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Variranje odnosa polova, polnog dimorfizma 1 komponenti
adaptivne vrednosti u populacijama Mercurialis perennis L.

(Euphorbiaceae) duz gradijenta nadmorske visine

Rezime

Vrste roda Mercurialis su se pokazale kao atraktivan objekat za raznovrsna
ekologka, geneticka i istraZivanja u evolucionoj biologiji biljaka. Sumski prosinac,
Mercurialis perennis L., je viSegodi$nja zeljasta anemofilna i dvodoma vrsta,
karakteristi¢na za primarna ili manje narusena Sumska staniSta. Analiza populacija ove
vrste sa razli¢itih nadmorskih visina pruzila je moguénost da se na relativno malom
geografskom prostoru istrazi uticaj velikog raspona variranja ekoloskih faktora na
morfoloske karakteristike i reproduktivnu alokaciju (RA) kod pripadnika razli¢itih
polova, kao i na brojcani odnos polova u populaciji. Istrazivanje je obuhvatilo
populacije sa 14 lokaliteta u Srbiji, koje su uzorkovane u periodu 2006-2009. Statisticki
znacajno odstupanje od pretpostavljenog ravnoteznog odnosa polova ustanovljeno je u
69,5% populacionih uzoraka. Broj uzoraka sa neravnoteznim odnosom polova varirao je
medu godinama, a u vedini istrazenih populacija neravnoteza je bila u korist muskih
biljaka. Neravnoteza u korist muskih biljaka ustanovljena je i u istrazivanjima na
drugim populacijama ove vrste, a ovakav obrazac neravnoteze polova se smatra
uobicajenim za viSegodi$nje dvodome biljke. Indeks polnog dimorfizma je kod vecine
analiziranih osobina imao male do umerne vrednosti, dok su izrazito 1 dosledno
dimorfne bile one osobine koje su direktno povezane sa reprodukcijom — broj cvetova i
masa cvasti. Smer polnog dimorfizma razlikuje se kod ovih osobina. Muski pol
produkuje viSe cvetova, Sto ukazuje na pojacanu intraseksualnu selekciju u muskom
polu za vecu produkciju polena. S druge strane, masa Zenskih cvasti je viSestruko veca
od mase muskih cvasti, §to se preslikava i u vecu reproduktivnu alokaciju zenskih
jedinki. U zenskom polu je detektovan i obrazac smanjenja ulaganja u reprodukciju sa
povecanjem nadmorske visine na kojoj biljka raste. Analize polnog dimorfizma u visini
biljke pokazale su da je u vecini populacionih uzoraka muski pol visi, §to se uklapa u

pretpostavke hipoteze disperzije polena. Generalizovanom metodom najmanjih kvadrata



kreirani su statisticki regresioni modeli prostornog i vremenskog variranja odnosa
polova i reproduktivne alokacije, medu kojima su najbolji odabrani savremenim
metodama statistickog zakljuc¢ivanja. U celokupnom uzorku, kao i u uzorcima iz
pojedinacnih godina, sa porastom nadmorske visine smanjivala se ucestalost muskih
biljaka u populaciji. Smer neravnoteze se time pomerao od populacija sa vise muskih
biljaka na lokalitetima sa malom nadmorskom visinom ka populacijama sa vise Zenskih
biljaka na lokalitetima sa ve¢om nadmorskom visinom. Stres na staniStu je izrazeniji na
vec¢im nadmorskim visinama, §to bi po teoriji reproduktivne alokacije dovelo do manjeg
uceSc¢a zenskih biljaka. Veée ucesce zenskih biljaka u analiziranim populacijama M.
perennis na ve¢oj nadmorskoj visini moze biti rezultat adaptivnog odgovora. Statisticki
model ukazuje na dvojaku znacajnost nadmorske visine i vegetacione sezone na odnos
polova u analiziranim populacijama kroz uticaj na srednju vrednost udela muskih
jedinki u populaciji, kao i kroz uticaj na varijansu ovog udela. Faktori koji su u
statistickim modelima ustanovljeni kao znacajni za veli¢inu i variranje ulaganja u
reprodukciju ukazuju na razlicite selekcione pritiske koji deluju na polove. Na razlike u
odnosu polova u populaciji osetljive su jedino Zenske jedinke, koje sa smanjenjem udela
muskih biljaka u populaciji manje ulazu u reprodukciju. Kod vrste M. perennis je veoma
izrazen citogeneticki polimorfizam — do sada je opisano vise od 40 razli¢itih citotipova,
sa opsegom broja hromozoma od 42 do 112. U analiziranim populacijama u Srbiji
utvrdena je velika citogenetiCka varijabilnost: prisutna su 23 od ukupno 47 citotipova
opisanih u Evropi i skoro potpun opseg broja hromozoma. U populacijama na veéim
nadmorskim visinama prisutni su vi§i nivoi ploidnosti. Filogenetskim i istorijsko-
biogeografskim analizama ustanovljeno je vreme divergencije roda Mercurialis od
ostatka potfamilije Acalyphoideae na pre oko 65—66 miliona godina, definisan je centar
porekla roda — Indomalajska oblast i potvrdena je pleziomorfnost dvodomosti kao

seksualnog sistema u ovom rodu.
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Variation in sex ratio, sexual dimorphism, and fitness components
in populations of Mercurialis perennis L. (Euphorbiaceae) along

the altitudinal gradient

Summary

The plant species of genus Mercurialis are very attractive object for various
ecological, genetical and evolutionary researches. Dog’s mercury, Mercurialis perennis
L., is a perennial anemophilous and dioecious herb, which usually grows in old and
undisturbed forests. The analyses of populations of dog’s mercury from various altitudes
gave us opportunity to investigate the effect of great environmental variation on
morphological traits, reproductive allocation in different sexes, as well as on sex ratios
in populations. This research included populations from 14 localities in Serbia sampled
in 2006-2009. Statistically significant bias in sex ratio was found in 69.5% of
population samples. Number of samples with biased sex ratio varied among years, and
the majority of samples were male-biased. The male-biased populations of dog’s
mercury were found elsewhere, and this pattern of bias is regarded to as the common
one in dioecious perennials. Sexual dimorphism index for greater part of analysed traits
had small to moderate values, while reproductive traits (number of flowers, mass of
inflorescences) were markedly and consistently dimorphic. The range and direction of
dimorphism differed in these reproductive traits. Males produced more flowers, and this
information indicates pronounced intrasexual selection in males for greater pollen
production. On the other hand, mass of female inflorescences was manifold bigger than
mass of male inflorescences, and female reproductive allocation was bigger in a similar
manner. In females, we also found pattern of decrease in reproductive allocation with
the increase of altitude. The analyses of sexual dimorphism in plant size showed that
males were the higher sex in majority of population samples. This is in agreement with
pollen-dispersal hypothesis. The statistical regression models of spatial and temporal
variation of sex ratio and reproductive allocation were created by generalized least
squares method. Among these models, the best-fitting ones were selected by

contemporary statistical inference. The proportion of male plants in population



decreased with increasing altitude in the whole sample, as well as in the samples from
different years. The bias direction therefore changed from male-biased in the lowland
populations to female-biased in the higher altitudes. The environmental stress is more
pronounced in the higher altitudes, and according to sex allocation theory this would
lead to male-bias in the population. The female-biased sex ratio in populations of M.
perennis in higher altitudes could be the adaptive response. Statistical models showed
the significance of altitude and vegetation season in two ways: through affecting the
mean of male plant proportion, as well as through affecting the variance of this
proportion. The factors that showed significance in statistical models of reproductive
allocation indicate the existence of difference in selective pressures on sexes. Only
female plants were sensitive to sex ratio, with reducing reproductive allocation when
there is smaller proportion of males in the population. Cytogenetic polymorphism is
very expressed in M. perennis — more then 40 cytotypes were described so far, ranging
from 42 to 112 chromosomes. In analysed populations from Serbia, the great
cytogenetic variability was also found. There were 23 out of 47 cytotypes described in
Europe and almost whole range of reported chromosome numbers. Populations from
higher altitudes exert higher ploidy levels. Phylogenetic and historical biogeographic
analysis indicated divergence time of genus Mercurialis from the rest of the subfamily
Acalyphoideae to approximately 65-66 Mya, centre of the genus origin was defined in

Indomalaya and plesiomorphism of dioecious sex system was confirmed.

Key words: Mercurialis perennis, sex ratio, sexual dimorphism, reproductive
allocation, evolutionary ecology, cytogeography
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UDC number: 575.838:575.89(043.3)
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1. Uvod



1.1. O polu 1 polnom razmnozavanju

Polno razmnozavanje je stvaranje nove generacije celija ili jedinki putem
spajanja genoma razli¢itih jedinki, koje se u tom slucaju nazivaju roditeljima. U
roditeljskoj generaciji dolazi do redukcije koli¢ine genetickog materijala u procesu
mejoticke deobe i stvaranja gameta. Gameti razlicitih jedinki se spajaju i formiraju zigot
sa restauriranom koli¢inom genetickog materijala. Ukoliko se gameti razlikuju u
veli¢ini ili sadrzaju gena i organela, u roditeljskoj generaciji moguce je razlikovanje

polova.

Usled uocenih prednosti bespolnog razmnozavanja, evolucioni nastanak,
odrzavanje 1 Sirenje polnog razmnozavanja kroz populacije predstavljaju teoretski
problem koji dugo okupira evolucione biologe, i na koji kao odgovor postoji nekoliko
hipoteza. Najranije ideje su kao prednost polnog razmnozavanja postavljale hibridni
vigor (Darwin, 1889) ili stvaranje individualne varijabilnosti medu potomstvom
(Weismann, 1889). Fiser i Miler su 1930-ih medu prvima geneticki i matematicki
objasnili Sirenje i prednost polnog nad bespolnim razmnozavanjem (Fisher, 1930;
Muller, 1932). Polno razmnozavanje, prema FiSeru, omogucava vecu brzinu evolucije
kroz pojavu i Sirenje prilagodenijih genotipova. Prema FiSerovoj i Milerovoj hipotezi,
stopa rekombinacije korisnih mutacija u isti genom veca je kod organizama koji se

polno razmnozavaju.

Miler kasnije (1964) posmatra polnost kao grupnu adaptaciju u svojoj hipotezi
mehanizma zupcanika (engl. Muller's ratchet). Prema ovoj hipotezi, u malim
populacijama aseksualnih organizama deluje mehanizam koji dovodi do brze
akumulacije Stetnih mutacija, tako da se ne moze pojaviti mutaciono optere¢enje manje
od onoga koje ve¢ postoji u trenutno najmanje optere¢enom genotipu. Polno
razmnozavanje i rekombinacije mogu spreciti delovanje Milerovog mehanizma
zupCanika. Medutim, pokazalo se da je ova Milerova hipoteza adekvatno objaSnjenje
prednosti polnog razmnozavanja samo onda kada je mutaciono opterecenje toliko veliko

da unutar populacije prevazilazi prednosti bespolnog razmnoZzavanja ,,na kratke staze®.



Kako vec¢ina savremenih evolucionih biologa ne prihvata grupnu selekciju u
uzem smislu, grupno-selekcionim hipotezama suprotstavljene su hipoteze koje u prvi
plan stavljaju individualnu varijabilnost i unutarpopulacionu selekciju — adaptivne
hipoteze. Boner je dao jedan od prvih adaptivnih odgovora na pitanje cemu pol. Po
njegovom videnju, pol je roditeljska adaptacija na verovatnocu da se potomstvo nade u
promenljivoj sredini (Bonner, 1958). Ukoliko se u zivotnom ciklusu (kao $to je slucaj
kod tzv. heterogoni¢nih vrsta) deSavaju smene polnog i1 bespolnog razmnozavanja,
polno razmnozavanje ¢e se desiti u trenutku kada je najveca ekoloska razlika medu
sukcesivnim generacijama (Williams, 1975). Prema ovom videnju, ukoliko je polno
razmnozavanje prednost za jedinke heterogoni¢nih vrsta u nekim uslovima zivotne
sredine, ne postoji razlog da ne bude prednost i za jedinke neheterogoni¢nih vrsta.
Mejnard Smit takode kritikuje grupnu selekciju i zakljucuje da je ,,od nemoguénosti
grupne selekcije da objasni nastanak polnog razmnozavanja vaznija njena nemogucnost
da objasni odrzavanje genetickih rekombinacija*“ (Maynard Smith, 1978). Najznacajnije
savremene hipoteze kojima se adaptivno objasnjava prednost polnog razmnoZavanja su
hipoteza uklanjanja mutacija (Kondrashov, 1988), kao i hipoteza varijabilne Zivotne

sredine (Hamilton, 1980; Charlesworth, 1993).

Prema hipotezi uklanjanja mutacija, postoji selektivna prednost genotipova koji
su nastali polnim razmnozavanjem, jer oni usled sinergistickih epistatickih odnosa medu
lokusima imaju veéu verovatnocu da se nadu u fenotipskim klasama sa najvecom
adaptivnom vrednosc¢u (Kondrashov, 1988). Tako se genotipovi iz klasa sa najmanjom
adaptivnom vrednoSc¢u (a to su ceS¢e oni genotipovi koji su nastali bespolnim putem)
uklanjaju iz populacije, Sto je oznaceno kao Kondrasovljev mehanizam sekirice. Prema
hipotezi varijabilne Zzivotne sredine, prednost polnog razmnozavanja nad bespolnim
ispoljava se u sredinama koje se brzo menjaju (slicno kao kod Bonner, 1958). Usled
vece geneticke raznovrsnosti, u grupi genotipova koji nastaju polnim putem veca je

verovatno¢a da budu prisutni nosioci najveée adaptivne vrednosti.

Primena hipoteze varijabilne sredine moguca je u ekoloskim odnosima parazita i

domacina. Tako je nastala hipoteza Crvene kraljice, tj. hipoteza o koevoluciji domacina



1 parazita kroz ,.trku u naoruzanju“ putem serija medusobnih koadaptacija za koje je
neophodno polno razmnozavanje (Van Valen, 1973; Dawkins & Krebs, 1979). Hipoteza
Crvene kraljice postulira da visoka stopa inficiranosti parazitima kod cestog
aseksualnog klona moze povremeno da favorizuje geneticki raznovrsne seksualne
jedinke i promovise koegzistenciju aseksualnih i seksualnih populacija ,,na kratke staze*
(Jokela 1 sar., 2009). Postoji dosta empirijskih potvrda veze polnog razmnozavanja i
odnosa  parazit-domaéin, poput niza istrazivanja odnosa  heterogoni¢nog
novozelandskog puza Potamopyrgus antipodarum i njegovih parazitskih metilja

(Dybdahl & Lively, 1996; Jokela i sar., 2009).

Tre¢a grupa hipoteza polnost vidi kao eksaptaciju, osobinu koja je prvobitno
selekcionisana za neku drugu ulogu. Time se povezuje sadm postanak polnog
razmnozavanja sa mehanizmima odrzavanja drugih, najée$ée srodnih, procesa u
populacijama savremenih organizama. Kao primer se cesto navode selekcija za
mehanizme za reparaciju genetickih oSteCenja (Bernstein & Bernstein, 1991) i

postojanje mobilnih genetickih elemenata.

1.1.1. Polno razmnozavanje kod biljaka

Carstvo biljaka (Plantae Haeckel 1866, s./. = Viridiplantae Cavalier-Smith 1981
= Chloroplastida Adl et al. 2005) obuhvata jednocelijske i viSecelijske organizme koji u
celiji sadrze hloroplaste koji su nastali primarnom endosimbiozom, a nemaju
peptidoglikanski sloj i fikobiliproteine (Adl i sar., 2005). Ovo carstvo obuhvata tri grupe
biljaka: zelene alge, hare i kopnene biljke. U svim grupama prisutno je polno
razmnozavanje, ali je ono brojnim istrazivatima bilo najintrigantnije kod
skrivenosemenica, vrstama najbogatije grupe kopnenih biljaka. Svedski biolog Karl
Line je upravo na osnovu broja reproduktivnih strukura izvrsio prvu klasifikaciju biljaka

(Linnaeus, 1735).

Kopnene biljke (Embryophyta Endlicher 1836, emend. Lewis and McCourt
2004) od ostalih grupa biljaka razlikuju se u tri osnovna pogleda. Najpre, poseduju



sloZen Zivotni ciklus koji ukljucuje smenu izmedu viSecelijske haploidne generacije
koja produkuje polne celije (gametofit, polna generacija) i visecelijske diploidne
generacije koja produkuje mejospore (sporofit, bespolna generacija). U zidu mejospora
nalazi se sporopolenin. Potom, na kopnenim biljkama se razvijaju visecelijske
parenhimaticne strukture anteridije i arhegonije, u kojima se stvaraju polne celije.
Najzad, oplodena jajna celija (zigot) ostaje unutar arhegonije, gde je embrion sporofita
zaSticen 1 omogucena mu je ishrana — otud i latinski nazivi ovoj grupi biljaka

Embryophyta, odnosno Archegoniatae (Niklas & Kutschera, 2010).

Slozeni zivotni ciklus kopnenih biljaka opisuje se kao diplobiontski: postoji
smena dve generacije (jedrove faze), viSecelijskog haploidnog gametofita i visecelijskog
diploidnog sporofita (Slika 1). Ovaj tip zivotnog ciklusa verovatno je izvedena
karakteristika, nastala interkalacijom mitotickih deoba zigota u predacki haplobiontsko-
haploidni zivotni ciklus hara (ciklus sa jednom viSecelijskom generacijom,

haploidnom).

gametofit B. gametofit
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] mejosporao
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Slika 1. Shematski prikaz zivotnih ciklusa kod biljaka. A. haplobiontsko-haploidni
zivotni ciklus hara; B. diplobiontski zivotni ciklus kopnenih biljaka. Pojednostavljeno

preneto iz Niklas & Kutschera (2009).

Transformacija zivotnog ciklusa iz haplobiontsko-haploidnog u diplobiontski
verovatno je ukljucivala nekoliko funkcionalnih promena u genomu. MADS-box geni
koji su verovatno ucestvovali u diferencijaciji haploidnih reproduktivnih organa dobili
su 1 funkciju u formiranju diploidnih reproduktivnih organa. Gametofiti 1 sporofiti

najranijih kopnenih biljaka nesumnjivo su delili isti ili slican genomski i ontogenetski



repertoar. U odsustvu utiSavanja gena, polnih hromozoma ili epigenetickih efekata,
razlike u ploidnosti mozda nisu dovodile do znacajnih razlika izmedu gametofita i
sporofita. Medu savremenim mahovinama i papratima, biljka sa morfologijom sporofita
se moze direktno razviti iz ¢Celije gametofita (apogamija) i biljka sa morfologijom
gametofita se moze direktno razviti iz delije sporofita (aposporija). Ovi fenomeni
ukazuju da haploidni genom pruza dovoljno informacija da se izgrade i gametofitski i
sporofitski plan grade tela. Monoploidne kopnene biljke ne razvijaju apogamne
sporofite, §to je podatak koji ukazuje na to, da su duplikacija gena i1 prateca

funkcionalna divergencija nagovestili evoluciju sporofita (Niklas & Kutschera, 2009).

Sporofiti i gametofiti kopnenih biljaka se razvijaju u drugacijim bioloskim
okolnostima. Mladi sporofiti se razvijaju unutar arhegonije, dok se slobodnoziveéi
gametofiti razvijaju iz dispergovanih mejospora. U oba slucaja brojni epigeneticki
faktori (medu njima i male RNK) uti¢u na ranu morfogenezu, i zajedno sa razliitim
funkcionalnim ,,obavezama“ gametofita i sporofita pokrec¢u veoma brzo produbljivanje
razlika medu generacijama (Niklas & Kutschera, 2009). Zivotni ciklus u kome je
sporofit visoko diferencirana i dominantna faza je ocCito imao veliki evolucioni
potencijal, te je karakteristika svih izvedenih grupa kopnenih biljaka (Bell & Hemsley,
2000).

Da bi se realizovalo polno razmnozavanje, kod najranijih (i savremenih
primitivnih) kopnenih biljaka pokretna muska polna ¢éelija (spermatozoid) trebalo je da
dopliva u slobodnoj vodi do nepokretne jajne ¢elije. Jajna celija se stvara na dnu
flasolike komore (arhegonija) do koje dopiru muski gameti. Tokom evolucije kopnenih
biljaka zavisnost oplodenja od vode se redukuje: od potrebe za vlaznom sredinom kod
mahovina, preko potrebe za tankim slojem vode u nivou polnih struktura kod

papratnjaca, do potpunog oslobadanja od ove zavisnosti kod semenih biljaka.

Slede¢i korak u evoluciji polnog razmnozavanja bila je heterosporija, stvaranje
spora razlicite veli€ine (megaspore 1 mikrospore) koje izrastaju u gametofit razlicitih
polova: Zenski na kome se razvijaju arhegonije, odnosno muski na kome se razvijaju

anteridije. Brzina razvica, anatomska kompleksnost i trajanje gametofita se skracuju



kroz evolucionu istoriju kopnenih biljaka (Bell & Hemsley, 2000). U najizvedenijoj
grupi, semenicama, megaspore se zadrzavaju na sporofitu i rastu u Zenski gametofit u
okviru specijalizovane sporangije — semenog zametka. Mikrospore takode nastaju u

specijalizovanim sporangijama, polenovim kesicama.

1.1.2. Pol 1 rod skrivenosemenica

Skrivenosemenice su najizvedenija i danas vrstama najbrojnija grupa kopnenih
biljaka. Kao i kod drugih biljaka sa semenom, sporangije su prostorno organizovane u
zasebne, tzv. reproduktivne organe u okviru cveta. Zato se ova grupa biljaka naziva i
cvetnicama. Usled diplobiontske smene jedrovih faza organi skrivenosemenica su
diploidna sporofit generacija i striktno govore¢i ne produkuju gamete, ve¢ mejospore.
Mikrospore nastaju u prasnickim kesicama, koje se nalaze na sporangioforima —
prasnicima, a megaspore nastaju u semenim zamecima, koji su kod cvetnica srasli sa
karakteristinim strukturama — oplodnim listiéima. Zenski gametofit se naziva
embrionova kesica, cvetnice ne poseduju arhegonije (Bell & Hemsley, 2000). Medutim,
spore se razvijaju u haploidnu gametofit generaciju unutar cvetova, a i samo oplodenje
se desava u cvetu, tako da se sporofit sa svim svojim gametofitima moze smatrati fizi¢ki
jednom biljkom. Otuda i moguc¢nost da se Citavoj biljci (bespolnom sporofitu) dodeljuju

uloge u polnoj reprodukciji (Wagner, 1975).

Razvice mikrospore u muski gametofit u normalnim okolnostima zapocinje jos
dok je polen u prasni¢kim kesicama. Obi¢no su u polenu prisutna dva jedra, od kojih se
jedno (vegetativno) znacajno izodijametralno uvecava, a drugo (generativno) poprecno
izduzuje. Kod otprilike tre¢ine predstavnika generativno jedro se deli na dve
spermaticne Celije joS u polenovom zrnu, stvarajuci tako trojedarni polen. Raspodela
organela izmedu spermati¢nih ¢elija nije uvek simetri¢na. Polen je disperzivni stadijum
i raste u muski gametofit kada dospe na specijalizovani deo oplodnog listica — Zig.
Muski gametofit (polenova cev) je filamentozan, u njemu se spermaticne ¢elije zajedno
sa vegetativnim jedrom pomeraju sa rastom vrha cevi i oslobadaju se direktno u Zenski

gametofit.



Megasporofil (oplodni listi¢) najceS¢e je =zatvorena Suplja struktura,
diferencirana u zig i plodnik, izmedu kojih se kod vecine vrsta diferencira i stubi¢. U
plodniku se nalaze megasporangije, kojih moze biti od jedne do nekoliko. Razviée
zenskog gametofita zapocCinje intenzivnim rastom jedne od ¢elija sa unutraSnje strane
karpele, u kojoj se potom odvija mejoza (Bell & Hemsley, 2000). Mejoza vodi stvaranju
tetrade megaspora, od kojih se najcesce samo jedna dalje razvija. Njeno jedro zapocinje
niz mitotickih deoba (najcesce tri), Cime se formira viSejedarni gametofit — embrionova
kesica, u kojoj se tako moze razlikovati osam celija od kojih je samo jedna jajna ¢elija.
Tokom razviéa megaspore, granica izmedu sporofita i gametofita je stalno jasno

uocljiva u vidu zadebljalog ¢elijskog zida.

Prilikom spajanja polenove cevi sa embrionovom kesicom, spermatic¢ne ¢elije se
oslobadaju od citoplazme i organela te preostaju dva muska jedra. Jedno se spaja sa
jajnom celijom dajuci diploidni zigot, a drugo jedro se spaja sa centralnom celijom
zenskog gametofita dajuci (najcesce triploidni) endosperm. Nasledivanje plastida je
uglavnom materinsko, sa retkim dokumentovanim primerima nasledivanja od oba
roditelja (npr. u rodu Pelargonium). Biparentalno nasledivanje mitohondrija je nesto Sire
rasprostranjeno. Koli¢ina DNK u spermaticnom jedru je varijabilna, kod kukuruza kao
model organizma ova koli¢ina je 1C, Sto se po principu simetrije o¢ekuje i kod jajne
¢elije. Tako se u jedru zigota dobija 2C koli¢ina DNK, i jedro ulazi u S-fazu ¢elijskog
ciklusa. Kod drugog model-organizma, Arabidopsis thaliana, koli¢ina DNK u
spermati¢noj ¢éeliji se udvostrucuje tokom razvica muskog gametofita. Koli¢ina DNK u

zigotu je tako 4C, 1 S faza se ne odvija (Bell & Hemsley, 2000).

Sporofili skrivenosemenica (prasnici i oplodni listi¢i) se danas ponaSaju kao
filome (listolike strukture), ali nisu neophodno izvedene iz listova. Nekoliko razli¢itih
hipoteza treba razmotriti pri rekonstrukciji evolucije sporofila: (1) sporangije su
asocirane sa listovima na samom pocetku evolucije listova; (2) sporangije su
sekundarno transformisane u dorzoventralno organizovane listolike strukture; (3)
sporangije su prostorno izmestene i suorganizovane s listovima; (4) ektopi¢na ekspresija

gena kombinovala je primarno autonomne sporangije sa listovima; (5) listovi su



izvedeni iz sporangija putem sterilizacije (Crane & Kenrick, 1997; Endress, 2006).

Cvetni organi se Cesto posmatraju kao moduli, ¢iji je broj i nacin organizacije u
okviru cveta u osnovi svih evolucionih scenarija za skrivenosemenice (Endress, 2006).
Modularnost je definisana kao prisustvo visoko integrisanih jedinica na svim nivoima
hijerarhije bioloske organizacije — od geneticke do razvojne, anatomske ili ponasajne
(Miiller, 2007). Modularnost se smatra osnovnim aspektom bioloSke organizacije
(Wagner 1 sar., 2007) i odnosi se na povezanost, u kojoj su elementi grupisani u tesno
povezane podskupove — module — koji su manje povezani sa ostalim sli¢nim grupama.
Pojedinacne jedinice (moduli) se odlikuju izraZzenijom unutrasnjom (intramodularnom)
integracijom u odnosu na spoljasnju (intermodularnu), ali i ponavljajuéom strukturom,
trajnos$éu i ponovnom upotrebom tokom evolucije (Miiller, 2007). Modul je, stoga, deo
organizma koji je integrisan u odnosu na odredeni proces (prirodna varijacija, funkcija,
razviée 1 sl.) i1 relativno autonoman u odnosu na ostale delove organizma. Klingenberg
(2008) kao konceptualni okvir za analizu evolucije fenotipa predlaze model razvojnog
mapiranja, u kome osim geneti¢kih faktora bitan uticaj na modularnost ima i sredina
kroz sredinske efekte. Skup genetickih i sredinskih efekata, posredstvom razvojnog

sistema, rezultuje modularnoscu.

Klasi¢ni ABC genski model regulacije morfogeneze cveta i razvi¢a pojedinih
struktura u cvetu nedavno je proSiren u ABCDE model (Crepet & Niklas, 2009). U
ovom modelu razviéa cveta, A geni odreduju identitet ¢aSi¢nih listia, A i B odreduju
identitet kruni¢nih listi¢a, B i C daju prasnike, a samo C odreduju oplodne listice, D
funkcija je vezana za identitet semenog zametka, dok je funkcija E vezana za
specifikaciju ostalih organa cveta. Kod golosemenica su otkriveni ortolozi klasa B, C i
D gena za identitet organa, kao i ,,sestrinski“ geni klasi B (oznaceni kao Byige) koji su
ukljueni u razviée semenog zametka i oplodnih listiéa (Theilen i1 sar., 2002).
Postojanje ovih ortolognih gena kod golosemenica ukazuje na mogucée kooptiranje
novih uloga ovih gena kod skrivenosemenica, u specifikaciji polnog identiteta cveta.
Cini se da klasa B, a moguce 1 klasa Bsiser, kod skrivenosemenica razlikuju musku
funkciju (put razvica mikrosporangija, gde su B i Bgiger ukljuceni, odnosno iskljuceni) i

Zensku funkciju (put razvica megasporangija, gde su B 1 Bgjser iskljuceni, odnosno



ukljuceni). Ovakva diferencijalna ekspresija gena mozda oslikava sistem za

determinaciju pola kod predaka skrivenosemenica (Theiflen i sar., 2002).

1.1.3. Polni dimorfizam

Od vremena Darvina i njegove publikacije ,,Razliciti oblici cvetova na biljkama
iste vrste® (Darwin, 1877), postoji kontinuirano interesovanje da se sa evolucionog
stanovista razumeju prethodno opisani kompleksni bioloski procesi polne reprodukcije
kod skrivenosemenica, kao i pol i polni dimorfizam u njihovim populacijama. Polni
dimorfizam se odnosi na razlike izmedu dve klase sporofita u primarnim ili sekundarnim
polnim karakterima. Drugim refima, polni dimorfizam je istovremena pojava
morfoloski razli¢itih jedinki u istoj populaciji, koje se razlikuju u polnim organima
(Barrett, 2002). Lloyd i Webb (1977) koriste termin polni dimorfizam za fenomen koji
Sakai i Weller (1999) obelezavaju kao rodni dimorfizam: funkcionalne razlike medu
biljkama (produkcija polena, produkcija semena) koje se mogu javljati i bez uocljivog
polnog dimorfizma. Pod rodom cvetnice podrazumeva se funkcionalna ekspresija pola
biljke (ili cveta). Fenotipski rod biljke predstavlja relativnu proporciju muskih i Zenskih
reproduktivnih jedinica (cvetova, polena, semenih zametaka) na njoj, dok se pod
funkcionalnim rodom podrazumeva relativni doprinos biljke sledecoj generaciji kroz

musku, odnosno Zensku polnu funkciju (Borges, 1998).

Terminologija vezana za rodni i polni dimorfizam kod biljaka je kompleksna i
Cesto je oblikovana individualnom percepcijom evolucionih procesa koji su u osnovi
ovih fenomena. Postojeca terminologija je rezultat nau¢nih otkrica u razli¢itim
disciplinama — pocev od klasi¢nih botanic¢kih i u osnovi tipoloskih termina iz vremena
Linea (zasnovanih na aranzmanima reproduktivnih struktura u cvetu, slika 2) do
skora$njih botanickih termina koji akcenat stavljaju na funkcije i kvantitativnu prirodu
roda, ali i zooloskih termina koji su vezani za pol i rod. Konfuzija u terminologiji je
posledica nepostojanja standardizacije mnogih termina, primene termina na razli¢itim
nivoima (cvet, jedinka, populacija) sa ponekad razli¢itim znacenjima, kao i ¢injenice da

je ekspresija pola kod velikog broja biljaka veoma varijabilna u vremenu i/ili prostoru i
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tako se ne uklapa lako u kategorije. Informacije o ekspresiji pola kod skrivenosemenica
su u opsegu od Cisto morfoloskih opservacija na jedinkama iz herbarijuma za neke vrste,
do detaljnih opservacija genetike, ekologije i evolucije ekspresije pola kod drugih vrsta

(Sakai & Weller, 1999).

Prema prisutnim sporofilima, cvet moze biti staminatan (sa funkcionalnim
prasnicima, bez funkcionalnih oplodnih listi¢a, muski), pistilatan (sa funkcionalnim
oplodnim listi¢ima, bez funkcionalnih prasnika, Zenski) i potpun (sa obe polne funkcije).
Jednopolni cvetovi, staminatni 1i/ili pistilatni, prisutni su u oko 10% vrsta

skrivenosemenica (Barrett, 2002).

Termini monomorfizam i dimorfizam obi¢no se koriste za obelezavanje osobina
¢itave populacije, u smislu prisustva razlicitih tipova (morfova) biljaka u njoj. U
monomorfnoj populaciji sve biljke poseduju istu kombinaciju cvetova i morfoloski su
slicne. U dimorfnoj populaciji prisutna su dva morfa, tj. dva tipa biljaka na osnovu

prisutnih cvetova (Sakai & Weller, 1999).

Dvodomost (diecija) opisuje dimorfne populacije, u kojima jedan morf poseduje
samo pistilatne, a drugi samo staminatne cvetove. U oba tipa cvetova otpocinje razvice
mikrosporofila i megasporofila, ali se razvice jednog tipa sporofila zaustavlja (Grant i
sar., 1994). Sporadi¢no prisustvo dvodomih vrsta biljaka u savremenim familijama
skrivenosemenica upucuje na zakljucak da je dvodomost evoluirala nezavisno nekoliko
puta (de Jong & Klinkhamer, 2002). Ginodvodomost (ginodiecija) opisuje dimorfne
populacije u kojima jedan morf poseduje iskljucivo pistilatne cvetove, a drugi je
hermafroditan (poseduje potpune cvetove, ili poseduje i staminatne i pistilatne cvetove).
Androdvodomost (androdiecija) opisuje dimorfne populacije u kojima jedan morf
poseduje samo staminatne cvetove, a drugi je hermafroditan. Jednodomost (monecija)
se odnosi na monomorfne populacije u kojima svaka biljka nosi i staminatne i pistilatne
cvetove, ili pak nosi potpune cvetove. Ginomonecija i andromonecija opisuju
monomorfne populacije u kojima morf poseduje savrSene 1 pistilatne cvetove, odnosno

potpune i staminatne cvetove.
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Veéina vrsta skrivenosemenica je hermafroditna (Barrett, 2002). Termin
hermafroditnost se koristi u razli¢itim situacijama: i za savrSene cvetove i za biljke sa
takvim cvetovima. Pojedini autori (npr. Willson, 1983) relativno skoro su prosirili
termin hermafrodita tako da on ukljucuje bilo koju biljku sa obe polne funkcije
(monecku biljku). Termin biseksualnost se koristi kao sinonim za hermafroditnost, u
svim pomenutim znaenjima. Lloyd (1980) je uveo termin koseksualnost za
oznacavanje hermafroditnih biljaka u monomorfnim populacijama. Darwin (1877) je
oznacio kao poligame one vrste koje poseduju hermafroditne, muske i Zenske jedinke.
Poligame vrste mogu biti triecke, koje sadrze svaku varijantu cveta na zasebnom morfu,
i poligamomonecke, kod kojih su tri tipa cveta prisutna na istoj jedinki. Usled ovog

viSeznacja, termin nije previse informativan i retko se koristi.

Tradicionalna istrazivanja polnog dimorfizma kod biljaka uveliko su bila
ogranicena na karakteristike cvetova (Meagher, 1984). Jedan deo istrazivanja ukazuje
na postojanje razlika medu polovima u karakteristikama Zivotnih istorija 1 ulaganju u
reprodukciju, koje se mogu objasniti razli¢itim selekcionim pritiscima na muske 1
zenske jedinke (npr. Lovett Doust & Harper, 1980; Meagher & Antonovics, 1982).
Medutim, i morfoloske karakteristike mogu se razlikovati medu polovima. Meagher &
Antonovics (1982), kao i kasnije Meagher (1984), ukazuju na razlike medu polovima
kod dvodome visegodidnje vrste Chamaelirium luteum. Zenske biljke poseduju vise

listova u rozeti, $to ih ¢ini ,,ve¢im* polom.

U pregledu aspekata polnog dimorfizma, Delph i sar. (2002) navode postojanje
dimorfizma u veli¢ini, boji, dugovecnosti vegetativnih i reproduktivnih struktura, u
pribavljanju i alokaciji resursa, kao i u interakcijama sa drugim ¢lanovima zajednice. I
prirodna i1 seksualna selekcija mogu dovesti do nastanka i odrzavanja polnog
dimorfizma. Prirodna selekcija moze uzrokovati nastanak dimorfizma u homologim,
nedimorfnim osobinama, ukoliko su vijabilitet i/ili rast maksimizirani na razli¢itim

vrednostima za muske i Zenske jedinke (Lloyd & Webb, 1977; Meagher, 1984).
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1.1.4. Odnos polova

Odnos polova se obi¢no definiSe kao udeo muskih jedinki u populaciji. Primarni
odnos polova je odnos u vreme stvaranja zigota, sekundarni odnos polova je odnos pri
rodenju (na kraju embriogeneze, odnos juvenilnih jedinki), dok se tercijarni odnos
polova odreduje u reproduktivnom periodu kroz odnos zrelih jedinki. Ovi odnosi polova
se medusobno razlikuju zbog razli¢itih stopa mortaliteta u razli¢itim uzrasnim
kategorijama (West, 2009). Odnos polova ima uticaj na efektivnu veli¢inu populacije. U
situaciji velike neravnoteze, jedinke brojnijeg pola imaju individualno manji udeo u
genetickoj strukturi slede¢e generacije, a ponekad se moze uociti i ekoloska

diferencijacija medu polovima (Meagher, 1984).

Muske i zenske jedinke nastaju u priblizno jednakom odnosu kod veéine vrsta sa
razdvojenim polovima, nezavisno od mehanizma determinacije pola (Seger &
Stubblefield, 2002). Osnovno deskriptivno i matematicko objaSnjenje za evoluciju
balansiranog odnosa polova dali su evolucioni biolozi jo§ u XIX veku (Darwin, 1871;
Diussing, 1884). Medutim, tek je Fisher (1930) dao matematicki model koji objasnjava
jednak odnos polova i pruza moguénost predvidanja odnosa polova u populaciji.
Evoluciono stabilnom strategijom u Fiserovom modelu smatra se podjednako ulaganje u

musko i Zensko potomstvo (West, 2009).

Fiserov model selekcije za ulaganje u polove negativno zavisne od ucestalosti
kasnije je dopunjavan i prosirivan, a upotreba matematickih modela u istrazivanjima
odnosa polova postala je standardni i visoko produktivan metod. Usled promena odnosa
polova nastaju razlike u adaptivnim vrednostima jedinki razli¢itog pola. Ove razlike su
Cesto velike te matematicki modeli pretpostavljaju postojanje makar kvalitativnih
modifikatora odnosa polova u potomstvu, §to je i pokazano u realnim populacijama
(Seger & Stubblefield, 2002). Pri genetiCkom odredenju pola, pojedini geni su
odgovorni za razvi¢e polnih struktura. Drugi geni bi mogli da budu odgovorni za
modifikovanje odnosa polova. Istrazivaci u ovoj oblasti prepoznali su nekoliko mogucih
nacina za modifikovanje odnosa polova. Kao prezigotski mehanizam izdvojeno je

mejoticko vodenje kod produkcije mikrospora pra¢eno diskriminacijom polenovih zrna
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na zigu, dok u postzigotske mehanizme spada selektivno abortiranje embriona. Postoji
geneticka osnova za variranje odnosa polova, koja se razlikuje medu vrstama.
Kvantitativno-geneticko variranje utvrdeno je kod vrsta Silene latifolia, Urtica dioica i
Rumex acetosa, dok istrazivanja na Silene repens ukazuju na postojanje jednog gena

koji vrsi reverzibilnu promenu odnosa polova (de Jong & Klinkhamer, 2002).

Model modifikacije odnosa polova kod dvodomih biljaka ima za pretpostavke
prostorne odnose potomaka — i muski i zenski potomci rastu relativno blizu maj¢inske
biljke, u njenoj ,,senci disperzije semena“, §to uzrokuje geneticku strukturiranost
populacije 1 neslucajno ukrStanje. Anemofilija moze biti faktor suprotstavljen
strukturiranosti, jer homogenizuje disperziju polena kroz celu populaciju. Muske biljke
imaju dva procesa kroz koja se vrSi Sirenje njihovih jedarnih gena kroz populaciju:
disperzija gametofita u polenu i disperzija embriona u semenu. Maj¢inski genomi se Sire
samo kroz disperziju semena (Borges, 1998; de Jong & Klinkhamer, 2002). Najvazniji
ishodi ovog modela su slede¢i: (1) Zenske biljke bi trebalo, u odsustvu ukrStanja u
srodstvu, da optimizuju koli¢inu resursa ulozenu u muska i Zenska semena; (2) ukoliko
su semena dimorfna po masi, zenske biljke bi trebalo da proizvode vise onog tipa
semena, koje zahteva manje ulaganja; (3) u realnijim uslovima postojanja ukrstanja u
srodstvu, ocekuje se produkovanje viSe Zenskih semena (neravnoteza u korist Zenskih
semena), narocito kod jednogodiSnjih biljaka; (4) pri razli¢itim pritiscima herbivora ili
razli¢itim stopama mortaliteta tokom prereproduktivnog perioda, tercijarni odnos
polova ne oslikava odnos polova medu semenima — modifikacije odnosa polova se tada
ostvaruju veéim ulaganjem u produkciju jednog tipa semena, ranijim sazrevanjem
muskih biljaka i sl. (Mutikainen i sar.,, 1994; Delph, 1999; de Jong & Klinkhamer,
2002).

Radi provere modela neophodno je odrediti pol semena u idealnim uslovima
staklenika, Sto je veoma komplikovano i neprakticno za biljke sa dugim periodom
dormancije semena, dugim trajanjem prereproduktivne faze i biljke velikih dimenzija
(de Jong & Klinkhamer, 2002). Rezultati odredivanja odnosa polova medu semenima
kod zeljastih jednogodisnjih biljaka ukazuju na to da je kod velikog broja biljaka ovaj
odnos 1:1 (Putwain & Harper, 1972; Meagher, 1981; Soldaat i sar., 1997). ViSe zenskih
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semena produkuju pojedine vrste rodova Silene 1 Salix (de Jong & Klinkhamer, 2002).
Svakako, modeli ne pretpostavljaju jednak odnos polova reproduktivno zrelih jedinki,
Sto je primeéeno u nizu istrazivanja prirodnih populacija. Medu analiziranim dvodomim

vrstama, 31 od 44 vrste poseduje nejednak odnos polova zrelih jedinki (Delph, 1999).

U vedini istrazenih dvodomih vrsta, kod kojih je prisutno odstupanje od
ravnoteznog 1:1 odnosa polova zrelih biljaka, muske biljke su brojnije u populacijama,
tj. postoji neravoteza u korist muskog pola (Lloyd & Webb, 1977; Delph, 1999). Razlike
u cenama reprodukcije izmedu Zenskih i muskih biljaka se obi¢no navode kao uzrok
neravnoteze u korist muskih biljaka (Lloyd & Webb, 1977). Zenske biljke najéeiée
ulazu vec¢i udeo resursa u reprodukciju od muskih biljaka, $to ih moze uciniti osetljivim
na sredinski stres i povecati mortalitet (Meagher, 1981), ili smanjiti frekvencu cvetanja
ili povecati vreme prvog cvetanja (Barrett & Helenurm, 1981; Allen & Antos, 1993).
Populacije sa vise zenskih biljaka su manje zastupljene kod dvodomih vrsta (primeri

vrsta u Lloyd, 1974; Alliende & Harper, 1989; Houle & Duchesne, 1999).

Kao uzroci odstupanja odnosa polova od ravnoteznog navedeni su: lokalna
kompeticija muskih jedinki (de Jong & Klinkhamer, 2002), razlicit pritisak herbivora na
polove (Agren i sar., 1999), razli¢it mortalitet polova u stresnim stanistima (Lloyd &
Webb, 1977), modifikatori odnosa polova (Taylor, 1999), maksimizacija produkcije
semena (Lewis, 1942; Kaplan, 1972) i gametofitska selekcija, tj. selekcija polena
(Correns, 1928; Lloyd, 1974). Neravnotezni odnos polova u razli¢itim staniStima moze
biti povezan i sa razli¢itim moguénostima disperzije gameta. Postoji nekoliko hipoteza
koje objasnjavaju razlicito ulaganje u pol potomaka i time u odnos polova u populaciji u
zavisnosti od mogucénosti disperzije gameta i uspostavljanja semena (biljke-potomka).
Prema parental habitat selection hipotezi, u staniStima sa optimalnim sredinskim
uslovima profitabilno je ulagati u pol koji je manje disperzivan (zenski). S druge strane,
prema assymetric gamete exchange hipotezi veca je verovatnoca da gameti iz optimalne
sredine disperguju u sredinu loSijeg kvaliteta, te je stoga u optimalnim stani$tima veca

frekvenca muskih biljaka (Guillon i sar., 2006).
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1.1.5. Reproduktivna alokacija

Reproduktivna alokacija ili reproduktivno ulaganje (RA) jeste ulaganje resursa u
musku ili Zensku polnu funkciju kod vrsta sa polnim razmnozavanjem (Charnov, 1979,
1982). Reproduktivna alokacija zavisi od seksualnog sistema vrste i nacina reprodukcije
(West, 2009), a kod biljaka cesto kovarira sa ekoloskim kontekstom (Obeso, 2002) ili sa
nekom osobinom zivotne istorije (Delph, 1999; Shykoff i sar.,, 2003). Neki od osnovnih
problema u istrazivanju reproduktivne alokacije bili bi: (1) odredivanje uslova pod
kojima je odredeni seksualni sistem evoluciono stabilan; (2) nacin determinacije pola
kod dvodomih organizama i (3) koji odnos polova medu potomcima je evoluciono

stabilan (Charnov, 1979, 1982).

Sa ciljem da ustanove polno specificne cene reprodukcije, kao i kratkorocne
(somatske) 1 dugorocne (demografske) cene ulaganja u jednu naspram druge polne
funkcije, mnogi botanicari su se okrenuli istrazivanju dvodomih biljaka zbog toga Sto se

razli¢ite polne funkcije odvijaju na zasebnim jedinkama (Obeso, 2002).

Ovakva istrazivanja nude sadrzajan uvid u tematiku ulaganja u reprodukciju,
zato §to opisuju sustinski nezavisne kontraste medu biljkama koje se razlikuju i u
osobinama koje ne uti¢u na na¢in reprodukcije, ili nisu pod njegovim uticajem. Zenske i
muske biljke unutar iste vrste imaju slicne morfoloske, ekoloske i geneticke pozadine,
ali se dramati¢no razlikuju u koli¢ini i tipu resursd koje koriste za razmnozavanje.
Dvodome vrste su pogodne za odgovore na pitanja kako se razlike u reproduktivnoj
alokaciji prevode u direktne cene reprodukcije i kako se iste prevode u demografske
cene. Zenske biljke obi¢no placaju veéu ukupnu cenu reprodukcije (Delph, 1999;
Shykoff i sar., 2003). Uporedivanja odvojenih polova su posebno korisna za utvrdivanje
uloge fiziologije u sniZzavanju cene reprodukcije. IstraZivaci se obi¢no oslanjaju na
trenutne mere fizioloskih funkcija, na malom delu tkiva lista ili u jednom trenutku
vremena. Podaci o fiziologiji polno dimorfnih vrsta su retki, verovatno zato §to je
dvodomost filogenetski povezana sa nizom osobina zivotne istorije koje otezavaju
fizioloska merenja (veca visina biljke, drvenasti habitus, viSegodiSnji zivotni ciklus;

Renner & Ricklefs, 1995).
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Standardni pristup pri merenju cene reprodukcije jeste generisanje staticke ocene
biomase investirane u reprodukciju (ili, rede, investiranih nutrijenata). Premda ove
staticke mere mogu pruziti opstu sliku o ceni reprodukcije, moze postojati disparitet

izmedu ovih i demografskih mera cene reprodukcije.

Cene stvaranja plodnih prasnika i polena su jedinstvene za biljke sa muskom
funkcijom. Iako je polen samo mali deo reproduktivne biomase biljaka, bogat je
proteinima (Roulston i sar., 2000) Sto ga Cini strukturom sa ve¢om koncentracijom
nutrijenata (poput azota i fosfora) u odnosu na cvetove i semena (Ashman, 1994). 1z
ovih razloga, merenje biomase moze u velikoj meri da potceni cenu reprodukcije kroz
musku funkciju, posebno u slucaju kada su nutrijenti, a ne fotosintetati ograni¢avajuci
fizioloski faktor. Procene preko mineralnih nutrijenata mogu realisti¢nije odrazavati
pravu cenu muske funkcije. Biljke koje proizvode polen imaju i dva dodatna troska.
Prvo, jedinke sa muskom funkcijom (muske ili hermafroditne biljke) mogu trpeti vece
,oportune troskove™ od zenki, jer investiraju u polen rano tokom fenofaze cvetanja
(Delph, 1999). Ovo rano ulaganje esencijalnih nutrijenata u polen otklanja ih od
ulaganja u fotosintetsku masineriju koja bi inace potpomogla ubrzani rast (Eckhart &
Seger, 1999). Drugo, herbivori vise napadaju biljke sa polenom tokom cvetanja, nego
zenske biljke (Boecklen & Hoffman, 1993; Agren i sar., 1999; Ashman, 2002).
Izrazeniji efekat herbivora moze imati dve posledice na cene reprodukcije — direktni
gubitak vegetativnog i/ili reproduktivnog tkiva, kao 1 dodatni troSak kompenzacije za

izgubljene organe.

Troskovi stvaranja tucka, plodova i semena specificni su za biljke sa zenskom
funkcijom. Semena su bogata ugljenim hidratima, nutrijentima i mastima (Jordano,
1992; Ashman, 1994), a plodovi se dramaticno povecavaju tokom sazrevanja. Trajanje
ulaganja u zensku funkciju je znacajno duze od ulaganja u musku funkciju, jer se jedino
produkcija plodova produzava i posle cvetanja. Veéa uocljivost i visoka hranljiva
vrednost plodova i semena obavezuje Zenske biljke da viSe uloze u odbranu od
granivora, dodatno povecavajuci troskove reprodukcije. | zaista, reproduktivne strukture

Cesto imaju vecu koncentraciju odbrambenih jedinjenja u odnosu na listove (Zangerl &
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Berenbaum, 1990). Biljke sa Zenskom funkcijom takode ulazu i u strukture koje
podrzavaju tezinu ploda (npr, dr$ke cvasti), kao i u one koje doprinose disperziji semena
i plodova. Ova dodatna ulaganja i njihovo duZe trajanje doprinose sveukupno vecoj

totalnoj ceni reprodukcije Zenskih biljaka u odnosu na muske.

Pojedini troskovi su zajednicki za obe polne funkcije: ulaganje u delove cvasti i
cvetova, stvaranje atraktanata i nagrada za oprasivace. TroSkovi disanja u cvetovima,
kao 1 stvaranja nektara, mogu biti znacajni (Pyke, 1991; Ashman & Schoen, 1994,
1997). U dvodomim i ginodieckim biljkama umerene zone muski i hermafroditni
cvetovi su Cesto veci od Zenskih (revijski predstavljeno u Eckhart, 1999), sugerisu¢i da
su troSkovi proizvodnje atraktanata veéi za musku funkciju. Medutim, Zenski cvetovi
duze traju i kod dvodomih (revijski kod Primack, 1985) i kod ginodieckih biljaka
(Ashman & Stanton, 1991; Pettersson, 1992), sugerisuéi da su cene odrzavanja cvetanja
1 stvaranja nagrada za opraSivace makar ekvivalentne, ako ne i vece, kod Zenskih

cvetova.

Opste uzev, biljke koje produkuju plodove imaju veca reproduktivna ulaganja u
odnosu na one koje ne produkuju (Obeso, 2002). Stoga se ocCekuje da su im i
demografske cene vece. Ove cene se mogu manifestovati kroz manje prezivljavanje,
rede cvetanje, ili sporiji vegetativni rast. U preglednim radovima testirane su ove
demografske pretpostavke (Delph, 1999; Obeso, 2002). Delph (1999) je sakupila
podatke o 32 dvodome biljke, gde Zenske jedinke ulazu vise u reprodukciju od muskih, i
preovladujuci obrazac je da su zenske biljke i vece/starije pri prvoj reprodukciji, kao i
da sporije rastu od muskih biljaka. Polovi su verovatno selekcionisani za razliite
zivotne istorije kao rezultat razlicitih reproduktivnih ulaganja. TeSko je postaviti
jednostavne pretpostavke kako bi polovi trebalo da se razlikuju na fizioloSkom nivou
upravo zbog mnogih drugih osobina Zivotne istorije ili ekologije, koje su uobicajeno
povezane sa alternativnim polnim morfovima (Dawson & Geber, 1999; Delph, 1999;
Sakai & Weller, 1999). Za neke vrste, polno specificne zivotne strategije ili prostorna
segregacija mogu da ublaze promene u fizioloskoj sredini, odrzavajué¢i homeostazu
unutar fotosintetskih organa (Ackerly i sar., 2000) tako da se ne o¢ekuje fizioloski polni

dimorfizam. Ove osobine Zivotnih istorija koje mogu da uravnoteze cenu reprodukcije
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navela je Delph (1999). Evoluciona dinamika biljnih ekofizioloskih osobina je u
najmanju ruku kompleksna (Ackerly i sar., 2000), sto dodatno otezava odgovor na
pitanja kada i1 zasSto bi se pojavile fizioloske razlike medu polovima. Fizioloske
karakteristike, naro€ito trenutne, veoma variraju, a tendencija da se predvidivo menjaju
sa promenom sredinskih wuslova (Dudley, 1996) zahteva adaptivho objaSnjenje.
Nekoliko hipoteza, i adaptivnih i neadaptivnih, moze lezati u osnovi objasnjenja polnog

dimorfizma u fiziologiji.

Tri glavna problema u merenju reproduktivne alokacije kod biljaka su do sada
identifikovana 1 diskutovana: (1) problem jedinice/valute, (2) problem definisanja
reproduktivnih struktura i (3) problem vremena kada se merenje obavlja. Pojedini autori
su zakljucili da je alokacija biomase dobra jedinica mere i procene za alokaciju energije
(Hickman & Pitelka, 1975; Abrahamson & Caswell, 1982), dok su drugi dosli do
drugacijeg zakljucka (Jurik, 1983; Jolls, 1984). Abrahamson i Caswell (1982) tvrde da
je rangirani redosled reproduktivnog napora u poredenju populacija nezavisan od izbora
jedinice kojom se meri. Bazzaz i Reekie (1985) zagovaraju tezu da je vazan rangirani
redosled reproduktivnog napora, a ne njegova apsolutna vrednost. Pored toga, ovi autori
smatraju da u reproduktivne organe treba da se uvrste i delovi muskih cvetova, kao i
dodatne strukture (drske cvasti, brakteje, nektarije). Trenutno ne postoji jasna definicija
reproduktivnih struktura koja bi bila opste prihvacena i primenljiva na sve biljne vrste.
Definicija najbliza trenutnom konsenzusu je da su reproduktivne strukture ,sve
strukture koje ne sadrzi bespolna biljka/jedinka®, uz dodatak da ne bi trebalo da se bude
previse dogmati¢an oko definisanja reproduktivnih struktura (Thompson & Stewart,
1981). Reproduktivna alokacija se najcesce kvantifikuje pre sazrevanja semena, $to je
trenutak koji je ponekad tesko utvrditi. Razlikuju se trenutna RA, kratkotrajna RA i
zivotna RA (Bazzaz & Ackerley, 1992).

Reproduktivna alokacija je od krucijalne vaznosti za nekoliko pitanja iz teorije
zivotnih istorija, jer se pretpostavlja da je direktno vezana za adaptivnu vrednost (Calow

& Townsend, 1981).
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1.1.6. Obrasci variranja

Prvi korak u razumevanju ekoloskih faktora koji doprinose evolucionim
promenama jesu istrazivanja geografskih obrazaca variranja funkcionalno znacajnih
osobina. Za vrste sa Sirokim arealom pretpostavlja se da su izlozene i Sirem variranju
uslova Zivotne sredine, koji mogu drugacije uticati na intenzitet prirodne selekcije u
udaljenim populacijama (Guo i sar., 2010). Nekoliko obrazaca opisano je za variranje
osobina biljaka duz gradijenta geografske Sirine (Chapin & Chapin, 1981; Li i sar.,
1998) ili nadmorske visine (Eriksen i sar., 1993; Akhalkatsi & Wagner, 1996; Gugerli,
1998).

Razlike u osobinama zivotne istorije ili pritisku herbivora mogu da dovedu do
divergencije medu polovima u preferenciji stanista (Agren i sar., 1999; Delph, 1999),
koje mogu biti i toliko velike da se govori o podeli niSa medu polovima (Cox, 1981).
Testovi unutarpopulacione heterogenosti u odnosu polova ukazali su na to da odnos
polova nije jednolik u prirodnim populacijama, ve¢ prostorno varira (Meagher, 1984).
Na populacione obrasce odnosa polova mogu da uticu i slucajni dogadaji, razlike u
mortalitetu, jaCina sredinskog stresa (de Jong & Klinkhamer, 2002). Nekoliko
istrazivanja ukazuje na to da razliCiti individualni nacini modifikacije odnosa polova
mogu dovesti do disbalansa u odnosu polova u populaciji ili u odnosu ulaganja, kao i da
je tesko predvideti smer i veli¢inu neravnoteze (Frank, 1987; Frank & Swingland, 1988;
Frank, 1990). Medutim, postoje i sluCajevi stabilne ravnoteze. Dugotrajna istrazivanja
odnosa polova kod vrste Juniperus virginiana ukazuju na odrzavanje ravnoteze odnosa

polova (1:1) u veéini istrazivanih populacija (Quinn & Meiners, 2004).

Istrazivanja u prirodnim populacijama ukazala su na variranje odnosa polova sa
promenom: dostupnosti vode (Freeman i sar., 1976; Dawson & Ehleringer, 1993),
dostupnosti nutrijenata (Cox, 1981), nadmorske visine (Hoffmann & Alliende, 1984),
svetlosnog rezima (Lovett Doust & Cavers, 1982), intenziteta stresa (Freeman i sar.,
1976; Vitale & Freeman, 1986), stepena naruSenosti stanista (Vernet & Harper, 1980;
Barradas & Correia, 1999) i starosti populacije (Houssard i sar., 1994; Ueno i sar.,

2007).
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Razli¢itim aspektima pitanja postojanja geografskih obrazaca variranja moze se
pristupiti istrazivanjem korelacija medu osobinama unutar svakog pola, kao i korelacije
medu polovima. Ako su selekcioni pritisci za odredenu osobinu razli¢iti u dva pola, i
ukoliko postoji kaskadni efekat na osobine Citavog fenotipa, to bi trebalo da se odrazi u
osobinama koje pokazuju snazne geneticke korelacije unutar i medu polovima, uz
obrazac kovariranja osobina koji ukazuje na postojanje uzajamnog ograni¢avanja medu
njima (Delph, 2007). Istrazivanja na vrsti Silene latifolia su ukazala na to da je u
muskom polu veca cena reprodukcije nego u Zenskom, $to se nije moglo objasniti
jednostavnim merenjem investiranja u rast i reprodukciju (Delph & Meagher, 1995;
Delph, 1999). Medutim, niz razli¢itih istrazivanja podrzao je hipotezu da se direktna
selekcija na proizvodnju cvetova razlikuje medu polovima te da su ograni¢enja za
nezavisnu evoluciju drugih osobina posledica postojanja jake geneticke korelacije sa
proizvodnjom cvetova. Muske biljke, u odnosu na oprasene zenske, produkuju i do 16
puta viSe cvetova za isti vremenski period (Laporte & Delph, 1996; Meagher & Delph,
2001). Ova izrazito dimorfna produkcija menja arhitekturu muskih biljaka u odnosu na

zenske.

Studije na vrsti Silene latifolia dale su snaznu podrSku hipotezi genetiCke
integracije medu seksualno dimorfnim osobinama. Prema ovoj hipotezi, selekcija za
polni dimorfizam u bilo kojoj osobini dovodi do niza promena koje utiu na Citav
fenotip 1 Siri opseg polnog dimorfizma na veliki broj osobina. Osobina sa najve¢om
razlikom, i najverovatnije ona koja je pod direktnom selekcijom za dimorfizam, bila je
broj cvetova. Produkcija cvetova je najverovatnije bila selektovana da bude visoka u
muskim biljkama, kao nacin da se poveca produkcija polena, a da bude niska u zenskim
biljkama, kao nacin da se stvore veliki cvetovi sa velikim brojem semenih zametaka.
Ovaj scenario zasnovan je na postojanju uzajamnog ograni¢avanja izmedu veli¢ine i
broja cvetova, kombinovanog sa situacijom da sa povecanjem veli¢ine cveta raste i broj

semenih zametaka u njemu, ali ne 1 koli¢ina polena (Delph, 2007).

Soule i Werner (1981) su revidirali variranje ulaganja u reprodukciju unutar

vrste 1 ustanovili vrednosti u opsegu 3-36% prosecne RA za vrstu. Da bi imalo
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evolucioni znacaj, ovo variranje treba da ima naslednu osnovu (Willson, 1983; Bazzaz
& Ackerly, 1992). Tokom 70-ih i 80-ih godina proslog stolec¢a istrazivaci su u nekoliko
eksperimenata sa zajednickim uzgojem pokusali da razdvoje sredinske i geneticke
uticaje na obrasce variranja RA. U pregledu koji su dali Hancock i Pritts (1987) postoji
niz podataka o uticaju stadijuma sukcesije (,,zrelosti ekosistema) na RA. U nekim
slucajevima, obrasci variranja RA imaju geneticku komponentu — razlike medu
jedinkama iz razli¢itih populacija postoje i1 prilikom zajedni¢kog uzgoja. Medutim,
pronaden je i znacajan nivo fenotipske plasti¢nosti, ¢esto povezan sa promenom veli¢ine
biljke. Jedan od aspekata cene reprodukcije koji je privukao mnogo paznje istrazivaca je
upravo Cesta situacija, da se cena reprodukcije ne uspeva uociti (Reekie, 1999; Obeso,
2002). Obeso (2002) tvrdi da procenat istrazivanja koja nisu uspela da detektuju cenu

reprodukcije kod biljaka ne zavisi od koris¢enih metoda.

Harper (1967) je predlozio odnos izmedu statusa biljne zajednice u sukcesijskom
nizu i ocekivane RA: , Biljke kolonizatori bi trebalo da viSe resursa ulazu u reprodukciju
nego biljke iz starijih staniSta. Jedinke u otvorenim staniStima ¢e imati malo uticaja od
susednih jedinki, stoga ¢e verovatnoca ostavljanja potomstva biti blisko vezana za
fekunditet. U gustoj ¢e zajednici, medutim, gde resursi vise ograniCavaju, individualni
uspeh mnogo vise zavisiti od sposobnosti da se dospe do resursa. Jedinka koja Zrtvuje
kompetitivnu sposobnost u korist fekunditeta mozda neée doziveti da se reprodukuje.*
Empirijske podatke o odnosu RA i gustine populacije revidirali su Soule & Werner
(1981), kao i Weiner (1988). Gustina populacije je bila surogat-varijabla kori§¢ena za

procenu efekta kompeticije na RA.

Istrazivanje diferencijacije populacija maslacka pod razli¢itim rezimima
narusavanja stanista (Solbrig & Simpson, 1974) Cesto se citira kao primer dokaza o
povecanju RA u naruSenim sredinama. U samom radu se, medutim, ne meri RA nego
broje cvetne glavice u populacijama. Kasnije su dati primeri ve¢e RA u naruSenim
sredinama, kod viSegodisnjih Asteraceae (Bostock & Benton, 1979), kod visegodisnjih
vrsta roda Plantago (Primack, 1979), ali i primeri suprotnog obrasca (Hartnett, 1991;
Reekie, 1991).
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1.2. Rod Mercurialis L.

1.2.1. Sistematika i filogenija roda

Rod Mercurialis L. (prosinac) pripada familiji mlecika (Euphorbiaceae) i
obuhvata desetak vrsta zeljastih ili drvenastih biljaka rasprostranjenih u Evropi,
severnoj Africi i jugozapadnim i jugoistocnim delovima Azije (Mukerji, 1936a). U
veéini klasifikacionih shema ove familije Mercurialis zauzima izolovano mesto u

okviru tribusa Acalypheae, potfamilije Acalyphoideae (Tabela 1).

Tabela 1. Sistematski polozaj roda Mercurialis u izabranim shemama

Pax (1890) Pax (1914) Hutchinson (1969) Webster (1975, 1994)
Tr. Acalypheae Tr. Acalypheae Tr. Mercurialideae =~ Tr. Acalypheae
Subtr. Mercurialinae = Subtr. Mercurialinae Subtr. Mercurialinae

Ser. Mercurialiiformes

Uvodenje metoda molekularne sistematike u istrazivanja filogenije familije
Euphorbiaceae (Wurdack i sar., 2005; Tokuoka, 2007) i samog roda Mercurialis
(Krghenbiihl 1 sar.,, 2002; Obbard i sar., 2006) dovelo je do promene misljenja o
poloZaju ovog roda u okviru familije. lako se i dalje smatra delom tribusa Acalypheae, u
njemu zauzima sestrinski polozaj podtribusu Claoxylinae (s. s.) u okviru klade A2

(Wurdack 1 sar., 2005; Tokuoka, 2007).

Procena broja vrsta u okviru roda Mercurialis razlikuje se medu autorima — Pax
(1914) smatra da postoji osam vrsta, Mukerji (1936a) redukuje broj vrsta na sedam, dok
kasnije Hutchinson (1969) i Webster (1994) prepoznaju osam vrsta. Novija sistematska i
filogenetska istrazivanja, medutim, definiSu jednogodisnju vrstu M. annua kao
kompleks srodnih vrsta (Durand, 1963; Govaerts i sar., 2000; Kréhenbiihl i sar., 2002;
Obbard i sar., 20006).

Vrste roda Mercurialis se medusobno razlikuju po osobinama zivotne istorije,

tipu cvasti i tipu listova (Mukerji, 1936a), broju hromozoma (Krdhenbiihl & Kiipfer,
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1995) i1 seksualnom sistemu (Obbard i sar., 2006). Spisak vrsta sa pregledom areala i

osnovnih karakteristika dat je u tabeli 2.

Filogenetski najprimitivnija grupa u rodu Mercurialis bile bi viSegodis$nje
zeljaste vrste koje formiraju rizom (geofite) — M. leiocarpa, M. ovata i M. perennis
(Krzhenbiihl i sar., 2002; Obbard i sar., 2006). Unutar ove grupe, ili kao sestrinska
grupa, diferenciraju se ostale vrste (mediteranska grupa vrsta). One formiraju dve
srodne klade: jedna obuhvata viSegodiSnje Zbunaste vrste, a druga jednogodisnje vrste
(Slika 3).

yo———————-— viSegodiSnje zeljaste vrste sa rizomom
| , ———— viSegodis$nje drvenaste vrste

*—--- jednogodisnje zeljaste vrste

Slika 3. Filogenetski odnosi medu grupama vrsta roda Mercurialis
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1.2.2. Istorijska biogeografija roda

Areal roda Mercurialis je disjunktnog karaktera — zapadni deo areala obuhvata
severnu Afriku, ve¢i deo Evrope i jugozapadnu Aziju, dok se istoc¢ni deo areala prostire
u jugoistocnoj i isto¢noj Aziji. Na osnovu areala, Pax (1914) i Mukerji (1936a)
prepoznaju dve grupe vrsta: isto¢noazijsku (obuhvata samo vrstu M. leiocarpa) i
zapadnu, u okviru koje se razlikuju mediteranska grupa vrsta (M. annua, M. corsica, M.

elliptica, M. reverchonii, M. tomentosa) i srednjoevropska (M. perennis, M. ovata).

Disjunktnost areala roda je ranije intrigirala istrazivace, i prvi je Mukerji (1936a)
predlozio objasnjenje za ovaj vid areala. Prema njegovom misljenju, zapadni deo areala
je stariji i predstavlja centar porekla, diverziteta i rasprostranjenja roda, posto je najvise
vrsta diferencirano u ovom podrucju. Isto¢noazijska vrsta (M. leiocarpa) potpada pod
okvire vrste M. perennis, a nastala je kolonizacijom iz zapadnog dela areala. Veliku
Sirinu prostora izmedu ovih delova areala Mukerji u prvom redu objasnjava
nedovoljnom istrazenoS¢u flora Centralne Azije, sa pretpostavkom da se vrsta M.
perennis nalazi, ili se ranije nalazila, i na toj teritoriji. Pretpostavka o neistrazenosti
flore se pokazala ta¢nom, jer je u odnosu na Mukerdzijeve podatke isto¢noazijska vrsta
nadena kasnije i na teritoriji Butana, severoistocne Indije 1 Nepala (Qiu, 1996). Prekid

medu arealima obuhvata tako samo teritorije Avganistana i Pakistana.
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Marcurialis parennis .~

Slika 4. Areal vrste Mercurialis perennis (prema Atlasu Florae Europacae)

Mukerji nije uzeo u obzir rasprostranjenje rodova koji su se u njegovo vreme
smatrali najsrodnijim rodu Mercurialis. Rodovi Seidelia 1 Leidesia, kao pretpostavljeno
najsrodniji, nastanjuju juznu Afriku (Webster, 1994). Biogeografsko povezivanje ovih
rodova zajedni¢kim pretkom sa rodom Mercurialis moralo bi da ide preko jugozapadne
Azije ili zapadne Afrike. U istrazivanju filogenije u okviru roda Mercurialis,
Krihenbiihl i saradnici (2002) kao najprimitivniju vrstu oznacavaju istocnoazijsku M.
leiocarpa, ali 1 vrstu M. ovata koja ima vikarijsko rasprostranjenje u odnosu na
prethodnu. Prema ovim pretpostavkama, nastanak Citavog roda Mercurialis mogao bi
geografski da se locira na centralnu ili jugoisto¢nu Aziju. Ni u ovom istrazivanju areali
najsrodnijih grupa nisu uzeti u obzir. Podtribus Claoxylinae, kao grupa geneticki
najsrodnija rodu Mercurialis (Wurdack i sar., 2005; Tokuoka, 2007), ima paleotropsko
rasprostranjenje — od zapadne Afrike, preko Madagaskara do jugoisto¢ne Azije
(Webster, 1994). U sledecoj najsrodnijoj grupi (klada A3; prema Wurdack i sar., 2005)
najbazalnijim rodom se smatra Spathistemon, koji ima indomalajsko-okeanijsko

rasprostranjenje (Webster, 1994).
Sirenje areala i evolucione promene u rodu Mercurialis blisko su povezane sa
citogenetickim promenama. Veéina vrsta roda Mercurialis sastoji se iz nekoliko

citotipova (diploidnih, poliploidnih, aneuplodnih). Osnovni broj hromozoma za rod je
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x=8 (Perry, 1943), te se oni citotipovi (vrste) kod kojih je diploidan broj hromozoma
jednak dvostrukom osnovnom broju (2n=2x=16) mogu smatrati primitivnim

(Krahenbiihl i sar., 2002).

U okviru bazalne grupe visegodisnjih zeljastih predstavnika, vrste M. leiocarpa i
M. ovata imaju diploidne (2n=16) citotipove. Areali ovih dveju vrsta se ne preklapaju i
one se mogu smatrati sestrinskim i vikarnim (Krdhenbiihl i sar., 2002). U odnosu na
vreme nastanka roda, ove dve vrste su prve koje su Sirile svoje areale. Jedna je Sirila
areal ka istoku (M. leiocarpa), dok je druga Sirila areal od jugozapadne Azije, preko
jugoistocne Evrope, do centralne Evrope. Seksualni sistemi isto¢nog predstavnika su
jednodomost (Mukerji, 1936a; Qiu, 1996) i dvodomost (Mukerji, 1936a), dok je u
zapadnom predstavniku prisutna samo dvodomost (Mukerji, 1936a; Kridhenbiihl i sar.,
2002). I u jednom i u drugom predstavniku dolazi do autopoliploidizacije i uvecanja
broja hromozoma. Kod M. leiocarpa pronadeni su diploidni i heksaploidni citotipovi,
dok su kod M. ovata definisani diploidni i tetraploidni citotip (Krihenbiihl & Kiipfer,
1995).

Preostala vrsta iz grupe zeljastih viSegodisnjih predstavnika sa rizomom, M.
perennis, obuhvata bar 43 citotipa, kod kojih je pretpostavljeni najmanji broj
hromozoma 48 (6x). Ovaj heksaploidni citotip je mogao nastati autopoliploidizacijom u
okviru vrste M. ovata (Krdhenbiihl & Kiipfer, 1995). Preklapanje areala ovih dveju vrsta
(Mukerji, 1936a), morfoloska sli¢nost habitusa (Pax, 1914; Mukerji, 1936a), moguénost
hibridizacije, M. paxii = M. perennis X M. ovata (Pax, 1914), nepoklapanje broja
hromozoma (Krihenbtihl & Kiipfer, 1995), kao i nerazdvajanje na filogenetskim
stablima (Krihenbiihl i sar., 2002) podrzavaju ovaj scenario. Citogeneticku nestabilnost
M. ovata/M. perennis kompleksa prati morfoloSka stabilnost, kao i stabilnost Zivotne
istorije i seksualnog sistema. Visi nivoi ploidnosti su mogli imati pozitivne efekte na
fitnes (ekofizioloska prednost, Sira ekoloSka nisa, veca kompetitivna sposobnost) i time
omoguciti Sirenje areala nastale vrste M. perennis na skoro ¢itavu Evropu, severni deo

Afrike i delove Bliskog i Srednjeg Istoka (Mukerji, 1936a).
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Tokom Sirenja areala vrste M. perennis ka jugozapadu Evrope (Pirinejsko
poluostrvo), dolazi do diferencijacije pojedinih populacija u nove vrste. Prva distinkcija
je bila u nac¢inu prezivljavanja nepovoljnog dela godine: preZivljavanje se vise ne odvija
stvaranjem podzemnog stabla (rizoma), ve¢ biljke prezimljuju u vidu niskog
listopadnog zbuna (promena zivotne forme iz geofite u hamefitu). Seksualni sistem je

kod svih predstavnika ove grupe pleziomorfan (isklju¢iva dvodomost, Pannell, 1997a).

Zbunastu grupu vrsta karakteriSe neujednaden broj hromozoma i nekoliko
citotipova (ustanovljeni su 2n = 26, 42, 66, 220), kao i moguénost lake hibridizacije —
zabelezeni su slede¢i hibridi: M. elliptica x M. tomentosa (Tutin i sar., 1968), M.
elliptica x M. corsica, M. reverchonii < M. elliptica (Krdhenbiihl i sar., 2002).
Jedinstven osnovni broj hromozoma za ovu grupu nije ranije predloZzen (Kridhenbiihl i
sar., 2002), ali ako se pretpostavi poreklo ove grupe u okviru M. perennis kompleksa,
moze se zadrzati predacki x = 8. UocCeni savremeni citotipovi tada bi mogli nastati na

nacine prikazane na slici 5.

U ovakvom, veoma nestabilnom genetickom miljeu, pojedine populacije
menjaju jo$ jednu osnovnu karakteristiku Zivotne istorije i prelaze sa viSegodiSnjeg
nacina Zivota na jednogodisnji (Zivotna forma terofite). Najbazalnije vrste u ovoj grupi
(kladi) su diploidna M. heutii (2n = 2x = 16) i diploidni citotipovi M. annua (Obbard i
sar., 2006). Kod ovih diploidnih predstavnika seksualni sistem je predstavljen

dvodomoscu.
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Slika 5. Moguéi scenariji promene broja hromozoma kod drvenastih vrsta roda
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Mercurialis. Crne strelice — autopoliploidija; plave strelice — alopoliploidija; crvene

strelice — aneuploidija (prema Kréhenbiihl i sar., 2002; Obbard 1 sar., 2006)

Mogucénost poliploidizacije prisutna je i u kompleksu jednogodisnjih vrsta, kod
kojih su ustanovljeni nivoi ploidije od 2x do 14x (Durand, 1963). Poliploidizacija kod
jednogodisnjih biljaka uzrokuje promenu seksualnog sistema iz dvodomosti u
jednodomost (Pannell i sar., 2004). Poliploidne jedinke su stoga najéesée opisivane kao
nove vrste — tako su tetraploidi i heksaploidi vrste M. annua smatrani vrstom M.
ambigua, dok su populacije sa viSim nivoima ploidnosti opisivane kao M. monoica.
Poslednja opisana vrsta roda, M. canariensis je tetraploidna, ali se kod nje ocuvao

predacki seksualni sistem (dvodomost; Obbard i sar., 2006).

Detaljnim istrazivanjem filogenije jednogodisnjih vrsta na molekularnom nivou
(Obbard 1 sar., 2006) utvrdeni su dogadaji autopoliploidije u okviru vrste M. annua,
alopoliploidije (hibridizacije) medu vrstama M. annua i M. huetii, kao 1 introgresije
gena iz drvenaste M. elliptica u M. huetii i iz diploidne M. annua u heksaploidne M.
annua. Geneticka otvorenost (nestabilnost) kompleksa jednogodisnjih vrsta pracena je
promenama seksualnih sistema (Pannel i sar, 2004). Pregled citotipova sa
odgovaraju¢im seksualnim sistemom dat je u tabeli 3. Dosadasnja molekularno-
filogenetska istrazivanja nisu pokrila vise nivoe ploidnosti, tako da se njihov nastanak

opisuje samo autopoliploidijom (Durand, 1963).
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Tabela 3. Poreklo i diverzitet seksualnih sistema jednogodisnjih vrsta roda Mercurialis

Citotip/vrsta Poreklo Seks. sistem
2x M. huetii bazalna" >’ dvodomost
2x M. annua bazalna’, ili diferencijacija M. huetii’ dvodomost
4x M. annua (,,M. ambigua’”) autopoliploidizacija M. annua* jednodomost

alopoliploidizacija/hibridizacija jednodomost i
6x M. annua (,,M. ambigua”) 3

4x M. annua y 2x M. huetii androdvodomost
8x—14x M. annua (,,M. monoica”)  autopoliploidizacija M. annua ' jednodomost

alopoliploidizacija/hibridizacija
4x M. canariensis ) 3 dvodomost
2x M. annua i neutvrdena 2x vrsta

"Durand, 1963, >Krihenbiihl i sar., 2002, *Obbard i sar., 2006

1.2.3. Determinacija pola kod roda Mercurialis

Istrazivanja razvi¢a cveta i determinacije pola vrste Mercurialis annua (Durand
& Durand, 1991) ukazala su na postojanje genetickog sistema odredenja pola kod roda
Mercurialis. Pol, tj. razvice jednopolnog cveta odredeno je interakcijom tri genska
lokusa: jednim A lokusom i dva B lokusa. Ovi lokusi segregiraju nezavisno jedan od
drugog, a ustanovljeno je i odsustvo kumulativnog efekta alela: genotip A/A ima isti
fenotip kao genotip A/a. U genomu ne postoje heterohromozomi, tj. nije doslo do

njihove diferencijacije.

Fizioloski eksperimenti ukazali su na antagonisticko dejstvo citokinina i auksina,
kao i na korelaciju koncentracije ovih biljnih hormona sa genotipskim klasama (Tabela
4). Geni ukljuceni u razvice cveta kaskadno se ukljucuju. Najpre su aktivni regulatorni
geni (F/ menja put razvi¢a vegetativnog pupoljka u reproduktivni), a zatim se ukljucuju
geni odredenja pola (diferencijacije cvetnih listi¢a) koji su u vezi sa metabolizmom
citokinina. Determinatori muskog pola (poliploidni A+B) se ukljucuju pre determinatora

zenskog pola (poliploidni A+b; Durand & Durand, 1991). Postojanje staminodija u
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Zenskom cvetu M. perennis moze biti posledica toga, $to se put razvoja Zenskog cveta

ukljucuje posle ,,muskog razvica®.

Tabela 4. Geneticko odredenje pola kod roda Mercurialis: pregled fenotipova (pol,
prisutni hormoni) i odgovaraju¢ih genotipova, prema Durand & Durand, 1991.
*pretpostavljeni genotip Zenskog pola. IAA — indol-siréetna kiselina, t-io®Ade — trans-

zeatin, t-i0°Ado — trans-zeatin ribozid

Pol Genotip Hormoni
A/ By By
M A/ By/_ by/b, t-io®Ado, visok nivo IAA
A/ by/by By

A/ bi/b; ba/by
a/a By/_ by/b,
a/a by/by By/
a/a bi/b; by/by *

t—ioéAde, nizak nivo [AA

Za alel A smatra se da ucestvuje u razvicu i muskog i Zenskog cveta
zapocinjanjem trans-oksidovanog citokininskog puta (Durand & Durand, 1991), t;.
hidroksilacijom i’AMP u t-ioc°’AMP. U preglednom radu o metabolizmu citokinina u
vrsti Arabidopsis thaliana (Sakakibara, 2006) ovaj metabolicki korak prikazan je kao
katalizovan enzimom CYP735A. Ekspresija gend za CYP735A pozitivno je regulisana
(pojacana) izoprenoidnim citokininima u korenu, a negativno regulisana (sniZena)
dejstvom auksina ili apscisinske kiseline. Enzim adenozin kinaza u slede¢em
metabolikom koraku fosforilide t-io®AMP u t-io°Ado (tZR, trans-zeatin ribozid).
Nastali citokinin prisutan je u velikim koncentracijama u muskim cvetovima M. annua,
a ovim metaboli¢kim korakom se upravo i zavrSava put determinacije razvi¢a muskih

cvetova.

Aleli bl i b2 uéestvuju u konverziji t-io®Ado u t-io°Ade (tZ, trans-zeatin). Trans-
zeatin nije ustanovljen u muskim cvetovima ali je u visokim koncentracijama prisutan u
zenskim cvetovima. Enzim adenozin nukleozidaza stvara trans-zeatin (Sakakibara,

2006), ¢ime se zavrSava put razvi¢a zenskog cveta. Podaci o nasledivanju i ekpresiji
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pola kod M. annua ukazuju na to da kada se na bar jednom paru B lokusa nalaze
recesivni aleli razvija se Zenski pol, tj. predominatno se stvara trans-zeatin. Ovakav tip
dominantno-recesivnog nasledivanja moze da ukaze na to, da produkti dominantnih
alela B gena inhibiraju enzimsku aktivnost adenozin nukleozidaza, pozitivno regulisu
transkripciju gena za purinsku nukleozidnu fosforilazu ili aktiviraju ovaj enzim.
Purinska nukleozidna fosforilaza vrs$i konverziju tZ u tZR. Jedan od efekata povisenja
koncentracije frans-zeatina, ili simog genotipa b1/bl ili b2/b2, jeste aktivacija enzima
IAA oksidaze, koja u Zenskim cvetovima snizava koncentraciju IAA (indol-siréetne

kiseline, osnovnog auksina).

Cis-zeatin (c-i0° Ade), krajnji produkt cis-oksidovanog puta, uzrokuje sterilnost
prasnika. Neoksidovani citokininski put, i AMP (izopenteniladenozinmonofosfat) — i°
Ado (trans-izopenteniladenozin)— i® Ade (izopenteniladenin), retko je prisutan u

muskim cvetovima roda Mercurialis, gde i° Ade uopste nije detektovan (Louis i sar.,

1990).

1.2.4. Model organizam, vrsta Mercurialis perennis

Sumski prosinac, Mercurialis perennis (Slika 6), jeste dvodoma visegodisnja
zeljasta skrivenosemenica. ViSegodiSnje podzemno stablo je u obliku razgranatog
rizoma koji se razvija na dubini od 2-5 ¢m, a nadzemni izdanci (rameti) traju jednu
sezonu. Rameti se pocinju razvijati iz proslogodisSnjih zacCetaka (pupoljaka) u kasnu
zimu ili rano prolece i njihovo stablo raste do visine od 450 (650) mm. Svaki klon
(genet) poseduje mnogo nadzemnih izdanaka, koji mogu biti fertilni ili sterilni. Sterilni
izdanci su po pravilu nizi od fertilnih, visine do 100 mm (Jefferson, 2008). Donje
internodije stabla rameta obi¢no su duze od gornjih, a nose minijaturne ili rudimentne

listove. Listovi su dekusiranog rasporeda, svaki nodus nosi dva lista.

Reproduktivni pupoljci razvijaju se u pazuhu gornjih listova. Muske cvasti su po
tipu lazni klas, poseduju do 10 cvetova na dugackoj drsci cvasti od kojih se gornji
otvaraju prvi. Svojom visinom muske cvasti najces¢e nadvisuju listove u Cijem se

pazuhu razvijaju (Slika 7). Muski cvetovi su sede¢i (ili poseduju kratku cvetnu drsku),
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promera do 5 mm, izgradeni od tri glatke tepale i do 28 prasnika. Zenske cvasti su krace
od listova u Cijem se pazuhu razvijaju i sa manje cvetova od muskih cvasti (do 6).
Zenski cvetovi su sa kratkom drikom, tri tepale, dve staminodije koje su transformisane
u zlezdane filamentozne nektarije i gineceumom izgradenim od najces¢e dve karpele sa
po jednim anatropnim semenim zametkom. Plod je okrugla ¢ahura koja puca po
valvama, sa najce$¢e dva semena. Semena su okrugla, precnika do 3,5 mm, sa

belicastom karunkulom ili elajozomom (Jefferson, 2008).

Slika 6. Fotografija mladih biljaka: levo Zenska jedinka, desno muska

Mercurialis perennis Cesto je jedna od najvaznijih i najbrojnijih biljaka u
prizemnom sloju Sumske vegetacije i raste u vidu gustih gregarnih populacija (Mukerji,
1936a). Moze se opisati kao biljka osencenih stanista (skiofita ili poluskiofita) jer se
upravo na ovakvim staniStima ili delovima staniSta najces¢e nalazi u prirodi. Medutim,
sasvim dobro moze rasti i na potpuno otvorenim i osuncanim staniStima (Mukerji,
1936a; Jefferson, 2008). M. perennis uspeva na razli¢itim zemljiStima te se moze
zakljuciti da tip zemljiSta ne igra ograniavajucu ulogu u rasprostranjenju ove vrste.
Ipak, ova se vrsta retko moze naci na tresetnim zemljiStima i zemljistima koja su se
skoro pocela formirati (mladi Sumski zasadi), a najuspesnija je u starim Sumama

(Mukerji, 1936a; Hermy i sar., 1999).
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Slika 7. Naslovna stranica Lineovog eseja o polnom Zzivotu biljaka iz 1729. godine, sa

leve strane prikazani polovi vrste M. perennis i proces oprasivanja

Ekofizioloskim istrazivanjima ustanovljena je visoka tolerancija M. perennis na
teSke metale, npr. olovo i kadmijum (Martin i sar., 1980) te je vrsta opisana kao
pseudometalofita. Na osnovu ovog istrazivanja, sve ¢eS¢a kontaminacija zemljiSta u
prirodnim staniStima teSkim metalima ne moZe biti oznacena kao faktor ugrozavanja

Sumskog prosinca.

Do sada nije izvrSena evaluacija konzervacionog statusa ove vrste na globalnom
nivou, te se ne nalazi u [IUCN Crvenoj listi (http://www.iucnredlist.org/). Misljenja o
statusu ugroZenosti Sumskog prosinca na Britanskim ostrvima pregledno je izlozio
Jefferson (2008). Smatra se da vrsta nije ugrozena na Britanskim ostrvima jer je
relativno §iroko rasprostranjena i uobiCajena. Zastita starih Sumskih staniSta i drugih
ugrozenih stanista na kojima se javlja ova vrsta smatra se dovoljnim naporom u njenoj

zastiti. Procena regionalne ugrozenosti na osnovu kriterijuma IUCN (verzija 3.1; [UCN
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2001) data je za Finsku, gde je M. perennis iz prethodne kategorije LC (poslednja briga)

reevaluisan kao RT (regionalno ugrozen) na Olandskim ostrvima (Ryttéri i sar., 2012).

Pretpostavljeni su slede¢i faktori koji mogu ugrozavati populacije Sumskog

prosinca:

uniStavanje prirodnih staniSta (seca, potkresavanje i1 degradacija Suma;

Rackham, 2003);

— ispasa domacih i divljih Zivotinja (Cooke, 2006);

— gaZenje 1 lomljenje biljaka (Setaci, eko-turisti, planinari i alpinisti, Zivotinje;
Rackham, 1975, Miiller i sar., 2004);

— jaki proleéni mrazevi, ispod -5°C (Wilson, 1968).

U smislu objekta za geneticka i1 evoluciona istrazivanja, ¢itav rod Mercurialis
predstavlja dobar model (Obbard, 2004, Obbard i sar., 2006). U okviru roda izraZena je
raznovrsnost zivotnih istorija, rodnog dimorfizma i seksualnih sistema, kao i
hromozomska geneticka varijabilnost. Istrazivanja u okviru ovog roda omogucuju
odgovore na neka od osnovnih pitanja evolucione biologije, poput evolucionog znacaja
poliploidizacije, kao i1 polimorfizma polnog razmnozavanja i determinacije pola.
Najintenzivnije izuCavana vrsta roda je Mercurialis annua, koju su kao model
organizam koristili u istrazivanjima determinacije pola (Durand & Durand, 1991;
Pannell, 1997b; Yang i sar., 1998), porekla poliploida i razlika u polnim sistemima
populacija (Pannell i sar., 2004), promene seksualnih sistema (Pannell i sar., 2008),
odnosa polova i reproduktivne alokacije (Pannell, 1997c). S druge strane, vrsta
Mercurialis perennis je zanemarivana uglavnom zbog visegodisnjeg Zivota i vegetativne
propagacije, te je broj genetickih i evoluciono-bioloskih istrazivanja na njoj srazmerno
manji. Do sada su na ovoj vrsti istrazivane ekoloske razlike medu polovima (Mukerji,
1936a, 1936b), odnos polova u populacijama (Cvetkovi¢ & Jovanovié¢, 2007; Vandepitte
i sar.,, 2010), geneticka struktura populacije (Vandepitte i sar., 2009a) i geneticka
varijabilnost (Vandepitte i sar., 2009b; Pfeiffer i sar., 2011).
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2. Ciljevi
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1) Jedna od posledica postojanja odvojenih polova su varijacije u broj¢anom
odnosu polova. Razliciti selekcioni pritisci na muske i Zenske jedinke mogu za
posledicu imati razlike u odnosu polova u populacijama. Prvi cilj ovog istrazivanja je
bio utvrdivanje odnosa polova u populacijama Sumskog prosinca, Mercurialis perennis,

kao 1 da li i kada odstupa znacajno od pretpostavljenog odnosa 1:1.

2) Postojanje polova povezano je sa razlikama u osobinama jedinki. Slede¢i cilj
ovog istrazivanja bio je da se utvrdi postojanje polnog dimorfizma u razli¢itim
morfoloskim i reproduktivnim osobinama Sumskog prosinca, kao i da se odrede njegov

smer i opseg.

3) Gradijent nadmorske visine moze se povezati sa gradijentom klimatskih
ekoloskih karakteristika, stoga obrasci variranja populacionih 1 individualnih
karakteristika duz gradijenta nadmorske visine mogu predstavljati adaptivni odgovor. U
vezi s tim, ciljevi ovog istrazivanja odnose se na utvrdivanje obrazaca variranja odnosa
polova, polnog dimorfizma razli¢itih osobina, posebno ulaganja u reprodukciju kod

razlicitih polova, kao i hromozomske varijabilnosti u populacijama M. perennis u Srbiji.
4) Dodatni cilj ovog istrazivanja bio je da se filogenetskim i istorijsko-

biogeografskim analizama utvrde starost roda Mercurialis, geografski prostor njegovog

nastanka, kao i pleziomorfnost seksualnog sistema u rodu.
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3. Materyjal 1 metode
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3.1. Opis lokaliteta

Istrazivanje je obuhvatilo 14 populacija Mercurialis perennis na teritoriji Srbije
(Slika 8). Populacije se nalaze u okviru palearktickog ekoregiona balkanskih meSovitih
Ssuma (DMEER, 2005), a preovladuju¢a vegetacija na lokalitetima je bukova Suma.
Lokaliteti su izabrani tako da obuhvate geografski horizontalni i vertikalni opseg
rasprostranjenja istrazivane vrste u Srbiji. Klimatske karakteristike Sireg regiona za
lokalitete preuzete su iz softverskog paketa WorldClim 1.4 (Hijmans i sar., 2005) i date
u Prilogu 1.
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Slika 8. Mapa istrazivanih lokaliteta.

Lokalitet KoSutnjak nalazi se na istoimenom brdu u Beogradu. Geografske
koordinate populacije su 44°45'25,56" N, 20°26'17,94" E, nadmorska visina je 196 m, a
ekspozicija terena N-NW. Vegetacija KoSutnjaka predstavljena je meSovitom
Sirokolisnom listopadnom Sumom. Antropogeni uticaj veoma je izrazen: populacija se

nalazi blizu veoma prometnih peSackih staza i saobracajnica i u njenoj neposrednoj
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blizini nalazila se mala divlja deponija elektronskog otpada.

Lokalitet Petnica nalazi se u ataru istoimenog naselja blizu Valjeva; geografske
koordinate populacije su 44°14'42,78" N, 19°56'2,54" E, nadmorska visina je 220 m, a
ekspozicija terena N-NW. Vegetaciju ¢ini Suma graba i hrastova, Querco-Carpinetum
moesiacum (serbicum) Rudski 1949. Antropogeni uticaj na ovom lokalitetu je srednje
izrazen — populacija se nalazi u neposrednoj blizini turistickog kompleksa Petnicka

pecina, ali je nagib terena ¢ini nepristupacnom vecini izletnika.

Lokalitet Vrsacki breg nalazi se na VrSackim planinama u neposrednoj blizini
Vrsca. Geografske koordinate populacije su 45°7'24,53" N, 21°19'27,30" E, nadmorska
visina je 340 m, a ekspozicija terena NW—-W. Vegetacijski pokriva¢ je izgraden od
meSovitih Sirokolisnih listopadnih Suma. Antropogeni uticaj na VrSatkom bregu veoma
je izrazen: populacija se nalazi veoma blizu pesackih staza kroz Sumu i blizu turisticki

atraktivnog VrSackog zamka.

Lokalitet Avala nalazi se na padini istoimene planine. Geografske koordinate
populacije su 44°41'52,25" N, 20°30'34,66" E, nadmorska visina je 360 m, a ekspozicija
terena NW. Vegetacija u kojoj se nalazi populacija na Avali je meSovita listopadna Suma
sa dominacijom hrastova i bukve. Antropogeni uticaj je na ovom lokalitetu veoma
izrazen — populacija se nalazi veoma blizu peSackih i Sumarskih staza kroz avalsku

Sumu.

Lokalitet Ov¢ar Banja nalazi se u blizini istoimenog naselja, na padini planine
Ovcar. Geografske koordinate populacije su 43°53'43,50" N, 20°10'46,54" E,
nadmorska visina je 400 m, a ekspozicija terena N. Vegetacija je predstavljena
meSovitom listopadnom Sumom. Antropogeni uticaj je na ovom lokalitetu slabo izrazen
— populacija se nalazi u neposrednoj blizini izletista, ali je nagib podloge c¢ini

nepristupa¢nom veéini izletnika.

Lokalitet Dorov Most nalazi se u severozapadnom podnozju planine Kopaonik,

na samom obodu Nacionalnog parka ,,Kopaonik*. Geografske koordinate populacije su
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43°21"28,00" N, 20°44'29,78" E, nadmorska visina je 800 m, a ekspozicija terena W—
SW. Antropogeni uticaj je srednje izrazen: populacija se nalazi u neposrednoj blizini
izletiSta, ali je nagib podloge ¢ini nepristupa¢nom vecini izletnika. Na ovom lokalitetu

uocena je izrazita parazitiranost insektima tokom dve sezone (2008, 2009).

Lokalitet Celinski potok nalazi se u severozapadnom podnoZju Kopaonika.
Geografske koordinate populacije su 43°21'16,47" N, 20°44'39,44" E, nadmorska visina
je 840 m, ekspozicija terena W—NW. Antropogeni uticaj je u posmatranom periodu bio
srednje izrazen — populacija se nalazi neposredno uz kolski put. Zbog nagiba podloge

bila je, medutim, pod snaznim uticajem erozije.

Lokalitet Povlen 1 nalazi se u blizini vrha Jasen na planini Povlen. Geografske
koordinate populacije su 44°8'38,63" N, 19°45'42,50" E, nadmorska visina je 1000 m, a
ekspozicija terena zenit-NW. Vegetaciju Cini proredena bukova Suma. Antropogeni

uticaj je slabije izraZen, usled blizine izletniCke staze.

Lokalitet Bojanine Vode nalazi se na Suvoj planini. Geografske koordinate
populacije su 43°11'35,99" N, 22°102,36" E, nadmorska visina je 1100 m, a ekspozicija
terena N. Vegetacija ovog dela Suve planine predstavljena je bukovom Sumom.
Antropogeni uticaj je vrlo izrazen na Bojaninim Vodama; populacija se nalazi veoma
blizu pesackih-izletnickih staza kroz Sumu. U neposrednoj blizini istrazivane populacije
deo Sume je izgoreo u pozaru 2005. godine, a primecen je 1 izraZen pritisak parazita na

populaciju tokom dve sezone (2007, 2009).

Lokalitet Povlen 2 nalazi se u blizini vrha Srednji Povlen (Arlog) na planini
Povlen. Geografske koordinate ove populacije su 44°8'21,87" N, 19°43'47,70" E,
nadmorska visina je 1280 m, a ekspozicija terena E. Vegetaciju ¢ini proredena planinska
bukova Suma, a deo populacije je na planinskom pasnjaku. Antropogeni uticaj je srednje

izrazen (blizina izletnicke-planinarske staze i katuna).

Lokalitet Metode 1 nalazi se na Kopaoniku u okviru rezervata ,,Metode®.

Geografske koordinate populacije su 43°18'19,15" N, 20°51'2,35" E, nadmorska visina
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je 1360 m, a ekspozicija terena E. Vegetacija je bukova Suma.

Lokalitet Metode 2 nalazi se takode na Kopaoniku u okviru rezervata ,,Metode®.
Geografske koordinate populacije su 43°18'7,07" N, 20°51'0,03" E, nadmorska visina je
1480 m, a ekspozicija terena E-NE. Vegetacija je bukova Suma sa pojedinacnim
smréevim stablima. Antropogeni uticaj na lokalitetima Metode 1 i Metode 2 je slabije
izrazen uprkos neposrednoj blizini izletnicke-planinarske staze, jer se populacija nalazi

u okviru zasti¢enog dobra.

Lokalitet Metode 3 nalazi se takode na Kopaoniku u okviru rezervata ,,Metode®,
koordinate populacije su 43°18'3,52" N, 20°50'58,79" E, nadmorska visina 1540 m, a
ekspozicija terena E. Vegetacija je bukovo-smréeva Suma, a antropogeni uticaj je slabo
izrazen uprkos neposrednoj blizini izletnicke-planinarske staze i svetiliSta Metode, jer se
populacija nalazi u okviru zaSticenog dobra, a nagib podloge populaciju c¢ini

nepristupacnom vecini izletnika. Usled velikog nagiba, prisutan je snazan uticaj erozije.

Lokalitet Bele Stene nalazi se na Kopaoniku u okviru rezervata ,,Bele Stene®,
koordinate populacije su 43°18'46,14" N, 20°50'27,06" E, a najvisa nadmorska visina
1730 m, dok je ekspozicija terena varijabilna: zenit—E. Vegetacija je kompleksna, od
livada (Brometum erecti) do proredene smréeve Sume (Piceetum abietis moesiacae), a
antropogeni uticaj je veoma izrazen u vidu turistiCkog/planinarskog pritiska i stocarstva

(napasanje ovaca).

3.2. Analizirane osobine

Tokom terenskih istrazivanja u populacijama je metodom totalnog cenzusa ili
metodom kvadrata procenjena veli¢ina populacije, a na nasumic¢no izabranim
kvadratima povrSine 1m? odredivan je ukupan broj biljaka, kao i broj muskih, zenskih i
sterilnih izdanaka (rameta). Svaki ramet smatran je nezavisnom jedinkom, kojoj je pol
odredivan proverom morfologije cvasti i cvetova. Odnos polova definisan je kao uceScée
muskih jedinki u ukupnom broju fertilnih jedinki na prebrojanim kvadratima. Gustina

populacije (broj jedinki po m?) odredivana je kao aritmeticka srednja vrednost gustine
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jedinki na prebrojanim kvadratima. Deskriptivno su pracene i osobine Zivotne istorije,
poput vremena cvetanja muskih i1 Zenskih biljaka, parazitiranosti i procenta sazrelih
plodova. Osvetljenost biljaka unutar populacije pracena je tokom 2009. godine.
Luksmetrom Velleman DVM1300 Digital Light Meter odredivan je intenzitet svetlosti
koji pada na aktivhu povrSinu, i to na svetlosnim prodorima, u Setajucoj senci i u

potpunoj senci.

Iz populacija je uzorkovano po 40 jedinki muskog i zenskog pola, ukoliko je to
brojnost populacije dozvoljavala. Uzorkovanim jedinkama je izmerena visina
nadzemnog dela biljke do tacnosti 1 mm, utvrden je broj nadzemnih internodija, broj
listova, kao i1 ukupan broj cvetova. Uzorci su suSeni prirodnim putem u novinskom
papiru, nakon cCega je odredena masa vegetativnih i reproduktivnih organa svake
jedinke. Vegetativnim organima smatrani su podzemno stablo, nadzemno stablo i listovi,
dok su reproduktivnim organima smatrane cvasti (cvetovi, dr§ke cvasti i plodovi). Suva
masa vegetativnih i1 reproduktivnih delova biljaka merena je tehnickom vagom Mettler

PM460 Delta Range preciznosti 1 mg.

3.3. Citogeneticke analize

Priprema biljnog materijala je vrSena kombinacijom modifikovanih
citogenetickih metoda za male i1 velike biljne hromozome (Fukui, 1996). Mladi
adventivni korenovi sakupljani su i ve¢ na terenu tretirani 0,2% rastvorom kolhicina
tokom 6-7 casova. Nakon toga, korenovi su prebaceni u fiksativ (apsolutni
etanol:glacijalna siréetna kiselina u odnosu 3:1). U cilju hidrolize ¢elijskog zida i
oslobadanja od citoplazme, korenovi su tretirani 20-30 minuta na 37°C smeSom
hidrolitickih enzima (1,5% celulaza i 0,3% pektinaza). Hidrolizovani korenovi su
isprani destilovanom vodom i bojeni 2% aceto-orseinom tokom 24 h. Obojeni korenovi
duzine 1 cm postavljani su na predmetno mikroskopsko staklo, odsecani su apikalni
delovi korena 1 preparat je pripremljen skvos-metodom. Preparati mitoza su posmatrani
i fotografisani pod svetlosnim mikroskopom (Zeiss Axioscope) na uveli¢anjima 400x i
1000x, pri cemu je utvrdivan broj hromozoma u metafaznim ¢elijama. Broj hromozoma

je preveden u nivo ploidnosti na osnovu sheme date u radu Krihenbithl & Kiipfer
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(1995): 37-43—5x; 44-52—6x; 53-59—-7x; 60—68—8x; 69-75—9x; 76—84—10x; 85—
91—11x; 92-100—12x; 101-107—13x.

3.4. Istorijsko-biogeografske analize

Za istorijsko-biogeografsku analizu porekla roda Mercurialis, odabrana je vrsta
sa bazalnim polozajem na filogenetskom stablu roda (M. leiocarpa) 1 10 vrsta koje
predstavljaju bazalne evolucione linije u potfamiliji Acalyphoideae (A1, A2, A3, ALCH
— Alchorneoids; Wurdack i sar., 2005; Tokuoka & Tobe, 2006). 1z baze genetickih
podataka GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Genbank/) preuzete su sekvence gena

rbeL ovih vrsta (spisak vrsta sa brojevima unosa u GenBank dat je u tabeli 5).

Tabela 5. Spisak vrsta potfamilije Acalyphoideae ukljucenih u istorijsko-biogeografsku
analizu, sa podacima o filogenetskoj pripadosti, arealu i brojem unosa (accession
number, AN) sekvence gena u bazi podataka GenBank. Sistematika je data prema

Webster (1994), a filogenetske klade prema Wurdack i sar. (2005).

vrsta (pod)tribus/klada areal roda GenBank AN
Pseudagrostistachys Agrostistachydeae/  zapadna Afrika,
& g & Y P AY 794966
ugandensis ALCH isto¢na Afrika
Agrostistachydeae/
Cyttaranthus congolensis zapadna Afrika AY794965
ALCH
M is longifoli Claoxylinae/ dna Afrik AY 794961
areyopsis longifolia zapadna Afrika
yop. g ALCH p
Blumeodendrinae/
Blumeodendron tokbrai Al Indomalaja AJ418805
Lasiococcinae/ )
Spathiostemon javensis A3 Indomalaja AY788176
Lasiococcinae/ isto¢na Azija,
Homonoia riparia AY794978
A3 Indomalaja
Claoxylinae/
Mareya micrantha A3 zapadna Afrika AB267924
Crotonogynopsis Adelieae/ zapadna Afrika,
mep ) P AY794972
usambarica A3 istocna Afrika
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isto¢na Azija,

Mercurialinae/
Mercurialis leiocarpa A2 Indomalaja, Evropa AB233867
i Mediteran
Claoxylinae/ zapadna Afrika,
Erythrococca anomala AB267918
A2 istocna Afrika
Claoxylinae/ .
Discoclaoxylon hexandrum e zapadna Afrika AY 794945

Filogenetske analize sprovedene su u softverskom paketu MEGA4 (Tamura i
sar., 2007). Evoluciona istorija je procenjena metodom minimalne evolucije (Minimum
Evolution, Rzhetsky & Nei, 1992) pri ¢emu je dobijeno konsenzusno filogenetsko
stablo, procenjeno permutacionim testom sa 1000 ponavljanja (Felsenstein, 1985).
Evolucione udaljenosti su izracunate metodom maksimalne kombinovane
verodostojnosti (Maximum Composite Likelihood, Tamura i sar., 2004) i izrazene kao
broj supstitucija baza po nukleotidnoj poziciji. Za generisanje inicijalnog stabla kori§¢en
je neighbor-joining algoritam (Saitou & Nei, 1987). Sve pozicije na kojima se nalaze
praznine (gepovi) ili ne postoje podaci eliminisane su iz analize. U finalnom setu
podataka postojalo je 1320 nukleotidnih pozicija. Dobijeni obrazac grananja na
konsenzusnom stablu uporeden je sa prethodno publikovanim topologijama (Wurdack i

sar., 2005; Tokuoka & Tobe, 2006).

S ciljem da se ustanovi vreme nastanka roda Mercurialis pristupilo se racunanju
molekulskog sata. Molekulski sat je kalibrisan na osnovu linearizovanog kladograma uz
pretpostavku identi¢nih stopa mutacije u svim evolucionim linijama (Takezaki i sar.,
2004). Vreme divergencije bazalnih klada postavljeno je na pre 85 miliona godina
(Davis i sar., 2005). Ovo vreme je iskori§¢eno za ustanovljavanje istorijsko-geografske

pozadine nastanka roda i centra i vremena njegovog nastanka.

Centri porekla za sve klade na filogenetskom stablu ustanovljeni su dvema
metodama: biogeografskim pristupom zasnovanim na arealu (analiza predackog areala;
Bremer, 1992) i pristupom zasnovanim na evolucionim dogadajima (analiza disperzije i
vikarijanse; Ronquist, 1997). Analiza disperzija i vikarijanse je trenutno najpopularnija i

najces¢e koris¢ena metoda za rekonstrukciju evolucionih dogadaja u istorijskoj
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biogeografiji, iako su uoceni i nedostaci ove metode. Sa svrhom izbegavanja tih
nedostataka u analizu je ukljuena vrsta spoljasnje grupe (eng. outgroup), nisu
ograni¢eni maksimalni brojevi predackih areala i uzete su u obzir udaljenosti izmedu
areala i verovatnoc¢e disperzija izmedu njih (prema preporuci Kodandaramaiah, 2010).
Analiza disperzije i vikarijanse odradena je u softverskom paketu DIVA (Ronquist,
1996).

3.5. Statisti¢ke analize

Odstupanje utvrdenog odnosa polova od oc¢ekivanog 1:1 provereno je hi-kvadrat
testom. Pri multipnim poredenjima primenjena je sekvencijalna Bonferonijeva
korekcija. Za merene osobine (visina biljaka, suva masa biljaka, broj listova, broj
internodija, broj cvetova) uradena je osnovna deskriptivna statistika po polovima,
populacijama i sezonama. Radi dobijanja normalne raspodele vrednosti varijable odnos
polova 1 reproduktivna alokacija transformisane su arkus sinus kvadratni koren
transformacijom. Heterogenost varijanse varijabli proverena je Levinovim i Braun-
Forsajtovim testovima (Levene, 1960; Brown & Forsythe, 1974). Korelacije medu

osobinama opisane su parametarskim i neparametarskim koeficijentima korelacije.

Razlika medu polovima u srednjim vrednostima i variranju osobina testirana je
t-testom za nezavisne uzorke. U populacijama gde je ustanovljena statisticki znacajna
razlika medu polovima u vrednosti osobine opisan je polni dimorfizam racunanjem
indeksa dimorfizma veli¢ine, SDI (Lovich & Gibbons, 1992). Ovaj indeks se racuna na

slede¢i nacin:

SDI = (srednja veli¢ina veceg pola)/(srednja veli¢ina manjeg pola) — 1.

Prema konvenciji, ukoliko je zenski pol vec¢i, vrednost SDI se oznacava kao

pozitivna, dok je negativna ukoliko je muski pol veci.

Ulaganje u reprodukciju (reproduktivna alokacija, RA) izracunato je za svaku

jedinku kao odnos suve mase reproduktivnih organa i suve mase nadzemnih
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vegetativnih organa. Prisustvo cene reprodukcije (uzajamnog ogranicavanja ulaganja
resursa u reprodukciju i rast) testirano je na celom uzorku istrazivanjem korelacije
izmedu jedne vegetativne komponente adaptivne vrednosti (visina biljke) i jedne
reproduktivne (ulaganje biomase u reprodukciju). Broj semena po Zenskoj biljci i
procenat cvetova od kojih nastanu zreli plodovi odredivani su 2008. godine u dve
populacije, KosSutnjak i Avala. Cena reprodukcije opisana je koeficijentima korelacije

izmedu reproduktivne alokacije i visine biljke.

Efekat nadmorske visine i sezone na variranje heteroskedasti¢nih varijabli,
odnosa polova i reproduktivne alokacije, opisan je jednofaktorskom i visefaktorskom
analizom varijanse (ANOVA), kao 1 kompleksnijim statistickim modelima
(generalizovani metod najmanjih kvadrata, eng. generalised least squares, GLS). GLS
modelovanje je pogodno za analiziranje podataka koji nisu statisticki nezavisni ili imaju
razli¢ite o¢ekivane varijanse. Fitovanje GLS modela izvrSeno je restriktivnom metodom
najvece verodostojnosti (eng. restricted maximum likelihood, REML, Patterson &
Thompson, 1971). Uporedivanje i selekcija medu modelima vrSeni su selekcijom
unatrag (engl. backward selection) pomoéu Akaikeovog informacionog kriterijuma
(AIC; Akaike, 1974), Svarcovog bajesovskog informacionog kriterijuma (BIC,
Schwarz, 1978) i log-likelihood vrednosti. Izabrani model sa najboljim fitovanjem bio je
model koji poseduje najmanju AIC vrednost. Dodatna selekcija modela vrSena je
iscrpnom pretragom kroz sve modele, preko uporedivanja vrednosti BIC, vrednosti 12

korigovane stepenima slobode u modelu i Malousove Cp-statistike (Mallows, 1973).

Statisticke analize vrSene su u softverskim paketima R 2.15.1 (ANOVA; R Core
Team, 2012) i1 Statistica 5.1 (deskriptivna statistika, testovi homogenosti varijanse, hi-
kvadrat test, t-test, koeficijenti korelacije, ANOVA; StatSoft, 1996). GLS, REML
fitovanje GLS modela i selekcija unatrag medu modelima izvrSeni su pomocu
programskog paketa n/me 3.1-104 (Pinheiro i sar., 2012), dok je iscrpna pretraga kroz
modele vr§ena pomocu paketa leaps 2.9 (Lumley, 2009) i car 2.0-12 (Fox & Weisberg,
2011) u okviru R softvera.
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4. Rezultati
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4.1. Odnos polova

U svim analiziranim populacijama bile su prisutne jedinke oba pola, dok
prisustvo jednodomih biljaka nije utvrdeno. Odnos polova u analiziranim populacijama
varirao je u rasponu 0,404-0,796 (Tabela 6). Statisticki znacajno odstupanje od
ravnoteznog odnosa polova bilo je prisutno u 69,5% populacionih uzoraka (Slika 9). U
6 populacionih uzoraka ustanovljena je statisticki znacajna neravnoteza u korist zenskih

biljaka, dok je u 19 uzoraka ova neravnoteZza bila u korist muskog pola.

Tabela 6. Odnos polova u analiziranim populacijama (* p<0,05).

Lokalitet 2006. 2007. 2008. 20009.
Kosutnjak 0,796* 0,743* 0,677* 0,691*
Petnica 0,789* 0,790* 0,709* 0,740*
Avala 0,773* 0,692* 0,686* 0,620*
Ovcar Banja 0,725*

DPorov most 0,476 0,579* 0,462
Celinski potok 0,573* 0,446* 0,527
Povlen 1 0,715*

Suva planina 0,743* 0,458 0,475
Povlen 2 0,669* 0,772* 0,453 0,442*
Metode 1 0,532

Metode 2 0,410* 0,519 0,459 0,513
Metode 3 0,404* 0,415* 0,434*
Bele stene 0,410*
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Slika 9. Broj i procenat populacija sa znacajnim odstupanjem odnosa polova od

ravnoteznog, po godinama.

4.2. Morfoloske karakteristike 1 indeksi dimorfizma

Pregled variranja i deskriptivne statistike istrazivanih osobina za celokupan uzorak dat
je u tabeli 7. Izdvojeno su prikazane deskriptivne statistike po godinama za lokalitete

KosSutnjak i Metode 2 (Tabele 8 1 9), dok su statistike ostalih lokaliteta date u Prilogu 2.
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Apsolutne vrednosti izracunatih indeksa polnog dimorfizma date su u tabeli 10,

dok su opsezi variranja predstavljeni na slici 10. Na slikama 11 i 12 prikazano je

variranje visine biljke, odnosno broja cvetova, u populacijama gde su ustanovljene

razlike medu polovima bile minimalne, odnosno maksimalne.

Tabela 10. Opseg statisticki znacajnog polnog dimorfizma u analiziranim populacijama

osobina 7 uzoralFa 54 gnaéajnim apsolutna vrednost dimorfizma
vrednostima dimorfizma
visina 65% 0,0295 — 0,2809
masa 41% 0,0466 — 0,3685
broj cvetova 100% 1,0149 — 8,5366
broj listova 42% 0,0145—0,2636
broj internodija 58% 0,0622 — 0,2561
masa listova 53% 0,0144 — 0,3838
masa cvasti 100% 1,2311 — 4,5456

2+

SDI

4t

-6}

-10

visina

masa

br. cvetova

br. listova

br. internodija masa cvasti
masa listova

Slika 10. Smer 1 opseg variranja indeksa polnog dimorfizma (SDI) u populacijama sa

zna¢ajnim razlikama medu polovima u analiziranim osobinama. Varijabla masa

predstavlja suvu masu vegetativnog dela biljke.
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Slika 11. Minimalna i maksimalna izmerena razlika izmedu polova u visini biljaka u

populaciji.
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Slika 12. Minimalna i maksimalna izmerena razlika izmedu polova u broju cvetova u

populaciji.
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4.3. Reproduktivna alokacija

Reproduktivna alokacija je izracunata u 10 populacija, ukupno 22 puta. Pregled
srednjih vrednosti reproduktivne alokacije muskih i Zenskih biljaka dat je u tabeli 11. U
tabeli su prikazani i rezultati t-testa. Procenat zrelih plodova, koji su preziveli pritisak
herbivora do kraja plodonoSenja, u populaciji na KoSutnjaku bio je 55,9%, a u
populaciji na Avali 51,2%. Maksimalan broj semena po biljci na Kosutnjaku je bio 28, a

na Avali 16. Srednji broj semena po biljci na Kosutnjaku je bio 5,95, a na Avali §8,56.

Tabela 11. Razlike u reproduktivnom ulaganju izmedu zenskih i muskih biljaka

utvrdene t-testom (df — broj stepeni slobode; ** p<0,01; *** p<0,001)

srednja RAu srednja RAu

populacija godina muskom polu senskom polu t-vrednost; df
Kosutnjak 2008 0,0254 0,1274 9,90 ; 58
2009 0,0270 0,1394 -15,83"7; 80
Petnica 2008 0,0238 0,0750 11,6577 78
2009 0,0232 0,0721 -18,3577; 78
Avala 2008 0,0219 0,0781 12,49 78
2009 0,0250 0,0945 -15,1577; 78
Dorov most 2007 0,0246 0,1155 14,3577 81
2008 0,0234 0,0792 12,2077, 78
2009 0,0261 0,1093 -18,5477; 78
Celinski potok 2007 0,0163 0,0985 -17,7977; 23
2008 0,0244 0,0574 3,967 28
2009 0,0234 0,0895 6,637 25
Suva planina 2008 0,0138 0,0611 -9,99""; 68
2009 0,0219 0,0748 14,9677, 78
Povlen 2 2008 0,0169 0,0538 27,5475 62
2009 0,0186 0,0668 11,8777, 78
Metode 2 2007 0,0219 0,0730 -8,257"; 58
2008 0,0141 0,0458 821777
2009 0,0231 0,0798 -8,7477", 78
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Metode 3 2008 0,0140 0,0634 -11,0677; 78
2009 0,0217 0,0674 6,63 59
Bele stene 2009 0,0298 0,0590 3,157 37

Na celokupnom uzorku i na godi$njim uzorcima, u oba pola se uocava negativna
korelacija visine biljke i ulaganja u reprodukciju (Tabela 12). Taj obrazac negativne
korelisanosti  visine biljke (vegetativna funkcija) 1 reproduktivne alokacije
(reproduktivna funkcija) moze se smatrati cenom reprodukcije. Medutim, ovako
definisana cena reprodukcije nije uo¢ena u pojedina¢nim populacijama. Nasuprot ovom
obrascu variranja ulaganja u reprodukciju, sa porastom visine kod muskih biljaka raste i
broj cvetova. Takva pozitivna korelacija je prisutna u 95% uzoraka, a statisticki je

znacajna u 59% uzoraka.

Tabela 12. Korelacije izmedu visine biljke i ulaganja biomase u reprodukciju (r —

koeficijent korelacije).

uzorak n T p
2007, zenski pol 83 -0,2357 0,032
2007, muski pol 85 0,1324 0,227
2008, zenski pol 343 -0,2284 <0,001
2008, muski pol 346 -0,1615 0,003
2009, zenski pol 311 -0,2773 <0,001
2009, muski pol 312 -0,4012 <0,001

4.4. Obrasci variranja osobina

Odnos nadmorske visine i klimatskih varijabli

Nadmorska visina istrazivanih lokaliteta znacajno je korelisana sa vecinom
klimatskih parametara (40 od 48 analiziranih, tabela 13). Sa svim temperaturnim
parametrima nadmorska visina je negativno korelisana, dok je sa parametrima padavina

pozitivno korelisana.
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Variranje odnosa polova sa promenom nadmorske visine

Spirmanov koeficijent korelacije nadmorske visine i odnosa polova iznosi -
0,7434 i statisticki je veoma znacajan na celom uzorku (p<0,001). Na slici 13 prikazan
je grafik linearne regresije odnosa polova na nadmorsku visinu, za ceo uzorak, dok je na
slici 14 prikazana ista regresija po godinama. Na slici 15 prikazano je variranje odnosa
polova medu godinama. ANOVA odnosa polova sa godinom kao eksploratornim
faktorom pokazala je statisticki marginalnu znacajnost ovog faktora: F; 3,=2,65;
p=0,065. U GLS analizi (Tabela 14), gde su kao eksploratorni faktori uzeti nadmorska
visina, godina i interakcija (nadmorska visina x godina), interakcija nema statisticki
znacajan efekat na odnos polova (F3 25 = 0,32; p=0,81). Usled toga, primenom selekcije

modela, interakcija nije uzimana u obzir kao zaseban faktor u GLS modelima.
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Odnos polova
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0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800

Nadmorska visina

Slika 13. Linearna regresija transformisanog odnosa polova na nadmorsku visinu

lokaliteta (isprekidane linije oznacavaju 95% interval poverenja).
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Slika 14.
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Linearna regresija transformisanog odnosa polova na nadmorsku visinu

lokaliteta po godinama.
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Variranje odnosa polova u analiziranim populacijama po godinama.
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Tabela 14. Vrednosti F statistike za faktore u GLS modelu odnosa polova.

faktor df F p
NV 1 55,298 <0,001
godina 3 4,871 0,008
NV x godina 3 0,322 0,809

Postavljena su Cetiri GLS modela za fitovanje varijabilnosti odnosa polova u
zavisnosti od nadmorske visine i godine. Model 1 ne uzima u obzir moguéu
heterogenost varijanse odnosa polova izmedu uzoraka, dok ostali modeli dozvoljavaju
heteroskedasti¢nost odnosa polova. U modelu 2 variranje je moguce kroz godine i
nadmorske visine, u modelu 3 samo kroz godine, a u modelu 4 samo kroz nadmorske
visine. Svi modeli su validirani proverom raspodele reziduala. U tabeli 15 prikazano je

poredenje modela metodima maksimalne verodostojnosti.

Tabela 15. Poredenje 1 odabir GLS modela. AIC — Akaikeov informacioni kriterijum,

BIC — Bajesovski informacioni kriterijum, LogLik — log-likelihood vrednost.

model df AIC BIC LogLik
1 6 -29,9588 -21,3548 20,9794
2 41 -19,0602 39,7333 50,5301
3 9 -33,5677 -20,6618 25,7838
4 18 -25,6036 0,2081 30,8018

Model 3 imao je najmanju vrednost Akaikeovog informacionog kriterijuma, te je
stoga odabran kao model koji najbolje opisuje varijabilnost odnosa polova M. perennis
u analiziranim populacijama. Razli¢itost izmedu modela 3 i ostalih modela istrazena je i
testom odnosa verodostojnosti modela (Tabela 16), kojim nisu ustanovljene statisticki
znacajne razlike sa modelom 4. Parametri odabranog modela dati su u tabeli 17. Kako je
godina uzeta kao kategorijski faktor, za osnovnu jednacinu modela pretpostavljena je
2006. godina te su u tabeli 17 date vrednosti parametara promene iz 2006. u druge

godine.
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Tabela 16. Poredenje modela 3 s drugim modelima. L. odnos — odnos verodostojnosti

modela, p — statisticka znacajnost razlika.

Poredenje L odnos p
model 3 / model 1 9,6089 0,0222
model 3 / model 2 19,4925 0,0249
model 3 / model 4 10,0360 0,3476

Tabela 17. Procene GLS koeficijenata (B) sa standardnim greSkama u odabranom

modelu odnosa polova (*** p<0,001).

B Standardna greska B t-vrednost (=0)
Nadmorska visina -0,00020 0,00002 -9,0242%**
Godina (=2007) -0,02731 0,04968 -0,5498
Godina (=2008) -0,12469 0,03004 -4,1507
Godina (=2009) -0,11822 0,03119 -3,7901

Variranje reproduktivne alokacije sa promenom nadmorske visine

Analiza varijanse reproduktivnog ulaganja polova ukazala je na statisticku
znacajnost variranja sa porastom nadmorske visine, kod oba pola u tri godine kada je
merena (2007, 2008, 2009). Rezultati jednofaktorske analize varijanse (ANOVA) dati su
u tabeli 18. Na slikama 16 i 17 prikazano je variranje reproduktivne alokacije u 2008. i
2009. godini, po polovima. Na oba grafika moze se uociti smanjenje varijanse
populacionog ulaganja u reprodukciju sa porastom nadmorske visine. Statisticki testovi
su ukazali da je pretpostavka o homogenosti varijanse naruSena u uzorku. Rezultat
Levinovog testa je Fo 1302 = 15,319 (p<0,001), a Braun-Forsajtovog Fo 1302 = 10,516
(p<0,001).
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Tabela 18. Rezultati jednofaktorske analize varijanse (ANOVA) reproduktivne alokacije

izmedu populacija na razli¢itim nadmorskim visinama.

Uzorak, pol df F p
2007, £ 2,80 14,126 <0,001
2007, m 2,82 3,183 0,047
2008, f 8, 302 18,324 <0,001
2008, m 8, 303 10,242 <0,001
2009, f 8,315 22,288 <0,001
2009, m 8, 317 4,038 <0,001
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Slika 16. Reproduktivna alokacija muskih (plavo) i Zenskih biljaka (crveno) u 2008.
godini. Pravougaonicima su predstavljene srednje vrednosti = 1 standardna greska, a

linije prikazuju opseg izmedu minimalne i maksimalne vrednosti.
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Slika 17. Reproduktivna alokacija muskih (plavo) i1 Zenskih biljaka (crveno) u 2009.
godini. Pravougaonicima su predstavljene srednje vrednosti = 1 standardna greska, a

linije prikazuju opseg izmedu minimalne 1 maksimalne vrednosti.

Efekti eksploratornih parametara nadmorska visina, godina uzorkovanja i pol na
reprodukivnu alokaciju istrazeni su GLS analizom zbog heteroskedasticnosti
reproduktivne alokacije. Za uzorak reproduktivne alokacije uzeti su populacioni podaci
iz 2008. 1 2009. godine, kao najpotpuniji. U najopstijem GLS modelu (RA ~ nadmorska
visina x godina x pol) interakcija sve tri eksploratorne varijable bila je neznacajna (B~ =
0,00001; p=0,32) te je stoga isklju¢ena iz modela. Postavljeno je pet GLS modela za
fitovanje reproduktivne alokacije u zavisnosti od nadmorske visine, godine i pola.
Model 1 uzima u obzir moguéu heterogenost varijanse reproduktivne alokacije izmedu
uzoraka sa promenom nadmorske visine i izmedu polova. U modelu 2 variranje je
dozvoljeno samo izmedu nadmorskih visina, u modelu 3 samo izmedu godina, a u
modelu 4 samo izmedu polova. Model 5 dozvoljava heterogenost varijanse kroz
nadmorske visine i godine. Svi modeli su validirani proverom raspodele reziduala. U

tabeli 19 prikazano je poredenje modela metodima maksimalne verodostojnosti. Model
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1 imao je najmanju vrednost Akaikeovog informacionog kriterijuma, te je stoga odabran

kao model koji najbolje opisuje varijabilnost reproduktivne alokacije M. perennis u

analiziranim populacijama. RazliCitost izmedu odabranog modela i ostalih modela

istrazena je i testom odnosa verodostojnosti modela (Tabela 20). Ovim testom nije bilo

moguce uporediti modele 11 5.

Tabela 19. Poredenje i odabir GLS modela (AIC — Akaikeov informacioni kriterijum,

BIC — Bajesovski informacioni kriterijum, LogLik — log-likelihood vrednost).

model df AIC BIC LogLik
1 18 -4328,845 -4235,713 2182,422
2 17 -4102,148 -4014,191 2068,074
3 9 -4039,614 -3993,048 2028,807
4 9 -4308,789 -4262,223 2163,394
5 18 -4102,724 -4009,593 2069,362

Tabela 20. Poredenje odabranog modela fitovanja reproduktivne alokacije s drugim

modelima (L odnos — odnos verodostojnosti modela, p — statisticka znacajnost razlika).

Poredenje L odnos p
model 1 / model 2 228,6967 <0,001
model 1/ model 3 307,2309 <0,001
model 1/ model 4 38,0557 <0,001
model 1 / model 5 / /

Testovi za homogenost varijanse reproduktivne alokacije po polovima pokazali

su da je unutar zenskog pola varijansa nehomogena izmedu populacija (Levinov test

Fo. 644=6,114; p<0,001; Braun-Forsajtov test Fo 644=5,5532; p<0,001), a unutar muskog

pola je nehomogena izmedu godina (Levinov test F; ¢5c=19,163; p <0,001, Braun-

Forsajtov test F; ¢56=18,218; p<0,001). Razli¢itost odgovora na eksploratorne faktore

zahteva zasebno fitovanje reproduktivne alokacije po polovima.
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U najopstijem GLS modelu reproduktivne alokacije Zenskih biljaka (RA ~
nadmorska visina X godina % odnos polova) interakcija sve tri eksploratorne varijable
bila je neznacajna (p = 0,00024; p=0,10) te je stoga selekcijom iskljucena iz modela. U
slede¢em modelu, RA ~ (nadmorska visina + godina + odnos polova)*2, procenjen
koeficijent za odnos polova je bio neznacajno razli¢it od nule (B~ = -0,07688; p=0,44) te
je u slede¢em koraku selekcije faktor odnos polova iskljucen iz modela. Postavljena su
tri GLS modela za fitovanje reproduktivne alokacije u zavisnosti od nadmorske visine,
godine i interakcije ovih faktora sa odnosom polova. Model 1 uzima u obzir moguéu
heterogenost varijanse reproduktivne alokacije Zenskih biljaka izmedu uzoraka sa
promenom nadmorske visine, model 2 dozvoljava variranje samo izmedu godina, a
model 3 izmedu nadmorskih visina i godina uzorkovanja. Svi modeli su validirani
proverom raspodele reziduala. U tabeli 21 prikazano je poredenje modela metodima
maksimalne verodostojnosti. Model 3 je posedovao najmanju vrednost Akaikeovog
informacionog kriterijuma te je odabran kao model koji najbolje opisuje reproduktivnu
alokaciju zenskih biljaka u analiziranim populacijama. Razli¢itost izmedu odabranog

modela i ostalih modela istraZena je i testom odnosa verodostojnosti (Tabela 22).

Tabela 21. Poredenje i odabir GLS modela (AIC — Akaikeov informacioni kriterijum,

BIC —Bajesovski informacioni kriterijum, LogLik — log-likelihood vrednost).

model df AIC BIC LogLik
1 16 -1764,537 -1692,955 898,2685
2 8 -1688,137 -1652,346 852,0687
3 17 -1766,401 -1690,345 900,2005

Tabela 22. Poredenje odabranog modela fitovanja reproduktivne alokacije u Zenskom
polu s drugim modelima (L odnos — odnos verodostojnosti modela, p — statisticka

znacajnost razlika).

Poredenje L odnos p
model 2 / model 3 92,3998 <0,001
model 1/ model 3 3,8640 0,049
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Sto se muskog pola ti¢e, u najopstijem GLS modelu (RA ~ nadmorska visina x
godina % odnos polova) procenjeni koeficijenti odnosa polova i njegovih interakcija sa
drugim eksploratorim varijablama bili su neznacajno razliciti od nule te su selekcijom
iskljuceni iz modela. U slede¢em modelu, RA ~ nadmorska visina x godina, procenjen
koeficijent za godinu je bio neznacajno razli¢it od nule (B~ = -0,0294; p=0,56) te je u
slede¢em koraku selekcije faktor godina iskljucen iz modela. Postavljena su tri GLS
modela za fitovanje reproduktivne alokacije muskih biljaka u zavisnosti od nadmorske
visine 1 interakcije nadmorske visine i godine. Model 1 uzima u obzir moguéu
heterogenost varijanse reproduktivne alokacije muskih biljaka izmedu uzoraka sa
promenom nadmorske visine, model 2 dozvoljava variranje samo izmedu godina, a
model 3 izmedu nadmorskih visina i godina uzorkovanja. U tabeli 23 prikazano je
poredenje modela metodima maksimalne verodostojnosti. Model 3 je posedovao
najmanju vrednost Akaikeovog informacionog kriterijuma te je odabran kao model koji
najbolje opisuje reproduktivnu alokaciju muskih biljaka M. perennis u analiziranim
populacijama. Razli¢itost izmedu odabranog modela i ostalih modela istrazena je i

testom odnosa verodostojnosti modela (Tabela 24).

Tabela 23. Poredenje i odabir GLS modela (AIC — Akaikeov informacioni kriterijum,

BIC —Bajesovski informacioni kriterijum, LogLik — log-likelihood vrednost).

model df AIC BIC LogLik
1 13 -2590,223 -2531,923 1308,111
2 5 -2601,278 -2578,885 1305,639
3 14 -2601,767 -2538,982 1314,883

Tabela 24. Poredenje odabranog modela fitovanja reproduktivne alokacije u muskom
polu s drugim modelima (L odnos — odnos verodostojnosti modela, p — statisticka

znacajnost razlika).

Poredenje L odnos p
model 2 / model 3 13,5442 <0,001
model 1/ model 3 18,4887 0,030
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Na slikama 18 1 19 vide se rezultati iscrpne pretrage kroz modele reproduktivne
alokacije u Zenskom i muskom polu. Prikazani su samo najznacajniji podskupovi
modela. U Zenskom polu uocava se prednost modela sa vise eksploratornih faktora, dok
se u muskom polu kao najbolji jasno izdvaja model (RA ~ nadmorska visina +
nadmorska visina x godina). Procene koeficijenata u odabranim GLS modelima date su

u tabeli 25.
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Slika 18. Grafici iscrpnog poredenja modela reproduktivne alokacije Zenskih biljaka sa
svim veliCinama podskupova faktora. Faktori i njihove interakcije predstavljeni su
brojevima: 1. nadmorska visina; 2. godina uzorkovanja; 3. odnos polova; 4. interakcija
1x2; 5. interakcija 1x3; 6. interakcija 2x3; 7. interakcija 1x2x3. A. — poredenje modela
prema BIC; B. — poredenje modela prema Cp; C. — poredenje modela prema

korigovanim vrednostima .
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Slika 19. Grafici iscrpnog poredenja modela ulaganja u reprodukciju muskih biljaka sa
svim veli¢inama podskupova faktora. Faktori i njihove interakcije predstavljeni su
brojevima: 1. nadmorska visina; 2. godina uzorkovanja; 3. odnos polova; 4. interakcija
1x2; 5. interakcija 1x3; 6. interakcija 2x3; 7. interakcija 1x2x3. A. — poredenje modela
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Tabela 25. Procene GLS koeficijenata () sa standardnim greSkama u odabranim

modelima reproduktivne alokacije (NV — nadmorska visina; *** p<0,001)

B Standardna greska t-vrednost (=0)

Reproduktivna alokacija cele populacije

Nadmorska visina -0,00006 0,000005 -11,0742%**
Godina 0,01447 0,005964 2,4270%**
Pol -0,14918 0,005837 -25,5563***
NV x godina 0,00002 0,000004 4,595 ***
NV x pol 0,00003 0,000005 5,4279%***
Godina x pol -0,14673 0,005269 -2,7848%**

Reproduktivna alokacija u zenskom polu

Nadmorska visina -0,00021 0,00005 -4,2678%**
Godina 0,42333 0,05242 8,0750%***
NV x godina -0,00007 0,00001 -5,0725%**
NV x odnos polova 0,00024 0,00007 3,3958%**
Godina x odnos polova -0,39621 0,05017 -7,8975%%*

Reproduktivna alokacija u muskom polu

Nadmorska visina -0,00003 0,000003 -10,0324%*%**

Promena citogeneti¢ke strukture populacija sa promenom nadmorske visine
Broj metafaznih hromozoma (slika 20) uspe$no je analiziran na materijalu sa 8

istrazivanih lokaliteta. Utvrdeno je postojanje 23 citotipa, pri ¢emu je kariotipska

varijabilnost populacija bila izrazena (Tabela 26). Najces¢i su bili oktoploidni citotipovi,
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a u ovim istrazivanjima pokazano je i postojanje Cetiri do sada neutvrdena citotipa (2n =
44, 55, 74 1 104). Sa porastom nadmorske visine raste i stepen prisutnih ploidnosti u
populaciji. Pirsonov koeficijent korelacije izmedu nadmorske visine i1 utvrdene
ploidnosti je =0,4579 (p=0,024). Slican trend uocen je i u preliminarnim analizama
koli¢ine DNK u jedru ¢éelija M. perennis u populacionim uzorcima sa razlicitih
nadmorskih visina (Pirsonov koeficijent korelacije izmedu nadmorske visine i koli¢ine

DNK u jedru je r=0,86; p<0,01).

Slika 20. Fotografija mitotskih hromozoma M. perennis, populacija Povlen 2

Tabela 26. Ustanovljeni citotipovi i odgovarajuca ploidnost u populacijama.

Lokalitet Broj hromozoma (2n) Ploidnost
Kosutnjak 51,53,55,61,63,64,65,74 6x, 7x, 8%, 9x
Petnica 42,73,76 5%, 9x, 10x

Avala 41,42, 44 5x, 6x

Porov most 56, 60, 63, 65, 68, 76 7%, 8x, 10x

Suva planina 68, 74 8x, 9x

Povlen 58, 68, 73, 76, 104 7x, 8x, 9%, 10x, 13x
Metode 3 64, 66,73 8%, 9x

Bele stene 64, 66, 68, 72,74, 94 8x, 9x, 12x
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4.5. Istorijsko-biogeografski kontekst

Konsenzus filogenetsko stablo istrazenih bazalnih vrsta iz potfamilije
Acalyphoideae prikazano je na slici 21. Vreme divergencije roda Mercurialis od ostatka
klade A2 odredeno je pomoéu molekulskog sata na pre oko 65—66 miliona godina, u

katu mastriht u periodu krede.

99 Erythrococca anomala
95 Discoclaoxylon hexandrum A2

Mercurialis leiocarpa

44 Crotonogynopsis usambarica A2 + A3
Mareya micrantha

Homonoia riparia

l Spathiostemon javensis

Blumeodendron tokbrai ] A1
81| Mareyopsis longifolia ]
89 Cyttaranthus congolensis ALCH

Pseudagrostistachys ugandensis

85 68 51 34 17 0Ma
1 I 1 1 1 |
I T T T ™1
C M P N
—eeeeey
0.005 0.000

Slika 21. Konsenzus stablo odabranih bazalnih vrsta potfamilije Acalyphoideae.
Molekulski sat je prikazan u milionima godina (Ma) od savremenog doba. Na geoloskoj
skali predstavljeno je trajanje katova krede (C — kampan, M — mastriht) 1 perioda
kenozoika (P — paleogen, N — neogen, Q — kvartar). Al, A2, A3, ALCH — nazivi klada
prema Wurdack i sar. (2005)

Primenjuju¢i metode analize predackog areala (Tabela 27) i analize optimalnog
areala (Tabela 28) na dobijeno filogenetsko stablo nije bilo moguée jednoznacno
odrediti centar porekla roda Mercurialis 1 ¢itave klade A2. Rezultat analize predackog
areala jeste jednaka verovatnoca da je klada A2 nastala u zapadnoj Africi, Indomalaji ili
istocnoj Aziji. Analiza istorijskih biogeografskih odnosa unutar bazalnih klada

potfamilije Acalyphoideae s. s. u odnosu na molekularno-filogenetske odnose ukazala je
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da je Indomalajska oblast najverovatnije mesto nastanka i diverzifikacije klada A1-A3.

Detaljna analiza dogadaja disperzije i vikarijanse ukazala je na postojanje
mogucée vikarijanse izmedu kopna zapadne Afrike i kopna Indomalaje (dobijena
frekvenca 0,667). Optimalna rekonstrukcija evolucionih dogadaja u programu DIVA
podrazumevala je 6 disperzija, od kojih su dve disperzije na velike udaljenosti
(prekookeanske). Asimetriéne frekvence u analizi disperzije su najinformativnije, jer
ukazuju na smer disperzije, a najvaznije medu dobijenima su izmedu zapadne Afrike i

Indomalaje, te izmedu Indomalaje i istocne Azije (Tabela 28).

Tabela 27. Procena centra porekla metodom analize predackih areala; najverovatniji
predacki areali su podvuceni. G — broj neophodnih dobitaka pod direktnom Camin—
Sokal parsimonijom; L — broj neophodnih gubitaka pod reverznom Camin—Sokal
parsimonijom; AA — verovatno¢a predaCkog areala, pri ¢emu su G/L koeficijenti

standardizovani; A1, A2, A3 — klade u Acalyphoideae s. 5. (prema Wurdack i sar., 2005).

klada areal G L G/L AA
Acalyphoideae s. s.
Z Afrika 3 3 1,00 1,00
I Afrika 3 6 0,50 0,50
Indomalaja 3 3 1,00 1,00
[ Azija 2 5 0,40 0,40
Al+A2+A3
Z Afrika 2 3 0,67 0,44
I Afrika 2 5 0,40 0,27
Indomalaja 3 2 1,50 1,00
[ Azija 2 4 0,50 0,33
A2+A3
Z Afrika 2 2 1,00 1.00
I Afrika 2 4 0,50 0,50
Indomalaja 2 2 1,00 1,00
1 Azija 2 3 0,67 0,67
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A2

Z Afrika 1 1 1,00 1,00
I Afrika 1 2 0,50 0,50
Indomalaja 1 1 1,00 1,00
[ Azija 1 1 1,00 1,00

Tabela 28. Optimalna rekonstrukcija centra nastanka i evolucionih dogadaja (disperzija)
izmedu oblasti; ALCH, A1, A2, A3 —klade u Acalyphoideae s. 5. (prema Wurdack i sar.,
2005).

Klada Alternativni optimalni centri porekla
Acalyphoideae s.s. Z Afrika + Indomalaja
Z Afrika + I Afrika + Indomalaja
ALCH Z Afrika
Z Afrika + I Afrika
A1+A2+A3 Indomalaja
A2+A3 Z Afrika
Z Afrika + Indomalaja
Z Afrika + Indomalaja + I Azija
A2 7 Afrika + Indomalaja
Z Afrika + I Azija
Z Afrika + Indomalaja + I Azija
Disperzije na velike udaljenosti (od — do) Frekvenca
Z Afrika — Indomalaja 0,167
Indomalaja — Z Africa 1,000
Disperzije na male udaljenosti (od — do) Frekvenca
Z Afrika — I Afrika 2,500
I Afrika — Z Afrika 0,500
Indomalaja — 1 Azija 1,333
[ Azija — Indomalaja 0,167
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5. Diskusija
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5.1. Odnos polova

Istrazivane populacije M. perennis sacinjene su isklju¢ivo od jednopolnih
biljaka, tj. dvodome su. Jednodome biljke nisu ustanovljene u analiziranim
populacijama u Srbiji iako su u prethodnim istrazivanjima autori prijavljivali razlicite
kombinacije cvetova na jedinki: biljke s jednopolnim cvetovima (Saunders, 1883; Dod,
1895; Williams, 1926; Mukerji, 1936b), odnosno biljke sa jednopolnim i
hermafroditnim cvetovima (Saunders, 1883; Mukerji, 1936b). Gillot (1925) takode nije

pronasao monecke biljke u svom intenzivnom istrazivanju vrste.

Prostorna segregacija polova je ustanovljena 2006. godine u populacijama
Kosutnjak i Metode 1, gde su muske jedinke zauzimale viSe delove stanista, dok su se
zenske biljke nalazile u nizim delovima. Takav raspored polova moze biti rezultat
prirodne selekcije: fitnes muskih i Zenskih anemofilnih biljaka razlikuje se u zavisnosti
od polozaja u staniStu koje je na nagnutoj podlozi. Ve¢i fitnes Zenske biljke imaju u
podnozju stanista (vec¢a mogucénost akumulacije polena), dok muske biljke imaju veci
fitnes u gornjim delovima staniSta (veca povrSina disperzije polena), Sto se moze
smatrati primerom selekcije za prostornu segregaciju polova (Bierzychudek & Eckhart,
1988). Sli¢na situacija opisana je i kod drugih dvodomih anemofilnih vrsta (Freeman i

sar., 1976; Grant & Mitton, 1979; Hoffmann & Alliende, 1984).

U zapadnoevropskim populacijama M. perennis opisana je diferencijacija
ekoloske niSe osvetljenosti staniSta medu polovima. Uticaj intenziteta svetlosti na M.
perennis detaljno je opisao Mukerji (1936b). On postavlja optimum osvetljenosti
muskih biljaka iznad optimuma Zenskih biljaka, Sto dokazuje intenzivnijim rastom
muskih biljaka na osvetljenim delovima staniSta. Prema njegovim recima, zenske biljke
bolje tolerisu veéu senku od muskih. Sli¢ne rezultate istrazivanja imaju Abeywickrama
(1949) 1 Wade 1 sar. (1981). Wade 1 sar. (1981) opisuju prostorni obrazac segregacije
polova na osnovu osvetljenosti, prema kome Zenske biljke zauzimaju manje osvetljene
delove staniSta uz stabla drveca, a muske biljke otvorenije delove stanista. Takode, veci

fitnes muskih biljaka u osvetljenijim delovima staniSta ogledao se u vec¢em broju
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fertilnih rameta. U analiziranim populacijama u Srbiji nije utvrden ovakav generalni
prostorni obrazac segregacije polova. Naprotiv, u otvorenijim sklopovima vegetacije, na
lokalitetima Povlen 2 i Bele Stene, bila su podjednako prisutna oba pola te se moze
zakljuciti da ne postoji univerzalna diferencijacija ekoloske niSe osvetljenosti medu

polovima kod M. perennis.

Odnos polova M. perennis zna¢ajno varira izmedu populacija (Mukerji, 1936b;
Boatman, 1956; Wade i sar., 1981; Vandepitte i sar., 2009a, 2010). Mukerji (1936b)
ukazuje na to da se u divljim populacijama cesc¢e srecu delovi sa iskljucivo Zenskim
biljkama (zZenskim klonom). Veli¢ina ovih Zenskih klonova varira u broju rameta i
povrsini koju zauzimaju. Broj kvadrata u kojima je ra¢unat odnos polova, a koji je
obuhvatio samo pripadnike jednog pola, bio je relativno mali. Ve¢i broj kvadrata sa
jedinkama jednog pola bio je prisutan samo u populacijama sa izraZzenom prostornom
segregacijom polova (KoSutnjak i Metode 1, 2006. godine). U ostalim populacijama,
broj kvadrata sa iskljuc¢ivo Zenskim jedinkama manji je od broja kvadrata sa muskim
jedinkama, nasuprot prethodnim nalazima (Mukerji, 1936b). Populacija na lokalitetu

Celinski potok ima i prostorno jasno izdvojen klon muskog pola.

Boatman (1954) navodi populacije u Irskoj i Engleskoj u kojima odnos polova
izrazen preko proporcije muskih biljaka varira od 0,293 do 0,737. U engleskim
populacijama koje su istrazivali Hutchings & Barckham (1976) ukupan odnos polova je
bio 0,856-0,858, a u populaciji koju su istrazivali Munguia-Rosas i sar. (2011) odnos
polova bio je 0,704. Vandepitte i sar. (2009a) su utvrdili odnos polova u rasponu 0,508—
0,812. Sa povecanjem broja muskih jedinki povecavala se i veli¢ina pojedinacnih
klonova. U vecem broju istrazivanih populacija, Vandepitte i sar. (2010) utvrduju veci
raspon odnosa polova: 0,150-1,000, sa veCom varijansom odnosa polova u manjim
populacijama. Takode, u njihovom istrazivanju nije utvrden znacaj osvetljenosti stanista
na odnos polova u malim populacijama i celokupnom uzorku, dok je znacajan efekat
ustanovljen u velikim populacijama. Mukerji (1936b) ukazuje na postojanje ravnoteze u
odnosu polova u situaciji srednje osvetljenosti staniSta, u uslovima preklapanja
ekoloskih niSa muskih i Zenskih biljaka. Odnos polova u analiziranim populacijama u

Srbiji varirao je izmedu populacija. Opseg variranja uces¢a muskih jedinki (0,404—
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0,796) je priblizno jednak opsegu iz istrazivanja Vandepitte i saradnika (2009a).

U vedini istrazenih populacija M. perennis u Srbiji (76%) sa uocenim
odstupanjem od ravnoteznog odnosa polova, neravnoteza je bila u korist muskih biljaka.
Neravnoteza u korist muskih biljaka ustanovljena je i u istrazivanjima na drugim
populacijama ove vrste (Hutchings & Barckham, 1976; Wade 1 sar., 1981; Vandepitte i
sar., 2009b, 2010; Munguia-Rosas i sar., 2011). Ovakav obrazac neravnoteze polova

uobicajen je za visSegodiSnje dvodome biljke (Lloyd & Webb, 1977).

Odnos rodova znacajno varira medu populacijama i kod androdvodomih
populacija srodne vrste M. annua. Medutim, unutar populacije, odnos polova ostaje
priblizno isti kroz generacije (Pannell, 1997¢). Konstantnost odnosa polova kroz sezone
uocena je 1 kod Geranium sylvaticum (Asikainen & Mutikainen, 2003). Odnos polova u
analiziranim populacijama M. perennis varirao je medu uzorcima iste populacije u
razli¢itim godinama. Sezonsko variranje odnosa polova bilo je statisticki znacajno na
Cetiri lokaliteta. 1 kod jednogodiSnje dvodome vrste Croton texensis (iz familije
Euphorbiaceae) odnos polova varira iz godine u godinu, menjajuci smer odstupanja od
ravnoteznog odnosa polova (Decker & Pilson, 2000). Ova promenljivost odnosa polova
uzrokovana je razlikama u klijavosti semena i/ili razli¢itim ranim mortalitetom klijanaca

medu godinama.

Na samom pocetku ovog istrazivanja, nadmorska visina je izdvojena kao faktor
koji znacajno uti¢e na odnos polova (Cvetkovi¢ & Jovanovi¢, 2007). U celokupnom
uzorku, kao i u uzorcima iz pojedinacnih godina, sa porastom nadmorske visine
smanjivala se ucestalost muskih biljaka u populaciji. Smer neravnoteze se time pomerao
od populacija sa vise muskih biljaka na lokalitetima sa malom nadmorskom visinom ka
populacijama sa vise Zenskih biljaka na lokalitetima sa ve¢om nadmorskom visinom.
Promena odnosa polova sa porastom nadmorske visine uocena je kod jos nekoliko vrsta

biljaka (Tabela 29).
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Tabela 29. Literaturni podaci o promeni odnosa polova u populacijama duz gradijenta

nadmorske visine (nv).

udeo muskih biljaka
vrsta referenca
manje nv vece nv
Myristica insipida 0,611 0,574 Armstrong & Irvine (1989)
Populus tremuloides 0,440 0,640 Grant & Mitton (1979)
Rumex nivalis 0,070 0,220 Stehlik & Barrett (2005)
Juniperus communis porast uces¢a muskih biljaka Ortiz i sar. (2002)
Laretia acaulis porast uces¢a muskih biljaka ~ Hoffmann & Alliende (1984)
Daphne laureola porast ucesca zenskih biljaka Alonso & Herrera (2001)

U vedéini opisanih slucajeva, sa porastom nadmorske visine raste i uc¢es¢e muskih
biljaka u populaciji. Promena odnosa polova ili rodova sa poveéanjem geografske Sirine
uocena je kod Juniperus communis var. depressa (Marion & Houle, 1996), Geranium
sylvaticum (Asikainen & Mutikainen, 2003) i Plantago maritima (Nilsson, 2005), ali ne
i kod Dryas octopetala (Wada i sar., 1999). Klinalno, kontinuirano variranje klimatskih
faktora karakteristicno je za povecanje nadmorske visine i geografske Sirine. Takvo
variranje prisutno je i na teritoriji Srbije, sa pove¢anjem nadmorske visine smanjuju se
duzina vegetacijskog perioda, srednja godiSnja temperatura i ostale temperaturne
varijable klime, dok se povecavaju parametri padavina (Tabela 13). Ovakva promena
ekoloskih faktora duz gradijenta nadmorske visine povecava stres na staniStu. U
pojedinim slu¢ajevima, u staniStima sa veéim sredinskim stresom povecava se ucesée
zenskih biljaka, npr. kod Ceratiola ericoides (Gibson & Menges, 1994). Najcesce se,
medutim, u sredinama sa pojacanim stresom povecava ucesée muskih biljaka u skladu
sa hipotezom da je manja cena reprodukcije uzrok veéem broju muskih jedinki (Lloyd
& Webb, 1977). Waser (1984) opisuje povecanje uceS¢a muskih jedinki vrste
Simmondsia chinensis u susnijim staniStima, a slicni podaci o segregaciji polova u
odnosu na bogatstvo resursa u stanistu postoje i u drugim istrazivanjima (Freeman i sar.,
1976; Melampy, 1981; Freeman & McArthur, 1982; Sakai & Oden, 1983; Dawson &
Bliss, 1989). Medutim, Rottenberg (1998) ukazuje da vlaZnost staniSta ne utice na

odnos polova kod istrazenih dvodomih vrsta biljaka u flori Izraela, u ¢ijim populacijama
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postoji odstupanje od ravnoteznog odnosa polova. Takode, u nizu istrazivanja nije
uocena segregacija polova u odnosu na prisustvo stresa ili bogatstvo resursa na stanistu

(Bawa & Opler, 1977; Lovett Doust i sar., 1987; Armstrong & Irvine, 1989).

Stres na staniStu je izrazeniji na ve¢im nadmorskim visinama, $to bi po teoriji
reproduktivne alokacije dovelo do manjeg ucesc¢a Zenskih biljaka. Vece ucesce zenskih
biljaka u analiziranim populacijama M. perennis na veé¢oj nadmorskoj visini moze biti
rezultat adaptivnog odgovora. Reproduktivna alokacija jeste vec¢a u Zenskom polu, ali se
i cena reprodukcije mozda potpunije poniStava nakon reprodukcije u ovom polu (npr.
vedi intenzitet fotosinteze, bolja apsorpcija nutrijenata, veéa kompetitivnost) nego kod
muskih jedinki. S druge strane, stopa rasta muskih klonova kroz ramifikaciju (grananje
rizoma) moze biti manja na ve¢im nadmorskim visinama, ili je ve¢i mortalitet muskih
biljaka usled herbivorije. Kako ovi parametri nisu mereni, proksimalni uzrok smanjenja
frekvence muskih jedinki sa povecanjem nadmorske visine se ne moze jednozna¢no

odrediti.

Efekti nadmorske visine i godine uzorkovanja jasno se uocavaju u regresionom
GLS modelu odnosa polova. Oba faktora imaju uticaj na srednju vrednost odnosa

polova, kao i na heterogenost varijanse.

5.2. Polni dimorfizam

Posmatrane morfoloske karakteristike M. perennis imale su manji opseg polnog
dimorfizma (najveca apsolutna vrednost indeksa polnog dimorfizma manja od 1; Tabela
10; Slika 10) od karakteristika direktno povezanih sa polnom reprodukcijom (opseg
apsolutnih vrednosti SDI od 1 do 8,5). Procenat uzoraka u kojima se polovi statisticki
znacajno razlikuju u vrednostima morfoloskih karaktera krece se od 40% do 65%
(Tabela 10). S druge strane, u svim populacionim uzorcima (100%) prisutan je polni
dimorfizam u broju cvetova na biljci 1 masi cvasti. Stoga je za ove osobine i1 najlakse
uocditi smer polnog dimorfizma (Slika 10). Muske biljke poseduju znacajno vise cvetova
od zenskih jedinki, ali je masa cvasti u trenutku merenja reproduktivne alokacije

znacajno veca kod Zenskih biljaka.
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Obrasci polnog dimorfizma u osobinama razlikuju se medu vrstama. Tako su
kod dvodome alpijske biljke Aciphylla simplicifolia utvrdene delimi¢no drugacije
razlike medu polovima nego kod M. perennis, u smislu veéeg broja cvetova po cvasti,
veée biomase cvasti, vece visine i veceg ulaganja u reprodukciju kod zenskih biljaka

(Pickering & Arthur, 2003).

Mukerji (1936a) opisuje zenske biljke M. perennis kao ,,generalno vise od
muskih biljaka®. Nasuprot tom podatku, u analiziranim populacijama u Srbiji visi pol
bio je muski (Tabela 7), Sto se slaze sa novijim istrazivanjima ove vrste u Engleskoj
(Munguia-Rosas 1 sar., 2011). Statisticki znacajna razlika medu polovima u visini
ustanovljena je u 65% uzoraka, pri ¢emu su muske biljke imale vecu visinu u 23
populaciona uzorka, dok su Zenske biljke imale veéu visinu samo u uzorku populacije
Bele stene iz 2009 godine. Maksimalna vrednost indeksa polnog dimorfizma veli¢ine
biljke bila je 0,28 Sto svrstava M. perennis u umereno dimorfne vrste po ovoj osobini
(Fairbairn, 2007). Vecée ulaganje u reprodukciju kod Zenskih biljaka moze biti pra¢eno
smanjenim ulaganjem biomase u rast, $to rezultuje nizim Zenskim biljkama (Wallace &
Rundel, 1979; Hancock & Bringhurst, 1980; Conn & Blum, 1981; Gross & Soule, 1981;
Popp & Reinartz, 1988; Shea i sar., 1993; Delph, 1999). Neuobicajena situacija u
populaciji Bele stene 2009. godine, gde su Zenske biljke u cvetu imale veéu visinu od
muskih biljaka mogla bi se objasniti brzim tempom rasta Zenskih biljaka od muskih
biljaka pre cvetanja (Delph, 1999). Medutim, podatak da su ova i ostale populacije bile
protandri¢ne upucuje na zaklju¢ak da su muske biljke ranije dostizale prag visine za
cvetanje od Zenskih biljaka i time verovatno imale i brzi tempo rasta. U prethodnim
istrazivanjima, stope rasta zeljastih dvodomih biljaka uglavnom se ne razlikuju medu

polovima (npr. Bawa i sar., 1982).

Veli¢ina biljke moZe da uti¢e na cene i1 prednosti odredene polne funkcije na dva
kvalitativno razli¢ita nacina. Prvi je baziran na pretpostavci da su resursi (vreme i
energija) limitirani, §to dovodi do uzajamnog ograni¢avanja medu polnim funkcijama.
U odnosu na musku, zenska polna uloga kod biljaka je energetski zahtevnija i dodatno,

zahteva vise vremena (de Jong & Klinkhamer, 1994; Day & Aarssen, 1997). Za manje

87



biljke se pretpostavlja da imaju manje energetske zalihe i vecu verovatno¢u mortaliteta i
time krac¢i zivotni vek. Tako se, i prema hipotezi o prednosti veliCine (eng. size-
advantage; Ghiselin, 1969; Charnov, 1982; Lloyd and Bawa, 1984) i prema hipotezi
ulaganja vremena (eng. time-commitment; Day & Aarssen, 1997) pretpostavlja
negativna korelacija izmedu visine biljke i njene ,,muskosti“ (eng. maleness). Ovakav
obrazac favorizovan je prirodnom selekcijom usled energetskih i vremenskih
ograni¢enja koja imaju drasti¢nije posledice na muski fitnes. Shodno ovim hipotezama,
sa porastom veli¢ine biljke, poveéava se ulaganje u zensku funkciju. Drugi nacin uticaja
veli¢ine biljke na reprodukciju uocen je kod anemofilnih biljaka. Prema hipotezi
disperzije polena (eng. pollen-dispersal; Burd & Allen, 1987), prirodna selekcija utice
na povecanje ,,muskosti“ sa povecéanjem visine anemofilne biljke, jer uspeh muske
funkcije proporcionalno raste sa porastom visine biljke, usled direktnog efekta visine
biljke na povrsinu disperzije polena. Obrazac polnog dimorfizma u visini, uo¢en ovim
istrazivanjem u populacijama M. perennis, uklapa se u pretpostavke hipoteze disperzije

polena.

Kod nekih dvodomih vrsta biljaka uoceno je veée ulaganje u cvetove u muskom
polu, nego u zenskom (Lloyd & Webb, 1977; Gross & Soule, 1981). Na primer, broj
cvasti 1 cvetova ponekad je znacajno veéi u muskom polu (Opler & Bawa, 1978;
Hancock & Bringhurst, 1980; Cavigelli i sar., 1986; Bond & Midgley, 1988; Delph i
sar., 2002) Sto je objasnjeno delovanjem intraseksualne selekcije u muskom polu. Kod
anemofilnih biljaka pretpostavlja se da sa povecanjem broja cvetova raste i produkcija
polena (Geber, 1995). Polni dimorfizam u broju cvetova veoma je izraZzen u
analiziranim populacijama M. perennis u Srbiji, a indeks polnog dimorfizma krece se u
opsegu -1,01 — -8,54 (Tabela 10). U skorasnjem istrazivanju populacije ove vrste u
Engleskoj (Munguia-Rosas i sar., 2011) takode je ustanovljen veci broj cvetova po biljci
u muskom polu, ali je indeks dimorfizma po apsolutnoj vrednosti manji nego najmanji
izracunat u populacijama u Srbiji (-0,74; nasa kalkulacija). Ovakav obrazac svrstava M.
perennis medu anemofilne biljke sa ve¢im ulaganjem u broj cvetova u muskom polu,

odnosno biljke sa izraZenom intraseksualnom selekcijom.
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5.3. Reproduktivna alokacija

Gillot (1925) i Mukerji (1936a) ukazuju na to, da prinos semena u populacijama
M. perennis znaCajno varira od godine do godine. Mukerji ukazuje i na velike razlike
medu populacijama u istoj sezoni. Analizirane populacije na Kosutnjaku i Avali u ovom
istrazivanju imale su prosecan prinos semena po biljci sliCan nekim populacijama u
Engleskoj (Mukerji, 1936a), koji se moze okarakterisati kao mali ako se uporedi sa

najve¢im pronadenim (prosecno 30 semena po biljci).

Razlike u duzini vegetacijske sezone i temperaturi izmedu oblasti koje se nalaze
na malim i velikim nadmorskim visinama mogu dovesti do razlika u ulaganju u
reprodukciju kod biljaka. Medutim, reakcija na skra¢enu vegetacijsku sezonu se
razlikuje medu vrstama i Cesto se ustanovljavaju suprotstavljeni obrasci variranja
osobina, polnog dimorfizma ili reproduktivnog ulaganja uz gradijent nadmorske visine.
Alpijske biljke ulazu proporcionalno manje biomase u reproduktivne strukture nego
nizijske biljke (Korner & Renhardt, 1987), ili nasuprot tome, proporcionalno vise
(Fabbro & Komer, 2004). Jedan od uzroka ove varijabilnosti moZe biti ve¢e ulaganje u
vegetativno razmnozavanje u alpijskim uslovima, kao Sto je slucaj kod Polygonum
viviparum (Bauert, 1993). Kod Veronica stelleri var. longistyla i Solidago virgaurea var.
leiocarpa, Kudo (1992) pronalazi obrazac smanjenja broja cvetova sa povecanjem
nadmorske visine i skra¢enjem vegetacijske sezone. U isto vreme i na istim lokalitetima,
broj cvetova se ne menja znacajno kod vrsta Peucedanum multivittatum, Primula
cuneifolia 1 Potentilla matsumurae. U istrazivanju odnosa rodova (muskih i
koseksualnih biljaka) vrste Dryas octopetala duz gradijenta geografske Sirine,
ustanovljeno je povecanje broja muskih cvetova u populacijama kojima kasnije pocinje
vegetacijska sezona (Wada i sar., 1999). Ovaj obrazac je objasnjen ranije uocenim
obrascem (resource limitation hipoteza) da se relativno vise biomase ulaze u muski pol
u uslovima niske dostupnosti resursa. U istom istrazivanju, uoceno je da se masa i
muskih 1 hermafroditnih cvetova smanjuje sa povecanjem geografske Sirine, a da se
rodovi razlikuju u reproduktivnoj alokaciji duz gradijenta. Sa poveéanjem geografske
Sirine ulaganje u reprodukciju je smanjeno kod koseksualnih biljaka, dok ne postoji

znacajna razlika u reproduktivnom ulaganju muskih biljaka.
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U svim uzorcima populacija M. perennis u Srbiji Zenske biljke su imale vece
ulaganje u reprodukciju od muskih biljaka. U tom smislu, ova vrsta nije izuzetak od
opste ustanovljenog obrasca polnog dimorfizma u reproduktivnoj alokaciji dvodomih
biljaka. Varijansa RA u populaciji smanjuje se sa porastom nadmorske visine usled
smanjenja razlika medu polovima (Slike 16 i 17), uglavnom uzrokovanog smanjenjem
RA u zenskom polu. Najveée razlike medu polovima ustanovljene su u populacijama na
najmanjim nadmorskim visinama. Odnos srednjih vrednosti RA u Zenskom i muskom

polu u populaciji Kosutnjak bio je 5,016 u 2008. godini, odnosno 5,163 u 2009.

U ranijim istrazivanjima, ukazano je da na medupopulacione razlike u RA
zenskog pola utiCe kvalitet staniSta. U populacijama sa produktivnijim ili manje
stresnim stanis§tima, povecano je ulaganje u reprodukciju u zenskom polu usled manje
kompeticije za nutrijente (Freeman i sar., 1976; Dawson & Ehleringer, 1993; Houssard i
sar., 1994; Obeso i sar., 1998). Ovakav obrazac se moZe ustanoviti u analiziranim
populacijama M. perennis u Srbiji ukoliko se uslovi sredine na lokalitetima na veéim
nadmorskim visinama okarakteriSu kao stresni ili manje optimalni. U fitovanom modelu
reproduktivnog ulaganja na nivou cele populacije (Tabela 25) uvida se znacaj

nadmorske visine, pola i godine uzorkovanja na vrednost RA jedinke.

Iz GLS modela ulaganja u reprodukciju po polovima (Tabela 25) uocCava se
razli¢it efekat odnosa polova u populaciji na vrednost reproduktivne alokacije. U
zenskom polu, odnos polova u populaciji je znacajan faktor, ali ne pojedina¢no nego u
interakciji sa nadmorskom visinom i godinom uzorkovanja. Kako se u obe godine
(2008. 1 2009) sa porastom nadmorske visine smanjuje frekvenca muskih jedinki u
populaciji, moze se zakljuciti da postoji adaptivni odgovor zenskih biljaka na ovaj
obrazac odnosa polova: smanjenje biomase koja se ulaze u reprodukciju. U budué¢im
istrazivanjima ove vrste bilo bi zanimljivo ustanoviti i procenat zrelih plodova na ve¢im
nadmorskim visinama, kako bi se stekla potpunija slika o reproduktivhom uspehu
zenskih biljaka u ovim populacijama. S druge strane, odnos polova ne uti¢e na veli¢inu
reproduktivne alokacije u muskom polu. Na variranje RA u muskom polu efekat ima

samo nadmorska visina, i ovaj efekat se unekoliko menja kroz godine.
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Obrasci variranja ulaganja u reprodukciju ¢esto se dovode u vezu sa variranjem
veli¢ine biljke, jer se pretpostavlja uzajamno ogranic¢avanje izmedu reproduktivnih i
funkcija rasta unutar komponenti adaptivne vrednosti. U celokupnim godisnjim
uzorcima jedinki M. perennis ustanovljena je cena reprodukcije kroz smanjenje visine
biljke sa poveéanjem ulaganja u reprodukciju (Tabela 12). Ova cena reprodukcije nije
bila statisticki znacajna samo za muske jedinke u 2007. godini. Iako je prisutna u svim

uzorcima, ne postoji jedinstven obrazac cene reprodukcije unutar polova izmedu godina.

5.4. Citogeneticka varijabilnost

Citogeneticka varijabilnost u analiziranim populacijama M. perennis je velika:
prisutna su 23 od 47 citotipova ove vrste. Kriahenbiihl & Kiipfer (1995) prepoznaju
isto¢ne padine Alpa i1 Balkansko poluostrvo kao glavne oblasti karioloske diferencijacije
medu populacijama M. perennis. Najveéi raspon nivoa ploidnosti su uocili u
jugoistocnim delovima areala vrsta M. perennis i M. ovata, a skoro Citav raspon je
prisutan i na isto¢nim delovima Alpa. lako se i u ostalim delovima areala (npr.
Francuska) mogu naci citotipovi unutar raspona prisutnog na Alpima, oni su najcesce
euploidni citotipovi, liSeni varijabilnosti unutar populacija. Prisustvo aneuploida i
neparnih nivoa ploidnosti ukazuje na starost populacija M. perennis u Srbiji 1 njihovu

veliku geneti¢ku varijabilnost.

Krihenbiihl & Kiipfer (1995) su za najnizi nivo ploidnosti u M. perennis oznacili
heksaploide. Medutim, u populacijama sa nizih nadmorskih visina u Srbiji pronadene su
pentaploidne jedinke. U ranijoj literaturi pentaploidi u kompleksu vrsta M.
perennis/M.ovata su retko objavljivani, ali Baksay (1957) pronalazi jedan pentaploidni
citotip u Panonskoj niziji. Sa aspekta manje koli¢ine DNK u jedru, pretpostavljeno

tetraploidne jedinke M. ovata odvojile su se jasno od jedinki M. perennis.
U populacijama je uo¢en obrazac variranja ploidnosti sa nadmorskom visinom.

Visi nivoi ploidnosti (10x, 12x, 13x) ceSce se sre¢u na visim nadmorskim visinama.

Korelacije nivoa ploidnosti sa nadmorskom visinom, i pozitivne i negativne, opisane su
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u nizu biljnih vrsta (npr. Liu i sar., 2004; Mraz i sar., 2008). Kod pojedinih vrsta, poput
vrsta iz podroda Hieracium, ne postoji korelacija veli¢ine genoma sa nadmorskom
visinom, niti sa geografskom Sirinom (Chrtek i sar., 2009). Knight i sar. (2005) u
preglednom radu tvrde da su biljne vrste sa velikim genomima manje prisutne u

ekstremnim stani$tima.

Uporedujuci izmerene 4C vrednosti sa ostalim ¢lanovima roda (Obbard, 2004)
uocava se manja koli¢ina DNK u jedru M. perennis nego u srodnim vrstama sa priblizno
istim brojem hromozoma. Uzrok se moze nac¢i u Obardovom zakljucku da poliploidi
imaju manje veli¢ine genoma u odnosu na vrednosti koje bi bile ocekivane na osnovu
veli¢ine diploidnih genoma. Poreklo poliploida (auto- ili aloploidizacija) takode moze
igrati ulogu u varijabilnosti veli¢ine genoma kod poliploidnih serija u rodu Mercurialis

(Obbard, 2004).

5.5. Istorijsko-biogeografski kontekst

Topologija konsenzus filogenetskog stabla istrazenih bazalnih vrsta iz
potfamilije Acalyphoideae (Slika 21) unekoliko se razlikuje od ranije publikovanih
stabala (Wurdack 1 sar., 2005; Tokuoka & Tobe, 2006; Tokuoka, 2007), ali je polozaj
roda Mercurialis dosledno unutar klade A2. Za kladu A2 nije sa sigurnos¢u utvrden
centar nastanka ni metodom analize predackog areala, ni analizom optimalnog areala

(Jovanovi¢ & Cvetkovi¢, 2010).

Istorijsko-biogeografska analiza podrazumevala je i rekonstrukciju evolucionih
dogadaja, u prvom redu disperzije i vikarijanse medu populacijama iz razlicitih regiona
ili kontinenata. Analiza disperzija u programu DIVA izdvojila je kao najinformativniju i
najznacajniju disperziju izmedu Indomalaje i zapadne Afrike (kao slucaj prekookeanske,
disperzije na veliku udaljenost), kao i disperziju izmedu Indomalaje i isto¢ne Azije
(disperzija na malu udaljenost, tabela 28). Asimetri¢nost frekvenci u ove dve
najznacajnije disperzije ukazuje na Indomalaju kao oblast pocetka disperzije, te stoga i
oblast predackog areala. Indomalajska oblast je verovatno bila centar disperzije

populacija ka istocnoj Aziji i zapadnoj Africi (Jovanovi¢ & Cvetkovi¢, 2010). Ovaj put
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disperzije se paralelno desavao u kladama A2 (razdvajanje africkih rodova od predaka
roda Mercurialis) 1 A3 (razdvajanje africkih predstavnika od predaka roda
Crotonogynopsis). SliCan obrazac disperzije opisan je i u kladi A1 (Kulju i sar., 2007).
Tacniji scenario divergencije rodova unutar klade A2 bice moguc¢ tek posle

implementacije paleontoskih podataka u ova istrazivanja, uz reviziju fosilnih nalaza.

Postojeca hipoteza o vikarijskom nastanku savremenog obrasca distribucije
citotipova (Krdhenbiihl i sar, 2002) implicira da predacki areal roda odgovara
savremenim arealima vrsta M. ovata i M. leiocarpa, tj. da zauzima umerene regije
Evroazije. Alternativno toj hipotezi, rod je mogao da nastane u zapadnom Sredozemlju
(Mukerji, 1936a) ili u paleotropskim oblastima. Nastanak roda Mercurialis trebalo bi
povezati sa nastankom klade A2 u okviru potfamilije Acalyphoideae. Rezultati analize
predackog areala ukazuju da je klada A2 nastala u zapadnoj Africi, Indomalaji ili
isto¢noj Aziji, a rezultati analize disperzije i vikarijanse ukazuju na Indomalaju kao
najverovatniji centar porekla ove klade. U izracunato vreme nastanka roda Mercuralis,
paleotropske kopnene mase su se sastojale iz Afrike, Madagaskara, Velike Indije,
Australije 1 Zapadne Malezije (Schatz, 1996). Superkontinent Gondvana je uveliko bio
fragmentisan, a Velika Indija je otpocela kretanje ka Lauraziji (Dézes, 1999). Svi
gondvanski kontinenti su bili dovoljno blizu jedan drugom te je migracija biljaka
izmedu njih bila ostvariva (Schatz, 1996). Danasnja Indomalaja bila je izgradena iz dve
odvojene kopnene mase — Velike Indije i Zapadne Malezije, koje su u direktnom
kontaktu tek od kolizije Indije sa Laurazijom (pre oko 45 miliona godina; Schatz, 1996).
Stoga, odredivanje Indomalaje kao centra porekla za kladu A2 i rod Mercurialis
oznacava sa podjednakom verovatno¢om nekadasnje kopnene mase Velike Indije i
Zapadne Malezije. lako se u danasnjim oblastima koje su nastale od ovih kopnenih
masa viSe ne nalaze predstavnici roda Mercurialis, moguce je da su se iz centra
nastanka disperzijom u dva razli¢ita smera (istocna Azija, odnosno centralna Azija i
Evropa) razdvojile savremene bazalne vrste roda (M. leiocarpa, odnosno M. ovata) dok
su predacke populacije izumrle. Ovi rezultati nadograduju pretpostavku Kriahenbiihla i
saradnika (2002), objaSnjavajuci istorijsko-biogeografski kontekst koji je prethodio

citogenetickoj divergenciji.
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Sem poliploida u kompleksu vrste M. annua, sve ostale vrste roda Mercurialis
su dvodome, S§to bi ovaj seksualni sistem oznacilo kao pleziomorfan za citav rod
(Pannell, 1997a). U prilog ovoj tvrdnji stoje i podaci iz ostalih rodova koji se smatraju
bazalnim u potfamiliji Acalyphoideae. Od rodova koris¢enih u filogenetskim i
istorijsko-biogeografskim rekonstrukcijama, kod svih je opisan seksualni sistem
dvodomost, sa jednodomoséu prisutnom u rodovima Mareya, Cyttaranthus i
Crotonogynopsis (Wurdack, 1994; Breteler, 1997; Schmelzer, 2008; Hyde 1 sar., 2012).
U kladi A2 (=Claoxylanae; Wurdack, 1994) prisutne su i dvodomost i jednodomost.
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6. Zakljucci
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1) Populacije vrste Mercurialis perennis naje$¢e odstupaju od ravnoteznog odnosa
polova u korist muskih jedinki. Ovim istrazivanjem ustanovljen je obrazac smanjenja
udela muskih jedinki sa pove¢anjem nadmorske visine na kojoj populacija raste, tako da
je u populacijama na najveéim nadmorskim visinama smer neravnoteze odnosa polova

promenjen — znacajno je vise zenskih biljaka.

2) Polni dimorfizam je veoma izrazen u osobinama vezanim za reprodukciju. Muske
biljke poseduju veéi broj cvetova, sto ukazuje na pojacanu intraseksualnu selekciju u
muskom polu za vecu produkciju polena. Ukupna suva masa cvasti u Zenskom polu
veca je nego u muskom polu, $to je i predvideno teorijom ulaganja u pol kod dvodomih
biljaka. Analize polnog dimorfizma u visini biljke pokazale su da je u veéini
populacionih uzoraka muski pol visi, Sto se uklapa u pretpostavke hipoteze disperzije

polena.

3) Potvrden je i dimorfizam u reproduktivnom ulaganju — Zenske biljke ulazu i do pet
puta vise biomase u reprodukciju. Detektovan je obrazac smanjenja RA u zenskom polu
sa povecanjem nadmorske visine na kojoj biljka raste. Razliciti selekcioni pritisci na
veli¢inu RA vide se u znacaju odnosa polova za njeno variranje iskljuc¢ivo u zZenskom

polu.

4) Detektovana je visoka citogeneticka varijabilnost u populacijama M. perennis u
Srbiji. Populacije na ve¢im nadmorskim visinama odlikuju se viSim nivoima ploidnosti,

S$to se moze objasniti u kontekstu hipoteze o povecanju adaptivne vrednosti poliploida.

5) Filogenetskim 1 istorijsko-biogeografskim analizama ustanovljeno je vreme
divergencije roda Mercurialis od ostatka potfamilije Acalyphoideae na pre oko 65-66
miliona godina, definisan je centar porekla roda — Indomalajska oblast i potvrdena je

pleziomorfnost dvodomosti kao seksualnog sistema u ovom rodu.
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