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Hibridizacija, morfološka varijabilnost i stabilnost razvića velikih mrmoljaka 

(Triturus spp.) 

Sažetak 

Hibridizacija može imati različite evolucione i ekološke ishode. Veliki mrmoljci 

(Triturus spp.) formiraju hibridne zone u kojima učestvuju vrste različitog stepena 

filogenetske srodnosti i predstavljaju pogodan model sistem za ispitivanje procesa i 

mehanizama hibridizacije i njenih ishoda. Vrste T. ivanbureschi i T. macedoncius 

hibridizuju u centralnoj i istočnoj Srbiji formirajući specifičnu zonu u kojoj dolazi do 

zamene vrsta i asimetrične introgresije mitohondrijske DNK uz postojanje vijabilnih 

hibridnih populacija. Relativno sličan scenario sreće se u zapadnoj Francuskoj gde  

T. cristatus i T. marmoratus hibridizuju i produkuju sterilne hibride. 

Ciljevi ove doktorske disertacije su određivanje parametara koji su doprineli 

formiranju i održavanju hibridne zone, kao i procena uticaja hibridizacije na vijabilitet, 

morfološku varijabilnost (sa posebnim osvrtom na složeni životni ciklus i metamorfozu) i 

stabilnost razvića hibrida i roditeljskih vrsta. Podaci su prikupljani tokom tri godine intra- i 

interspecijskog eksperimentalnog ukrštanja, kao i analizom materijala iz prirodnih 

populacija. Praćeni su parametri rane životne istorije, ontogenija i disparitet oblika tela i 

uticaj hibridizacije na stabilnost razvića. Morfološka varijabilnost i stabilnost razvića 

procenjeni su metodama geometrijske morfometrije. 

Triturus macedonicus odlikuje se većim reproduktivnim potencijalom u odnosu na 

T. ivanbureschi, što je moglo da omogući početak širenja areala. Hibridizacija smanjuje 

vijabilitet jaja, ali ne i embriona. Hibridi se morfološki razlikuju od obe roditeljske vrste i 

uglavnom su intermedijarni. Larveno razviće je kanalisano, dok su stupnjevi kada jedinke 

dolaze u kontakt sa novom sredinom (izvaljivanje larvi i metamorfoza) izuzetno varijabilni. 

Hibridizacija ne utiče na stabilnost razvića velikih mrmoljaka. 

Ključne reči: hibridizacija, vijabilnost, morfološka varijabilnost, varijansa, 

morfološki disparitet, ontogenetske trajektorije, metamorfoza, stabilnost razvića, 

fluktuirajuća asimetrija, Triturus spp. 

Naučna oblast: Biologija 

Uža naučna oblast: Morfologija, sistematika i filogenija životinja



Hybridization, morphological variability and developmental stability of large-bodied 

newts (Triturus spp.) 

Abstract 

Hybridization can have various evolutionary and ecological outcomes. Large-

bodied newts (Triturus spp.) hybridize mutually regardless of the degree of genetic 

similarity. This characteristic makes them a good model system to explore hybridization, as 

well as hybridization outcomes. Triturus ivanbureschi and T. macedonicus have specific 

species displacement scenario which includes hybridization in Serbia, wide zone of 

asymmetric mtDNA introgression and viable hybrid populations. Relatively similar species 

displacement scenario is found in France, where T. cristatus and T. marmoratus hybridize, 

but their hybrids are sterile. 

The main aims of this doctoral dissertation are to establish parameters which 

enabled formation and maintenance of hybrid and introgressive zone and to estimate effects 

of hybridization on viability, morphological variation (with special emphasis on complex, 

biphasic life cycle and metamorphosis) and developmental stability. The data was collected 

during a three-year hybridization experiment, as well as from natural populations. The early 

life history parameters, ontogeny and disparity of body shape, and the effects of 

hybridisation on developmental stability were recorded. Morphological variability and 

developmental stability were analysed by geometric morphometrics.  

Triturus macedonicus have higher reproductive output compared to T. ivanbureschi 

which could be an advantage at the initial species contact. Hybridization reduces egg 

viability, but not the viability of embryos. Hybrids are morphologically divergent from 

parental species, with mostly intermediate position relative to parental species. Larval 

development is highly canalized, while the ontogenetic stages when newts confront new 

environment (hatching and metamorphosis) are highly variable. Hybridization does not 

affect developmental stability.  

Keywords: hybridisation, viability, morphological variability, variance, 

morphological disparity, ontogenetic trajectories, metamorphosis, developmental stability, 

fluctuating asymmetry, Triturus spp. 

Scientific field: Biology 

Special scientific field: Morphology, systematics and phylogeny of animals
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1 Uvod 

1.1 Hibridizacija 

Hibridizacija se definiše kao reprodukcija članova genetički udaljenih taksona (npr. 

Barton i Hewitt 1985; Arnold 1992; Abbot i sar. 2013). Prvobitno je smatrano da u prirodi 

retko dolazi do hibridizacije, i da ukoliko do nje dolazi, ona dovodi do sterilnih hibrida 

odnosno da nema evolucionog značaja (videti npr. Burke i Arnold 2001; Arnold i sar. 

2001). Danas je poznato da se hibridizacija javlja kod najmanje 25% biljnih i 10% 

životinjskih vrsta u prirodnim populacijama (Mallet 2005). Istraživanjem većeg broja 

taksona i razvojem novih metoda utvrđeno je da hibridizacija može imati širok spektar kako 

pozitivnih, tako i negativnih evolucionih i ekoloških ishoda (npr. Seehausen 2004).  

Pod terminom hibrid najčešće se podrazumeva jedan, određeni hibridni fenotip. U 

prirodi je često situacija drugačija i u jednoj populaciji sreće se veći broj hibridnih 

fenotipova (Barton i Hewitt 1985). Ukrštanjem dve roditeljske jedinke koje pripadaju 

različitim taksonima formira se F1 generacija hibrida. Rezultujući fenotip može biti sličan 

jednom od roditeljskih taksona, nalaziti se između roditelja ili se razlikovati od oba 

roditelja. Hibridne jedinke mogu dalje da se ukrštaju i produkuju naredne generacije hibrida 

ili mogu biti sterilne. Može doći i do povratnog ukrštanja hibrida sa jednom ili obe 

roditeljske vrste (engl. backcross), čime postaju genetički sličniji roditeljskoj vrsti sa kojom 

se ukrštaju. Kod hibridnih jedinki uspostavljaju se nove kombinacije gena čiji se efekti 

uočavaju na različitim nivoima i imaju različite posledice – od narušavanja stabilnih 

kompleksa gena i smanjene vijabilnosti hibrida do formiranja novih adaptivnih kombinacija 

i specijacije (npr. Abbott i sar. 2013). Ishod hibridizacije uglavnom zavisi od nivoa 

genetičke diferencije roditeljskih taksona, te je za srodnije taksone očekivanije da hibridi 

budu vijabilni (Nolte i Tautz 2010). Sa druge strane, divergencija i duga nezavisna 

evoluciona istorija uz formiranje reproduktivnih barijera, mogu dovesti do potpune 

reproduktivne izolacije dva taksona (Dobzhansky 1937; Mayr 1963; Coyne i Orr 2004). 
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Reproduktivne barijere zapravo predstavljaju izolacione mehanizme koji sprečavaju 

hibridizaciju dva taksona i javljaju se u različitim oblicima. Osnovna podela reproduktivnih 

barijera je na osnovu perioda u kom se javljaju (pre- i postzigotske barijere). Prezigotske 

barijere smanjuju verovatnoću parenja ili kontakta gameta dva taksona, ili deluju nakon 

parenja ili kontakta gameta redukujući verovatnoću uspešnog oplođenja. Postzigotske 

barijere deluju u smeru redukcije adaptivne vrednosti hibrida. Bilo koji od navedenih 

izolacionih mehanizama može imati centralu ulogu u omogućavanju divergencije vrsta, ili 

više njih može delovati zajedno na različitim niovima zavisno od evolucionih mehanizama 

koji se nalaze u osnovi divergencije (npr. Coyne i Orr 2004). Uticaj hibridizacije na 

različite karakteristike životne istorije ogleda se upravo kroz različite reproduktivne 

barijere, odnosno kroz stepen njihovog uticaja. Kako i ishodi hibridizacije mogu biti 

različiti, tako može i uticaj hibridizacije na karakteristike životne istorije, od potpunog 

smanjenja adaptivne vrednosti hibrida (npr. drastično smanjenom stopom izvaljivanja larvi) 

do više relativne adaptivne vrednosti u odnosu na roditeljske vrste u različitim uslovima 

životne sredine (npr. Arnold i Hodges 1995; Arnold i Martin 2010). 

Kada su izolacioni mehanizmi dva taksona koji dolaze u kontakt nepotpuni, 

formiraju se hibridne zone. Hjuit (Hewitt 1988) definiše hibridne zone kao prirodne 

laboratorije u kojima se mogu izučavati različiti evolucioni procesi, posebno divergencija i 

specijacija. Pod terminom hibridna zona podrazumeva se jedna ili više klina između dva 

taksona sa parapatričkim rasprostranjenjem koji međusobno hibridizuju. Drugim rečima, to 

je uska oblast u kojoj se dva taksona sreću, pare i produkuju hibride (Barton i Hewitt 1985). 

Nazivaju se i zonama sekundarnog kontakta. Na primer, do diverzifikacije je dolazilo 

nakon pleistocenskih glacijacija kada je iz refugijuma započeta rekolonizacija u različitim 

pravcima, što je dovelo do prostorne izolacije populacija i njihove dalje specijacije u 

različitim sredinskim uslovima (Hewitt 2000). Takođe, zbog različitih geografskih promena 

u prošlosti (npr. uzdizanja planinskih venaca, stvaranja moreuza, pomeranja toka reka i 

slično) dolazilo je do prostornog razdvajanja taksona što je vremenom vodilo ka njihovoj 

divergenciji. Sa promenama uslova, izolovani taksoni mogu doći u ponovni kontakt i 

hibridizovati (Barton i Hewitt 1985, 1989; Harrison 1993). Hibridne zone se po strukturi 
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populacije mogu podeliti na unimodalne – kada ih čine pretežno hibridne jedinke, i 

bimodalne – kada većina jedinki u hibridnoj zoni pripada roditeljskim vrstama (Jiggins i 

Mallet 2000). 

Hibridne zone nisu statične u vremenu i prostoru. Vremenska komponenta se odnosi 

na dinamiku uspostavljanja sekundarnog kontakta u odnosu na dužinu perioda nezavisne 

evolucije, dok se prostorna dinamika odnosi na delove areala koji dolaze u kontakt. Upravo 

ovakva prostorno-vremenska dinamika hibridnih zona omogućava sagledavanje i 

objašnjenje mehanizama u osnovi evolucionih procesa. Na dinamiku utiče pre svega 

struktura same zone koja zavisi od stepena genetičke i ekološke diferencijacije taksona koji 

se ukrštaju, njihove brzine širenja i adaptivne vrednosti hibrida (Harrison 1993; Buggs 

2007). Na primer, pomeranje hibridne zone u korist jednog od roditeljskih taksona 

uslovljeno je asimetričnom hibridizacijom, odnosno povratnim ukrštanjem hibridnih jedinki 

sa jedinkama favorizovanog roditeljskog taksona (Buggs 2007). Klimatske promene, 

izmene prirodnog staništa, introdukcija alohtonih, često i invazivnih vrsta, kao i drugi 

antropogeni uticaji na životnu sredinu, takođe su faktori koji mogu uticati na formiranje i 

pomeranje hibridnih zona (npr. Arntzen i Hedlund 1990; Allendorf i sar. 2001; Crispo i sar. 

2011; Harrison i Larson 2014; Piett i sar. 2015; Wielstra i sar. 2016). 

Da bi se utvrdila dinamika pomeranja hibridne zone, bila su neophodna opsežna, 

višedecenijska istraživanja prirodnih populacija. Razvoj molekularnih metoda i 

multidisciplinarni pristup (npr. modelovanje distribucija vrsta) znatno je olakšao 

utvrđivanje biogeografskih scenarija koji objašnjavaju mehanizme u osnovi formiranja i 

održavanja hibridnih zona (Buggs 2007; Wielstra 2019). Jedna od opšteprihvaćenih metoda 

za utvrđivanje prethodnih areala vrsta i potencijalnog ukrštanja u prošlosti jeste genomski 

otisak, odnosno utvrđivanje introgresije jednog ili više jedarnih markera u istom pravcu 

(Buggs 2007; Wielstra 2019). 

Da bi se u potpunosti objasnila genetička struktura populacija u samim hibridnim 

zonama i u neposrednoj blizini, kao i biogeografski scenariji koji objašnjavaju procese koji 

su se događali u prošlosti i doveli do današnjih areala, nephodno je poznavanje biologije i 
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ekologije roditeljskih taksona i samih hibrida. Važni pokazatelji su reproduktivni potencijal 

datih grupa i odlike rane životne istorije (npr. vijabilitet jaja, embriona i larvi, stope rasta i 

razvića). Kao što je već pomenuto, hibridizacija može dovesti do pojave fenotipova koji se 

u potpunosti razlikuju od roditeljskih vrsta. Da bi se utvrdili mehanizmi koji dovode do 

divergencije od predačkog programa razvića, evolucije ontogenije i nastanka novih 

fenotipova, potrebno je uporediti ontogenetske trajektorije roditeljskih vrsta i njihovih 

hibrida. Takođe, hibridizacija je genetički stresor koji direktno utiče na stabilnost razvića. 

1.2 Morfološka varijabilnost i stabilnost razvića 

1.2.1 Uloga ontogenije u evoluciji morfoloških osobina 

Jedan od važnih ciljeva u evolucionoj biologiji jeste razumevanje mehanizama i 

procesa koji generišu morfološku varijabilnost u okviru jedne vrste, kao i među srodnim 

vrstama. Morfološka varijabilnost je rezultat kompleksnih interakcija između genetičke 

osnove, odnosno genoma, procesa razvića i sredinskih uticaja na različitim nivoima i u 

različito vreme tokom individualnog razvića (Wagner i Altenberg 1996; Klingenberg 2002; 

Hallgrimson i sar. 2014). Istovremeno, kapacitet razvojnog sistema da evoluira je uglavnom 

funkcija njegove sposobnosti da produkuje varijacije. Različite alternacije tokom 

ontogenetskih procesa dovode do varijabilnosti unutar populacija i između vrsta. Ta 

novonastala varijabilnost u okviru jedne populacije je upravo materijal na koji prirodna 

selekcija može da deluje. Prirodna selekcija zajedno sa dodatnim mehanizmima, kao što su 

različiti obrasci genetičke kovarijabilnosti ili različita ograničenja (npr. razvojna, 

funkcionalna, biomehanička), oblikuje morfološku varijabilnost i određuje tok evolucionih 

promena. Varijabilnost koja se generiše i oblikuje tokom razvića, uslovljena je postojanjem 

različitih razvojnih ograničenja i pod uticajem je snažne stabilizacione selekcije što 

rezultuje ograničenim brojem fenotipova koji mogu nastati, pri čemu neki od njih imaju 

veću učestalost (Hall 1992; Smith i sar. 1995; Reilly i sar. 1997; Klingenberg 1998; Galis i 

Metz 2007; Hendrikse i sar. 2007; Zelditch i sar. 2012).  
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Empirijski, varijabilnost se može procenjivati na nivou populacija, između jedinki 

iste vrste (intraspecijska ili unutargrupna) i između vrsta, odnosno taksona (interspecijska 

ili međugrupna varijabilnost). Mera unutargrupne varijabilnosti je varijansa i odnosi se na 

varijabilnost jedinki unutar jedne, homogene populacije, dok se mera međugrupne 

varijabilnosti označava kao disparitet. Odnosno, kako to navode Zeldičeva i saradnici 

(Zelditch i sar. 2012), varijansa je komponenta varijabilnosti neophodna za evoluciju, dok 

je disparitet rezultat evolucionih procesa. 

1.2.2 Kanalisanost i stabilnost razvića kao ontogenetska ograničenja 

Tendencija razvojnih procesa da prate određene putanje, ublaže i kanališu 

fenotipsku varijabilnost, postoji uprkos različitim genetičkim i sredinskim uticajima. 

Ovakva tendencija za suzbijanjem varijabilnosti definiše se kao kanalisanost razvića i 

predstavlja jedno od ontogenetskih ograničenja. Mogućnost organizma da se tokom razvića 

odupre različitim unutrašnjim (genomskim) i spoljašnjim (sredinskim) stresovima definiše 

se kao stabilnost razvića. Kanalisanost i stabilnost razvića su dve osnovne komponente koje 

omogućavaju stalnost razvojnih procesa. 

Koncept kanalisanosti uveden je od strane Vodingtona i Šmaljhuzena (Waddington 

1942, 1953; Schmalhausen 1949) da bi se definisala sposobnost organizma da prati 

određenu, unapred determinisanu razvojnu putanju, uprkos sredinskim i genetičkim 

smetnjama (Willmore i sar. 2007). Dodatno, po nekim autorima, kanalisanost se može 

razdvojiti na genetičku i sredinsku kanalisanost (Wagner i sar. 1997). Pri tome, genetička 

kanalisanost bi se odnosila na sposobnost organizma (njegove genetičke i epigenetičke 

interakcije) da progresivno sužava moguće fenotipske promene i da održi unapred 

determinisanu razvojnu putanju uprkos mutacijama (ili, kao u slučaju hibridizacije, 

narušenim koadaptiranim kompleksima gena), dok bi sredinska kanalisanost 

podrazumevala mogućnost razvojnog procesa da prati određenu putanju bez obzira na 

sredinske smetnje (npr. različite ekstremne uslove kao što su visoke temperature ili toksične 

materije). Prema tome, kanalisanost predstavlja veoma važan fenomen koji u velikoj meri 
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određuje nivo fenotipske varijanse, odnosno kanalisanost dovodi do smanjenja varijanse 

(Willmore i sar. 2007). Kanalisanost održava fenotip u opsegu optimalnog. Ukoliko postoji 

izražena kanalisanost koja vodi ka određenom fenotipu, može se smatrati faktorom koji 

ograničava potencijal stvaranja novih fenotipskih varijanti, odnosno evolvabilnost. Pri 

proceni kanalisanosti razvića koristi se varijansa (unutargrupna varijabilnost). Što je 

varijansa manja, razviće je više kanalisano (Waddington 1942, 1953, 1957; Wagner i sar. 

1997; Zelditch i sar. 2012; Hallgrimson i sar. 2019; Takahashi 2019). Razlike u nivou 

među-individualne (unutargrupne) varijabilnosti između populacija omogućavaju procenu 

sposobnosti jedinki da prate unapred definisanu razvojnu putanju pod različitim uslovima 

sredinskog i/ili genetičkog stresa. Stepen kanalisanosti se empirijski najčešće procenjuje 

preko nivoa unutargrupne fenotipske varijanse. Pri tome, nivo fenotipske varijanse se može 

menjati tokom ontogenije odnosno različiti razvojni stupnjevi mogu pokazivati manji ili 

veći opseg variranja (Willmore i sar. 2007). 

Iako se nalazi u centru interesovanja savremene kvantitativne biologije razvića, 

postoje kontradiktorne definicije koncepta stabilnosti razvića uključujući i sinonimizaciju 

sa kanalisanošću razvića (Klingenberg 2019). Najčešće se stabilnost razvića definiše u 

odnosu na kanalisanost: dok se kanalisanost odnosi na puferisanje i amortizaciju spoljašnjih 

i unutrašnjih faktora koji omogućavaju odvijanje razvojnih procesa bez odstupanja od 

razvojne putanje koja vodi ka „ciljnom“ fenotipu, razvojna stabilnost se odnosi na 

mehanizme koji ograničavaju varijacije „ciljnog“ fenotipa pod određenim unutrašnjim 

(genomskim) i sredinskim uslovima (Klingenberg 2019). Odnosno, stabilnost razvića 

odražava sposobnost razvojnog sistema za ograničavanjem odstupanja od „ciljnog“ 

fenotipa za dati genotip, pod datim sredinskim uslovima. Najčešće, stabilnost razvića, 

odnosno odstupanje od stabilnosti, se procenjuje na osnovu malih, slučajnih odstupanja od 

idealne simetrije (Van Valen 1962; Palmer i Strobeck 1986; Klingenberg i sar. 2002).  

Procena variranja puteva razvića i razvojnih ograničenja među jedinkama, 

populacijama i srodnim vrstama doprinosi razumevanju i opisivanju procesa koji dovode do 

morfološke varijabilnosti. 
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1.2.3 Putevi razvića kao preduslov i ograničenje morfološke varijabilnosti  

Morfološke promene tokom razvića mogu se opisati kao kretanje organizma, ili 

nekog dela organizma koji se razvija i raste, kroz multidimenzionalni prostor opisan 

veličinom, oblikom i starošću datog organizma (Slika 1; Alberch i sar. 1979; Klingenberg 

2010). Do morfoloških promena i morfoloških razlika unutar ili između taksona dolazi 

promenama u ontogenetskim trajektorijama (Zelditch i sar. 2003; Mitteroecker i sar. 2004; 

Adams i Collyer 2009; Collyer i Adams 2013; Smith i sar. 2015a). Poređenje ontogenetskih 

trajektorija među srodnim vrstama, koje uključuje poređenje vremena dešavanja određenih 

faza u razviću, stope razvića i morfološki disparitet na svakom ontogenetskom stupnju, 

omogućava sagledavanje evolucionih mehanizama koji dovode do morfološke divergencije 

(Klingenberg 1998; Mitteroecker i sar. 2004; Adams i Collyer 2009; Zelditch i sar. 2012; 

Sheets i Zelditch 2013; Collyer i Adams 2013). 

Koncept ontogenetskih trajektorija, njihovog opisa i kvantifikacije, neprekidno se 

razvija tokom poslednje četiri decenije. Osnovna ideja potekla je od Gulda (Gould 1977), 

dok su okvir za morfometrijsku kvantifikaciju dali Alberh i saradnici (Alberch i sar. 1979). 

Ovi autori ontogenetsku trajektoriju definišu kao idealizaciju prema kojoj ontogenija 

jedinke može biti objašnjena ukoliko se koristi dovoljan broj koordinata koje opisuju 

veličinu i oblik i koje mogu definisati morfometrijski prostor. U tom morfometrijskom 

prostoru, populacija je predstavljena skupom tačaka pri čemu svaka tačka (jedinka) prati 

sopstvenu trajektoriju (Slika 1). Ontogenetska trajektorija zapravo predstavlja razvojnu 

putanju pod kompleksnom epigenetičkom kontrolom. Glavni problem ovog koncepta koji 

je nazvan „tradicionalni formalizam“ jeste polazna pretpostavka Alberha i saradnika da do 

morfoloških promena dolazi na kasnijim stupnjevima razvića (Zelditch i sar. 2012). Bez 

obzira na dati problem, ovaj koncept predstavlja osnovu za dalja istraživanja morfološke 

evolucije kao dinamičkog procesa uz smernice za dalje razvijanje analiza ontogenetskih 

trajektorija. 
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Slika 1. Prikaz ontogenetske trajektorije u morfološkom prostoru definisanom 

veličinom, oblikom i vremenom (prema Alberch i sar. 1979). 

Istraživanja ontogenetskih trajektorija uglavnom su se odnosila na ispitivanja 

heterohronije (evolucionih promena u stopama i vremenskim okvirima razvića) i 

heterohroničnih mehanizama koji dovode do morfološke diverzifikacije. Ostali mehanizmi 

evolucionih promena su dugo vremena bili zanemarivani, što je često dovodilo do 

pojednostavljavanja objašnjenja evolucije ontogenija (Zelditch i Fink 1996; Hall 1999). 

Zeldičeva i Fink, na osnovu Guldovih postavki (Gould 1977) razrađuju Hekelovu (Haeckel 

1866) ideju i uvode koncept heterotopije – evolucione promene u prostornom oblikovanju 

razvića (Zelditch i Fink 1996; Zelditch i sar. 2000). Na osnovu međusobnih odnosa i 

položaja ontogenetskih trajektorija srodnih vrsta u morfološkom prostoru, može se 

zaključiti u kom delu trajektorije je došlo do divergencije potomačkih trajektorija u odnosu 

na zajedničku, predačku. Paralelne trajektorije ukazuju da je do razdvajanja došlo na 

ranijim ontogenetskim stupnjevima. Ukoliko tajektorije imaju zajedničku tačku 

razdvajanja, do divergencije vrsta je došlo u istom vremenskom trenutku u razviću (npr. na 

određenom stupnju ili pri određenoj starosti). Dodatno, trajektorije mogu da divergiraju u 

različitim vremenskim i prostornim tačkama (Mitteroecker i sar. 2004). Pored heterotopije 

razvijen je čitav niz koncepata koji objašnjavaju promene ontogenetskih putanja (npr. 
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heterotipija, heterometrija, promene obrazaca alometrije). Da bi se testirale hipoteze koje 

uključuju objašnjenje ontogenetskih promena pomoću bilo kog od datih koncepata, 

neophodno je kombinovati dva pristupa – dinamičke (trajektorije među ontogenetskim 

stupnjevima) i statičke karakteristike ontogenije (videti Webster i Zelditch 2005). Statičke 

komponente variranja podrazumevaju obrasce promene fenotipa, morfološki disparitet i 

varijansu na svakom od analiziranih stupnjeva (Zelditch i sar. 2012). 

1.2.4 Morfološka varijabilnost i složeni životni ciklus 

Posebno zanimljivo je pitanje morfološke varijabilnosti kod životinja sa složenim, 

bifazičnim životnim ciklusom kao što su vodozemci (Slika 2). Poznato je da se larve 

vodozemaca morfološki razlikuju od metamorfoziranih juvenilnih i adultnih jedinki 

(Duellman i Trueb 1986). Takođe, ekološke preference larvi razlikuju se od preferenci 

metamorfoziranih, terestričnih jedinki. Akvatične larve i terestrične metamorfozirane 

jedinke naseljavaju kontrastne životne sredine sa različitim funkcionalnim zahtevima zbog 

čega su pod različitim selektivnim pritiscima (npr. Moran 1994). Tokom metamorfoze 

dolazi do dramatičnih promena u morfologiji, fiziologiji i ponašanju. Upravo kompleksnost 

i brzina promena u formi i funkciji čini metamorfozu interesantnom za studije evolucione 

biologije razvića. 

Tokom metamorfoze vodozemačke larve prolaze kroz morfološke i fiziološke 

promene koje rezultuju fenotipski drugačijim juvenilnim formama (Duellman i Trueb 1986; 

Strauss i Altig 1992; Hanken 1992). Repati vodozemci (red Urodela) se po brzini i 

izražajnosti promena tokom metamorfoze nalaze između žaba (red Anura), koje se 

karakterišu najizraženijim promenama, i beznogih vodozemaca (red Gimnophiona) koji 

prolaze kroz najmanje promena. Kod repatih vodozemaca najizraženije morfološke 

promene uključuju promene u respiratornim, lokomotornim i čulnim strukturama, kao i 

strukturama vezanim za ishranu. Resorpcija spoljašnjih škrga i zatvaranje škržnih proreza 

praćene su izmenama u branhijalnoj cirkulaciji. Repno i leđno peraje, koji su razvijeni kod 

larvi, takođe se resorbuju. Dolazi do promena u strukturi kože i receptora. Pronefrotički 
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bubrezi smenjuju se sa opisto- ili mezonefortičkim bubrezima uz istovremeno razvijanje 

gonada i izvodnih kanala. Kranijalni skelet se znatno menja uz resorpciju i transformaciju 

postojećih, kao i razvoj novih skeletnih elemenata. Promene kranijalnog skeleta paralelne 

su sa promenama u načinu ishrane i disanja (Duellman i Trueb 1986). 

 

Slika 2. Ilustracija složenog, bifazičnog životnog ciklusa kod vodozemaca na 

primeru velikih mrmoljaka. 

Sa evolucionog stanovišta, kompleksni životni ciklus i metamorfoza smatraju se 

adaptivnim karakteristikama. Upravo metamorfoza omogućava postojanje morfološki 

diskretnih fenotipova (videti Moran 1994 i date reference) koji koriste različite resurse: 

zauzimaju različite ekološke niše i koriste različite izvore hrane (Istock 1967; Moran 1994). 

Prema adaptivnoj hipotezi, metamorfoza smanjuje konflikt između adaptacija specifičnih za 

određene stupnjeve i omogućava nezavisnu evoluciju larvenih i metamorfoziranih 

stupnjeva tokom individualne ontogenije (Moran 1994; Hanken i sar. 1997). Polazeći od 

prethodnih pretpostavki, Bonet i Bler (Bonett i Blair 2017) ukazuju da neke morfološke 

celine (npr. oblik tela repatih vodozemaca) ostaju relativno nepromenjene ili visoko 

integrisane tokom ontogenije, odnosno da tokom metamorfoze ne dolazi do značajnijih 
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promena u njihovoj strukturi i funkciji. Kod takvih osobina, suprostavljeni zahtevi za 

ispunjavanje različitih ekološki relevantnih funkcija mogli bi predstavljati ontogenetsko 

ograničenje. U tom smislu, gubitak metamorfoze, samim tim i kompleksnosti životnog 

ciklusa, vodio bi povećanju evolvabilnosti date osobine (Bonett i Blair 2017). 

Sa stanovišta morfoloških promena tokom ontogenije jedinke, metamorfoza se 

može smatrati neophodnim (i kauzalnim) korakom ka adultnom fenotipu (videti Hanken 

1989; Moran 1994). Generalno se smatra da globalna integracija razvojnih procesa tokom 

ranih embrionskih stupnjeva rezultuje konzerviranim ranim stupnjevima ontogenije (Sander 

1983; Galis i Metz 2001; Galis i sar. 2018). Slični procesi (apoptoza ćelija, mitoza i 

organogeneza) koji se dešavaju tokom embrionskog perioda, dešavaju se i tokom 

metamorfoze. U skladu sa tim, ovi procesi bi trebalo da budu visoko integrisani i kanalisani 

i tokom metamorfoze. Takođe, pretpostavljeno je da konzervisanost procesa tokom 

metamorfoze smanjuje disparitet, slično modelu peščanog sata (Ivanović i sar. 2011; 

Tomašević Kolarov i sar. 2011). Model peščanog sata odnosi se na embrionsko razviće 

kičmenjaka i objašnjava fon Berovu (Von Baer 1828) pretpostavku da se embrioni razlikuju 

na početnim i krajnjim stupnjevima, dok su međusobno veoma slični tokom središnjeg 

perioda organogeneze (Von Baer 1828; Gould 1977; Duboule 1994; Raff 1996; Richardson 

1999; pogledati i Bininda-Emonds i sar. 2002). Visoka konzerviranost ovog, takozvanog, 

„filotipskog stupnja“ ili „filotipskog perioda“ objašnjava se globalnom integracijom 

razvojnih procesa (Sander 1983; Raff 1996). U datom periodu posledice odstupanja od 

„očekivanog“ fenotipa su ozbiljnije čak i letalne u odnosu na druge periode organogeneze. 

Tokom kasnijih perioda organogeneze, modularnost je izraženija što omogućava fenotipske 

promene i divergenciju ontogenetskih trajektorija (Atkinson 1992; Hall 1992, 1996; Raff 

1996; Galis i Metz 2001). 

1.2.5 Stabilnost razvića i asimetrija bilateralno simetričnih organizama 

Kao što je prethodno navedeno, jedna od dve glavne komponente koje održavaju 

postojanost puteva razvića jeste stabilnost razvića, odnosno kapacitet organizma da 
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produkuje određeni, optimalni fenotip bez obzira na uticaj različitih promena koje se 

dešavaju tokom razvića. Do tih promena dolazi pod uticajem različitih stresora. Spoljašnji, 

sredinski stresori podrazumevaju promene u životnoj sredini koje mogu imati negativan 

uticaj na rast i razviće (npr. nedostatak vode ili hrane, neodgovarajuća temperatura, 

fragmentacija staništa). Do unutrašnjeg, genetičkog, odnosno genomskog stresa može doći 

usled inbridinga, introgresije ili hibridizacije (Parsons 1990; Graham 1992; Clarke 1993; 

Klingenberg i McIntyre 1998; Auffray i sar. 1999).  

Kao empirijska mera nestabilnosti razvića koristi se fluktuirajuća asimetrija, 

odnosno male nasumične promene („šumovi“) leve i desne strane bilateralno simetričnih 

organizama. Kod idealno simetričnih organizama, oblik i veličina leve i desne strane bi bile 

identične, odnosno njihova razlika bila bi jednaka nuli, a svako odstupanje od idealne 

simetrije se definiše kao asimetrija. Na osnovu raspodele srednjih vrednosti i varijansi 

razlika u veličini i obliku leve i desne strane morfološke celine, asimetrija može da bude: 

fluktuirajuća, direkciona i antisimetrija (Van Valen 1962; Palmer i Strobeck 1986; 

Klingenberg i sar. 2002; Graham i sar. 2010; Klingenberg 2015). Fluktuirajuća asimetrija 

(FA) označava slučajna, mala odstupanja u obliku i/ili veličini leve i desne strane 

morfološke celine. Polazna pretpostavka je da su obe strane imale istu genetičku osnovu, 

kao i da se njihovo razviće odvijalo pod identičnim uslovima životne sredine. Fluktuirajuća 

asimetrija ima normalnu raspodelu i srednju vrednost koja je jednaka nuli. Direkciona 

asimetrija takođe ima normalnu raspodelu, ali je jedna strana uvek veća od druge i javlja se 

kada postoji genetički determinisana tendencija da se leva ili desna strana morfološke 

celine razlikuje u veličini i/ili obliku. Antisimetrija ima bimodalnu raspodelu i 

karakteristična je za populacije u kojima su većina ili sve jedinke asimetrične i najčešće 

nema genetičku osnovu. Prema tome, tipovi asimetrije imaju različito biološko poreklo i 

implikacije i predstavljaju manifestacije bioloških procesa koji se dešavaju u organizmu 

(Slika 3).  
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Slika 3. Tipovi asimetrije kod bilateralno simetričnih organizama. Raspodela 

srednjih vrednosti i varijansi razlika u veličini i/ili obliku leve i desne strane morfološke 

celine. 

1.3 Veliki mrmoljci (rod Triturus)  

1.3.1 Opšte karakteristike roda  

Veliki mrmoljci pripadaju rodu Triturus Rafinesque, 1815 (Amphibia, Caudata 

(Urodela), Salamandridae). Naseljavaju bare, jezera i slična akvatična staništa tokom 

proleća i leta (tri do šest meseci), nakon čega se povlače u okolna vlažna skrovišta gde i 

prezimljavaju u hibernaciji (Duellman i Trueb 1986). Striktno su oviparni i sve vrste imaju 

slično reproduktivno ponašanje kao i odlike životne istorije (Duellman i Trueb 1986). 

Ženke ulažu značajno vreme i energiju u produkciju i polaganje jaja. Složeno 

reproduktivno ponašanje sa odsustvom ampleksusa javlja se na početku akvatičnog perioda. 

Mužjaci nakon ritualnog „svadbenog plesa” deponuju spermatofore koje ženke prikupljaju 

kloakom. Nakon unutrašnje fertilizacije, ženke polažu 200 do 400 jaja (Griffiths i Teunis 
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1996) koja pojedinačno umotavaju u listove biljaka podvodne vegetacije. Ovipozicija traje 

nekoliko nedelja (Duellman i Trueb 1986; Díaz-Paniagua 1989; Arntzen i Hedlund 1990; 

Miaud 1994, 1995; Orizaola i Braña 2003). Smatra se da ovakvo specifično ponašanje 

tokom polaganja jaja omogućava zaštitu jaja od predacije, mehaničkih oštećenja i 

negativnih efekata UV zračenja (npr. Miaud 1993, 1994; Marco i sar. 2001). Jaja su 

zaštićena želatinoznim omotačem (galertom) (Duellman i Trueb 1986). Veličina jaja je 

specifična za vrste (Furtula i sar. 2009) i ima uticaja na embrionsko razviće i rast larvi 

(Berven i Chadra 1988; Loman 2002).  

Jedna od karakteristika koja se javlja kod svih predstavnika roda Triturus jeste 

letalni heteromorfizam hromozoma 1 (balansni letalni sindrom). Sve adultne jedinke 

poseduju dva tipa hromozoma 1. Homozigotni embrioni kod kojih se javljaju dve kopije 

bilo kog tipa hromozoma 1 usporavaju razviće tokom embriogeneze i uginu. Kao posledica 

letalnog sindroma samo se 50% embriona razvija do izvaljivanja iz galertne kapsule (npr. 

Macgregor i Horner 1980). Larve posle nekoliko meseci metamorfoziraju i juvenilne 

jedinke prezimljavaju na kopnu (Duellman i Trueb 1986). 

Triturus je monofiletski rod koji se odlikuje rapidnom adaptivnom radijacijom. 

Pretpostavljena starost roda je oko 24 miliona godina (Steinfartz i sar. 2007; Ivanović i 

Arntzen 2014) i sačinjava ga devet vrsta grupisanih u tri osnovne klade: 1) T. marmoratus 

grupa (T. marmoratus, T. pygmaeus) – TM, 2) T. cristatus grupa (T. cristatus, T. carnifex, 

T. macedonicus, T. dobrogicus) – TC i 3) T. karelinii grupa (T. karelinii, T. anatolicus,  

T. ivanbureschi) – TK. Klade TC i TK čine grupu krestastih mrmoljaka (Triturus cristatus 

superspecies), dok je klada TM predstavljena mramorastim mrmoljcima (Slike 4 i 5). 
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Slika 4. Mapa rasprostranjenja i filogenetsko stablo velikih mrmoljaka u Evropi i 

Srbiji (izdvojeni kvadrat).  

Biogeografski raspored velikih mrmoljaka odražava generalnu sliku pleistocenskih 

refugijuma i postglacijalne ekspanzije (Wielstra i sar. 2014a). Areali vrsta su uglavnom 

jasno razdvojeni, mada dolazi do preklapanja gde se javljaju kontaktne i hibridne zone 

(Arntzen i sar. 2014; Wielstra i sar. 2014b; za detalje o taksonomiji i biogeografiji pogledati 

Priloge 1 i 2). Devet vrsta velikih mrmoljaka može se grupisati u pet eko-morfoloških 

grupa koji se karakterišu razlikama u broju presakralnih, trupnih pršljenova, kao i u broju 

meseci koje provode u vodi (Slika 5). Dakle, oblik tela je visoko korelisan sa ekologijom 

vrste, sa gradijentom od pretežno terestričnih (kraće i snažnije telo, manji broj pršljenova) 

do pretežno akvatičnih vrsta (izduženo, vitko telo, veći broj pršljenova) (Arntzen i Wallis 

1999; Arntzen 2003; Slijepčević i sar. 2015; Wielstra i sar. 2019). 
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Slika 5. Pikaz pet eko-morfoloških grupa velikih mrmoljaka i njihovih međusobnih 

filogenetskih odnosa. Skraćenice: BP – broj trupnih pršljenova; AP – akvatični period, 

odnosno broj meseci provedenih u vodi tokom godine (prema Wielstra i sar. 2019). 

Morfološke razlike među vrstama velikih mrmoljaka kod adultnih jedinki ogledaju 

se u obliku tela (Vukov i sar. 2011; Ivanović i Arntzen 2014), aksijalnom skeletu (Arntzen i 

sar. 2015; Slijepčević i sar. 2015), obliku i veličini pršljena (Ratnikov i Litvinchuk 2007, 

2009; Urošević i sar. 2016; Govedarica i sar. 2017), skeletu ekstremiteta (Ivanović i sar. 

2008a; Tomašević Kolarov i sar. 2011), kranijalnom skeletu i obliku glave (Ivanović i sar. 

2007, 2008b, 2013; Cvijanović i sar. 2014), kao i u obrascima obojenosti (Arntzen i Wallis 

1999; Arntzen 2003). Pored jasne diferencijacije na adultnim stupnjevima, utvrđene su i 
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razlike na larvenim stupnjevima (Litvinchuk i Borkin 2009; Ivanović i sar. 2011; 

Cvijanović i sar. 2015). 

Veliki mrmoljci su često korišćeni kao model sistemi za različita evoluciona i 

ekološka istraživanja, te je tokom godina prikupljen veliki broj podataka o njihovoj 

morfologiji, ponašanju, životnoj istoriji, rasprostranjenju i filogeniji. Zbog rapidne 

radijacije i politomije, kao i introgresije i hibridizacije među vrstama, najveći izazov za 

istraživače predstavljala su filogenetska i taksonomska istraživanja, pre svega utvrđivanje 

tačnog redosleda grananja, kao i utvrđivanje tačnog broja vrsta (posebno zbog morfološke 

kriptičnosti sestrinskih vrsta). 

1.3.2 Rasprostranjenje velikih mrmoljaka u Srbiji 

Balkansko poluostrvo se dugo smatralo centrom diverziteta velikih mrmoljaka 

(Crnobrnja–Isailović i sar. 1997). U Srbiji se susreću četiri vrste: T. cristatus (običan veliki 

mrmoljak), T. macedonicus (istočni glavati veliki mrmoljak), T. ivanbureschi (Burešov 

dugonogi mrmoljak) i T. dobrogicus (podunavski veliki mrmoljak). Najveći problem u 

određivanju rasprostranjenja predstavljali su neraščišćeni filogenetski i taksonomski odnosi 

unutar grupe velikih mrmoljaka. Areal velikih mrmoljaka u Srbiji obuhvata panonsku, 

peripanonsku i planinsko-kotlinsku oblast, odnosno celo područje Srbije. Prvenstveno se 

nalaze u nizijskim i brežuljkastim područijima – 60% ukupnog broja nalazišta je do 300 m 

nadmorske visine (Džukić i sar. 2016).  

Areal T. cristatus u Srbiji obuhvata Negotinsku krajinu (Jabukovac, Štubik i bližu 

okolinu Negotina, planinu Miroč i moguće je da se širi do Ključa i okoline Knjaževca) i 

Vršačke planine sa okolinom (Česta, Široko bilo, Kokarna, Vršački rit, Vatin, Mesić, 

Kusić, Kruščica, Kaluđerovo). Zapadnu granicu areala čine nalazišta Klokočevac, Plavna i 

Bor. Južna granica nije precizno određena ali se pretpostavlja da su to potencijalna nalazišta 

u okolini Minićeva (Trnovac i Drenovac). Istočnu granicu areala činila je državna granica 

sa Bugarskom i obronci Stare planine. Međutim, u severozapadnoj Bugarskoj je zabeležen 

veći broj nalaza koji se nadovezuju na utvrđeno rasprostranjenje u Srbiji, tako da ako se 
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uzme u obzir celokupan areal vrste, areal vrste u Srbiji i Bugarskoj predstavlja krajnju 

južnu granicu. Sva dosadašnja nalazišta u Srbiji su locirana ispod 500 m nadmorske visine, 

odnosno karakteristična su za nizije, ravnice i brežuljkaste predele (Džukić i sar. 2016). 

Poteškoće u određivanju areala T. macedonicus u Srbiji posledica su komplikovanih 

odnosa unutar grupe velikih mrmoljaka. Nalazišta koja predstavljaju istočnu granicu areala 

su: Gnjilane, Novo Brdo, Smeteško jezero, Radošiće, Jošanička banja, Studenica, Kraljevo, 

Mrsać, Rakari, Bukovac i Petnica. Status populacija nije jasan u Tamnavi, Jadru, Pocerini i 

Mačvi. Deo opšteg areala u Srbiji povezan je sa južnim delovima areala u Makedoniji, 

Grčkoj i Albaniji, uz mogućnost da postoji direktna veza preko Šar-planine i Prokletija. 

Prosečna nadmorska visina nalazišta u Srbiji je 566 m nadmorske visine, odnosno  

T. macedonicus predstavlja brdsko-planinsku vrstu (Džukić i sar. 2016).  

Početkom 20. veka smatrano je da je T. ivanbureschi (tada podvrsta T. cristatus 

karelinii) najšire rasprostranjen veliki mrmoljak na području bivše Jugoslavije. Sredinom 

20. veka do osamdesetih godina smatrano je da je takson ograničen samo na jugoistočni 

deo ovog područja ili na sam istok Balkanskog poluostrva. Od kraja osamdesetih godina do 

danas, utvrđeno je da je areal značajno uži. Jedan od problema tačnog određenja areala je 

hibridizacija sa T. macedonicus. Naime, T. macedonicus je širenjem svog areala presekao 

areal T. ivanbureschi tako da se javlja izolovana severna enklava. Zapadna granica 

severnog areala počinje između Debrca i Ostružnice, ka jugu se verovatno proteže između 

Čibutkovice i Bukulje, potom između Gornjeg Milanovca i Kragujevca, gde dolazi u 

kontakt sa T. dobrogicus i T. macedonicus. Južni deo disjunktnog areala nalazi se na 

jugoistočnom delu Srbije uz granice sa Bugarskom i Makedonijom. Po visinskoj distribuciji 

u Srbiji T. ivanbureschi pripada brdsko-planinskim vrstama sa srednjom visinom nalazišta 

od 459 metara nadmorske visine (Wielstra i Arntzen 2014; Džukić i sar. 2016; Wielstra i 

sar. 2017).  

Najmanje problema oko rasprostranjenja nalazi se kod T. dobrogicus čiji je areal 

vezan za Podunavlje. Obuhvata panonsku i delom peripanonsku Srbiju, lokalnu pojavu u 

zoni Đerdapa i moguće simpatričko javljanje sa T. cristatus u oblasti Ključa i Krajine. 
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Severne, zapadne i istočne granice areala uglavnom se podudaraju sa državnim granicama. 

U južnom delu areala, severno od Save i Dunava, dolazi do kontakta sa preostale tri vrste 

velikih mrmoljaka, gde se javlja problem razgraničenja. Prosečna nadmorska visina 

nalazišta T. dobrogicus je 85,5 m, te se smatra nizijskom formom. Granica prostiranja u 

Srbiji je 200 m nadmorske visine na koju se nastavlja zona kontakta sa drugim vrstama 

(Džukić i sar. 2016). 

Distribucija velikih mrmoljaka u Srbiji je parapatrička. U zonama kontakta dolazi 

do hibridizacije. Takođe, javlja se i asimetrična introgresija mitohondrijske DNK među 

vrstama koja ukazuje na promene areala tokom prošlosti odnosno na širenje areala jedne 

vrste na račun druge. Opisano je šest kontaktnih zona velikih mrmoljaka u Srbiji i to:  

T. cristatus i T. ivanbureschi (Arntzen i sar. 2014; Džukić i sar 2016.), T. cristatus i  

T. macedonicus (Arntzen i Wallis 1999; Arntzen i sar. 2014), T. cristatus i T. dobrogicus 

(Džukić i sar. 2016), T. dobrogicus i T. ivanbureschi (Arntzen i sar. 2014; Džukić i sar. 

2016), T. dobrogicus i T. macedonicus (Wallis i Arntzen 1989; Arntzen i sar. 2014) i  

T. ivanbureschi i T. macedonicus (Wallis i Arntzen 1989; Arntzen i Wallis 1999; Wielstra i 

Arntzen 2012, 2014; Wielstra i sar. 2017). 

1.3.3 Hibridizacija kod velikih mrmoljaka 

Vrste velikih mrmoljaka hibridizuju u zonama sekundarnog kontakta formirajući  

hibridne zone koje su uglavnom uske. Hibridi najčešće nisu vijabilni ili su slabo vijabilni 

(Arntzen i sar. 2014). Kontaktna zona klada TM i TC nalazi se u zapadnoj Evropi (Slike 4 i 

5), dok se klade TC i TK susreću na Balkanskom poluostrvu uz donje tokove Dunava i 

širokoj zoni od Beograda (Srbija) do Soluna (Grčka) (Arntzen 2003; Arntzen i sar. 2014; 

Arntzen i sar. 2018). S obzirom da nivo srodnosti vrsta utiče na ishod hibridizacije kao i 

oblik hibridnih zona, bitno je pomenuti da je klada TM filogenetski najudaljenija i odvojena 

pre oko 27,6 miliona godina od drugih opisanih taksona (npr. Wielstra i Arntzen 2011; 

Slike 4 i 5). Kod mrmoljaka dolazi do hibridizacije i van prirodnih areala. Zabeleženi su 

slučajevi hibridizacije između jedinki iz prirodnih populacija i introdukovanih vrsta (Brede 
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i sar. 2000; Wielstra i sar. 2016). Hibridizacija ima značajan uticaj na interspecijsku 

morfološku varijabilnost (Crnobrnja-Isailović i sar. 1997; Arntzen i sar. 2009; Slijepčević i 

sar. 2015; Arntzen i sar. 2018). Hibridizacija utiče i na povišen nivo enzima oksidativnog 

stresa kod velikih mrmoljaka (Gvoždik 2012; Prokić i sar. 2018). 

Izuzetak od ustaljenog obrasca formiranja hibridnih zona velikih mrmoljaka je  

T. ivanbureschi – T. macedonicus zona sekundarnog kontakta koja se karakteriše 

specifičnim scenarijom zamene rasprostranjenja vrsta uključujući formiranje enklave jedne 

vrste, široku zonu introgresije i vijabilne hibridne populacije. Triturus ivanbureschi i  

T. macedonicus su srodne vrste koje pripadaju različitim kladama (TK i TC) razdvojenim 

tokom kasnog Miocena pre oko 9 do 7 miliona godina (Ivanović i Arntzen 2014; Wielstra i 

sar. 2019; Slike 4 i 5). Reprodukuju se u sličnim akvatičnim staništima (Džukić i sar. 

2016). Zona kontakta prostire se u centralnim (Radošice – Župa) i istočnim (okolina Pirota) 

delovima Srbije. Triturus macedonicus je, šireći areal ka severu, presekao areal  

T. ivanbureschi deleći ga na severnu enklavu i južni, veći deo areala. U zoni kontakta 

dolazilo je do intezivne hibridizacije, koja je rezultovala širokom zonom introgresije u 

centralnom delu Srbije (oko 54 000 km
2
). Zbog asimetrične introgresije T. ivanbureschi 

mitohondrijske DNK, jedinke na ovom području imaju T. macedonicus jedarnu, a  

T. ivanburechi mitohondrijsku DNK. Prisustvo T. ivanbureschi mitohondrijske DNK 

smatra se genomskim otiskom prethodnog areala ove vrste (Wielstra i Arntzen 2012; 

Arntzen i sar. 2014; Wielstra i sar. 2017). Na prostorima u kojima ove dve vrste dolaze u 

kontakt i danas se javlja hibridizacija, što ukazuje da se aktivna hibridna zona još uvek 

održava. U istočnoj Srbiji (selo Vlasi, okolina Pirota) potvrđena je unimodalna vijabilna 

hibridna populacija sastavljena od Fn hibridnih jedinki nastalih dugogodišnjim, 

višegeneracijskim međusobnim ukrštanjem i povratnim ukrštanjem sa roditeljskim vrstama 

(Wielstra i Arntzen 2014; Wielstra i sar. 2014c; Arntzen i sar. 2018). Hibridna populacija je 

genetički srodnija sa T. ivanbureschi, što je u skladu sa prostornim rasporedom populacija 

po kom su populacije T. ivanbureschi geografski bliže. Takođe, sve jedinke u hibridnoj 

populaciji imaju T. ivanbureschi mitohondrijsku DNK. Zbog visoke morfološke 

varijabilnosti unutar same hibridne populacije nije moguće razlikovati hibridne jedinke od 
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jedinki iz roditeljskih populacija na osnovu spoljašnje morfologije i obrazaca obojenosti 

(Arntzen i sar. 2018). 

Donekle sličan scenario, po kom dolazi do zamene vrsta na određenom delu areala i 

hibridizacije, zabeležen je u zapadnoj Francuskoj gde se susreću dve vrste koje pripadaju 

filogenetski udaljenijim kladama T. cristatus i T. maramoratus (Slike 4 i 5). Biologija i 

ekologija ove dve vrste kao i njihovih hibrida predmet je višedecenijskih istraživanja. U 

regionima gde dolazi do preklapanja areala T. cristatus naseljava uglavnom ravničarske 

predele, dok T. marmoratus preferira šumovita i brdovita područja, te je njihovo 

rasprostranjene mozaično. Hibridna zona je bimodalna sa samo oko 4% hibridnih jedinki u 

adultnoj populaciji. Recipročna ukrštanja dve vrste ukazala su da postoji izrazita asimetrija 

u uspešnosti ukrštanja (90% adultnih F1 hibridnih jedniki poseduje T. cristatus 

mitohondrijsku DNK). Embrioni i larve obe grupe recipročnih hibrida prisutni su u 

prirodnim populacijama i to u sličnim učestalostima. Dakle, do asimetrije dolazi nakon 

izvaljivanja larvi dejstvom diferencijalne selekcije. Hibridi dobijeni ukrštanjem T. cristatus 

ženki i T. marmoratus mužjaka su uglavnom ženke (72%). Hibridi dobijeni recipročnim 

ukrštanjem, znatno su manje zastupljeni u populacijama i isključivo su mužjaci (Arntzen i 

sar. 2009). Smatra se da je T. cristatus u poslednjih pola veka u ekspanziji i širi areal 

zauzimajući regione koje je prvobitno naseljavao samo T. marmoratus. Ekspanzija  

T. cristatus omogućena je različitim antropogenim uticajama, pre svega izmenom i 

fragmentacijom staništa. Broj položenih jaja tokom jedne reproduktivne sezone skoro je 

duplo veći kod T. marmoratus ženki u odnosu na T. cristatus. Hibridne ženke polažu više 

jaja od obe roditeljske vrste u laboratorijskim uslovima, dok je broj hibridnih jaja pronađen 

u prirodi znatno niži. Dakle, reproduktivni potencijal hibridnih ženki je visok, ali je niska 

stopa vijabilnosti jaja. Stopa preživljavanja embriona do završetka neurulacije obe vrste je 

40 do 50% što je očekivano s obzirom na balansni letalni sindrom roda Triturus. Međutim, 

stopa preživljavanja hibridnih embriona je znatno niža (12%). Stopa izvaljivanja larvi je 

snižena 70 do 90 % u odnosu na roditeljske vrste (Vallée 1959; Francillon-Viellot i sar. 

1990; Arntzen i Hedlund 1990; Arntzen i Wallis 1991).  
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Ako se setimo pomenute Hjuitove (Hewitt 1988) definicije hibridnih zona, možemo 

da zaključimo da se na teritoriji Srbije nalazi specifična „prirodna laboratorija“ koja 

omogućava izučavanje i praćenje različitih evolucionih fenomena. Upravo ta specifičnost je 

u značajnoj meri komplikovala razrešavanje taksonomije i distribucije velikih mrmoljaka 

na Balkanskom poluostrvu. Razvitkom novih metoda i jedarnih markera, omogućeno je 

detaljnije sagladevanje i objašnjavanje međusobnih odnosa vrsta, kao i uvid u mehanizme 

koji su doprineli formiranju, održavanju i pomeranju hibridne zone kroz prostor i vreme. 

Međutim, da bi se dati mehanizmi preciznije objasnili, neophodna su istraživanja biologije i 

ekologije datih vrsta kao i njihovih hibrida. 
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2 Ciljevi rada 

Osnovni cilj disertacije je utvrđivanje uticaja hibridizacije na vijabilitet, morfološku 

varijabilnost i stabilnost razvića velikih mrmoljaka (rod Triturus) i određivanje paramatera 

koji su doprineli formiranju i održavanju hibridne zone Triturus ivanbureschi –  

T. macedonicus uključujući ekspanziju T. macedonicus i asimetričnu introgresiju  

T. ivanbureschi mitohondrijske DNK. Rezultati dobijeni ovim istraživanjima omogućavaju 

sagledavanje procesa i mehanizama koji dovode do introgresivne hibridizacije, pomeranje 

hibridnih zona i specijacije. Sagledavanje ovih procesa podrazumeva, pre svega, poređenje 

reproduktivnog potencijala dve vrste, vijabilnosti i stope preživljavanja embriona i larvi obe 

vrste i njihovih hibrida. Kvantifikacija promena oblika tokom ontogenije kod roditeljskih 

vrsta i njihovih hibrida omogućava procenu vremena divergencije ontogenetskih putanja i 

razumevanje mehanizama koji dovode do morfološke divergencije s posebnim osvrtom na 

uticaj metamorfoze i složenog, bifazičnog životnog ciklusa na kanalisanost, disparitet i 

razvojne puteve. Poređenje nivoa fluktuirajuće asimetrije kranijalnog skeleta kod četiri 

vrste velikih mrmoljaka i dve različite grupe hibrida iz prirodnih populacija, omogućava 

procenu uticaja hibridizacije na stabilnost razvića. S tim u vezi, postavljeni su konkretni 

ciljevi istraživanja: 

 Određivanje eventualnih pre- i postzigotskih reproduktivnih barijera među 

srodnim vrstama; 

 Poređenje parametara životne istorije dve vrste i recipročnih hibrida 

(reproduktivni potencijal roditeljskih vrsta, vijabilitet jaja i embriona, stopa 

izvaljivanja larvi, brzina razvića larvi); 

 Rekonstrukcija ontogenetskih putanja od tek izvaljenih larvi do 

metamorfoziranih juvenilnih jedinki uz poseban osvrt na složeni životni 

ciklus i metamorfozu kao ontogenetsko ograničenje; 

 Određivanje uticaja hibridizacije na morfološku varijabilnost (oblik repa i 

oblik glave kod larvi, kao i oblik glavenog skeleta kod adulta); 

 Utvrđivanje uticaja hibridizacije na stabilnost razvića. 
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3 Materijal i metode 

Terenska istraživanja obuhvatala su sakupljanje adultnih jedniki iz populacija 

udaljenih od hibridne zone (Wielstra i sar. 2014b). Jedinke T. ivanbureschi prikupljene su 

na proleće 2014. godine sa lokaliteta Zli Do, Srbija (42°25 N; 22°27 E) uz dozvolu broj 

353-01-75/2014-08 Ministarstva energetike, razvoja i zaštite životne sredine (Prilog 3). 

Jedinke T. macedonicus prikupljene su tokom leta 2015. godine sa lokaliteta Ceklin u Crnoj 

Gori (42°21 N; 18°59 E) uz dozvolu broj UPI-328/4 –agencije za zaštitu životne sredine 

Vlade Crne Gore (Prilog 4). Jedinke obe vrste prenete su u laboratoriju Odeljenja za 

evolucionu biologiju, Instituta za biološka istraživanja „Siniša Stanković“ u Beogradu, gde 

je i urađen eksperimentalni deo ove doktorske disertacije uz odluku broj 03-03/16 Etičkog 

komiteta Instituta za biološka istraživanja „Siniša Stanković“ (Prilog 5). Životinje su držane 

i odgajane u skladu sa Evropskom direktivom (2010/63/EU) o zaštiti životinja korišćenih u 

eksperimentalne i druge naučne svrhe. 

3.1 Eksperimentalni dizajn 

Hibridizacioni eksperiment trajao je tri uzastopne godine. Osnovne eksperimentalne 

postavke i uslovi bili su isti tokom sve tri godine eksperimenta. Nakon hibernacije u 

hladnoj sobi ili frižideru na konstantnoj temperaturi od 4°C, početkom marta životinje su 

smeštane u plastične kace (200 do 400 litara) u dvorištu Instituta. U kacama su se nalazila 

skrovišta za životinje, pesak, suvo lišće, grančice, plastični poklopci kao „plutajuća ostrva” 

koji su omogućavali izlazak životinja na površinu vode, kao i plastične tračice za polaganje 

jaja kao imitacija podvodne vegetacije. Kace su bile prekrivene mrežom za komarce tako 

da je ispoštovan režim dnevno-noćne dinamike. Na taj način umanjen je stres životinja u 

zatočeništvu i omogućeno je praćenje dodatnih uticaja na reprodukciju (npr. spoljašne 

temperature). Životinje su hranjene dva puta nedeljno brašnim crvićima, kišnim glistama 

i/ili tubifeksom. Kombinacije ukrštanja razlikove su se među godinama, što je omogućilo 

praćene više različitih parametara. Osnovni dizajn eksperimenta dat je na Slici 6. 
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Slika 6. Osnovni dizajn eksperimenta. Spoljašnji krug označava mitohondrijsku 

DNK, a unutrašnje ispunjene elipse jedarnu. Levo je fotografija T. macedonicus, desno  

T. ivanbureschi (fotograf: dr Aleksandar Urošević). Donje fotografije su iz dvorišta 

Instituta za biološka istraživanja „Siniša Stanković“. 

Pilot eksperiment izveden je 2016. godine sa dva interspecijska, recipročna 

ukrštanja:  

1) ♀ T. ivanbureschi × ♂ T. macedonicus 

2) ♀ T. macedonicus × ♂ T. ivanbureschi 

Drugi eksperiment izveden je 2017. godine sa dva intraspecijska i dva interspecijska 

ukrštanja: 

1) ♀ T. ivanbureschi × ♂ T. ivanbureschi 

2) ♀ T. macedonicus × ♂ T. macedonicus 

3) ♀ T. ivanbureschi × ♂ T. macedonicus 

4) ♀ T. macedonicus × ♂ T. ivanbureschi 

Treći eksperiment izveden je 2018. godine. Da bi se potvrdili rezultati dobijeni 

2017. godine, ponovljena su sva ukrštanja. Hibridne jedinke dobijene ukrštanjem  

♀ T. ivanbureschi × ♂ T. macedonicus 2016. godine (u daljem tekstu: F1 hibridi  

T. ivanbureschi majki) postale su polno zrele i uključene se u eksperiment u cilju 

ispitivanja eventualnih pre- i postzigotskih barijera pri međusobnom ukrštanju, kao i 

povratnom ukrštanju sa roditeljskim vrstama. Ukupno je izvedeno devet ukrštanja: 
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1) ♀T. ivanbureschi × ♂ T. ivanbureschi 

2) ♀ T. macedonicus × ♂ T. macedonicus 

3) ♀ T. ivanbureschi × ♂ T. macedonicus 

4) ♀ T. macedonicus × ♂ T. ivanbureschi 

5) ♀ × ♂ F1 hibridi T. ivanbureschi majki 

6) ♀ F1 hibridi T. ivanbureschi majki × ♂ T. ivanbureschi 

7) ♀ F1 hibridi T. ivanbureschi majki × ♂ T. macedonicus 

8) ♀ T. ivanbureschi × ♂ F1 hibridi T. ivanbureschi majki  

9) ♀ T. macedonicus × ♂ F1 hibridi T. ivanbureschi majki 

Početak ovipozicije praćen je svakodnevnom proverom svih kombinacija ukrštanja. 

Po početku polaganja jaja u datom ukrštanju, ženke su pojedinačno smeštane u odvojene 

akvarijume ili plastične kutije u laboratoriji. Na taj način bilo je moguće proceniti procenat 

oplođenih ženki, tj. ženki koje polažu jaja, kao i dalje praćenje materinskog efekta na 

različite karakteristike životne istorije (Slika 7). Temperatura je održavana konstantnom od 

polaganja jaja, preko izvaljivanja larvi do završetka metamorfoze (18 do 19°C). Akvarijumi 

i plastične kutije bili su zapremine 10 litara i do pola napunjeni odstojalom, dehlorisanom 

vodom. U svaki akvarijum/plastičnu kutiju postavljene su po dve plastične tračice za 

polaganje jaja.  

 

Slika 7. Polaganje jaja: a) izgled laboratorije; b) postavka akvarijuma; c) polaganje 

jaja na plastičnu tračicu. 
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Jaja su prikupljana u roku od 24 časa od momenta polaganja i premeštana u 

plastične Petri šolje (do 10 jaja po Petri šolji) gde su se razvijala do izvaljivanja larvi. 

Dehlorisana voda u Petri šoljama menjana je svaki drugi dan. Petri šolje su svakodnevno 

pregledane i uklanjana su jaja i embrioni koji su prestali da se razvijaju kako bi se sprečila 

infekcija gljivom Saprolegnia sp. (Slika 8). 

 

Slika 8. Poređenje zdravih jaja i embriona sa jajima i embrionima koji se ne 

razvijaju: a) jaja koja se razvijaju fotografisana digitalnom kamerom (gore) i pod 

binokularom (dole); b) zdravi embrioni fotografisani digitalnom kamerom (gore) i pod 

binokularom (dole); c) gore – jaja koja se ne razvijaju, žuta strelica ukazuje na hife 

Saprolegnia sp.; dole – embrioni koji su stali sa razvićem na različitim stupnjevima, plava 

strelica ukazuje na plik karakterističan za balansni letalni sindrom, odnosno embrione koji 

zaostaju u razviću i uginjavanju. 

Larve su po izvaljivanju premeštane u plastične čašice od 100 ml do pola napunjene 

dehlorisanom vodom. Nakon menjanja vode svaki drugi dan, hranjene su rakovima roda 

Artemia. Posle određenog perioda larve su pojedinačno prebacivane u dvolitarske četvrtaste 

plastične kutije gde su se razvijale do metamorfoze. Kutije su bile do pola napunjene 

dehlorisanom vodom koja je menjana dva puta nedeljno uz svakodnevno čiščenje 

ekskremenata. Starije larve su hranjene tri puta nedeljno crvima Tubifex sp. (Slika 9).  
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Slika 9. Gajenje larvi. 

3.2 Prikupljanje podataka 

3.2.1 Procene reproduktivnog potencijala i karakteristika rane životne istorije 

Sve jedinke u eksperimentu fotografisane su sa ventralne i dorzalne strane 

digitalnim fotoaparatom Nikon Coolpix 4500. Obrazac mrlja na abdomenu predstavlja 

individualnu karakteristiku svake jedinke velikih mrmoljaka (npr. Arntzen 2003), te su 

fotografije ventralne strane tela sa mrljama kao markerima korišćene za raspoznavanje 

jedinki. Na taj način omogućeno je ponavljanje istih ukrštanja i poređenje podataka o 

reproduktivnim karakteristikama svake ženke tokom tri godine eksperimenta. Veličina tela 

od njuške do posteriorne ivice kloake (engl. snouth to vent length – SVL) merena je sa 

fotografija dorzalne strane ženki.  

Tokom svakog reproduktivnog ciklusa praćen je broj ženki koje su polagale jaja u 

odnosu na ukupan broj ženki. Beleženi su datumi prvog i poslednjeg dana polaganja jaja da 

bi se procenili periodi ovipozicije. Ukupan period polaganja jaja za vrstu podrazumevao je 
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broj dana od prvog položenog jajeta u kacama, do poslednjeg položenog jajeta u 

akvarijumu. Smatrano je da su ženke prestale sa polaganjem kada prođe najmanje nedelju 

dana od poslednjeg položenog jajeta. Odmah po prikupljanju, jaja su prebrojavana i 

fotografisana digitalnim fotoaparatom Nikon Coolpix 4500 ili Nikon Digital Sight Fi2 

kamerom prikačenom za Nikon SMZ800 stereo zoom mikroskop. Pošto su se brojevi ženki 

uključenih u eksperiment, kao i procenti ženki koje su polagale jaja, razlikovali tokom tri 

godine eksperimenta, računat je prosečan broj položenih jaja po ženki za svaku vrstu i 

svaku godinu. Prosečan broj položenih jaja jedne vrste računat je kao količnik ukupnog 

broja jaja koje su položile sve ženke i broja ženki koje su polagale jaja. Dimenzije jaja 

(maksimalna dužina i širina galerte, maksimalna širina vitelusa) merene su sa fotografija. 

Navedena merenja vršena su u programu ImageJ (Rasband, W.S., ImageJ, U. S. National 

Institutes of Health, Bethesda, Maryland, USA, https://imagej.nih.gov/ij/, 1997–2018). 

Zapremina vitelusa računata je pomoću jednačine za zapreminu sfere (V = 4/3×r
3
π;  

r predstavlja širinu vitelusa podeljenu sa 2). Zapremina galerte računata je pomoću 

jednačine za zapreminu elipsoida (V = 4/3×r1r2
2
π;  r1 i r2 su poluprečnici: r1 = dužina 

galerte/2, r2 = širina galerte/2) (prema Furtula i sar. 2008). Razlika u veličini jaja između 

dve vrste poređena je na podacima prikupljenim u jednoj sezoni (2017). Razlika u veličina 

jaja između ženki (po 50 nasumično odabranih jaja po ženki za sve tri sezone) poređena je 

među sezonama za tri ženke vrste T. macedonicus. Da bi se opisali periodi polaganja jaja, 

izračunat je procenat preklapanja perioda ovipozicije dve vrste za tri sezone. Procenat jaja 

položenih tokom rane (prva trećina ukupnog perioda), središnje (druga trećina) i kasne 

(treća trećina) faze perioda polaganja izračunat je za obe vrste u svakoj sezoni pojedinačno. 

Prosečan broj položenih jaja po danu izračunat je kao odnos ukupnog broja jaja položenih 

tokom celog perioda i broja dana trajanja ovipozicije.  

Praćen je broj jaja i embriona koji se ne razvijaju, kao i broj izvaljenih larvi. Na 

osnovu odnosa ovih brojeva procenjeni su vijabilitet jaja i embriona, i stopa izvaljivanja za 

obe roditeljske vrste i njihove recipročne hibride tokom jedne reproduktivne sezone  

(2017. godine). Za svaku grupu izračunat je prosečan broj položenih jaja, jaja i embriona 

koji se ne razvijaju, u odnosu na broj ženki koje su polagale u datoj sezoni. Udeo jaja koja 

se ne razvijaju i embriona koji staju sa razvićem računat je kao procenat jaja, odnosno 
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embriona, koji se ne razvijaju u odnosu na ukupan broj položenih jaja. Stopa izvaljivanja 

larvi je računata kao procenat izvaljenih larvi u odnosu na ukupan broj položenih jaja. 

Takođe, izračunat je procenat uginulih embriona i stopa izvaljivanja larvi u odnosu na broj 

jaja koja su se razvijala. Ovi podaci su korišćeni da bi se procenio uticaj hibridizacije na 

rane karakteristike životne istorije.  

Uticaj hibridizacije na morfološku varijabilnost larvi procenjen je ispitivanjem 

oblika repa (na odabranom larvenom stupnju) i obrazaca promene oblika glave tokom 

larvene ontogenije od izvaljivanja do završetka metamorfoze. Na istim stupnjevima jedinke 

su fotografisane Nikon Digital Sight Fi2 kamerom prikačenom za Nikon SMZ800 stereo 

zoom mikroskop i digitalnim fotoaparatom Nikon Coolpix 4500. Pored podataka dobijenih 

u opisanim eksperimentima, korišćene su i fotografije ontogenije larvi T. ivanbureschi 

dobijene u eksperimentu 2014. godine (dozvola broj 01-05/2014 Etičkog komiteta Instituta 

za biološka istraživanja „Siniša Stanković“). Postavka tog eksperimenta je bila ista kao i u 

prethodno opisanim eksperimentima. Srednje vrednosti oblika glave na svakom stupnju 

korišćene su za rekonstrukcije ontogenetskih trajektorija svake grupe, kao i za procenu 

stopa rasta i brzine razvića larvi.  

3.2.2 Analize veličine i oblika, odabir morfoloških struktura, specifičnih tačaka i 

ontogenetskih stupnjeva  

Pri proceni veličine i oblika datih morfoloških struktura i rekonstrukciji 

ontogenetskih putanja, kao i za njihovo međusobno poređenje, korišćene su metode 

geometrijske morfometrije. Morfometrija uopšteno podrazumeva kvantitativan opis, 

analizu i interpretaciju veličine i oblika organizma ili neke njegove morfološke strukture. 

Geometrijska morfometrija, koristeći metode multivarijatne statistike, omogućava 

proučavanje varijabilnosti i kovarijabilnosti oblika i veličine morfoloških struktura, kao i 

grafički prikaz promena oblika (npr. Klingenberg 2013). Oblik struktura je opisan pomoću 

konfiguracija specifičnih tačaka (engl. landmarks). Varijable oblika (Prokrastove varijable) 

dobijaju su Prokrastovom analizom (engl. Generalized Procrustes Analysis – GPA), 

odnosno Prokrastovom superimpozicijom. Skaliranjem, translacijom i rotacijom eliminišu 
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se sve razlike uslovljene veličinom, položajem i orijentacijom, a zadržavaju se samo 

informacije direktno vezane za oblik. Za procenu veličine neke strukture opisane 

specifičnim tačkama, koristi se veličina centroida (engl. centroid size – CS). Veličina 

centroida predstavlja meru disperzije specifičnih tačaka od središta (centroida) date 

konfiguracije i računa se kao kvadratni koren sume kvadrata odstojanja svake specifične 

tačke od središta za sve tačke (Rohlf i Slice 1990; Bookstein 1997; Dryden i Mardia 1998; 

Rohlf 2000).  

Oblik repa je izabran za poređenje pošto rep predstavlja glavni propulzivni organ, 

neophodan za lokomociju, ishranu i izbegavanje predatora. Za procenu oblika repa 

korišćeno je ukupno 150 larvi (T. ivanbureshi, N = 32; T. macedonicus, N = 36; F1 hibridi 

T. ivanbureschi majki, N = 35; F1 hibridi T. macedonicus majki, N = 47) na početku 62. 

ontogenetskog stupnja koji se karakteriše potpuno razvijenim ekstremitetima i repom 

(Glücksohn 1932). Larve su fotografisane na lateralnoj strani. Da bi se opisao oblik repa 

korišćeno je 17 specifičnih tačaka (Slika 10a) definisanih u programu tpsDig2 (Rohlf 

2006). Specifične tačke 1 i 2 pozicionirane su u osnovi repa na nivou distalne ivice kloake i 

začetka zadnjih ekstremiteta. Specifična tačka 9 postavljena je na vrhu repa. Ostale tačke 

postavljene su na spoljašnjoj ivici repa sa jednakom međusobnom udaljenošću. Da bi se 

postigao takav, uniforman raspored tačaka, korišćen je program MakeFan6 iz serije 

integrisanih programa za morfometriju (engl. Integrated Morphometrics Program – IMP) 

(Sheets 2000). Takođe, zabeležene su i određene linearne mere: maksimalna visina repa 

(MVP), visina mišića repa (VMR), dužina repa (DR) i dužina tela (DT). Dužina tela je 

računata od vrha njuške do posteriorne ivice kloake. Sve linearne mere dobijene su 

merenjem na fotografijama koristeći program TMorphGen6 iz IMP paketa. Veličina 

centroida merena je u programu CoordGen6 (IMP paket). Koordinate oblika dobijene su 

Prokrastovom superimpozicijom (GPA) u programu MorphoJ (Klingenberg 2011). Pored 

oblika repa, ispitivane su i dodatne karakteristike spoljašnje morfologije repa (Slika 10b): 

mramorasti obrazac obojenosti (MOO), broj tamnih mrlja na ivicama repa (TMI), 

prisutnost tamnih mrlja na središnjem delu repa (TMS) i prisutnost repnog filament (RF).  



32 
 

 

Slika 10. Analizirane osobine repa larvi. (a) Pozicija specifičnih tačaka koje opisuju 

oblik repa, (b) Analizirane osobine spoljašnje morfologije repa i linearne mere: dužina repa 

(DR), maksimalna visina repa (MVR) i visina mišića repa (VMR) (prilagođeno iz Vučić i 

sar. 2018). 

Za rekonstrukciju ontogenetskih putanja odabran je oblik glave. Oblik i veličina 

glave imaju uticaja na mnoge, važne biološke funkcije (npr. ishrana, socijalne interakcije, 

odbrana od predatora). Oblik glave je jedna od osobina koje su izuzetno osetljive na 

promene tokom procesa razvića tako da čak i najmanje, suptilne promene mogu dovesti do 

globalnih transformacija u obliku glave (Hallgrimsson i sar. 2014). Za repate vodozemce 

karakteristično je da je glaveni region dorzo-ventralno spljošten, tako da većina 

varijabilnosti u celokupnom obliku glave može biti objašnjena analizom dorzalnog oblika 

(Trueb 1993; Alarcón Ríos i sar. 2017).  

Za poređenje oblika glave i rekonstrukciju ontogenetskih putanja, kao i brzine i 

stope razvića larvi, analizirana je ontogenija 184 jedinke na pet ontogenetskih stupnjeva od 
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izvaljivanja do završetka metamorfoze. Ukupno je tokom ontogenije prikupljeno 790 

individualnih podataka (Tabela 1). 

Analizirani su sledeći ontogenetski stupnjevi (Slika 11):  

1. Izvaljivanje iz zaštitne opne, početak formiranja prva dva prsta na 

prednjim ekstremitetima (St. 42-43; Glücksohn 1932); 

2. Početak formiranja četvrtog prsta na prednjim ekstremitetima i 

formiranje pupoljaka zadnjih udova (St. 50; Glücksohn 1932) ; 

3. Završetak formiranja četvrtog prsta na prednjim ekstremitetima i 

početak formiranja trećeg prsta na zadnjim ekstremiteta (St. 56; Glücksohn 1932) ; 

4. Početak formiranja petog prsta na zadnjim ekstremitetima (St. 61; 

Glücksohn 1932) ; 

5. Završetak metamorfoze, 7 do 10 dana nakon zatvaranja škržnih 

otvora metamoforziranih jedinki. 

Praćena je hronološka starost na svakom ontogenetskom stupnju i izračunata 

prosečna vrednost starosti za svaki stupanj (Tabela 1). Hronološka starost je određivana kao 

broj dana od izvaljivanja larve do dostizanja određenog ontogenetskog stupnja.  
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Tabela 1. Pregled veličine uzorka, srednja vrednost (SV) sa standardnom 

devijacijom (SD) hronološke starosti (u danima) i veličine glave (izražena kroz veličinu 

centroida – CS) larvi na analiziranim ontogenetski stupnjevima. Skraćenice: T. iva – T. 

ivanbureschi; T. mac – T. macedonicus; hib – hibrid; MJ – metamorfozirane juvenilne 

jedinke.  

Stupanj Grupa N 
Starost (dani) CS (mm) 

(SV± SD) (SV ± SD)  

42-43     

 T. ivanbureschi 27 16,48 ± 0,58 4,03 ± 0,21 

 T. macedonicus 47 16,89 ± 1,46 4,35 ± 0,25 

 F1 hib T. iva majki  49 16,96 ± 1,31 4,19 ± 0,24 

 F1 hib T. mac majki  61 16,52 ± 1,44 4,15 ± 0,21 

50     

 T. ivanbureschi 29 30,34 ± 1,08 6,20 ± 0,19 

 T. macedonicus 43 32,42 ± 2,65 6,67 ± 0,14 

 F1 hib T. iva majki  43 33,51 ± 2,97 6,51 ± 0,20 

 F1 hib T. mac majki  60 32,60 ± 2,34 6,53 ± 0,16 

56     

 T. ivanbureschi 21 46,86 ± 1,88 7,66 ± 0,29 

 T. macedonicus 38 61,32 ± 5,59 8,28 ± 0,41 

 F1 hib T. iva majki  35 66,94 ± 5,62 8,25 ± 0,51 

 F1 hib T. mac majki  49 63,49 ± 5,23 8,07 ± 0,32 

61     

 T. ivanbureschi 26 65,42 ± 3,84 9,39 ± 0,47 

 T. macedonicus 35 76,71 ± 3,88 9,90 ± 0,57 

 F1 hib T. iva majki  36 81,58 ± 3,97 10,42 ± 0,85 

 F1 hib T. mac majki  47 79,28 ± 4,74 9,97 ± 0,59 

MJ     

 T. ivanbureschi 23 155,56 ± 7,93 21,70 ± 1,18 

 T. macedonicus 36 239,94 ± 14,98 23,58 ± 1,21 

 F1 hib T. iva majki  37 195,81 ± 17,32 21,67 ± 1,04 

 F1 hib T. mac majki  48 189,87 ± 15,90 21,36 ± 1,00 
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Oblik glave opisan je pomoću 7 specifičnih tačaka i 16 polutačaka (slika 11). 

Pozicija polutačaka određena je u programu MakeFan6 iz IMP serije (Sheets 2000) da 

bi se postiglo jednako ugaono rastojanje među polutačkama. Polutačke se koriste za 

opisivanje oblika površine struktura ili krivih ivica strukture. Za razliku od specifičnih 

tačaka koje su postavljenje na anatomski određenim mestima i homologe su među 

grupama koje se porede, polutačke su raspoređene na površini ili duž krive na jednakim 

rastojanjima. Ta jednaka rastojanja procenjuju se matematički, podelom krive ili 

površine na određeni broj delova. Dakle, podatak o obliku strukture sadržan je u 

zajedničkoj konstalaciji specifičnih tačaka i polutačaka (npr. Zelditch i sar 2012). 

Specifična tačka 23 postavljena je na sredinu njuške, dok su preostale tačke i polutačke 

bilateralno simetrične. Veličina centroida (CS, Tabela 1) određena je u programu 

CordGen6 iz IMP serije (Sheets 2000). Analize oblika glave larvi metodama 

geometrijske morfometrije vršene su u R paketu geomorph 3.0.6 (Adams i sar. 2018), 

osim ako nije naznačeno drugačije. Prokrastova superimpozicija (GPA) korišćena je za 

dobijanje koordinata oblika pomoću gpagen funkcije. Tokom superimpozicije dodatno 

je korišćen algoritam za pronalaženje optimalnih pozicija polutačaka na krivoj 

(Bookstein 1997; Gunz i Mitteroecker 2013). Simetrična komponenta je izračunata kao 

prosek originalne konfiguracije i iste konfiguracije okrenute „u ogledalu” (Klingenberg 

i sar. 2002) koristeći funkciju bilat.symmetry. U daljim analizama, simetrična 

komponenta je korišćena kao varijabla oblika. 
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Slika 11. Analizirani ontogenetski stupnjevi i pozicije specifičnih tačaka (pun 

krug) i polutačaka (prazan krug) koje opisuju oblik glave larvi i metamorfoziranih 

juvenilnih jedinki velikih mrmoljaka (prilagođeno iz Vučić i sar. 2019).  

Za procenu uticaja hibridizacije na morfološku varijabilnost adulata, kao i na 

stabilnost razvića, korišćeni su trodimenzionalni modeli lobanja velikih mrmoljaka, 

dobijeni skeniranjem kranijalnog skeleta jedinki prikupljenih iz prirodnih populacija i 

sačuvanih u batrahološkim zbirkama Instituta za biološka istraživanja „Siniša Stanković” 

(Džukić i sar. 2015) i Holandskog nacionalnog centra za biodiverzitet (NATURALIS, 

Lajden, Holandija). Skeniranje je vršeno metodom kompjuterizovane mikrotomografije 

(engl. computed microtomography – μCT) na aparatu CT Skyscan 1172 u NATURALIS-u. 

Jedinke su skenirane pod sledećim uslovima (59 kV, stepen rotacije od 0.7, vreme 

ekspozicije 145 ms i rezolucija od 26.1 μm). Na osnovu serije rendgenskih snimaka 

izvršena je segmentacija u programu NRECON, odnosno generisani su preseci na kojima je 

odabrano tkivo od interesa. Koristeći rekonstruisane segementne preseke konstruisani su 

trodimenzionalni modeli glavenog skeleta u programu Skyscan CT-analyser sa rezolucijom 

od 26,1 µm. Analiziran je ukupno 191 model glavenog skeleta (T. ivanbureshi, N = 21;  
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T. macedonicus, N = 19; T. ivanbureschi × T. macedonicus hibridi, N = 27; T. cristatus;  

N = 37; T. marmoratus, N = 42; T. cristatus × T. marmoratus hibridi, N = 45). Detaljniji 

pregled uzorka sa podacima o jedinkama i populacijama kojim pripadaju dat je u Prilogu 6. 

Postavljanje specifičnih tačaka, odnosno prikupljanje x, y, z koordinata, vršeno je u 

programu Landmark IDAV v 3.0 (http://www.idav.ucdavis.edu/research/EvoMorph). Za 

procenu razlika u obliku lobanje između roditeljskih vrsta i njihovih hibrida postavljeno je 

25 specifičnih tačaka (Tabela 2, Slika 12).  

Tabela 2. Pozicije specifičnih tačaka određenih anatomskim strukturama i 

korišćenih pri proceni oblika lobanje vrsta i hibrida velikih mrmoljaka. Prva specifična 

tačka je neparna, dok su ostale bilateralno simetrične. 

Broj Definicija specifične tačke 

1 sredina njuške (medijalna, vršna tačka premaksilarne kosti) 

2,3 distalni kraj premaksilarnih kostiju 

4,5 vrh maksilarne kosti 

6,7 sutura nazalne i maksilarne kosti 

8,9 anteriorni deo orbitosfenoideuma ka frontalnoj kosti 

10,11 sutura frontalne i parijetalne kosti na spoljašnjoj ivici 

12,13 vrh kvadratuma 

14,15 posteriorni deo egzookcipitalne kosti ka skvamozumu 

15,16 posteriorni spoj parijetalnih kostiju 

17,18 proširenje frontalnih kostiju 

19,20 vrh pterigoideuma 

21,22 posteriorni kraj vomeralnih zuba 

23,24 početak vomeralnih zuba 

25,26 proširenje vomera u nivou hoana 

  



38 
 

 

Slika 12. Pozicije specifičnih tačaka koje opisuju oblik kranijalnog skeleta velikih 

mrmoljaka postavljene na trodimenzionalnim modelima lobanja. Plave linije koje povezuju 

specifične tačke korišćene su za vizuelizaciju promena oblika. 

Pri proceni nivoa fluktuirajuće asimetrije neophodno je da broj specifičnih tačaka 

koje opisuju oblik morfološke celine bude manji ili jednak najmanjem broju jedinki u 

uzorku (Zelditch i sar. 2012). Da bi se izbegla eventualna greška uslovljena veličinom 

uzorka, za procenu uticaja hibridizacije na stabilnost razvića korišćen je redukovan set od 
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12 tačaka (Tabela 3, Slika 13). Da bi se procenio uticaj greške merenja, odnosno preciznost 

postavljanja specifičnih tačaka, koordinate specifičnih tačaka su prikupljene dva puta na 

celokupnom uzorku. Analize metodama geometrijske morfometrije vršene su u programu 

MorphoJ (Klingenberg 2011).  

Tabela 3. Pozicije specifičnih tačaka korišćenih pri proceni stabilnosti razvića 

odnosno proceni fluktuirajuće asimetrije (FA). 

Broj Definicija specifične tačke 

1,2 distalni kraj premaksilarnih kostiju 

3,4 vrh maksilarne kosti 

5,6 anteriorni deo orbitosfenoideuma ka frontalnoj kosti 

7,8 vrh kvadratuma 

9,10 posteriorni deo egzookcipitalne kosti ka skvamozumu 

11,12 vrh pterigoideuma 

 

 

Slika 13. Prikaz specifičnih tačaka postavljenih na trodimenzionalnim modelima 

lobanja i korišćenih za procenu stabilnost razvića velikih mrmoljaka. 
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3.3 Statističke analize 

3.3.1 Analize reproduktivnog potencijala i karakteristika rane životne istorije 

Veličina tela ženki T. ivanbureschi i T. macedonicus poređena je pomoću t-testa. 

Razlika među vrstama u procentu ženki koje su polagale jaje procenjena je testom za 

razlike između dve proporcije.  

Kod obe vrste, broj položenih jaja nije imao normalnu raspodelu te su se u 

daljim analizama koristile logaritamski transformisane vrednosti. Za svaku sezonu 

zasebno, poređene su razlike između vrsta u prosečnom broju jaja i statistička 

značajnost razlika u srednjim vrednostima testirana je pomoću t-testa. Razlike 

prosečnog broja položenih jaja među sezonama za obe vrste zasebno i njihova 

statistička značajnost utvrđene su pomoću jednofaktorske analize varijanse (ANOVA). 

Da bi se utvrdilo koja sezona najviše doprinosi razlici korišćena je višestruka 

komparacija P vrednosti kao post-hoc test. Da bi se procenio ukupan uticaj i udeo svih 

faktora korišćena je multifaktorska ANOVA sa vrstom, sezonom i njihovom 

interakcijom kao faktorima. Prosečne vrednosti dimenzija jaja (zapremine vitelusa i 

galerte) poređene su zasebnim jednofaktorskim ANOVA testovima. Jednofaktorska 

ANOVA korišćena je i za poređene veličine jaja među sezonama za jednu vrstu. 

ANOVA za ponovljena merenja korišćena je pri proceni intraspecijske razlike u veličini 

jaja tokom tri sezone.  

Međusobno poređenje procenata jaja i embriona koji nemaju normalno razviće, 

kao i izvaljenih larvi, između obe vrste i F1 recipročnih hibrida u sezoni 2017. godine, 

vršeno je pomoću testa za razlike između dve proporcije. Sve prethodno navedene 

statističke analize rađene su u programu Statistica 10 (StatSoft Inc. 2011). 

3.3.2 Analize divergencije u veličini i obliku repa larvi 

Pošto je utvrđena razlika u veličini larvi sve dalje analize linearnih mera repa 

(dužina repa – DR, maksimalna visina repa – MVR i visina mišića repa –VMR) rađene 
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su na korigovanim vrednostima – rezidualima nakon regresije linearnih mera na dužinu 

tela. Razlike u lineranim merama među grupama analizirane su analizom kovarijanse 

(ANCOVA) sa dužinom tela kao nezavisnom varijablom i rezidualima DR, MVR i 

VMR kao zavisnim varijablama. Da bi se odredila značajnost međugrupnih razlika 

korišćen je Tukijev test (engl. The Tukey HSD post-hoc test). Navedene statističke 

analize urađene su u programu Statistica 10 (StatSoft Inc. 2011). Pošto promena oblika 

uslovljena promenom veličine (alometrija) može da objašnjava značajan deo ukupne 

varijacije oblika, uticaj alometrije ispitan je multivarijatnom regresijom varijabli oblika 

na logaritamski transformisanu veličinu repa (CS) (Monteiro 1999). Statistička 

značajnost alometrije ispitana je permutacionim testom sa 1000 ponavljanja. 

Multivarijatna regresija pokazala je da je 8,91% varijabilnosti uslovljeno veličinom i 

utvrđena je statistička značajnost alometrije. U daljim analizama oblika, kao varijable 

oblika korišćene su vrednosti korigovane za veličinu, odnosno reziduali dobijeni iz 

multivarijatne regresije varijabli oblika na CS. Analizom glavnih komponenti (engl. 

Principal Component Analysis – PCA) ispitan je opšti obrazac unutargrupne i 

međugrupne varijabilnosti (dve vrste i recipročni hibridi). Prokrastove distance 

izračunate su kao mera razlika u srednjim oblicima repa svih grupa unakrsno. 

Statistička značajnost razlike u obliku repa procenjena je permutacionim testom sa 1000 

ponavljanja. Dobijene P vrednosti su korigovane Bonferonijevom korekcijom za 

višestruka poređenja. Analize oblika repa vršene su u programu MorphoJ (Klingenberg 

2011). Razlike u obrascima obojenosti i prisutnosti repnog filamenta utvrđene su 

korespondentnom analizom u programu Statistica 10 (StatSoft Inc. 2011) i G testom u 

Microsoft Excel 2010 programu. 

3.3.3 Analize ontogenetskih putanja larvi i promene oblika glave 

Da bi se testirale međugrupne razlike u starosti larvi tokom ontogenije urađene 

su zasebne analize varijanse (ANOVA) na svakom ontogenetskom stupnju. Statistička 

značajnost međugrupnih razlika procenjena je Tukijevim testom (engl. The Tukey HSD 

post-hoc test). Isti testovi su izvedeni za testiranje značajnosti razlika u veličini glave 
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među analiziranim grupama na svim ontogenetskim stupnjevima. Navedene analize 

rađene su analizom u programu Statistica 10 (StatSoft Inc. 2011). Za procenu razlika u 

brzini razvića korišćene su dve odvojene multivarijantne regresije varijabli oblika glave 

(simetrična komponenta) na hronološku starost larvi i ontogenetski stupanj. Korelacija 

oblika i veličine glave testirana je multivarijantnom regresijom simetrične komponente 

na veličinu glave. Statistička značajnost regresija testirana je permutacionim testovima 

sa 1000 ponavljanja. U analiziranom uzorku jedinke su varirale u veličini na svim 

stupnjevima zbog čega su za komparativne analize kao varijable oblika korišćeni 

reziduali dobijeni multivarijantnom regresijom varijabli oblika na veličinu glave 

(Monteiro 1999). Obrasci varijabilnosti oblika glave na svakom ontogenetskom stupnju 

zasebno su ispitani PCA analizom varijabli oblika koristeći plotTangentSpace funkciju 

u R geomorph paketu (Adams i sar. 2018). Međugrupne razlike u obliku glave 

specifične za svaki ontogenetski stupanj izračunate su kao Prokrastove distance. 

Statistička značajnost dobijenih razlika testirana je permutacionom testom sa 1000 

ponavljanja. Dobijene vrednosti usklađene su Bonferonijevom korekcijom za višestruka 

poređenja. Računanje Prokrastovih distanci i poređenje njihovih razlika vršeno je u  

R Morpho paketu (Schlager 2017) pomoću permdist funkcije.  

Da bi se dodatno ispitale komponente statičke varijabilnosti, unutar- i 

međugrupna varijabilnost oblika glave, kao i utvrdio stepen kanalisanosti razvića, 

izračunati su varijansa i morfološki disparitet na svakom stupnju zasebno. 

Unutargrupna varijabilnost (varijansa) je izračunata na setovima podataka sastavljenih 

od svih jedinki jedne grupe na svim stupnjevima. Varijansa je dobijena kao suma 

dijagonala elemenata kovariacione matrice podeljena sa brojem opservacija u grupi 

(Zelditch i sar. 2012; Adams i sar. 2018). Permutacioni test sa 1000 ponavljanja 

korišćen je za proveru razlika u varijansi među stupnjevima jedne grupe. Međugrupna 

varijabilnost (morfološki disparitet) računat je kao sveukupna Prokastova varijansa za 

svaki ontogenetski stupanj. Varijansa i disparitet računati su pomoću morphol.disparity 

funkcije u R geomorph paketu (Adams i sar. 2018). 

Za ispitivanje dinamičke komponente varijabilnosti, rekonstrukciju i poređenje 

ontogenetskih trajektorija oblika glave korišćena je analiza fenotipskih trajektorija 
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(engl. Phenotypic Trajectory Analysis – PTA; Adams i Collyer 2009; Collyer i Adams 

2013). Glavna prednost PTA analize je ujednačen opis i kvantifikacija trajektorija kroz 

njihove geometrijske atribute (poziciju, veličinu, pravac i oblik) što omogućava 

međusobna statistička poređenja trajektorija specifičnih za određene taksone i 

utvrđivanje obrazaca i procesa koji su doveli do fenotipske divergencije. Za 

rekonstrukciju ontogenetskih trajektorija, vrste i njihovi hibridi su korišćeni kao grupe, 

dok je pet ontogenetskih stupnjeva predstavljalo tačke koje trajektorija povezuje. 

Pozicija trajektorije predstavlja lokaciju trajektorije svake grupe u multivarijantnom 

prostoru opisanom sa prve dve glavne komponente. Za međugrupno poređene pozicija 

trajektorije korišćena je faktorijska MANOVA sa grupom, stupnjem i njihovom 

interakcijom kao faktorima. Veličina trajektorije predstavlja količinu promene oblika 

kroz koju svaka grupa prolazi tokom ontogenije. Veličina je zapravo dužina putanje 

izračunata kao suma dužina vektora među sukcesivnim ontogenetskim stupnjevima i 

izražena kao Euklidova distanca. Pravac trajektorije opisuje opštu orijentaciju 

fenotipskih promena u multivarijatnom prostoru odnosno opštu kovarijaciju varijabli 

oblika povezanu sa promenom ontogenetskog stupnja. Pravac se izračunava kao ugao 

između dve trajektorije i izražava se u stepenima. Oblik trajektorije predstavlja promene 

trajektorije kroz vreme i izračunava se kao Prokrastove distance među parovima 

ontogenetskih trajektorija (Adams i Collyer 2007, 2009; Collyer i Adams 2007, 2013). 

Značajnost razlika među atributima ontogenetskih trajektorija karakterističnih za 

analizirane grupe procenjena je permutacionim testom sa 10 000 ponavljanja. Atributi 

ontogenetskih trajektorija izračunati su i upoređeni koristeći trajectory.analysis 

funkciju u R geomorph paketu (Adams i sar. 2018). 

3.3.4 Analize varijabilnosti adultnog glavenog skeleta  

Poređenje oblika glavenog skeleta adultnih jedinki velikih mrmoljaka i njihovih 

hibrida vršeno je u programu MorphoJ (Klingenberg 2011). 

PCA analizom ispitana je ukupna varijabilnost glavenog skeleta u okviru celog 

uzorka (četiri vrste i dva hibrida). Da bi se utvrdile razlike u obliku među grupama 
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izračunate su Mahalanobisove i Prokrastove distance koje su poređene permutacionim 

testovima sa 1000 ponavljanja. Dobijene vrednosti su prilagođene Bonferoni 

korekcijom za višestruka poređenja. Kanonijskom diskriminantnom analizom (engl. 

Canonical Variate Analysis – CVA) analizirane su razlike u srednjem obliku glavenog 

skeleta, pri čemu su vrste i hibridi korišćeni kao varijabla za grupisanje. PCA i CVA 

analize rađene su na koordinatama dobijenim iz prosečne vrednosti dva merenja.  

Da bi se procenio nivo unutargrupne varijabilnosti izračunata je ukupna 

varijansa za svaku grupu pojedinačno pomoću kovaricionih matrica pri čijem 

izračunavanju je uklonjen efekat populacije i pola na varijabilnost korišćenjem opcije 

pool-within factor u programu MorphoJ (Klingenberg 2011). 

3.3.5 Procena stabilnosti razvića 

Prokrustova ANOVA je analiza varijanse posebno prilagođena za kvantifikaciju 

asimetrije i greške merenja (Klingenberg i McIntyre 1998; Klingenberg i sar. 2002; 

Klingenberg 2015). Ova metoda omogućava utvrđivanje uticaja greške merenja i 

dodatnih faktora na ukupno variranje oblika: efekta jedinke (međuindividualnog 

variranja), efekta strane (prisustvo direkcione asimetrije) i efekta interakcije između 

jedinke i strane (prisustvo fluktuirajuće asimetrije). Efekat jedinki je slučajni faktor koji 

objašnjava individualnu varijabilnost u obliku. Efekat strane je fiksirani faktor i ukazuje 

na prisustvo ili odsustvo direkcione simetrije, dok interakcije jedinka × strana ukazuje 

na prisustvo ili odsustvo fluktuirajuće asimetrije. Ostatak varijabilnosti (reziduali) 

predstalja grešku merenja (Klingeneberg i McIntyre 1998; Klingenberg i sar. 2002). 

Vrednosti dobijene pomoću Prokrastove analize varijanse (suma kvadrata odstupanja za 

fluktuirajuću asimetriju i grešku merenja) dalje su korišćene za izračunavanje indeksa 

fluktuirajuće asimetrije (FA10 indeks) (Palmer i Strobeck 1986). Indeks fluktuirajuće 

asimetrije je računat prema formuli:  

FA10= (MSjedinka×strana - MSgreška merenja) / M  
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MSjedinka × strana predstavlja sumu kvadrata odstupanja za fluktuirajuću asimetriju, 

a MSgreška merenja sumu kvadrata odstupanja greške merenja procenjenih Prokrastovom 

analizom varijanse za dati uzorak. M predstavlja broj ponovljenih merenja. 

Statistička značajnost razlika u nivou FA vrsta i hibrida procenjena je primenom 

dva pristupa: Lavenovog testa i F testa. Lavenov test je rađen na FA skorovima 

dobijenim iz asimetrične komponente varijabilnosti oblika i izraženim u Prokrastovim 

distancama. F testom (Palmer i Strobeck 1986) poređene su vrednosti FA10 indeksa.  

Obrasci varijabilnosti asimetrične komponente roditeljskih vrsta i njihovih 

hibrida dobijeni su PCA analizom asimetričnih koordinata dobijenih iz prosečne 

vrednosti dva merenja.  
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4 Rezultati 

4.1 Odlike rane životne istorije 

4.1.1 Reproduktivne karakteristike 

Poređenjem standardne dužine tela (SVL) nije pronađena statistički značajna razlika 

u veličini tela T. ivanbureschi i T. macedonicus ženki (t-test: P =  0,114; Tabela 4). 

Tabela 4. Prosečna veličina tela ženki T. ivanbureschi i T. macedonicus. Dimenzije 

su date u milimetrima. Skraćenice: N – broj ženki; SVL – dužina tela od njuške do 

posteriornog dela kloake; SV – srednja vrednost; min – minimalna izmerena veličina; max 

– maksimalna izmerena veličina. 

 

T. ivanbureschi 

(N = 15) 

T. macedonicus 

(N = 9) 

SVL (SV ± SD) 83,3 ± 0,6 87,0 ± 0,4 

Opseg (min–max) 69,6–9,1 78,0–90,7 

Pregled osnovnih reproduktivnih karakteristika dat je u Tabeli 5. Vrste se 

međusobno ne razlikuju u proporciji ženki koje polažu jaja (P > 0,5 za sve tri sezone). 

Ženke T. macedonicus imale su značajno veći prosečan broj jaja položen po ženki od  

T. ivanbureschi u 2017. godini (P > 0,0214), dok razlike nisu pronađene za 2016. i 2018. 

godinu (P > 0,05 u oba poređenja). Prosečan broj položenih jaja nije se razlikovao među 

sezonama za T. ivanbureschi (P = 0,6752), dok su razlike pronađene među T. macedonicus 

ženkama (P =0,0256). Tukijevim testom utvrđeno je da se razlikuju samo 2016. i 2017. 

godina (P = 0,0210), dok nije pronađena razlika u ostalim međusobnim poređenjima  

(P > 0,05). Kad se sagleda ukupan prosečan broj jaja položen tokom svih sezona, postoji 

razlika kojoj doprinosi efekat vrste (P = 0,039), ali ne i sezone, niti interakcije vrste i 

sezone (P > 0,05 u oba slučaja). 
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Tabela 5. Osnovne reproduktivne karakteristike vrsta T. ivanbureschi (T. iva) i T. macedonicus (T. mac) tokom tri 

uzastopne godine. 

Godina Vrsta Broj 

% ženki koje 

su polagale 

Ukupno 

položenih  

Opseg broja položenih jaja 

kod svih ženki 

Prosečan broj 

položenih jaja 

ženki jaja jaja min max po ženki 

2
0
1
6
 T. iva 7 100,00 727 6 208 103,86 

T. mac 9 88,89 1381 6 371 172,63 

2
0
1
7
 T. iva 16 75,00 2500 6 663 208,33 

T. mac 9 100,00 4631 73 759 514,56 

2
0
1
8

 T. iva 12 58,33 1364 1 383 194,86 

T. mac 9 66,67 1967 47 619 327,83 
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U odnosu na veličinu jaja (zapremina vitelusa i galerte) koja su položena tokom iste 

sezone postoje statistički značajne razlike između vrsta (P < 0,0001 za obe dimenzije), pri 

čemu su jaja, vitelus i galerta, veća kod T. macedonicus (Tabela 6).  

Tabela 6. Prosečne vrednosti zapremine vitelusa i galerte (u mm
3
) u istoj 

reproduktivnoj sezoni (2017. godina). 

Vrsta N 

Zapremina 

vitelusa 

Zapremina 

galerte 

SV ± SD SV ± SD 

T. ivanbureschi 300 5,09 ±0,96 14,87 ± 1,53 

T. macedonicus 350 5,48 ±0,89 21,18 ± 2,26 

Nije utvrđena statistički značajna razlika u dimenzijama jaja između ženki  

T. ivanbureschi (P = 0,07), ali jeste među T. macedonicus ženkama (P < 0,001). Ukoliko se 

u obzir uzme variranje u veličini jaja između sezona i ženki, na razlike u veličini jaja utiču 

oba faktora (ženke, P < 0,001 za obe dimenzije; sezona, P < 0,001 za obe dimenzije) i 

njihova interakcija (P < 0,001 za obe dimenzije) (Slika 14).  

U 2016. godini, ženke T. macedonicus počele su da polažu jaja skoro mesec dana 

kasnije u odnosu na T. ivanbureschi ženke, tako da su im se periodi preklapali manje od 

10% od celokupnog perioda ovipozicije. U 2017. godini, obe vrste su započele polaganje 

jaja u slično vreme i celokupan period polaganja jaja se preklapao 56%. Razlika u dužini 

perioda polaganja nije bila izražena, mada je kod T. macedonicus trajala 12 dana duže. U 

2018, T. ivanbureschi ženke su počele da polažu jaja 10 dana pre T. macedonicus i periodi 

su se preklapali 59% uz skoro istovetno ukupno trajanje (Slika 15). 

Tokom 2016. godine, sedam T. ivanbureschi ženki položilo je najviše jaja tokom 

rane faze ovipozicije (48,88%). U istoj sezoni imale su dva dana sa istim, maksimalnim 

brojem položenih jaja (56 jaja – 5. i 17. dana od početka polaganja; rana i središnja faza). U 

2017. (16 ženki) i 2018. (12 ženki) godini najviše jaja je položeno tokom središnje faze  

(47,28% i 61,05%, respektivno), dok je dan sa maksimalnim brojem jaja u obe sezone bio 

tokom rane faze (2017: 9. dan sa 252 jaja i 2018: 19. dan sa 129 jaja) (Slika 15). Isti 

obrazac za sve tri sezone utvrđen je za devet ženki T. macedonicus, sa najvećim brojem 

položenih jaja (2016: 50,94%; 2017: 58,24%; 2018: 47,61%) i danom sa maksimalnim 
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brojem položenih jaja (2016: 28. dan – 76; 2017: 19. dan – 328; 2018: 12. dan – 60 jaja) 

tokom središnje faze perioda polaganja (Slika 15). 

 

Slika 14. Zapremina vitelusa (a) i galerte (b) jaja tri T. macedonicus ženke tokom tri 

uzastopne reproduktivne sezone (2016, 2017 i 2018). 
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Slika 15. Razlike u dinamici polaganja jaja (prosečnom broju položenih jaja po 

danu) između T. ivanbureschi i T. macedonicus tokom tri uzastopne sezone (2016, 2017 i 

2018). 
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4.1.2 Vijabilitet jaja i embriona, stopa izvaljivanja larvi 

Jaja i embrioni roditeljskih vrsta i hibrida razvijali su se sličnom brzinom (Slika 16). 

 

Slika 16. Ilustrativni pregled serije ranih ontogenetskih stupnjeva T. ivanbureschi, 

T. macedonicus i njihovih recipročnih hibrida. Praćena su četiri jajeta položena istog dana. 

Dve vrste ne razlikuju se međusobno u udelu jaja i embriona koji se ne razvijaju, 

kao ni stopi izvaljivanja larvi (P > 0,05 za sva poređenja). Procenat jaja koja se ne razvijaju 

značajno je veći za oba recipročna hibrida u odnosu na roditeljske vrste (P < 0,01 u svim 
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poređenjima). Među recipročnim hibridima takođe postoji značajna razlika (P < 0,01). 

Relativni udeo jaja koja se ne razvijaju najveći je kod F1 hibrida T. ivanbureschi majki 

(slika 17a). Obe roditeljske vrste imaju sličan relativni udeo embriona koji su stali sa 

razvićem kao i F1 hibridi T. macedonicus majki (P > 0,05 u svim poređenjima), koji je veći 

nego kod F1 hibrida T. ivanbureschi majki (P < 0,01 u svim poređenjima). Zanimljivo je da 

se stopa izvaljivanja larvi, iako niska, nije razlikovala ni u jednom poređenju (P > 0,05 u 

svim poređenjima) (Slika 17a). Kada je računat udeo embriona koji su stali sa razvićem i 

stopa izvaljivanja larvi u odnosu na broj jaja koja se razvijaju, nisu pronađene razlike ni u 

jednom poređenju (P > 0,05 u svim poređenjima; Slika 17b).  

 

Slika 17. (a) Relativni udeo jaja (crveno) i embriona  koji su stali sa razvićem 

(teget), kao i izvaljenih larvi (zeleno) u odnosu na broj položenih jaja za sve analizirane 

grupe. (b) Relativni udeo stalih embriona (teget) i izvaljenih larvi (zeleno) u odnosu na broj 

jaja koja su se razvijala.  
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4.1.3 Brzina razvića larvi 

Statistički značajne razlike u hronološkoj starosti larvi, odnosno broju dana 

potrebnom da bi se dostigao određeni stupanj, postoje na svim analiziranim stupnjevima 

(Tabela 1, P < 0,0001), osim na prvom (St. 42-43, P = 0,2055). Međusobnim poređenjem 

grupa (Tukijev test, Tabela 7) pokazano je da od drugog analiziranog stupnja (St. 50) pa 

sve do završetka metamorfoze T. ivanbureschi dostiže svaki sukcesivni stupanj ranije u 

odnosu na T. macedonicus i hibride. Razlike su izraženije na kasnijim stupnjevima (Tabela 

1). Larve T. macedonicus završavaju sa metamorfozom znatno kasnije od svih ostalih 

analiziranih grupa. Hibridne grupe se ne razlikuju međusobno osim na trećem analiziranom 

stupnju (St. 56) koji hibridi T. macedonicus majki dostižu najkasnije od svih (Tabela 1). 

Tabela 7. Međugrupna poređenja (Tukijev test) hronološke starosti larvi na svakom 

analiziranom ontogenetskom stupnju. Analizirane grupe: T. ivanbureschi (T. iva),  

T. macedonicus (T. mac), F1 hibridi T. ivanbureschi majki (F1 hib T. iva), F1 hibridi  

T. macedonicus majki (F1 hib T. mac). Skraćenice: MJ – metamorfozirane juvenilne 

jedinke. 

Poređene grupe 
Ontogenetski stupanj 

42-43 50 56 61 MJ 

T. iva - T. mac 0,568 0,002  < 0,001  < 0,001  < 0,001 

F1 hib T. iva - T. iva 0,432  < 0,001  < 0,001  < 0,001  < 0,001 

F1 hib T. iva - T. mac 0,999 < 0,001  < 0,001  < 0,001  < 0,001 

F1 hib T. mac - T. mac 0,475 0,982 0,199 0,032  < 0,001 

F1 hib T. mac - T. iva  0,995 0,161  < 0,001  < 0,001  < 0,001 

F1 hib T. iva - F1 hib T. mac 0,316 0,242 0,012 0,063 0,290 
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4.2 Morfološka varijabilnost larvi 

4.2.1 Spoljašnja morfologija repa 

ANCOVA testom (Tabela 8) utvrđene su statistički značajne razlike među 

ispitivanim grupama za dužinu repa (DR) i visinu mišića repa (VMR), ali ne i za 

maksimalnu visinu repa (MVR). Međusobnim poređenjem utvrđeno je da se po dužini repa 

statistički značajno razlikuju samo T. macedonicus i F1 hibridi čije su majke  

T. macedonicus (P < 0,05). U slučaju maksimalne visine repa, T. ivanbureschi se značajno 

razlikuje od svih ostalih grupa (P < 0,01 u svim poređenjima), dok razlika nije utvrđena 

između T. macedonicus i hibridnih grupa (P > 0,05 u svim poređenjima). 

Varijabilost u obliku repa kao i međusobni odnosi analiziranih grupa utvrđeni su 

analizom glavnih komponenti. Prve dve ose glavnih komponenti (PC1 i PC2) opisuju 

57,31% ukupne varijabilnosti oblika repa (Slika 18). Na prvoj osi po obliku repa izdvaja se 

T. macedonicus. Larve T. macedonicus imaju kraći ali širi rep. PC2 osa uglavnom opisuje 

unutargrupnu varijabilnost u orijentaciji vrha repa (ka gore ili ka dole). Statistički značajne 

razlike u obliku repa potvrđene su za skoro sve poređene parove, osim za hibridne grupe 

koje se međusobno ne razlikuju. Najveća Prokrastova distanca među srednjim oblicima 

pronađena je među roditeljskim vrstama (Tabela 9). 
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Tabela 8. Srednje vrednosti (SV) sa standardnom greškom (SE) merenih osobina: dužina tela od vrha njuške do kloake 

(SVL), veličina repa (CS), dužina tela (DT), maksimalna visina repa (MVR) i visina mišića repa (VMR) za četiri analizirane 

grupe: T. ivanbureschi (T. iva), T. macedonicus (T. mac), F1 hibridi T. ivanbureschi majki (F1 hib T. iva), F1 hibridi  

T. macedonicus majki (F1 hib T. mac). Rezultati ANCOVA testa za poređenje ovih osobina među četiri grupe (SVL kao 

kovarijabla; merene osobine kao zavisne varijable). 

  T. iva T. mac  F1 hib T. iva F1 hib T. mac  ANCOVA 

 
(N = 32) (N = 36) (N = 35) (N = 47)   

  SV ± SE (mm) SV ± SE (mm) SV ± SE (mm) SV ± SE (mm) d.f. F P 

SVL  17,83 ± 0,37 19,00 ± 0,35 20,04 ± 0,24 18,97 ± 0,18 
   

CS 22,51 ± 0,54 22,86 ± 0,54 25,17 ± 0,37 24,38 ± 0,31 3 6,18 < 0,001 

DR 21,68 ± 0,56 21,89 ± 0,25 24,28 ± 0,37 23,55 ± 0,31 3 6,57 < 0,001 

MVR 6,34 ± 0,13 6,77 ± 0,08 7,03 ± 0,11 6,84 ± 0,09 3 2,14 0,098 

VRM 2,16 ± 0,07 1,73 ± 0,05 1,91 ± 0,04 1,81 ± 0,04 3 17,2 < 0,001 
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Slika 18. Položaj jedinki u morfološkom prostoru definisanom prvim dvema 

glavnim komponentama (PC1 i PC2). Elipse opisuju interval poverenja srednje vrednosti za 

datu grupu i odgovaraju verovatnoći od 75% da će se srednja vrednost ponovnog 

uzorkovanja preklopiti sa izračunatom srednjom vrednošću oblika repa za grupu. Donji 

grafikoni opisuju promene oblika repa jedinki sa maksimalnim skorovima na PC1 i PC2 

osama (siva boja – srednji oblik; crna – oblik koji odgovara maksimalnim pozitivnim i 

negativnim skorovima duž PC1 i PC2 ose). Analizirane grupe: T. ivanbureschi (T. iva),  

T. macedonicus (T. mac), F1 hibridi T. ivanbureschi majki (F1 hib T. iva), F1 hibridi  

T. macedonicus majki (F1 hib T. mac) (prilagođeno iz Vučić i sar. 2018). 
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Tabela 9. Prokrastove distance (PD) i P vrednosti dobijene permutacionim 

testovima (1000 ponavljanja sa Bonferoni korekcijom za višestruka poređenja). Analizirane 

grupe: T. ivanbureschi (T. iva), T. macedonicus (T. mac), F1 hibridi T. ivanbureschi majki 

(F1 hib T. iva), F1 hibridi T. macedonicus majki (F1 hib T. mac). 

Poređene grupe PD P 

T. iva - T. mac 0,029 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. iva 0,022 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. mac 0,025 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. mac 0,026 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. iva  0,022 < 0,001 

F1 hib T. iva - F1 hib T. mac 0,010 0,180 

Utvrđena su sledeća stanja karaktera za obrasce obojenosti i prisutnost repnog 

filamenta (Slika 19):  

1) mramorasti obrazac obojenosti (MOO): blizu ivice repa (1), na ventralnim i 

dorzalnim delovima repa (2), uniformno na obe strane (3); 

2) broj tamnih mrlja na ivicama repa (TMI): retke, n = 0 – 5 (1), srednje,  

n = 6 – 9 (2), brojne, n > 10 (3); 

3) prisutnost tamnih mrlja na središnjem delu repa (TMS): odsutne (0), prisutne 

(1);  

4) prisutnost repnog filamenta (RF): odustan (0), prisutan (1). 
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Slika 19. Shematski prikaz stanja karaktera za odabrane osobine repa: mramorasti 

obrazac obojenosti (MOO), broj tamnih mrlja na ivicama repa (TMI), prisutnost tamnih 

mrlja na središnjem delu repa (TMS) i prisutnost repnog filamenta (RF). Za detaljnije 

objašnjenje stanja karaktera pogledati tekst (prilagođeno iz Vučić i sar. 2018). 

Položaj jedinki u odnosu na prve dve ose dobijene korespondentnom analizom 

prikazan je na Slici 20. Recipročni hibridi se grupišu zajedno. Karakteri čije učestalosti 

najviše doprinose odvajanju hibrida od roditeljskih vrsta jesu prisustvo repnog filamenta 

(RF1), pozicija mramorastog obrasca obojenosti (MOO1) i prisustvo brojnih mrlja na 

ivicama repa (TMI3). Prisustvo tamnih mrlja u nivou repnog mišića na središnjem delu 

repa (TMS1) je karakter koji najviše doprinosi razdvajanju T. ivanbureschi od ostalih 

grupa. Larve T. macedonicus imaju uniformno mramorasto obojeni rep (MOO3) (Slika 20).
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Slika 20. Korespondentna analiza: pozicija četiri analizirane grupe u odnosu na 

analizirane osobine. Analizirane grupe: T. ivanbureschi, T. macedonicus, F1 hibridi  

T. ivanbureschi majki (F1 hibridi T. iva), F1 hibridi T. macedonicus majki (F1 hibridi  

T. mac). Analizirane osobine repa: mramorasti obrazac obojenosti (MOO), broj tamnih 

mrlja na ivicama repa (TMI), prisutnost tamnih mrlja na središnjem delu repa (TMS) i 

prisutnost repnog filamenta (RF) (prilagođeno iz Vučić i sar. 2018). 

Potvrđene su statistički značajne razlike u učestalosti stanja karaktera među 

testiranim grupama: MOO (G test = 119,49; P < 0.001), TMI (G test = 14,14; P < 0.05), 

TMS (G test = 45,37; P < 0.001) i RF (G test = 108,97; P < 0.001). Međugrupnim 

poređenjima (Tabela 10) utvrđene su razlike u obrascu mramoraste obojenosti (MOO) 

među skoro svim grupama, osim između recipročnih hibrida. Hibridi T. macedonicus majki 

razlikuju se od hibrida T. ivanbureschi majki, kao i od T. macedonicus, ali ne od  

T. ivanburechi po učestalosti stanja karaktera TMI (količina tamnih mrlja na ivici repa). 

Larve T. ivanbureschi razlikuju se od svih ostalih grupa po prisustvu tamnih mrlja na 

središnjem delu repa (TMS1). Repni filament, prisutan kod obe hibridne grupe, razlikuje 

hibride od roditeljskih vrsta. 
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Tabela 10. Poređenje učestalosti stanja karaktera osobina repa: mramorasti obrazac obojenosti (MOO), broj tamnih mrlja 

na ivicama repa (TMI), prisutnost tamnih mrlja na središnjem delu repa (TMS) i prisutnost repnog filamenta (RF). Analizirane 

grupe: T. ivanbureschi (T. iva), T. macedonicus (T. mac), F1 hibridi T. ivanbureschi majki (F1 hib T. iva), F1 hibridi  

T. macedonicus majki (F1 hib T. mac). 

Poređene grupe 
MOO TMI TMS RF 

G test P G test P G test P G test P 

T. iva - T. mac 45,25 < 0,001 0,09 0,950 31,35 < 0,001 < 0,05 0,840 

F1 hib T. iva - T. iva 12,76 < 0,001 5,33 0,070 21,49 < 0,001 53,01 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. mac 67,43 < 0,001 5,75 0,060 1,13 0,290 58,39 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. mac 87,15 < 0,001 6,61 < 0,050 0,25 0,620 55,58 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. iva  14,52 < 0,001 4,77 0,090 40,03 < 0,001 49,68 < 0,001 

F1 hib T. iva - F1 hib T. mac 0,76 0,680 6,68 < 0,050 2,66 0,100 1,11 0,290 
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4.2.2 Veličina i oblik glave 

Prosečna veličina glave (Tabela 1) razlikovala se među grupama na svim 

ispitivanim stupnjevima (ANOVA, P < 0,0001). Larve T. ivanbureschi odlikuju se 

najmanjom glavom, dok T. macedonicus larve imaju najveću glavu na skoro svim 

stupnjevima osim na četvrtom analiziranom stupnju (St. 61). Veličina glave hibrida 

uglavnom ima vrednosti između vrednosti roditeljskih vrsta, osim na četvrtom analiziranom 

stupnju (St. 61) kada su vrednosti oba hibrida veće od roditeljskih vrsta. Međugrupna 

poređenja (Tukijev test, Tabela 11) pokazala su statistički značajne razlike u veličini glave 

T. ivanbureschi i T. macedonicus larvi na svim analiziranim stupnjevima. Hibridne grupe se 

uglavnom ne razlikuju međusobno, osim na četvrtom stupnju (St. 61) kada hibridi čije su 

majke T. macedonicus imaju veće glave od svih ostalih grupa.  

Tabela 11. Međugrupna poređenja (Tukijev test) veličine glave (CS) na pet 

ontogenetskih stupnjeva. Analizirane grupe: T. ivanbureschi (T. iva), T. macedonicus  

(T. mac), F1 hibridi T. ivanbureschi majki (F1 hib T. iva), F1 hibridi T. macedonicus majki 

(F1 hib T. mac). 

Poređene grupe 
Ontogenetski stupanj 

42-43 50 56 61 MJ 

T. iva - T. mac < 0,001 < 0,001 < 0,001 0,011 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. iva 0,022 < 0,001 < 0,001 < 0,001 0,999 

F1 hib T. iva - T. mac 0,111 < 0,001 < 0,001 0,001 0,622 

F1 hib T. mac - T. mac < 0,001 < 0,001 0,068 0,966 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. iva  0,004 < 0,001 0,992 0,003 < 0,001 

F1 hib T. iva - F1 hib T. mac 0,817 0,940 0,155 0,011 0,571 

Regresioni skorovi varijabli oblika (simetrične komponente) dobijeni 

multivarijatnom regresijom varijabli oblika glave na starost u danima (Slika 21a) pokazuju 

sličan trend za sve analizirane grupe. Sukcesivni ontogenetski stupnjevi jasno su 

razdvojeni. Primetna je divergencija T. ivanbureschi počevši od drugog analiziranog 

stupnja (St. 50), tako da hronološki dostižu treći stupanj pre ostalih grupa. Na četvrtom 
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stupnju (St. 61) oblik glave T. ivanbureschi larvi je sličan obliku glave ostalih grupa na 

trećem stupnju (St. 56) kada su slične starosti. Dobijeni rezultat ukazuje da je stopa razvića 

T. ivanbureschi larvi viša nego kod T. macedonicus i hibrida. Regresioni skorovi varijabli 

oblika na ontogenetski stupanj (Slika 21b) takođe su slični za sve analizirane grupe. Larve 

T. ivanbureschi divergiraju na trećem (St. 56), četvrtom (St. 61) i stupnju nakon 

metamorfoze, dok se vrednosti oblika preklapaju na prva dva stupnja (St. 42-43 i 50). 

Rezultati obe regresije ukazuju da T. ivanbureschi larve divergiraju nakon 50. stupnja, kada 

kreću da se razvijaju zadnji ekstremiteti, i da se ta razlika održava i nakon metamorfoze.  

Regresioni skorovi varijabli oblika na veličinu glave (Slika 21c) takođe su slični za 

sve analizirane grupe, što ukazuje da obe vrste, kao i njihovi hibridi, imaju sličan trend 

alometrijskih promena oblika glave. Međutim, sa porastom veličine glave dolazi do 

razdvajanja T. ivanbureschi i ostalih grupa dovodeći do razlike u odnosu veličine i oblika 

na kasnijim larvenim stupnjevima i stupnju nakon metamorfoze.  
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Slika 21. Multivarijantna regresija varijabli oblika (simetrične komponente) na (a) 

hronološku starost izraženu u danima; (b) ontogenetski stupanj i (c) veličinu glave (veličinu 

centroida – CS). Skraćenica: MM – stupanj nakon metamorfoze. 
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4.2.3 Ontogenetski obrasci promene oblika glave 

Prve dve glavne komponente opisuju 55,19% ukupne varijabilnosti u obliku glave 

na prvom analiziranom stupnju (St. 42-43) ukazujući na znatno preklapanje među grupama 

(Slika 22). Roditeljske vrste su međusobno razdvojene, dok su hibridi pozicionirani između 

njih. Glavna razlika u obliku glave po izvaljivanju povezana je sa varijacijom u veličini 

očiju i obliku posterionog dela glave. Od drugog do četvrtog analiziranog stupnja (St. 50, 

56 i 61), larve T. ivanbureschi su jasno odvojene od ostalih grupa po prvoj osi izrazito 

zaobljenom glavom (Slika 23). Na stupnju po metamorfozi, T. ivanburechi i  

T. macedonicus su jasno odvojeni, dok su hibridi grupisani zajedno između roditeljskih 

vrsta (u morfološkom prostoru koji opisuje 63,25% ukupne varijabilnosti). Glavna odlika 

koja razdvaja roditeljske vrste je veličina očiju i posteriornog dela glave, dok hibride od 

roditeljskih vrsta odvaja zaobljenija glava (Slika 24). 

 

Slika 22. Pozicija tek izvaljenih larvi (ontogenetski stupanj 42-43) u morfološkom 

prostoru definisanom sa prve dve glavne komponente (PC1 i PC2). Analizirane grupe:  

T. ivanbureschi (tamno plava boja na grafiku), T. macedonicus (ciklama), F1 hibridi  

T. ivanbureschi majki (svetlo plavo), F1 hibridi T. macedonicus majki (svetlo roze) (Vučić 

i sar. 2019). 
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Slika 23. Pozicija larvi (ontogenetski stupnjevi 50, 56 i 61) u morfološkom prostoru 

definisanom sa prve dve glavne komponente (PC1 i PC2). Analizirane grupe:  

T. ivanbureschi (tamno plava boja na grafiku), T. macedonicus (ciklama), F1 hibridi  

T. ivanbureschi majki (svetlo plavo), F1 hibridi T. macedonicus majki (svetlo roze) (Vučić 

i sar. 2019). 
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Slika 24. Pozicija metamorfoziranih juvenilaca u morfološkom prostoru 

definisanom sa prve dve glavne komponente (PC1 i PC2). Analizirane grupe:  

T. ivanbureschi (tamno plava boja na grafiku), T. macedonicus (ciklama), F1 hibridi  

T. ivanbureschi majki (svetlo plavo), F1 hibridi T. macedonicus majki (svetlo roze) (Vučić 

i sar. 2019). 

Međugrupnim poređenjem Prokrastovih distanci (Tabela 12) utvrđeno je da se  

T. ivanbureschi i T. macedonicus značajno razlikuju u obliku glave na svim ispitivanim 

stupnjevima sa najvećom razlikom na stupnju nakon završetka metamorfoze. Hibridi se 

uglavnom razlikuju od obe roditeljske vrste tokom ontogenije, osim u slučaju hibrida  

T. macedonicus majki i T. macedonicus na svim larvalnim stupnjevima. Po završetku 

metamorfoze ove dve grupe divergiraju u obliku glave. Hibridne grupe se međusobno 

razlikuju po izvaljivanju larvi (St. 42-43) i kao metamorfozirane juvenilne jedinke, ali ne i 

na larvenim stupnjevima između prethodno navedenih (St. 50, 56 i 61).



67 
 

Tabela 12. Prokrastove distance (PD) i P vrednosti dobijene permutacionim testovima (1000 ponavljanja i Bonferoni 

korekcija za višestruka poređenja). Analizirane grupe: T. ivanbureschi (T. iva), T. macedonicus (T. mac), F1 hibridi  

T. ivanbureschi majki (F1 hib T. iva), F1 hibridi T. macedonicus majki (F1 hib T. mac). Skraćenice: MJ – metamorfozirane 

juvenilne jedinke. 

Poređene grupe 

St. 42-43 St. 50 St. 56 St. 61 MJ 

PD P PD P PD P PD P PD P 

T. iva - T. mac 
0,025 < 0,001 0,033 < 0,001 0,044 < 0,001 0,042 < 0,001 0,063 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. iva 
0,020 < 0,001 0,030 < 0,001 0,044 < 0,001 0,042 < 0,001 0,040 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. mac 
0,020 < 0,001 0,030 < 0,001 0,042 < 0,001 0,041 < 0,001 0,037 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. mac 
0,007 0,874 0,007 0,296 0,012 0,074 0,010 0,332 0,040 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. iva  
0,020 < 0,001 0,015 < 0,001 0,015 0,014 0,018 0,002 0,042 < 0,001 

F1 hib T. iva - F1 hib T. mac 
0,019 < 0,001 0,008 0,159 0,006 1,000 0,011 0,208 0,010 < 0,001 
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Sve četiri grupe pokazale su sličan obrazac promene varijanse (unutargrupne 

varijabilnosti u obliku glave) tokom ontogenije (Slika 25a). Najveća vrednost varijanse 

karakteriše stupanj po izvaljivanju (St. 42-43) i stupanj nakon metamorfoze. Kod svih 

grupa statistička značajnost razlike u varijansi pronađena je između stupnja po izvaljivanju 

(St. 42-43) i larvenog stupnja (St. 50), kao i između poslednjeg larvalnog (St. 61) i stupnja 

nakon završetka metamorfoze (P < 0,001 u svim međusobnim poređenjima). Kada je u 

pitanju međugrupna varijansa (disparitet), stupanj nakon izvaljivanja i svi larveni stupnjevi 

(St. 42-43, 50, 56 i 61) karakterišu se unifornim nivoom dispariteta. Nagli porast dispariteta 

zabeležen je na stupnju nakon završetka metamorfoze (Slika 25b). 

 

Slika 25. (a) Ontogenetske promene varijanse (unutargrupna varijabilnost). 

Analizirane grupe: T. ivanbureschi (tamno plava boja na grafiku), T. macedonicus 

(ciklama), F1 hibridi T. ivanbureschi majki (svetlo plavo), F1 hibridi T. macedonicus majki 

(svetlo roze). (b) Ontogenetske promene nivoa morfološkog dispariteta (međugrupna 

varijabilnost) (Vučić i sar. 2019). 
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4.2.4 Ontogenetske trajektorije 

Analizom fenotipskih trajektorija pokazano je da svaka grupa prati svoju, distinktnu 

ontogenetsku putanju (Slika 26) sa statistički značajnim razlikama među svim ispitanim 

atributima trajektorija (pozicija, veličina odnosno dužina, pravac i oblik). Razlikama u 

poziciji trajektorija doprinose grupa, stupanj kao i njihova interakcija (P < 0,001 za sve 

faktore). Kroz najveću promenu oblika glave (dužina trajektorije), od izvaljivanja do 

završetka metamorfoze, prolazi T. macedonicus (dužina trajektorije: 0,222), dok se 

najmanje menja oblik glave T. ivanbureschi (0,183). U poređenju sa roditeljskim vrstama, 

F1 hibridi imaju srednje vrednosti dužina trajektorije (F1 T. ivanbureschi majki: 0,216;  

F1 T. macedonicus majki: 0,204). Međugrupno poređenje pokazalo je da slične dužine 

putanja imaju T. macedonicus i hibridi T. ivanbureschi majki (P = 0,394), dok se dve 

hibridne grupne marginalno razlikuju (P = 0,05). Sva ostala poređena su statistički značajna 

(P < 0,01). Međugrupna poređenja uglova pokazala su da se sve grupe međusobno 

razlikuju u pravcu trajektorija (Tabela 13). Ontogenetske trajektorije imaju sličan opšti 

trend, sa najvećom promenom između 56. i 61. stupnja (Slika 26). Međutim, međugrupno 

poređene Prokrastovih distanci između trajektorija, pokazalo je da su po obliku zapravo 

slični samo T. macedonicus i hibrid T. macedonicus majki, dok su sva ostala poređenja 

statistički značajna (Tabela 13). 

Tabela 13. Međugrupno poređenje atributa ontogenetskih trajektorija dobijenih 

analizom fenotipskih trajektorija (PTA). 

Poređene grupe 
Pravac trajektorije Oblik trajektorije 

Ugao P PD P 

T. iva - T. mac 18,70 < 0,001 0,201 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. iva 18,70 < 0,001 0,226 < 0,001 

F1 hib T. iva - T. mac 16,87 < 0,001 0,203 < 0,001 

F1 hib T. mac - T. mac 11,13 < 0,001 0,079 0,143 

F1 hib T. mac - T. iva 8,03 < 0,001 0,146 < 0,001 

F1 hib T. iva - F1 hib T. mac 9,40 < 0,001 0,093 0,039 
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Slika 26. Ontogenetske trajektorije prikazane kao linije koje su različito obojene u 

zavisnosti od grupe. Linije povezuju tačke koje predstavljaju srednje vrednosti oblika glave 

na sukcesivnim ontogenetskim stupnjevima u morfološkom prostoru opisanom dvema 

glavnim komponentama. Početna tačka (srednji oblik glave tek izvaljenih larvi; stupanj  

42-43) je predstavljena tamno sivim krugovima. Krajnja tačka (srednji oblik glave 

metamorfoziranih juvenilaca) predstavljena je belim krugom. Analizirane grupe:  

T. ivanbureschi (tamno plava boja na grafiku), T. macedonicus (ciklama), F1 hibridi  

T. ivanbureschi majki (svetlo plavo), F1 hibridi T. macedonicus majki (svetlo roze) (Vučić 

i sar. 2019). 
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4.3 Morfološka varijabilnost adultnih jedinki 

4.3.1 Oblik glavenog skeleta 

Analizom glavnih komponenti utvrđeno je da prve dve glavne komponente (PC1 i 

PC2) opisuju oko 41% ukupne varijabilnosti oblika glavenog skeleta (Tabela 14). 

Tabela 14: Sopstvene vrednosti (engl. Eigenvalues) i procenat varijabilnosti opisan 

sopstvenim vrednostima dobijenim analizom glavnih komponenti (engl. Principal 

Component Analysis – PCA). 

PC osa 
Sopstvena  % 

varijabilnosti 

Kumulativni %  

vrednost  varijabilnosti 

1 0,001159 24,632 24,632 

2 0,000760 16,158 40,790 

3 0,000475 10,098 50,888 

4 0,000342 7,259 58,147 

5 0,000261 5,549 63,696 

6 0,000223 4,730 68,426 

7 0,000184 3,908 72,334 

8 0,000156 3,320 75,655 

9 0,000125 2,657 78,312 

10 0,000111 2,352 80,664 

11 0,000109 2,312 82,976 

12 0,000091 1,940 84,916 

13 0,000081 1,717 86,633 

14 0,000072 1,530 88,164 

15 0,000066 1,409 89,572 

16 0,000062 1,326 90,899 

17 0,000052 1,097 91,996 

18 0,000050 1,056 93,051 

19 0,000042 0,888 93,940 

20 0,000040 0,849 94,788 

21 0,000034 0,728 95,516 
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Po prvoj osi jasno se razdvajaju T. marmoratus i T. cristatus, dok su hibridi  

T. cristatus × T. marmoratus pozicionirani između roditeljskih vrsta. Triturus ivanbureschi 

i T. macedonicus se odvajaju po obe ose, ali su međusobno sličniji u odnosu na druge dve 

vrste. Hibridi T. ivanbureschi × T. macedonicus nalaze se između dve vrste po prvoj osi, ali 

se odvajaju od roditeljskih vrsta po drugoj osi. Dve grupe hibrida se jasno razlikuju po 

drugoj osi (Slika 27). 

Razlike u obliku glavenog skeleta detaljnije su analizirane primenom CVA (Tabela 

15). 

 

Slika 27. Položaj jedinki u morfološkom prostoru definisanom prvim dvema 

glavnim komponentama (PC1 i PC2). Elipse opisuju interval poverenja srednje vrednosti za 

datu grupu i odgovaraju verovatnoći od 75% da će se srednja vrednost ponovnog 

(permutovanog) uzorka preklopiti sa izračunatom srednjom vrednošću oblika glavenog 

skeleta. 
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Tabela 15. Sopstvene vrednosti i procenat opisanih razlika među grupama dobijenih 

kanonijskom diskriminantnom analizom.  

CV osa 
Sopstvena  % 

varijabilnosti 

Kumulativni %  

vrednost  varijabilnosti 

1 15,674 56,896 56,896 

2 5,028 18,251 75,147 

3 3,320 12,051 87,198 

4 2,400 8,713 95,911 

5 1,126 4,089 100,000 

Morfološki prostor opisan CV osama ukazuje na jasno razdvajanje među grupama 

(Slika 28). Po CV1 osi koja opisuje skoro 57% ukupne varijabilnosti, razdvajaju se  

T. cristatus i T. marmoratus, dok se hibridi nalaze između. 

Glavna razlika u obliku lobanje između ove dve vrste je u tome što T. marmoratus 

ima kraću i širu glavu, posebno u posteriornom, okcipitalnom delu, sa izraženim 

proširenjima frontalnih kostiju. Dve vrste se razlikuju i po položaju vomeralnih zuba (Slike 

29 i 30). Hibrid T. cristatus × T. marmoratus se od roditeljskih vrsta, kao i od hibrida  

T. ivanbureschi × T. macedonicus izdvaja po drugoj CV osi. Hibridi T. cristatus × 

T. marmoratus imaju izduženiju i užu glavu, lobanja je znatno uža u nivou kvadratuma  

(u nivou viličnog zgloba), dok su pterigoideumi više anteriorno usmereni.Vomeri i nizovi 

zuba na vomerima su duži nego kod roditeljskih vrsta, dok su premaksilarne kosti nešto 

krupnije (Slike 29 i 30). Triturus ivanbureschi, T. macedonicus i njihov hibrid su znatno 

međusobno sličniji. Hibrid T. ivanburechi × T. macedonicus je prema obliku glavenog 

skeleta sličniji sa T. macedonicus, i od T. ivanbureschi se razlikuju po nešto izduženijem 

posteriornom delu i kraćim frontalnim proširenjima (Slike 29 i 30). U morfološkom 

prostoru opisanom CV3 i CV4 osama, po CV3 osi od ostalih grupa jasno se izdvajaju  

T. cristatus i T. marmoratus po šire postavljenim maksilama, dužim bočnim nastavcima 

frontalnih kostiju, užem okcipitalnom regionu i kraćim nizovima zuba na vomerima. Po 

CV4, od svih grupa izdavaja se T. macedonicus i to dužim premaksilarnim i maksilarnim 

kostima, kao i izraženijim bočnim nastavcima frontalne kosti (Slike 29 i 30). 
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Poređenjem Prokrastovih distanci i Mahalanobisovih distanci utvrđeno je da se i 

vrste i njihovi hibridi međusobno statistički značajno razlikuju. Najveća razlika u srednjem 

obliku lobanje je u poređenju T. cristatus sa T. marmoratus (Tabela 16). 

 

Slika 28. Položaj jedinki u morfološkom prostoru opisanom CV osama.  
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Slika 29. Prikaz promena oblika glavenog skeleta duž CV osa. Svetlija plava linija 

predstavlja srednji oblik glavenog skeleta, dok tamnija plava linija predstavlja oblik koji 

odgovara jedinkama sa  maksimalnim negativnim, odnosno pozitivnim skorovima duž CV 

osa.  
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Slika 30.  Prikaz promena oblika glavenog skeleta jedinki sa maksimalnim 

negativnim i pozitivnim skorovima na CV osama na trodimenzionalnim modelima lobanje.
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Tabela 16. Vrednosti Prokrastovih (iznad dijagononale) i Mahalanobisovih distanci (ispod dijagonale). Permutacionim 

testovima sa 1000 ponavljanja uz Bonferonijevu korekciju utvrđena je statistička značajnost svih distanci (P < 0,0001). 

  T. cri T. cri × T. mar T. iva T. mac T. mar T. iva × T. mac 

T. cristatus 
 

0,0647 0,0595 0,0587 0,0958 0,0596 

T. cristatus × T. marmoratus  8,6452 

 

0,0469 0,0455 0,0727 0,0617 

T. ivanbureschi 7,6603 6,1142 

 

0,0393 0,054 0,0402 

T. macedonicus 7,2472 7,7024 6,0122 

 

0,0663 0,0517 

T. marmoratus 11,6082 7,1554 7,1711 9,5911 

 

0,0679 

T. ivanbureschi × T. macedonicus 6,8029 7,4263 4,9544 6,3132 9,0795 
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Najvećom varijansom odlikuju se T. ivanbureschi × T. macedonicus hibrid i  

T. cristatus, dok je najmanji nivo unutargrupne varijabilnosti utvrđen kod T. macedonicus 

(Slika 31).  

 

Slika 31. Nivo unutargrupne varijabilnosti (varijanse) ispitivanih grupa. Skraćenice: 

cri – T. cristatus, mar – T. marmoratus, cri×mar – T. cristatus × T. marmoratus, iva –  

T. ivanbureschi, mac – T. macedonicus, iva×mac – T. ivanbureschi × T. macedonicus. 

4.3.2 Procena fluktuirajuće asimetrije 

Prokrastova ANOVA pokazala je da je greška merenja zanemarljiva (srednja 

vrednost sume kvadrata greške merenja bila je oko 8 puta manja od srednje vrednosti sume 

kvadrata interakcije jedinka × strana), odnosno greška merenja nema uticaja na procenu 

asimetrije, pre svega FA.  

Rezultati Prokrastove analize varijanse (ANOVA) za oblik glavenog skeleta 

ukazuju da na varijabilnost utiču razlike među jedinkama kod svih grupa, kao i interakcija 

jedinke i strane, odnosno kod svih grupa je utvrđena statistički značajna fluktuirajuća 

asimetrija. Direkciona simetrija, odnosno faktor strane, ima značajan uticaj na varijabilnost 

glavenog skeleta samo kod T. cristatus (Tabela 17). 
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Tabela 17. Rezultati Prokrastove analize varijanse (ANOVA) za oblik glavenog skeleta. Skraćenice: Ind – međuindividualna 

varijabilnost,  DA – direkciona asimetrija, FA – fluktuirajuća asimetrija, MS – srednja vrednost sume kvadratnih odstupanja, df – 

stepeni slobode, F – vrednost F testa, P– nivo statističke značajnosti.  

 

  Jedinka (Ind) Strana (DA) Jedinka × strana (FA) Greška merenja  

  MS df F P MS df F P MS df F P MS  df 

T. cristatus 0,000417 504 6,50 0,0001 0,000106 15 1,66 0,006 0,000064 540 8,16 0,0001 0,000008 1073 

T. marmoratus 0,000284 574 4,97 0,0001 0,000084 15 1,47 0,110 0,000057 615 12,86 0,0001 0,000004 1219 

T. cris × T. mar 0,000299 616 4,62 0,0001 0,000061 15 0,95 0,509 0,000065 660 5,89 0,0001 0,000011 1305 

T. ivanbureschi 0,000473 280 10,73 0,0001 0,000056 15 1,27 0,222 0,000044 300 12,34 0,0001 0,000004 609 

T. macedonicus 0,000232 252 5,02 0,0001 0,000050 15 1,08 0,378 0,000046 270 13,18 0,0001 0,000003 551 

T. iva × T. mac 0,000325 364 6,41 0,0001 0,000043 15 0,84 0,639 0,000051 390 9,67 0,0001 0,000005 783 
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Najveće vrednosti FA10 indeksa ima T. cristatus, dok je vrednost najniža kod  

T. ivanbureschi (Slika 32).  

 

Slika 32. Nivo fluktuirajuće asimetrije izražen preko FA10 indeksa. Skraćenice: cri – 

T. cristatus, mar – T. marmoratus, cri×mar – T. cristatus × T. marmoratus, iva –  

T. ivanbureschi, mac – T. macedonicus, iva×mac – T. ivanbureschi × T. macedonicus. 

Statistički značajne razlike u nivou FA nisu utvrđene poređenjem roditeljskih vrsta i 

hibrida ni Levenovim ni F testom (P > 0,05 u oba testa u svim poređenjima, Tabela 18). 

Tabela 18. Poređenje nivoa fluktuirajuće asimetrija (FA) roditeljskih vrsta i hibrida, kao i 

hibrida međusobno. Primenom oba testa nije utvrđena statistička značajnost u nivou FA  

(P > 0,05 u svim poređenjima).  

Poređene grupe 
Levenov test F test 

F F 

T. cri – T. cri × T. mar 0,2946 1,0503 

T. mar – T. cri × T. mar 0,0282 1,0197 

T. iva × T. mac – T. cri × T. mar 0,5751 1,1813 

T. iva – T. iva × T. mac 0,0300 1,1200 

T. mac – T. iva × T. mac 0,1388 1,0641 

Iako se vrste ne razlikuju u nivou FA, Prokrastova analiza varijanse je pokazala da 

postoji statistički značajna FA, kao i da se obrasci promene oblika na asimetričnoj komponenti 
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značajno razlikuju između vrsta. Prikazi obrazaca varijabilnosti asimetrije dobijeni su PCA 

analizom asimetrične komponente za svaku grupu ponaosob. Prve dve glavne komponente 

opisuju približno jednak procenat varijabilnosti, pa su obrasci promene oblika zaključeni na 

osnovu promena oblika na obe glavne komponente. Asimetrija je najizraženija kod struktura 

koje imaju funkciju u ishrani, dok specifične tačke na orbitosfenoideumima kao i specifične 

tačke na otičko-okcipitalnom region pokazuju manji stepen varijacija (Slike 33 i 34). 

 

Slika 33. Obrasci promene oblika opisani prvom i drugom PC osom kod T. cristatus,  

T. marmoratus i njihovog hibrida. Dati procenti predstavljavaju proporciju varijanse 

asimetrične komponente opisane prvom i drugom glavnom komponentom. Plavi kružići 

predstavljaju konfiguraciju specifičnih tačaka, a linije pravac i intezitet promena oblika. 
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Slika 34. Obrasci promene oblika opisani na prvom i drugom PC osom kod  

T. ivanburechi, T. macedonicus i njihovog hibrida. Dati procenti predstavljavaju proporciju 

varijanse asimetrične komponente opisane prvom i drugom glavnom komponentom. Plavi 

kružići predstavljaju konfiguraciju specifičnih tačaka a linije pravac i intezitet promena oblika. 
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5 Diskusija 

Okvir za ovu doktorsku disertaciju, njene osnovne ciljeve kao i za hipoteze koje se 

odnose na neke od bazičnih postavki evolucione biologije razvića, dat je na osnovu sledećeg 

scenarija. Dve relativno blisko srodne vrste dolaze u ponovni kontakt nakon dugog perioda 

nezavisne evolucije. Usled međusobne reprodukcije formira se hibridna zona. Tokom vremena 

hibridna zona se pomera i ostavlja istorijski trag – široku zonu introgresije sa mitohondrijskom 

DNK jedne vrste i jedarnom DNK druge. Faktički, jedna vrsta hibridizujući sa drugom širi 

areal na račun te druge vrste, na čijem se pređašnjem arealu izdvaja izolovana enklava. 

Ovakav, po mnogo čemu jedinstven scenario sreće se na Balkanskom poluostrvu, na teritoriji 

Srbije, gde dve vrste repatih vodozemaca, Burešov dugonogi mrmoljak (Triturus 

ivanbureschi) i glavati veliki mrmoljak (T. macedonicus) dolaze u kontakt. Postavlja se pitanje 

koji su to mehanizmi i procesi koji su omogućili formiranje, pomeranje i održavanje hibridne 

zone. Da bi se došlo do odgovora na ova pitanja, bilo je neophodno vratiti se na početak, prvi 

kontakt između dve vrste i prvu generaciju njihovih hibrida. Sagledavanje reproduktivnog 

potencijala roditeljskih vrsta, potencijalnih reproduktivnih barijera, odlika rane životne 

istorije, morfološke varijabilnosti larvi i adulata i puteva razvića, kao i uticaja hibridizacije na 

date osobine, jedni su od prvih koraka ka temeljnom objašnjenju datog scenarija. Takođe, 

ispitivanje morfološke varijabilnosti u prirodnim populacijama i poređenje stabilnosti razvića 

hibrida iz dve različite hibridne zone (u jednoj zoni hibridi su vijabilni, odnosno produkuju 

dalje generacije hibrida sa potencijalom hibridne specijacije, dok su u drugoj hibridi faktički 

sterilni i predstavljaju „slepu“ evolucionu liniju) pružaju uvid u nivo genomskog stresa koji se 

ispoljava na fenotipskom nivou pod uticajem hibridizacije.  

5.1 Reproduktivni potencijal roditeljskih vrsta 

Reproduktvini potencijal (broj produkovanih gameta) i stope preživljavanja su glavne 

odrednice biološkog potencijala vrste. Kod vrsta koje su u kompeticiji, razlike u 

reproduktivnom potencijalu mogu da imaju značajan uticaj na krajnji ishod, dajući prednost 

vrstama sa višim potencijalom, odnosno većim brojem produkovanih gameta. 
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Poznato je da je broj položenih jaja kod vodozemaca visoko varijabilan i može biti 

različit i među ženkama iste populacije (Kaplan i Salthe 1979; Kalezić i sar. 1994; Rafińska 

1991). Maksimalan broj jaja koje ženke mrmoljaka mogu da polože tokom jedne 

reproduktivne sezone predstavljen je brojem formiranih oocita u oviduktu na početku sezone. 

Međutim, deo jaja ne mora biti položen (Bell 1977; Verrell and Francillon 1986; Arntzen and 

Hedlund 1990).  

Maksimalan broj položenih jaja, zabeležen u eksperimentima u okviru ove teze, koje je 

položila jedna T. macedonicus ženka (759), kao i T. ivanbureschi ženka (663, Tabela 5), 

premašuje prethodne procene maksimalnog broja položenih jaja za različite vrste velikih 

mrmoljaka (od 189 do 489; Arntzen i Teunis 1993; Cogălniceanu i sar. 2013). Dobijeni 

rezultat ukazuje da je reproduktivni potencijal velikih mrmoljaka daleko veći nego što se 

ranije pretpostavljalo. Zabeležena sezonska varijabilnost u broju položenih jaja potvrđuje 

značajan uticaj sredinskih faktora na ostvarenje reproduktivnog potencijala datih vrsta. 

Na samu procenu ostvarenog reproduktivnog potencijala znatno utiče i odabrani metod 

prikupljanja podataka. U studiji Furtule i saradnika (2008), gravidne ženke su prikupljene iz 

prirodnih staništa i prenete u laboratoriju radi polaganja jaja. Vrlo je verovatno da je deo jaja 

prethodno već položen u prirodi, što bi moglo da objasni drastične razlike u broju položenih 

jaja pri proceni ostvarenog reproduktivnog potencijala. Slične razlike u broju položenih jaja 

pokazane su u poređenju dve studije u kojoj su gravidne T. dobrogicus ženke donete iz prirode 

da polažu jaja u laboratoriji (Furtula i sar. 2008) i u kojoj su adultne jedinke ukrštane u samoj 

laboratoriji (Cogălniceanu i sar. 2013). 

5.1.1 Interspecijske razlike u broju i veličini jaja 

Iako su se vrste razlikovale u prosečnom broju položenih jaja samo u jednoj od tri 

analizirane sezone, T. macedonicus ima veći broj ukupno položenih jaja, odnosno ženke ove 

vrste se odlikuju višim reproduktivnim učinkom. 

Imajući u vidu pređašnju i današnju distribuciju vrsta, očekivano je da se  

T. macedonicus odlikuje većim reproduktivnom potencijalom. Uopšteno, dobijeni rezultati 

potvrđuju ovu pretpostavku. Međutim, relativno mali broj ženki, velika intraspecijska 
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varijabilnost u broju položenih jaja (Tabela 5) i varijabilnost među sezonama, u velikoj meri 

utiču na procenu statističke značajnosti interspecijskih razlika. Posmatrajući razliku u broju 

jaja među vrstama tokom sve tri uzastopne sezone, uočava se da ne postoji doslednost i 

određeni obrazac interspecijske varijabilnosti. 

Zanimljivo je napomenuti da zapremina vitelusa, koja odražava materinsko ulaganje 

(Duellman i Trueb 1986), kao i zapremina galerte, značajno variraju unutar vrste (između 

ženki i među sezonama). Poznato je da na veličinu jaja utiču različiti unutrašnji (npr. starost 

jedinke), kao i spoljašni faktori kako biotički (npr. prisustvo predatora), tako i abiotički (npr. 

temperatura) faktori (Griffiths i de Wijer 1994; Kurdíková i sar. 2011; Smith i sar. 2015b; 

Tóth 2015). Upravo ovako širok spektar različitih uticaja, objašnjava i dobijenu varijabilnost. 

Triturus macedonicus se odlikuje značajno većim jajima (vitelusom i galertom) u odnosu na  

T. ivanbureschi. Veća galerta utiče na bolju zaštitu jaja i embriona od različitih štetnih uticaja 

iz spoljašnje sredine (npr. UV zračenja), mehaničkih povreda i različitih gljivičnih infekcija 

(Duellman i Trueb 1986; Adams i sar. 2001; Palen i sar. 2005). S obzirom da galerta ima 

mnoge, različite funkcije, njena veličina se može smatrati adaptivnom osobinom, tako da bi 

veća galerta mogla biti prednost koja utiče na stope preživljavanja jaja i embriona. 

5.1.2 Dodatni faktori koji bi mogli da objasne varijabilnost reproduktivnog potencijala 

Vreme prilagođavanja na nove uslove, sama postavka eksperimenta i eksperimentalni 

uslovi (koji iako simuliraju prirodne uslove ne odgovaraju u potpunosti optimalnim rasponima 

sredinskih uslova za date vrste), kao i izloženost potencijalno nepoželjnim mužjacima, mogu 

da imaju značajan uticaj na reproduktivni ishod. Poznato je da ženke vodozemaca zadržavaju 

ili reapsorbuju deo oocita i oviduktalnih jaja ukoliko uslovi za oplođenje i/ili ovipoziciju nisu 

optimalni. Polaganje jaja može biti ograničeno različitim spoljašnjim faktorima (npr. stalnost 

vodenih basena, uklanjanje podvodne vegetacije na mestima ovipozicije) (Cogălniceanu i sar. 

2013; Kurdíková i sar. 2011; Dvořák i Gvoždík 2009). Takođe, kod žaba je pokazano da 

ampleksus sa neželjenim mužjacima može da dovede do smanjenja veličine legla (Reyer i sar. 

1999). 
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U eksperimentima u okviru ove disertacije, ukrštane su jedinke dve vrste koje su 

donete iz prirodnih populacija sa različitim geografskim i klimatskim karakteristikama. 

Eksperimentalna ukrštanja su se izvodila pod istim spoljašnjim uslovima izvan granica areala 

obe vrste. Ukrštanja su se razlikovala među sezonama, odnosno ista jedinka je učestvovala u 

različitim tipovima ukrštanja. U zavisnosti od sezone, istim ženkama je bilo omogućeno da se 

ukrštaju sa mužjacima iste ili druge vrste, pri čemu su mužjaci bili iz dve uzrasne klase: mlađi  

(dve do tri godine) ili stariji mužjaci (pet i više godina). Pre prvog eksperimenta 2016. godine,  

T. ivanbureschi jedinke su već bile aklimatizovane na eksperimentalne uslove, odnosno dva 

puta su hibernirale u laboratoriji i bile ukrštane u prethodnom eksperimentu, dok su jedinke 

T.macedonicus uvedene u eksperiment nakon prve hibernacije u laboratoriji. Opisana razlika u 

vremenu prilagođavanja na nove uslove je još jedan od faktora koji je mogao da utiče na 

dobijene razultate. 

5.1.3 Dinamika ovipozicije 

Ženke T. ivanbureschi započinjale su polaganje jaja ranije nego ženke T. macedonicus 

u sve tri sezone (ponovljena ukrštanja). Tokom celokupnog eksperimenta obe vrste su gajene u 

istim uslovima (npr. ista temperatura, voda, hrana) tako da se zabeležena razlika u početku 

polaganja može objasniti temperaturom u spoljašnjoj sredini. Ranije je pokazano da 

temperaturne promene mogu da imaju specifičan uticaj na reprodukciju vodozemaca zavisno 

od vrste (Mettouris i sar. 2017). Pošto T. macedonicus ima južnije rasprostranjenje i 

termofilniji je nego T. ivanbureschi (Litvinchuck i sar. 2007), očekivano je da je viša 

spoljašnja temperatura okidač koji pokreće reprodukciju i ovipoziciju ove vrste. U svakom 

slučaju, razlike među vrstama u dinamici ovipozicije (npr. početak ovipozicije, faza sa najviše 

položenih jaja) najsličnije su među sezonama u odnosu na ostale ispitivane reproduktivne 

karakteristike. 

5.1.4 Reproduktivni potencijal i scenario zamene vrsta 

Razlike u reproduktivnom potencijalu mogu biti veoma važne u objašnjavanju 

scenarija zamena vrsta, ali to ne mora biti pravilo. Na primer, u zapadnoj Fancuskoj  
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T. cristatus širi areal na račun T. marmoratus. Međutim, T. marmoratus ženke imaju znatno 

veći broj položenih jaja tokom jedne sezone kao i tokom celokupnog života jedinki. Dakle, u 

slučaju T. cristatus i T. marmoratus reproduktivni potencijal ženki ne može da objasni dati 

scenario. Arncen i Hedlund (Arntzen i Hedlund 1990) su pretpostavili da antropogene 

promene terestričnih staništa omogućavaju širenje T. cristatus.  

Rezultati dobijeni u ovoj disertaciji pokazuju da se T. macedonicus ženke uglavnom 

odlikuju boljim reproduktivnim performansama (veći prosečan broj i /ili veličina položenih 

jaja) i različitom dinamikom polaganja jaja u odnosu na T. ivanbureschi. Uzimajući u obzir 

prethodnu studiju koja je pokazala da su stope preživljavanja takođe više kod T. macedonicus 

(Cvijanović i sar. 2009), može da se zaključi da su ispitivane reproduktivne karakteristike 

mogle, barem inicijalno, doprineti širenju T. macedonicus na račun vrste T. ivanbureschi.  

S obzirom na razlike u dinamici polaganja i na termofilnost T. macedonicus, promene 

temperature i globalno zagrevanje mogli bi značajno da doprinesu širenju rasprostranjenja date 

vrste u budućnosti. Međutim, da bi se omogućilo detaljnije ispitivanje i kompletnije 

objašnjenje datog scenarija u smislu reproduktivnih razlika, neophodno je ispitati 

reproduktivne karakteristike recipročnih F1 hibrida i stope preživljavanja F2 generacije 

dobijene međusobnim ukrštanjem hibrida, kao i njihovim povratnim ukrštanjem sa 

roditeljskim vrstama. 

5.2 Uticaj hibridizacije na odlike rane životne istorije 

Hibridizacija može, s jedne strane, dovesti do stabilnih evolucionih promena životnih 

istorija i hibridne specijacije, ili do smanjenja adaptivnih vrednosti hibrida i izumiranja, s 

druge strane. Veliki mrmoljci su dobar model sistem za ispitivanje različitih ishoda 

hibridizacije budući da do hibridizacije dolazi među vrstama sa različitim stepenom genetičke 

diferencijacije i samim tim ishodi mogu biti raznovrsni. 

U prirodnoj populaciji T. ivanbureschi × T. macedonicus, sve hibridne jedinke Fn 

generacije imaju T. ivanbureschi mitohondrijsku DNK (Wielstra i Arntzen 2014; Wielstra i 

sar. 2014c; Arntzen i sar. 2018). Sama činjenica da je populacija stabilna i vijabilna, ukazuje 

da hibridizacija ne dovodi do drastičnih promena životne istorije. S druge strane, hibridna 
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populacija T. cristatus × T. marmoratus, sastavljena je pretežno iz F1 generacije i to sa 

izraženom asimetrijom gde je čak 90% adultnih jedinki sa T. cristatus mtDNK. Međutim, 

embrioni i larve oba hibrida su prisutni u sličnim učestalostima, tako da je zaključeno da 

diferencijalna selekcija deluje nakon metamorfoze, tokom juvenilnog i subadultnog perioda 

razvića (Arntzen i sar. 2009). 

S obzirom na specifični scenario zamene vrsta i asimetričnu introgresiju 

mitohondrijske DNK, očekivano je da na nekom nivou interspecijskog ukrštanja  

T. ivanbureschi i T. macedonicus postoje izolacioni mehanizmi kojim se isključuje mtDNK  

T. macedonicus. U unakrsnim ukrštanjima T. macedonicus i T. ivanbureschi dobijena je 

vijabilna F1 generacija, što ukazuje da do asimetrije dolazi dejstvom selekcije na stupnjeve 

nakon izaljivanja larvi ili kod kasnijih hibridnih generacija nastalih međusobnim ili povratnim 

ukrštanjem sa roditeljskim vrstama. 

Rezultati dobijeni u ovom radu ispitivanjem vijabilnosti jaja, embriona, kao i stope 

izvaljivanja larvi čistih vrsta i recipročnih F1 hibrida, ukazuju na nekoliko fenomena. Već u 

prvoj generaciji hibrida dobijenoj u laboratorijskim uslovima, zabeležena je razlika u 

preživljavanju jaja i embriona između dve recipročne grupe hibrida, ali ne i u stopi 

izvaljivanja larvi. U F1 hibridnoj generaciji, udeo jaja koje se ne razvijaju značajno je veći u 

ukrštanju gde su majke T. ivanbureschi. Samim tim dolazi i do razlike u udelu embriona koji 

ne dovršavaju razviće. Takođe, obe roditeljske vrste razlikuju se samo od hibrida  

T. ivanbureschi majki po udelu embriona koji ne završavaju razviće. Ipak, kada se posmatra 

procenat embriona koji su stali sa razvićem i izvaljenih larvi u odnosu na broj vijabilnih jaja, 

ove razlike se gube. Dakle, hibridizacija utiče na rano razviće smanjujući vijabilitet jaja i to 

kod obe grupe recipročnih hibrida, s tim što je uticaj izraženiji kod hibridnih jaja  

T. ivanbureschi majki. 

Kako se u prirodnoj hibridnoj populaciji nalaze samo hibridi sa T. ivanbureschi 

mtDNK (Arntzen i sar. 2018), moglo bi da se pretpostavi da promene rane životne istorije 

mogu predstavljati postzigotsku barijeru pri ukrštanju T. macedonicus ženki sa mužjacima 

druge vrste. Međutim, dobijeni rezultati su u suprotnosti sa datom pretpostavkom, te ostaje 

otvoreno pitanje kada i na koji način dolazi do isključivanja T. macedonicus mtDNK. Dalja 

međusobna ukrštanja F1 hibrida iste ili različite grupe (T. ivanbureschi majki i T. macedonicus 
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majki), kao i povratno ukrštanje obe grupe hibrida sa roditeljskim vrstama, mogla bi da ukažu 

da li uopšte postoje, i ako postoje, kada i na kom nivou deluju izolacioni mehanizmi. Sama 

introgresija mtDNK je česta pojava u životinjskom svetu (Toews i Brelsford 2012). 

Introgresija mtDNK se može objasniti adaptivnošću introgresije mtDNK ili demografskim 

razlikama, kao što su na primer, razlika u disperziji polova ili izražena asimetrija u brojnosti 

mužjaka i ženki. Jedno od ponuđenih objašnjenja je i pomeranje hibridne zone. Međutim, 

praktično nema empirijskih studija koje testiraju navedene hipoteze. 

Iako hibridizacija direktno ne utiče na stopu izvaljivanja larvi, smanjen vijabilitet jaja 

dovodi do ukupnog manjeg broja hibridnih larvi. U prirodnim populacijama hibridne zone 

mrmoljaka su uske (Arntzen i sar. 2014). Moguće je da je upravo uticaj hibridizacije na 

smanjenje vijabilnosti jaja jedan od mehanizama koji ne dozvoljava širenje hibridnih zona. 

5.3 Uticaj hibridizacije na morfološku varijabilnost larvi velikih 

mrmoljaka 

5.3.1 Promene u veličini i spoljašnjoj morfologiji repa  

Rezultati analiza morfološke varijabilnosti repa larvi T. ivanbureschi, T. macedonicus i 

njihovih recipročnih F1 hibrida, ukazuju da je morfološka diferencijacija prisutna na larvenim 

stupnjevima. Dve srodne vrste razlikuju se po obliki repa. Značajne razlike među dve vrste 

pronađene su i za visinu mišića repa, kao i obrasce obojenosti. F1 hibridi razlikuju se od 

roditeljskih vrsta po veličini i obliku repa i karakterišu se obojenim filamentom na vrhu repa. 

Razlike između dve grupe recipročnih hibrida (T. ivanbureschi majki i T. macedonicus majki) 

nisu ustanovljene. 

5.3.1.1 Divergencija roditeljskih vrsta 

Postoji čitav niz dokumentovanih morfoloških razlika adultnih T. ivanbureschi i  

T. macedonicus (npr. Arntzen 2003; Vukov i sar. 2011). Rezultati dobijeni u ovom radu 

potvrdili su da postoje razlike između ovih vrsta i na stupnju larvi. U odnosu na T. 

macedonicus, larve T. ivanbureschi odlikuju se užim repom sa izraženom muskulaturom. 
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Ustanovljene su i razlike u obojenosti repa – drugačiji raspored i položaj mramoraste 

obojenosti i prisustvo odnosno odsustvo tamnih mrlja na sredini repa. Rep larvi  

T. ivanbureschi se odlikuje mramorastom obojenošću iznad i ispod lateralne linije i tamnim 

mrljama na središnjem, mišičnom delu repa, dok je kod T. macedonicus mramorasta obojenost 

uniformno raspoređena po celoj površini repa, bez mrlja na središnjem delu.  

5.3.1.2 Divergencija roditeljskih vrsta i F1 hibrida 

Prethodne studije hibrida velikih mrmoljaka pokazale su da hibridi imaju 

intermedijarne morfološke karaktere u odnosu na roditeljske vrste u ukrštanjima T. cristatus × 

T. marmoratus (npr. Francillon-Vieillot i sar. 1990; Arntzen i Wallis 1994; Slijepčević i sar. 

2015), T. cristatus × T. carnifex (Brede i sar. 2000), T. carnifex × T. dobrogicus (Vinšálková i 

Gvoždík 2007), T. carnifex × T. karelinii (Litvinchuk i Borkin 2009) i T. dobrogicus ×  

T. karelinii (Litvinchuk i Borkin 2009). Rezultati dobijeni u ovom radu potvrdili su 

intermedijarne vrednosti oba hibrida u odnosu na roditeljske vrste za visinu mišića repa. 

Međutim, hibridi su imali relativno duži rep u poređenju sa roditeljskim vrstama.  

Recipročni F1 hibridi su veoma slični međusobno bez značajnih razlika u veličini, 

obliku i obojenosti repa. Najizraženija razlika između oba F1 hibrida i roditeljskih vrsta je 

dugačak filament na vrhu repa. Izduženi rep, sa dugačkim filamentom, može da utiče na 

povišenu stopu preživljavanja u prirodi, odvlačeći predatora od glave i tela i time smanjujući 

povrede sa smrtonosnim ishodom (Van Buskirk i sar. 2003). S obzirom na izrazitu plastičnost 

u veličini, obliku i obojenosti larvi vodozemaca u prirodnim populacijama (npr. Van Buskirk 

2009, 2011) neophodno je istražiti koliko je repni filament prisutan u prirodnim populacijama 

van i u okviru hibridne zone da bi se doneo zaključak o mogućoj adaptivnoj prednosti ove 

osobine. 

5.3.1.3 Morfologija repa i moguće funkcionalne razlike 

Važnost varijabilnosti u veličini i obliku repa u odnosu na funkciju opsežno je 

proučavana kod različitih larvi vodozemaca (Webb 1984; Wassersug i Hoff 1985; Wassersug 

1989; Weihs 1989; Liu i sar. 1996). Proučavanja varijabilnosti morfologije repa uglavnom su 

se ticala uticaja na performansu plivanja, kao i odgovora na prisustvo predatora. Brzina 
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plivanja značajno je korelisana sa dužinom repa (Ackerly i Ward 2015), ali ne i sa visinom 

repa (Van Buskirk i McCollum 2000). Maksimalna visina repa je važna za efikasno 

izbegavanje predatora (Van Buskirk i sar. 1997; Van Buskirk i Schmidt 2000).  

Razlike u veličini repa nisu utvrđene kod T. ivanbureschi i T. macedonicus larvi, mada 

postoji razlika u obliku repa. Kao što je već navedeno, postoji izrazita plastičnost u obliku repa 

u prirodnim populacijama. Triturus ivanbureschi i T. macedonicus se reprodukuju u sličnim 

akvatičnim staništima i izloženi su izuzetno varijabilnim uslovima spoljašnje sredine u samim 

staništima (Džukić i sar. 2016). U ovom istraživanju, poređene su larve odgajane u istim, 

kontrolisanim laboratorijskim uslovima, tako da je dobijena razlika u obliku repa verovatno 

genetički determinisana, odnosno predstavlja rezultat relativno duge nezavisne evolucije dve 

vrste. 

Mnoge životinje, uključujući vodozemce, imaju homoplastični oblik tela larvi u 

poređenju sa adultnim jedinkama (Smith i sar. 1995; Wiens i sar. 2005). Dobijeni rezultati, 

zajedno sa prethodno utvrđenom morfološkom divergencijom oblika tela larvi kod velikih 

mrmoljaka (Ivanović i sar. 2011), ukazuju da morfološki disparitet karakteriše larvene 

stupnjeve velikih mrmoljaka, što je i potvrđeno istraživanjem promena nivoa dispariteta tokom 

onotogenije oblika glave.  

5.3.2 Ontogenija oblika glave velikih mrmoljaka i njihovih hibrida sa posebnim osvrtom 

na metamorfozu i složeni životni ciklus kao ontogenetsko ograničenje 

Metamorfoza je izuzetno važan period u razviću vodozemaca u kome dolazi do 

rapidnih morfoloških i fizioloških transformacija. Zbog opšte integracije morfogenetskih 

procesa pri prelasku akvatičnog, larvenog u terestrični juvenilni fenotip, očekivano je da 

morfologija na juvenilnom stupnju odmah nakon metamorfoze bude konzervativnija u odnosu 

na prethodne larvene stupnjeve. Međutim, rezultati dobijeni u okviru ovog rada ukazuju da se 

divergencija među roditeljskim vrstama, kao i među vrstama i hibridima, javlja u ranom 

razviću i da se produbljuje tokom ontogenije. Vrste i hibridi razlikuju se u svim ispitivanim 

parametrima – hronološkoj starosti, veličini i obliku glave, kao i ontogenetskim trajektorijama 
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oblika glave. Suprotno od polazne pretpostavke, na stupnju po završetku metamorfoze, dve 

vrste i njihovi recipročni hibridi nisu međusobno sličniji nego na larvenim stupnjevima. 

5.3.2.1 Razlike u hronološkoj brzini razvića roditeljskih vrsta i hibrida 

Utvrđeno je da je period izvaljivanja konzervativan, odnosno da se larve obe vrste i 

njihovih hibrida izvaljuju iz galerte u približno istom periodu razvića (okvirno 16. dana od 

polaganja jaja). Izvaljene jedinke su na istom ontogenetskom stupnju (formirana prva dva 

prsta na prednjim ekstremitetima). Dakle, pri izvaljivanju larvi ne postoje značajne razlike 

između vrsta i hibrida ni u hronološkoj starosti niti u stupnju razvića. Do diferencije u starosti 

larvi dolazi nakon stupnja koji se karakteriše početkom formiranja zadnjih ekstremiteta 

između 30. i 33. dana od ovipozicije. Ova razlika među ispitivanim grupama se potom 

zadržava tokom kasnijih faza sve do završetka metamorfoze. Sličnost među grupama u starosti 

i razvojnom stupnju pri izvaljivanju, ukazuje na visoku konzervativnost trajanja embrionskog 

razvića što je i očekivano za vrste koje su se ne tako davno odvojile od zajedničkog pretka. 

Embrionsko razviće srodnih vrsta može biti spregnuto sličnim razvojnim, odnosno 

ontogenetskim ograničenjima (fizičkim, morfogenetskim i filogenetskim; pogledati Gilbert 

2010) nasleđenim od zajedničkog pretka, koja zajedno sa kanalisanošću deluju u pravcu 

smanjenja međugrupne varijabilnosti, tj. dispariteta. S druge strane, razlike u hronološkoj 

starosti nakon izvaljivanja, kada su larve u direktnom kontaktu sa spoljašnjom sredinom, 

mogu biti povezane sa selektivnim pritiscima, zahtevima spoljašnje sredine i investiranjem u 

rast i razviće, koji su specifični za svaku ispitivanu grupu. 

5.3.2.2 Razlike u veličini i obliku glave 

Za razliku od starosti larvi, razlike u veličini i obliku glave su primetne odmah po 

izvaljivanju. Na ovom stupnju usni otvor još uvek nije potpuno formiran što onemogućava 

ishranu (Duellman i Trueb 1986; Takahama i sar. 1988; Lebedkina 2004). U skladu sa tim, 

veličina i oblik glave su definisani unutrašnjim faktorima, a ne funkcionalnim ili mehaničkim 

sredinskim faktorima, kao što je na primer veličina plena. Takođe, u ranijim studijama je 

pokazano da morfološke razlike među vrstama žaba nisu posledica diferencijalnog rasta tokom 
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larvenih stupnjeva već da se javljaju rano tokom embrionskog razvića, ukazujući na različite 

obrasce embrionskog i larvenog rasta (Harris 1989; Strauss 1992; Strauss i Altig 1992). 

Alometrijske promene oblika, odnosno promene oblika koje su vezane za veličinu, u 

velikoj meri utiču na promene oblika tokom ontogenije (npr. Klingenberg 2016). Empirijski je 

utvrđeno da alometrija ima značajan uticaj na promene oblika kranijuma velikih mrmoljaka 

nakon metamorfoze (Ivanović i sar. 2007). Kod žaba je takođe pokazano da alometrija ima 

veliki uticaj, kako na varijabilnost oblika glavenog skeleta kod larvi (Larson 2002, 2004, 

2005), tako i nakon metamorfoze (Ponssa i Candioti 2012; Vukov i sar. 2018). Rezultati 

dobijeni u ovom radu ukazuju da obe analizirane vrste, kao i njihovi recipročni hibridi, imaju 

slične alometrijske promene oblika glave tokom ontogenije. Međutim, sa promenom veličine 

glave, javlja se i razlika između T. ivanbureschi i ostalih analiziranih grupa. Do divergencije 

dolazi tokom središnjeg larvenog perioda i zadržava se u istom pravcu i nakon metamorfoze. 

Dakle, metamorfoza ne utiče na alometrijske odnose ustanovljene tokom larvenih faza razvića. 

Tokom ontogenije, ustanovljena su dva glavna obrasca pozicioniranja T. ivanbureschi, 

T. macedonicus i njihovih recipročnih hibrida u morfološkom prostoru. Na stupnju nakon 

izvaljivanja larvi, vrste i obe grupe hibrida se međusobno razlikuju. Tokom daljeg razvića 

dolazi do promene obrasca tako da su recipročni hibridi sličniji jednoj od roditeljskih vrsta. Na 

stupnju nakon metamorfoze obrazac je sličan onom nakon izvaljivanja, odnosno ponovno se 

javlja razlika u obliku među svim grupama. Po adaptivnoj hipotezi, po kojoj metamorfoza 

omogućava nezavisne adaptacije stupnjeva koji su izloženi različitim selektivnim pritiscima 

(Moran 1994), očekivani su različiti obrasci morfološkog dispariteta kod larvi u odnosu na 

metamorfozirane jedinke. Empirijski je pokazano da na makroevolucionom nivou, larve i 

adultni stupnjevi velikog broja vrsta bezrepih vodozemaca imaju različite položaje u 

morfološkom prostoru (npr. Sheratt i sar. 2017; Valero i sar. 2017). Dobijena interspecijska 

sličnost u obrascima pozicioniranja u morfološkom prostoru, mogla bi da se objasni relativno 

skorim odvajanjem od zajedničkog pretka i sličnom evolucionom istorijom (Wielstra i sar. 

2019), ali i generalno sličnom ekologijom vrsta i preferencama u odabiru staništa (Arntzen 

2003; Džukić i sar. 2016; Wielstra i sar. 2019). 
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5.3.2.3 Dinamika fenotipske varijanse tokom ontogenije 

Ranije je navedeno da bi smanjenje fenotipske varijanse trebalo da odražava 

kanalisanost razvića, odnosno tendenciju razvojnih procesa da prate određene trajektorije, 

ograniče i usmere fenotipsku varijabilnost (Waddington 1942, 1953, 1957; Wagner i sar. 

1997; Zelditch i sar. 2012; Hallgrimsson i sar. 2019; Takahashi 2019; Klingenberg 2019). 

Dobijeni slični obrasci promene varijanse tokom ontogenije velikih mrmoljaka i njihovih 

hibrida, ukazuju da postoje vrlo slični mehanizmi kanalisanosti razvića, bez obzira na 

genetičku diferencijaciju dve vrste ili nove genetičke kombinacije dobijene njihovim 

ukrštanjem. Kod obe vrste i oba recipročna hibrida, najviša vrednost varijanse zabeležena je 

na stupnju nakon izvaljivanja larvi iz zaštitnog, galertnog omotača. Svi analizirani larveni 

stupnjevi odlikuju se nižim vrednostima varijanse koje su međusobno slične. Međutim, na 

stupnju nakon metamorfoze vrednost varijanse ponovo raste do nivoa sličnog onom po 

izvaljivanju (Slika 25a). Dakle, na osnovu ovih rezultata može se zaključiti da je period rasta i 

razvića larvi znatno kanalisaniji u odnosu na stupnjeve nakon izvaljivanja i metamorfoze. 

Zanimljivo je da se povećanje vrednosti varijanse podudara sa stupnjevima na kojima se 

organizmi suočavaju sa novom, drugačijom spoljašnjom sredinom. Naime, kako je ranije 

spomenuto, embrionsko razviće i formiranje larvi odvija se u zaštitnom omotaču. Razbijanjem 

omotača larve dolaze u direktan kontakt sa akvatičnom spoljašnjom sredinom. Isto tako, 

metamorfozirane, juvenilne jedinke izlaze na kopno i stupaju u novu, terestričnu sredinu. 

Najviša vrednost varijanse zabeležena na stupnju po izvaljivanju u skladu je sa pretpostavkom 

da je rana ontogenija fleksibilnija i manje funkcionalno ograničena od kasnijih stupnjeva 

(Zelditch i sar. 2003, 2012). Na primer, neka od funkcionalnih ograničenja razvića larvi 

velikih mrmoljaka u vezi su sa ishranom i razvićem usnog otvora, koji na ovom stupnju još 

nije formiran. 

Očekivani povišen nivo kanalisanosti razvića tokom metamorfoze, koji bi se ogledao 

smanjenom varijansom na stupnju po završetku metamorfoze, nije uočen. Naprotiv, na datom 

stupnju varijansa je povišena. Ovakav obrazac mogao bi biti u skladu je sa adaptivnom 

hipotezom, jer povišena varijansa može biti povezana sa evolvabilnošću metamorfoze i 

rezultujućim fenotipom koji dolazi u susret sa novom sredinom. 
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5.3.2.4 Ontogenetska dinamika morfološkog dispariteta 

Bez obzira na moguće trendove dispariteta tokom larvenog razvića, bilo je očekivano 

da nivo dispariteta bude najniži na stupnju nakon metamorfoze. Ova pretpostavka je uglavnom 

zasnovana na prethodno dobijenim rezultatima ispitivanja ontogenetske dinamike promena 

oblika velikih mrmoljaka koji su pokazali da tek metamorfozirane juvenilne jedinke imaju 

nižu intra- i interspecijsku varijabilnost u obliku tela u odnosu na larve (Ivanović i sar. 2011) 

ili u obliku kranijuma u odnosu na adulte (Ivanović i sar. 2007). Međutim, detaljnija studija 

ontogenije oblika kranijuma ukazala je da nema razlike u disparitetu između tek 

metamorfoziranih juvenilnih jedinki i adulata (Cvijanović i sar. 2014). Razlika u obrascima 

dispariteta dobijenim u ove dve studije, može da se objasni neodgovarajućim uzorkom i 

odabirom vrsta u prvoj studiji (Ivanović i sar. 2007). Striktno definisani ontogenetski stupnjevi 

i ontogenetske serije četiri ispitivane grupe korišćene u istraživanju u okviru ove teze, 

omogućavaju pouzdanu procenu dispariteta u obliku glave. Dobijeni rezultati se nadovezuju 

na rezultate Cvijanovićeve i saradnika (2014) ukazujući da je tokom ontogenije (od 

izvaljivanja larvi, preko metamorfoze i juvenilnih, do adultnih stupnjeva) nivo dispariteta 

uglavnom konstantan. Jedini skok u nivou dispariteta uočen je na stupnju po završetku 

metamorfoze.  

5.3.2.5 Metamorfoza i razvojna ograničenja 

Visok nivo varijanse i dispariteta u obliku glave na stupnju nakon metamorfoze 

(Cvijanović i sar. 2014; rezultati ovog rada) i kanalisan i veoma konzervativan oblik tela na 

istom stupnju (Ivanović i sar. 2011), mogu se objasniti  prirodom same morfološke celine čija 

se ontogenija prati. Kao što je ranije navedeno, tokom metamorfoze neke morfološke celine 

prolaze kroz veće, čak drastične promene, dok druge ostaju relativno nepromenjene ili visoko 

integrisane (Bonett i Blair 2017; Bonett i sar. 2018). Upravo se oblik glave i tela mogu 

okarakterisati kao osobine koje prolaze kroz različitu „količinu promena“ tokom metamorfoze. 

Aksijalni skelet je definisan tokom ranog embrionskog razvića i nije podložan drastičnim 

promenama tokom metamorfoze (Slijepčević i sar. 2015; Govedarica i sar. 2017). Ekstremiteti 

su u potpunosti razvijeni na kasnim larvenim stupnjevima i takođe ne prolaze kroz značajne 

promene tokom metamorfoze. Međutim, pokazano je da suprostavljeni funkcionalni zahtevi 
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dve sredine dovode do razlika u obrascima korelacije skeletnih elemenata ekstremiteta kod 

larvi i tek metamorfoziranih juvenilnih jedinki (Tomašević Kolarov i sar. 2011). Dakle, postoji 

određeni balans (engl. trade-off) među suprostavljenim zahtevima različitih načina kretanja – 

plivanja i hodanja (Gvoždik i Van Damme 2006). Povećana evolvabilnost usled eliminacije 

jedne od faze (akvatične ili terestrične), i samim tim i gubitkom složenog životnog ciklusa i 

metamorfoze, utvrđena je za oblik tela repatih vodozemaca (Bonett i Blair 2017; Bonett i sar. 

2018). Za razliku od aksijalnog skeleta i skeleta ekstremiteta, glaveni skelet prolazi kroz 

drastične promene tokom metamorfoze, pri čemu dolazi do potpune promene i razdvajanja 

specijalizovanih struktura kod larvi i metamorfoziranih jedinki, što omogućava eksploataciju 

različitih životnih sredina. 

Složenost razvojnih procesa, uključujući metamorfozu, može biti istovremeno izvor i 

ograničenje morfoloških promena (Alberch 1982; Hanken 1989; Moran 1994; Wake 2009). 

Visoka morfološka varijabilnost oblika glave na stupnju nakon metamorfoze među vrstama i 

hibridima, kao i unutar samih vrsta i njihovih hibrida, ukazuje da metamorfoza ne predstavlja 

razvojno ograničenje, barem to nije za oblik glave repatih vodozemaca. Međutim, da bi se 

testirao uticaj metamorfoze na morfološku varijabilnost i procenila ograničenja metamorfoze, 

neohodna su dalja istraživanja dodatnih osobina koje prolaze kroz različit nivo promena tokom 

metamorfoze i to na širem, makroevolucionom nivou. 

5.3.2.6 Rekonstrukcija ontogenetskih putanja 

Obe vrste velikih mrmoljaka kao i njihovi hibridi imaju međusobno jasno odvojene 

puteve razvića. Iako je opšti obrazac promena oblika glave naizgled sličan, utvrđene su 

značajne razlike u svim atributima ontogenetskih trajektorija: poziciji, veličini, pravcu i 

obliku. Po vrednostima ispitivanih atributa, trajektorije oba hibrida se uglavnom pozicioniraju 

između roditeljskih.  

Momenat razdvajanja putanja nije uočen što ukazuje da do morfološke divergencije 

vrsta i njihovih hibrida dolazi pre izvaljivanja larvi iz zaštitne opne, tokom embrionskog 

razvića (videti Mitteroecker i sar. 2004). Ovakva rana divergencija, može biti posledica 

nezavisne evolucije dve vrste čiji se zajednički predak procenjuje u kasnom Miocenu 

(Ivanović i Arntzen 2014; Wielstra i sar. 2019). Da bi se utvrdilo u kom periodu dolazi do 
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morfološke divergencije među vrstama, kao i među vrstama i njihovim hibridima, neophodna 

je rekonstrukcija i poređenje trajektorija tokom ranijih faza, odnosno embrionskog razvića. 

Ovi rezultati ukazuju na problem „tradicionalnog formalizma“ (Alberch i sar. 1979) koji 

pretpostavlja da do morfoloških promena dolazi na kasnijim stupnjevima razvića (npr. 

Zelditch i sar. 2012). Odnosno, čak i kod filogenetski bliskih vrsta, koje se međosobno 

ukrštaju i daju vijabilno potomstvo, do razdvajanja ontogenetskih trajektorija dolazi tokom 

ranih faza embrionskog razvića. 

5.4 Uticaj hibridizacije na morfološku varijabilnost adulata velikih mrmoljaka 

5.4.1 Oblik kranijalnog skeleta 

Oblik lobanje velikih mrmoljaka je specifičan za svaku vrstu i odražava filogenetske 

odnose u okviru roda (Ivanović i Arntzen 2014). Rezultati dobijeni u ovoj disertaciji u skladu 

sa prethodnim nalazima (npr. Ivanović i sar. 2013; Ivanović i Arntzen 2014) i sve vrste se 

međusobno razlikuju po obliku glavenog skeleta. Najviše se izdvaja oblik glave  

T. marmoratus što je i očekivano s obzirom da se klada kojoj pripada najranije odvojila. U 

analiziranom uzorku, najveća razlika je utvrđena između T. cristatus i T. marmoratus dok su 

T. ivanbureschi i T. macedonicus međusobno najsličniji. Oblik lobanje oba ispitivana hibrida 

(T. cristatus × T. marmoratus i T. ivanbureschi × T. macedonicus) razlikuje se međusobno, 

kao i od obe roditeljske vrste. Dakle, hibridizacija rezultuje novim, drugačijim oblikom 

glavenog skeleta. Hibrid T. cristatus × T. marmoratus se u morfološkom prostoru pozicionira 

između roditeljskih vrsta, odnosno oblik lobanje se karakteriše intermedijarnim vrednostima. 

Intermedijarni oblik lobanje hibrida T. cristatus × T. marmoratus očekivan je s obzirom da su i 

druge morfološke osobine (npr. broj pršljenova) imaju središnje vrednosti u odnosu na 

roditeljske vrste (Vallée 1959; Arntzen i sar. 2009; Slijepčević i sar. 2015). Hibrid  

T. ivanbureschi × T. macedonicus takođe je intermedijarno postavljen u odnosu na roditeljske 

vrste. Sličan obrazac utvrđen je i za disparitet u obliku glave tek metamoforziranih jedinki 

dobijenih eksperimentalnim ukrštanjem. 
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5.4.2 Uticaj hibridizacije na stabilnost razvića 

Primena kompjuterizovane tomografije i metoda 3D geometrijske morfometrije, 

omogućava veoma preciznu procenu fluktuirajuće asimetrije sa veoma malom greškom 

merenja (Palmer i Strobeck 1986; Klingenberg 2015). Uzorak ispitivan u okviru ove teze 

sastoji se od četiri vrste velikih mrmoljaka (jedinke prikupljane iz različitih populacija 

udaljenih od hibridnih zona) i jedinka prikupljenih iz dve hibridne populacije. Ovakva 

struktuiranost podataka omogućava da se umanji spoljašnji, sredinski uticaj na FA i ispita 

uticaj unutrašnjih, genetičkih razlika. Kao što je ranije navedno, ispitivane vrste pripadaju 

različitim kladama velikih mrmoljaka. Međutim, utvrđeni nivo FA je sličan kod svih vrsta što 

bi moglo da ukaže na sličan mehanizam puferisanja i amortizacije stresora koji bi mogli da 

utiču na stabilnost razvića. Odnosno, mehanizam održavanja homeostaze, nasleđen od 

zajedničkog pretka, vrlo je malo menjan tokom adaptivne radijacije vrsta velikih mrmoljaka.  

Glavno pitanje pri ispitivanju stabilnosti razvića, u okviru ovog rada, odnosi se na 

uticaj hibridizacije na stabilnost razvića. Poznato je da u hibridnim zonama dolazi do promene 

nivoa stabilnosti razvića (npr. Leary i sar. 1985a,b; Alibert i sar. 1994; Hallgrimson 1988; 

Auffray i sar. 2001). Kod različitih sojeva miševa je pokazano da hibridizacija utiče na 

smanjenje FA, odnosno F1 generacija se odlikuje višim nivoom stabilnosti razvića od 

roditeljskih vrsta (Bader 1965; Leamy 1984, 1992; Alibert i sar. 1994; Auffray i sar. 1996). 

Smatra se da je ovakav obrazac dobijen jer su u roditeljskoj generaciji korišćeni uglavnom 

sojevi dobijeni inbridingom kod kojih je visok nivo homozigotnosti. Međutim, sličan obrazac 

je dobijen i ukrštanjem roditelja koji nisu dobijeni inbridingom (Auffray i sar. 1996). Takođe, 

negativna korelacija FA i nivoa heterozigotnosti kod hibrida ustanovljena je i kod primata iz 

roda Saguinus (Hutchinson i Cheverud 1995). Povišen nivo FA hibrida u odnosu na roditeljske 

vrste nije ustanovljen ni kod ispitivanih žaba iz roda Hyla (Lamb i sar. 1990) i Bombina 

(Plăiaşu i sar. 2012). Međutim, povišen nivo FA kod hibrida pokazan je kod različitih riba 

(Graham i Felley 1985; Ferguson 1986; Leary i sar. 1985a,b; Graham 1992), kao i kod jedne 

vrste guštera (Dosselman i sar. 1998). Takođe, pokazano je da nivo FA može biti i 

intermedijaran među roditeljskim vrstama kod pastrmke (Wilkins i sar. 1995). Dodatno, 

eksperimentima na drozofilama pokazano je da se nivo FA može menjati u zavisnosti od 
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ispitivane hibridne generacije, kao i od ispitivanih osobina (Andersen i sar. 2002; Vishalakshi 

i Singh 2008). 

Dva ispitivana hibrida velikih mrmoljaka odlikuju se različitim karakteristikama 

životne istorije. Kao što je prethodno navedeno, hibridi T. cristatus × T. marmoratus su 

pretežno sterilne jedinke F1 generacije, dok su hibridi T. ivanbureschi × T. macedonicus 

vijabilne, fertilne jedinke Fn generacije dobijene višegeneracijskim međusobnim ukrštanjem, 

kao i povratnim ukrštanjem sa roditeljskim vrstama. Sterilnost, odnosno vijabilnost hibrida je 

direktno povezana sa stepenom genetičke srodnosti među roditeljskim vrstama. Naime,  

T. marmoratus pripada odvojenoj kladi mramorastih mrmoljaka (TM) te je filogenetska 

udaljenost najverovatnije i razlog sterilnosti hibrida T. cristatus i T. marmoratus. S druge 

strane, T. ivanbureschi i T. macedonicus takođe pripadaju odvojenim kladama (TK i TC, 

respektivno) ali srodnijim u odnosu na TM i TC kladu. Zbog navedene filogenetske 

udaljenosti i sterilnosti hibrida, pretpostavljeno je da je nivo FA T. cristatus × T. marmoratus 

viši nego kod T. ivanbureschi × T. macedonicus hibrida, odnosno da vijabilni hibridi  

T. ivanbureschi × T. macedonicus imaju stabilnije raziće. Međutim, dobijeni rezultati ukazuju 

da se nivo FA ne razlikuje između dva hibrida, kao ni između hibrida i roditeljskih vrsta.  

Bez obzira na to što nisu pokazane statistički značajne razlike u nivou FA, utvrđene su 

razlike u asimetriji između vrsta i hibrida. Zajedničko za sve vrste i hibride je to što su 

asimetrične promene vezane za delove kranijalnog skeleta koji direktno ili indirektno 

učestvuju u ishrani, dok je smer i veličina promena različit za različite grupe. Ove razlike 

mogu da budu posledica različitog ponašanja prilikom ishrane, odnosno različitih fizičkih 

opterećenja koje trpe skeletni elementi koji su direktno uključeni u pridržavanje ili gutanje 

plena (Lukanov i sar. 2016; Heiss i sar. 2018). Međutim, različiti obrasci variranja FA kod 

složenih morfoloških celina mogu ukazivati i na razlike u modularnosti i morfološkoj 

integraciji između vrsta, odnosno roditeljskih vrsta i hibrida (npr. Klingenberg 2015). Dalja 

istraživanja, koja prevazilaze okvire ove disertacije, mogu dati odgovore na ova pitanja. 

Dakle, kod velikih mrmoljaka hibridizacija nema direktan uticaj na stabilnost razvića i 

na različitim nivoima genetičke odnosno genomske kompatibilnosti. Postoji čitav niz mogućih 

objašnjenja za dobijeni obrazac FA. S obzirom da ispitivane jedinke potiču iz prirodnih 

populacija, jedno od mogućih objašnjenja je da prirodna selekcija deluje na ranijim 
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stupnjevima razvića i uklanja hibridne jedinke sa visokim FA nivoom, kako je pretpostavljeno 

u slučaju žaba iz roda Hyla (Lamb i sar. 1990). U tom smislu, ispitivanje ontogenetskih 

promena nivoa FA moglo bi da doprinese razjašnjavanju dobijenih obrazaca fluktuirajuće 

asimetrije i stabilnosti razvića kod različitih vrsta i hibrida velikih mrmoljaka. Takođe, 

moguće je da kod osobina koje su direktno povezane sa preživljavanjem, kao što je oblik 

glavenog skeleta, ne dolazi do povećanja FA i pored prisutnog genomskog stresa. 

Iako se nivo FA direktno povezuje sa stabilnošću razvića, i dalje ne postoji solidna 

teorijska osnova koja bi omogućila direkno tumačenje veze između FA i sredinskog ili 

genomskog stresa. Takođe sve više studija, uključujući i rezultate ove disertacije, ukazuje na 

nepostojanje jasne povezanosti između obrazaca variranja u nivou FA u odnosu na 

pretpostavljene sredinske ili genomske stresore. Zbog brojnih nekonzistentnosti između 

očekivanih rezultata i rezultata dobijenih u eksperimentalnim studijama, Bjorksten i sar. 

(2000) predlažu potpuno napuštanje ovog pravca istraživanja i upotrebe FA kao mere 

(ne)stabilnosti razvića. Međutim, bez obzira na prisustvo ili odsustvo jasne povezanosti 

između spoljašnjih i unutrašnjih stresora, varijanse i nivoa FA morfoloških celina, istraživanja 

stabilnosti i kanalisanosti razvića su neophodna kako zbog boljeg uvida u njihov nastanak tako 

i zbog njihove ključne uloge u evoluciji razvojnih procesa na mikro- i makroevolucionom 

nivou (Dongen 2006). 
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6 Zaključci 

Triturus macedonicus odlikuje se nešto višim reproduktivnim performansama (broj i 

veličina jaja) u odnosu na T. ivanbureschi. Visoka varijabilnost reproduktivnih karakteristika 

među sezonama, ukazuje na značajan uticaj sredinskih faktora na reproduktivni ishod kod obe 

vrste. Dinamika polaganja jaja razlikuje se među vrstama. Imajući u vidu prethodno utvrđenu 

veću stopu preživljavanja kod T. macedonicus (Cvijanović i sar. 2009), kao i termofilnost  

T. macedonicus (Litvinchuck i sar. 2007), veći reproduktivni potencijal T. macedonicus i 

razlike u dinamici polaganja (ova disertacija), kao i činjenicu da akvatični period  

T. macedonicus traje mesec dana duže nego T. ivanburechi (npr. Wielstra i sar. 2019), može se 

zaključiti da su upravo ove razlike dale ekološku prednost T. macedonicus u odnosu na  

T. ivanbureschi i omogućile širenja areala, makar u njegovim početnim fazama. 

Ukrštanjem dve vrste velikih mrmoljaka T. ivanbureschi i T. macedonicus u 

laboratorijskim uslovima dobija se vijabilna F1 hibridna generacija u oba recipročna ukrštanja. 

S obzirom da u prirodnim populacijama hibridne jedinke imaju mitohondrijsku DNK  

T. ivanbureschi, očekivano je da na nekom nivou ukrštanja deluju izolacioni mehanizmi. 

Dobijeni fertilni F1 hibridi u oba ukrštanja, ukazuju da pri početnom ukrštanju ne postoje 

prezigotske barijere koje bi objasnile asimetričnu introgresiju mitohondrijske DNK. 

Hibridizacija utiče na rane karakteristike životne istorije smanjujući vijabilnost jaja. 

Upravo je ovaj mehanizam jedna od mogućih postzigotskih barijera koja održava uske 

hibridne zone. S obzirom na to da nisu utvrđene razlike u broju izvaljenih larvi, početno 

smanjenje broja jaja verovatno dovodi do ukupnog manjeg broja hibridnih jedinki u prirodnim 

populacijama u odnosu na roditeljske vrste.  

Hibridizacija utiče na stopu i brzinu razvića. Roditeljske vrste T. ivanbureschi i  

T. macedonicus se međusobno razlikuju, dok se recipročni hibridi odlikuju različitim, ali 

središnjim vrednostima u odnosu na roditeljske vrste. Triturus ivanbureschi se razvija znatno 

brže u odnosu na T. macedonicus i recipročne hibride. Uzimajući u obzir i period polaganja 

jaja, koji uglavnom započinje i završava se ranije nego kod T. macedonicus, gledajući celu 
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reproduktivnu sezonu, može se zaključiti da T. ivanbureschi ranije tokom godine završava sa 

akvatičnim, larvenim periodom.  

Hibridizacija utiče na morfološku varijabilnost velikih mrmoljaka. Rezultujući hibridni 

fenotipovi razlikuju se od obe roditeljske vrste i uglavnom su intermedijarni, što je i očekivano 

s obzirom da su hibridi vijabilni. Isti obrazac uticaja hibridizacije na varijabilnost je potvrđen 

za sve ispitivane karakteristike: 

1) spoljašnju morfologiju, oblik i veličinu repa larvi; 

2) veličinu i oblik glave na pet ontogenetskih stupnjeva od izvaljivanja larvi iz 

zaštitnih opni do završetka metamorfoze; 

3) veličinu i oblik kranijalnog skeleta kod adultnih jedinki. 

Hibridizacija utiče na puteve razvića velikih mrmoljaka. Roditeljske vrste imaju 

različite, specifične ontogenetske trajektorije. Trajektorije recipročnih hibrida se razlikuju 

barem od jedne roditeljske vrste i imaju središnje vrednosti atributa ontogenetske trajektorije 

(pozicija, veličina, pravac i oblik).  

Stupanj po izvaljivanju larvi iz zaštitnih omotača, kao i stupanj nakon metamorfoze 

kada jedinke dolaze u kontakt sa novom, drugačijom spoljašnjom sredinom, odlikuju se znatno 

većom varijansom u poređenju sa analiziranim stupnjevima tokom larvenog razvića koji su 

kanalisaniji, odnosno manje varijabilni.  

Iako je bilo očekivano da nakon metamorfoze međugrupna varijabilnost (morfološki 

disparitet) bude smanjena, kao posledica kanalisanosti razvića i dejstva stabilizacione 

selekcije, pokazano je da je nivo dispariteta na stupnju nakon metamorfoze zapravo najviši, 

odnosno da su morfološke razlike između roditeljskih vrsta i njihovih hibrida najizraženije 

nakon metamorfoze. Takođe, unutargupna varijabilnost (varijansa) je visoka kod svih 

ispitivanih grupa. Moguće je da visok nivo unutar- i međugrupne varijabilnosti omogućava 

prilagođavanje i veću šansu preživljavanja u novoj terestričnoj, životnoj sredini. 

Hibridizacija, kao unutrašnji, genomski stresor ne dovodi do povećanja nivoa FA. 

Nasuprot očekivanjima, sterilni hibridi dve filogenetski udaljene vrste, fertilni hibridi dve 
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filogenetski bliže vrste, kao i jedinke sve četiri roditeljske vrste ne pokazuju statistički 

značajne razlike u nivou FA. 

Buduća istraživanja koja proističu iz ove disertacije, kao što su dalja, međusobna 

ukrštanja F1 hibrida, kao i povratna ukrštanja sa roditeljskim vrstama, mogu dati odgovore 

vezane za ustanovljavanje mehanizama koji održavaju hibridne zone velikih mrmoljaka, kao i 

mehanizme koji dovode do asimetrične introgresije mtDNK. 

Takođe, primena savremenih metoda kompjuterizovane tomografije i istraživanja 

morfološke varijabilnosti embrionskih faza razvića mogu pružiti uvid u promene u razvojnim 

procesima koje su dovele do morfološke diverzifikacije u okviru roda Triturus.  
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8 Prilozi 

Prilog 1. Pregled taksonomske istorije i rasprostranjenja velikih krestatsih mrmoljaka 

(Triturus cristatus superspecies). 

U okviru roda Triturus ranije su se nalazile vrste koje se danas svrstavaju u više 

odvojenih rodova. Rod Triturus je u odnosu na veličinu tela tradicionalno bio podeljen na tri 

grupe: 

1) veliki mrmoljci – oko 16 cm ukupne dužine koja obuhvata vrste 

mrmoljaka koje danas čine rod Triturus, 

2) mrmoljci srednje veličine – 12 cm, vrsta Icthyosaura alpestris, 

3) mali mrmoljci – oko 8 cm, vrste roda Lissotriton. 

Bolkaj (Bolkay 1928) na osnovu karakteristika lobanje predlaže klasifikaciju familije 

Salamandridae i deli monofiletski rod Triturus u tri grupe: Palaeotriton, Mesotriton i Neotriton 

(gde pripadaju današnji predstavnici roda Triturus). Vejk i Ozeti (Wake i Özeti 1969) ispituju 

evolucione odnose u okviru familije Salamandridae na osnovu 40 karaktera, od kojih je 27 

vezano za mehanizme ishrane, i takođe zaključuju monofiletsko poreklo tadašnjeg roda 

Triturus. Do istog zaključka dolazi i Halidej (Halliday 1977) na osnovu ponašanja tokom 

reprodukcije, odnosno izostanka ampleksusa i karakterističnog „udvaranja“. Daljim 

istraživanjima, pre svega alozima, mikrosatelita i mtDNK, pobijena je teza o monofiliji roda 

(npr. Rafinski i Arntzen 1987; Titus i Larson 1995; Zajc i Arntzen 1999; Weisrock i sar. 2006; 

Steinfartz i sar. 2007; Zhang i sar. 2008; Wiens i sar. 2011). Garsija-Paris i saradnici  

(García-París i sar. 2004) predlažu odvajanje malih mrmoljaka u rod Lissotriton i vrste 

Ichtyosaura alpestris u rod Messotriton, dok Litvinčuk i saradnici (Litvinchuck i sar. 2005) 

dodatno odvajaju vrstu T. vittatus u rod Ommatotriton. 

Volterštrof (Wolterstorff 1923) opisuje četiri podvrste vrste T. cristatus na osnovu 

morfoloških razlika (Wolterstroff-Index predstavlja dužinu prednjih ekstremiteta podeljenu sa 

rastojanjem između ekstremiteta): T. c. cristatus – sa najsevernijim rasprostranjenjem,  
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T. c. carnifex – južno od Alpa i u Italiji i istočno do Dinarskih Alpa, T. c. dobrogicus – dolina 

Dunava od Beča do Crnog mora i T. c. karelinii – od Balkanskog poluostrva do Kaspijskog 

mora (Wallis i Arntzen 1989). Ovakva klasifikacija podržana je geografski koherentnim 

obrascem distribucije – jedan takson na severnom Palearktiku, jedan na Apeninskom 

poluostrvu i severnom Balkanu i jedan na južnom Balkanu uključujući istočno Krim, Kavkaz i 

južne obale Kaspijskog mora (Arntzen i Wielstra 2010). 

Na osnovu komparativne analize specifičnih genomskih karaktera i rezultata 

citogenetičkih studija interspecijskih hibrida četiri podvrste vrste T. cristatus podignute su na 

nivo vrsta: T. cristatus (Laurenti 1768), T. dobrogicus (Kiritzescu 1903), T. carnifex (Laurenti 

1768) i T. karelinii (Strauch 1870) (Bucci – Innocenti i sar. 1983).  

Vrsta T. cristatus ima najšire i najsevernije rasprostranjenje od svih vrsta velikih 

mrmoljaka – od Velike Britanije, centralne Švedske i Norveške na severu, centralne Rusije i 

Urala na istoku, do obala Atlantika u Francuskoj na zapadu i zapadne Rumunije na jugu 

(Horák 2007). Populacije vrste T. cristatus imaju malu genetičku varijabilnost prema 

alozimskim i mtDNK podacima (Wallis i Arntzen 1989; Steinfartz i sar. 2007). Morfološke 

razlike nisu opisane (Horák 2007). 

Triturus carnifex naseljava Apeninsko i Balkansko poluostrvo sa proširenjem areala u 

centralnu Evropu do južnih delova Češke (Arntzen 2003). Na osnovu morfoloških i genetičkih 

istraživanja (Crnobrnja i sar. 1989; Kalezić i sar. 1997; Arntzen i Wallis 1999; Arntzen 2003; 

Horák 2007) prepoznate su dve podvrste: T. c. carnifex (Apeninsko poluostrvo i severno-

istočni deo Balkana) i T. c. macedonicus (zapadna Albanija i Grčka do centralne Srbije i 

Makedonije na istoku). Podvrste su počele da divergiraju odavno, verovatno nastankom 

Jadranskog mora (Arntzen i sar. 2007).  

Arncen i Volis (Arntzen i Wallis 1999) klasifikuju vrstu originalno opisanu kao Molge 

karelinii var. Macedonica (Karaman 1922) kao podvrstu T. c. macedonicus sa distribucijom na 

Balkanu, južno i istočno od Bosne i Hercegovine. Na osnovu broja trupnih pršljenova, mtDNA 

RFLP analize (Arntzen i Wallis 1999) i visokog nivoa genetičke diferencijacije između 

podvrsta, zatim morfoloških razlika u obojenosti i obrascu mrlja, kao i starosti veće od  
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5 miliona godina, Arncen i saradnici (Arntzen i sar. 2007) podižu podvrstu T. c. macedonicus 

na nivo vrste T. macedonicus. 

Rasprostranjenje vrste T. dobrogicus je ograničeno basenom srednjeg i donjeg toka 

Dunava, severno do južno-istočnih delova Češke i južno do severnih delova Bugarske (Horák 

2007) i podeljeno je na dva dela. Podaci dobijeni elektroforezom (Litvinchuk i sar. 1994) i 

ispitivanjem mtDNK (Arntzen i Wallis 1999) pokazuju veliku sličnost među regionima i ne 

podržavaju odvajanje podvrsta. Ipak, Litvinčuk i Borkin (Litvinchuk i Borkin 2000) na osnovu 

morfoloških razlika (morfometrije, broja trupnih pršljenova, obojenosti i obrasca mrlja na 

abdomenu) predlažu dve podvrste T. d. macrosomus (naseljava Panonski basen) i  

T. d. dobrogicus (naseljava Dobrudžu). Voroš i Arcen (Vörös i Arntzen 2010) na osnovu 

visoke varijabilnosti alozima i protoka gena među populacijama, ponovo dovode u pitanje 

postojanje podvrsta. Vielstra i saradnici (Wielstra i sar. 2016) sprovode filogeografsko 

istraživanje pomoću novih jedarnih markera. Dobijeni podaci ukazuju na intraspecijske 

varijacije u Panonskom basenu, ali sa obilnim protokom gena. Podaci dobijeni ispitivanjem 

mtDNK ukazuju na nedostatak geografske struktuiranosti vrste. Zaključuju da dobijeni 

rezultati ne pružaju dokaz o postojanju dve podvrste i preporučuju da se T. dobrogicus 

posmatra kao monotipska vrsta (Wielstra i sar. 2016).  

Rasprostranjenje mrmoljaka ranije smatranih vrstom T. karelinii obuhvata Balkansko 

poluostrvo (izolovane enklave u Srbiji i Trakiji), Anatoliju, Kavkaz, Krim i južne obale 

Kaspijskog mora (Wielstra i sar. 2010). Genetičku varijabilnost u okviru T. karelinii grupe, 

prvi su uočili Volis i Arncen (Wallis i Arntzen 1989) ispitivanjem mtDNK. Litvinčuk i 

saradnici (Litvinchuk i sar. 1999) na osnovu veličine genoma, varijacije proteina i morfoloških 

karakteristika, zaključuju da se populacije T. karelinii u Srbiji razlikuju od drugih populacija, 

odnosno da balkanski mrmoljci pripadaju novoj podvrsti T. k. arntzeni.  Potvrđeno je i 

parafiletičko grupisanje u okviru T. karelinii grupe (Steinfartz i sar. 2007). Pomoću podataka 

dobijenih obradom sekvenci mitohondrijske i jedarne DNK, podvrste T. k. karelinii i  

T. k. arntzeni podignute su na nivo vrsta – istočnu T. karelinii (Strauch 1870) i zapadnu  

T. arntzeni (Litvinchuk, Borkin, Džukić i Kalezić 1999), uz objašnjenje da su taksoni 

genetički razdvojeni na istom ili dubljem nivou od ostalih vrsta roda Triturus i da su imali  

dugačku nezavisnu evolucionu istoriju jer je vreme njihovog porekla blisko bazalnoj radijaciji 
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grupe velikih mrmoljaka (Themudo i sar. 2009). Arncen i Vielstra (Arntzen i Wielstra 2010) 

elektroforetski analiziraju 40 jedarnih lokusa da bi istražili gde je i kako locirana kontaktna 

zona T. arntzeni – T. karelinii. Zaključili su da postoje zapadna i istočna grupa koje 

odgovaraju vrstama T. arntzeni i T. karelinii, a da se granica među vrstama prostire u zapadnoj 

Anatoliji, a ne u Trakiji kako je prvobitno smatrano.  

Vielstra i saradnici (Wielstra i sar. 2010) sprovode opsežno filogeografsko istraživanje 

zasnovano na podacima dobijenim sekvenciranjem mtDNK. Zaključuju da T. karelinii grupa 

ima monofiletsko poreklo i da se sastoji iz tri geografski koherentne klade: istočne (Kavkaz, 

Krim i južne obale Kaspijskog mora), centralne (severna Turska i južna obala Crnog mora) i 

zapadne (zapadna Turska – azijski deo i Balkansko poluostrvo). U daljem istraživanju 

(Wielstra i Arntzen 2012) uključuju i metode prostorne ekologije. Kvantifikuju razlike u 

ekološkim nišama među vrstama velikih mrmoljaka uključujući i kandidate za vrste (tri 

filogenetske linije T. karelinii grupe). Sve vrste naseljavaju znatno različite segmente životne 

sredine. Vrednosti preklapanja niša za tri linije nemaju značajne razlike od onih za priznate 

vrste. Na osnovu dobijenih rezultata, kao i mtDNK genetičke divergenicije, zaključuju da tri 

filogenetske linije T. karelinii zapravo predstavljaju kriptične vrste. Iako postoji genetička 

diferencijacija među tri filogenetske linije, nisu postojale utvrđene morfološke razlike (npr. 

broj trupnih pršljenova iznosi 13 za sve tri linije) što može da ukazuje da postoji veoma 

složena intraspecijska varijacija mtDNK ili da tri linije zapravo predstavljaju morfološki 

kriptične vrste. Istraživanjem veličine i oblika lobanje (Ivanović i sar. 2013) dobijen je veoma 

kompleksan obrazac varijabilnosti. Zaključeno je da postoji značajna razlika u obliku lobanje 

između mtDNK linija sa velikom varijabilnošću unutar linija i bez jasnog preklapanja u 

obrascima morfološke i genetičke varijabilnosti. Multilokusnim pristupom (sekvenciranjem tri 

jedarna introna i jednog mtDNK gena), došlo se do zaključka da tri mtDNK linije 

predstavljaju i odvojene fondove jedarnih DNK gena (Wielstra i sar. 2013a). Neslaganje je 

pronađeno na severozapadu azijskog dela Turske, gde je nekoliko populacija identifikovano 

kao centralni T. karelinii na osnovu jedarne DNK, ali sa mtDNK zapadnog T. karelinii. Ovaj 

fenomen objašnjen je asimetričnom mtDNK introgresijom koja je podržana biogeografskim 

scenarijom. Smatra se da tri filogenetske linije T. karelinii treba posmatrati kao odvojene 

vrste. Takođe, zaključeno je da, iako je ime T. arntzeni dodeljeno zapadnom T. karelinii, 
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mrmoljci sa tipičnog lokaliteta Vrtovac zapravo pripadaju vrsti T. macedonicus – prema 

veličini genoma i obrascu mrlja na vratu i abdomenu. Predlažu da se ime T. arntzeni posmatra 

kao sinonim T. macedonicus i da se ne koristiti kao ime zapadnog T. karelinii. Pomoću 

sekvenciranja nove generacije i 52 jedarna markera (Wielstra i Arntzen 2014), zaključeno je 

da je većina alela vrste sa lokaliteta Vrtovac pripada T. macedonicus, ali uz znatno prisustvo 

alela T. ivanbureschi, kao i alela T. cristatus i T. dobrogicus u niskim frekvencijama. 

Populacije na lokalitetu Vrtovac, prethodno smatrane za T. arntzeni, predstavljaju genetički 

izmešanu hibridinu populaciju T. macedonicus-T. ivanbureschi nastalu dugogodišnjim 

unakrsnim ukrštanjem sa roditeljskim vrstama. Zbog hibridizacije, ime T. arntzeni može se 

smatrati i sinonimom za vrstu T. ivanbureschi, pored već predloženog sinonima za  

T. macedonicus. Kao ime zapadnog i centralnog T. karelinii i kao novu vrstu, Vielstra i 

saradnici (Wielstra i sar. 2013b) predlažu T. ivanbureschi sa rasprostranjenjem na 

jugoistočnom delu Balkanskog poluostrva (Bugarska, istočni delovi Grčke, Makedonija, 

Srbija), evropskom delu Turske i azijskom delu Turske (uz obalu Egejskog, Mramornog i 

Crnog mora). U Srbiji je potvrđena izolovana enklava formirana širenjem T. cristatus na 

severu i T. macedonicus na jugu (Wielstra i Arntzen 2012; Wielstra i sar.  2017). Vielstra i 

Arncen (Wielstra i Arntzen 2014) utvrđuju da se mtDNK T. ivanbureschi širi van granica 

određenih jedarnom DNK, zapadno u južnoj Srbiji u opseg T. macedonicus i istočno u 

severozapadnom azijskom delu Turske u opseg T. anatolicus. Primenom 52 nuklarna markera 

i sekvenciranjem nove generacije, utvrđeno je i da se vrsta T. ivanbureschi sastoji iz dva 

odvojena genska fonda. Vielstra i Arncen (Wielstra i Arntzen 2016) zaključuju da bi ovaj 

takson trebalo tretirati kao dve odvojene, morfološki kriptične vrste: zapadnu T. ivanbureschi 

(jugoistočno Balkansko poluostrvo) i istočnu, novu vrstu, T. anatolicus (severni azijski deo 

Turske). 
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Prilog 2. Pregled biogeografske istorije velikih krestastih mrmoljaka (Tritrus cristatus 

superspecies). 

Biogeografija objašnjava prostorno-vremensku distribuciju biodiverziteta koja je 

oblikovana mrežom različitih faktora. Kombinacijom dva biogeografska pristupa, ekološkog i 

istorijskog, odnosno aktivnog i pasivnog, moguće je shvatiti kompleksnu sliku današnjeg 

rasprostranjenja. Ispitivanjem prostorne distribucije filogenetskih linija formulišu se 

biogeografske hipoteze. Tema filogeografskih istraživanja je distribucija intraspecijskih 

genetičkih diferencijacija. Današnja genetička struktura vrste je rezultat njene evolucione 

istorije (Avise 2004). Ledena doba povezana su sa velikim klimatskim oscilacijama koje imaju 

glavni uticaj na obrasce distribucije vrsta. Dugi, hladni i suvi glacijalni ciklusi smenjuju se sa 

relativno kratkim, toplim i vlažnim interglacijalima. Vrste preživljavaju u refugijumima tokom 

glacijalnih perioda, da bi tokom interglacijala ponovo rekolonizovale prethodne areale (Hewitt 

2000).  

Rasprostranjenje vodozemaca je usko povezano sa uslovima životne sredine tako da 

velike klimatske promene dovode do značajnih promena areala. Areal roda Triturus (veći deo 

Evrope i susedne Azije) odlikuje se dinamičnom geomorfološkom i klimatološkom istorijom 

koja u kombinaciji sa ekološkim faktorima daje sliku evolucione istorije kroz prostor i vreme 

(Wielstra 2012). Balkansko poluostrvo, gde se susreću četiri vrste velikih mrmoljaka  

(T. cristatus, T. macedonicus, T. ivanbureschi i T. dobrogicus), smatra se centrom porekla 

diverziteta velikih mrmoljaka (Crnobrnja–Isailović i sar. 1997). Mrmoljci nasaljevaju regione 

koji su važni glacijalni refugijumi (Iberijsko, Apeninsko i Balkansko poluostrvo, Anatolija, 

Kavkaz i južne obale Kaspijskog mora), kao i delove koji su bili nenaseljivi tokom glacijalnih 

perioda (npr. umereni deo Evroazije) (Wielstra i sar. 2013).  

Istraživanjem pomoću alozima i mtDNK potvrđena je monofilija roda, kao i grupa 

unutar roda (mramorastih i krestaststih velikih mrmoljaka). Arncen i saradanici (Arntzen i sar. 

2007) postavljaju hipotezu da je nemogućnost razrešenja filogenetskih odnosa velikih 

mrmoljaka posledica politomije – simultanog vremenskog i prostornog porekla vrsta i 

procenjuju radijaciju pretka velikih mrmoljaka u četiri linije prema dva biogeografska 

scenarija. Prema prvom scenariju, zasnovanom na alozimskim podacima, postojao je jedan 



135 
 

centar porekla velikih mrmoljaka blizu Sofije u Bugarskoj odakle su nastale četiri linije: 

istočna od koje nastaje T. dobrogicus, južna od koje nastaje T. karelinii, zapadna koja se širi 

preko Dinarida i formira T. carnifex i severna koja se širi preko Karpata i daje T. cristatus. 

Prema drugom verovatnijem scenariju, zasnovanom na mtDNK molekulskom satu, predak 

velikih mrmoljaka naseljavao je centralni deo Balkanskog poluostrva u srednjem Miocenu. Pre 

14 do 13 miliona godina Turska i Evropa su bile povezane, oko Panonskog basena postojala je 

kontinuirana kopnena masa a Dobrudža nije bila ostrvo. Nakon dva miliona godina, Dobrudža 

je izolavana i sa njom linija koja će dati T. dobrogicus. Karpati se odvajaju od Dinarida i 

Rodopa na mestu današnje Đerdapske klisure, što dovodi do odvajanja linija koje će dati  

T. cristatus i T. carnifex. Moreuz razdvaja Evropu i Aziju kao i liniju koja će dati T. karelinii. 

Pre 8,5 do 7 miliona godina, Dobrudža je ponovo povezana sa kontinentom, a moreuzi kod 

Đerdapa i Istanbula bivaju zatvoreni, što četiri vrste dovodi ponovno u kontakt. Po ovom 

scenariju, radijacija velikih mrmoljaka desila se pre oko 13,5 miliona godina po paleografskim 

podacima ili pre oko 11 miliona godina po molekularnim podacima. Takođe po ovom 

scenariju četiri linije su bile odvojene tokom dugačkog vremenskog perioda što je omogućilo 

nastanak nezavisnih evolucionih puteva i sticanje visokog stepena reproduktivne izolacije 

(Arntzen i sar. 2007).  

Istraživanjem odnosa između morfološke i ekološke i razrešenijim filogenetskim 

stablom dobijenim sekvenciranjem mtDNK genoma, ustanovljeno je drugačije vreme 

razdvajanja i utvrđeno je da politomija nije “teška” kako je prvobitno smatrano (Wielstra i 

Arntzen 2011). Odvajanje T. karelinii grupe od ostalih vrsta velikih mrmoljaka desilo se pre 

oko 10,4 miliona godina, čemu je prethodio nastanak Egejskog mora koje je razdvojilo 

Balkansko poluostrvo od Anatolije (pre oko 12 do 9 miliona godina). Ne postoji jasno 

objašnjenje geografskih događaja koji su prethodili odvajanjima koja su dala preostale tri eko-

morfološke grupe, odvajanje T. carnifex – T. macedonicus od T. cristatus i T. dobrogicus (pre 

oko 9,3 miliona godina) i odvajanje T. cristatus i T. dobrogicus (pre oko 8,8 miliona godina). 

Pošto ne postoje opsežne filogeografske rekonstrukcije Balkanskog poluostrva za period 

između 11 i 8,5 miliona godina, moguće je da još uvek nisu otkriveni događaji koji su doveli 

do ovih razdvajanja. Vremenski okvir radijacije velikih mrmoljaka odgovara periodu 

povećanih sezonskih razlika u Evroaziji tokom kasnog Miocena (11,6 do 5,3 miliona godina) 
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koje je povezano sa uzdizanjem Tibetanskog platoa. S obzirom da različite morfološke grupe 

velikih mrmoljaka pokazuju ekološke razlike u vremenu koje godišnje provode u vodi, 

moguće je postavljanje alternativne hipoteze koja bi objasnila šta se dogodilo u periodu za koji 

ne postoje jasni geografski preduslovi. Prema toj hipotezi, razlike u obliku tela velikih 

mrmoljaka odražavaju rapidnu adaptivnu radijaciju u odnosu na različite vodne režime. Ove 

dve hipoteze, istorijska i ekološka, ne moraju da isključuju jedna drugu (Wielstra i Arntzen 

2011). 

Opsežno filogeografsko istraživanje na osnovu podataka dobijenih analizom mtDNK 

omogućilo je određivanje geografske genetičke struktuiranosti za sve vrste roda Triturus 

(Wielstra i sar. 2013). Korišćenjem modela rasprostranjena utvrđeno je rasprostranjenje vrsta 

tokom poslednjeg glacijalnog maksimuma. Kombinacijom filogeografije i modelovanja 

rasprostranjenja moguće je locirati glacijalne refugijume, odnosno moguće je otkriti genetički 

bogatije regione koji odražavaju dugotrajnu naseljenost i genetički siromašnije regione koji su 

tek skorije postali naseljivi. Mrmoljci su tokom ledenog doba naseljavali i Anatoliju, južni 

basen Kaspijskog mora i zapadnu Gruziju, pored Iberijskog, Apeninskog i Balkanskog 

poluostrva. Vrste roda Triturus pokazuju prostornu varijabilnost u genetičkoj kompoziciji 

populacija, što može biti rezultat dva procesa – dugotrajnog in situ prisustva i sekundarnog 

kontakta razdvojenih populacija. Rod se odlikuje parapatričkom distribucijom vrsta koja se 

međusobno geografski isključuju što ukazuje da su različite vrste ekološki previše slične da bi 

mogle da koegzistiraju. Trenutne kontaktne zone rezultat su sekundarnog kontakta – tokom 

glacijala areali vrsta su bili ograničeni da bi se ponovo proširili tokom interglacijala. Međutim, 

vrste mogu biti blokirane geofizičkim barijerama tokom interglacijalnog širenja i mogu 

međusobno da isključuju prisustvo blokirajući drugu vrstu pregustom naseljenošću. 

Asimetrična introgresija mtDNK omogućuje uvid u interspecijske interakcije nakon 

sekundarnog kontakta. Introgresija je uglavnom ograničena na kontaktne zone kod velikih 

mrmoljaka, osim u slučajevima T. marmoratus – T. pygmaeus i T. ivanbureschi – T. 

macedonicus gde se introgresija javlja na velikom prostoru i ukazuje na interspecijsku 

kompeticiju u prošlosti (Wielstra i sar. 2013). 

Nedostatak varijabilnosti mtDNK ukazuje da je veliki deo današnjih T. cristatus 

populacija potekao iz samo nekoliko ili čak jednog refugijalnog centra koji se verovatno 
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nalazio najsevernije od svih vrsta velikih mrmoljaka. U refugijumima su populacije verovatno 

masovno prolazile efekat uskog grla. Nekoliko haplotipova pronađenih u centralnoj Evropi 

ukazuju da su verovatni refugijumi bili u podnožju Karpata u Rumuniji (Horák 2007). Tokom 

interglacijala, T. cristatus naseljava veliku površinu od zapadne Evrope do centralne Rusije, 

što ukazuje na brzinu kojom su se širili. Jedino je u Karpatima zabeležena visoka genetička 

diferencijacija među populacijama inače genetički uniformne vrste. Iako je areal T. cristatus 

proširen južno na račun T. ivanbureschi, prisustvo nekoliko relativno starih T. cristatus 

mtDNK linija u Srbiji i Bugarskoj ukazuje na dugotrajno prisustvo južno od Dunava (Wielstra 

i sar. 2013). Triturus  cristatus je jedina vrsta velikih mrmoljaka koja je uspela da kolonizuje 

umerene delove Evroazije nakon poslednje glacijacije. Rezultatima dobijenim kombinacijom 

multilokusne filogeografije (mitohondrijske i jedarne DNK) i modelovanja distribucije vrsta, 

utvrđeno je da se tokom glacijalnih ciklusa održalo više različitih geografski razdvojenih 

populacija u Karpatima (Wielstra i sar. 2015).  

Populacije T. carnifex razdvojene su na Balkanskom i Apeninskom poluostrvu, što 

ukazuje na različite evolucione istorije filogenetskih linija koje su se širile iz različitih 

refugijuma ili su imale različite postglacijalne puteve rekolonizacije (Horák 2007). Na osnovu 

mtDNK podataka uočeno je da se različiti genski fondovi nalaze sa obe strane Jadranskog 

mora uz postojanje visokog genetičkog diverziteta u Italiji. Klimatske simulacije podržavaju 

scenario prema kome T. carnifex postglacijalno kolonizuje deo areala istočno i severno od 

Alpa. Introgresija T. carnifex mtDNK u T. cristatus u kontaktnim zonama dve vrste ukazuje da 

su balkanske populacije T. carnifex bile uključene u širenje areala. Prisustvo mtDNK  

T. dobrogicus na granici istočnog areala T. carnifex je dodatni dokaz ekspanzije T. carnifex 

(Wielstra i sar. 2013). Istraživanjem filogeografije i evolucione istorije T. carnifex pomoću 

filogenetskog pristupa, molekulskog sata i analiza strukture populacije dva fragmenta mtDNK, 

pronađene su tri glavne mtDNK linije sa parapatričkom distribucijom. Procenjeno vreme 

divergencije je između kasnog Pliocena i ranog Pleistocena. Jedna linija je bila široko 

rasprotranjena južno i severno do Apenina i dalje bila geografski struktuirana na pet podlinija 

tokom srednjeg Miocena. Druga linija je bila rasprostranjena kroz Padsko-venecijansku 

ravnicu i ne pokazuje jasnu filogeografsku strukturu. Treća linija je primećena u samo dve 

populacije na prelazu zapadne Hrvatske i Slovenije. Filogeografska struktura, kao i vremena 
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divergencije različitih linija, ukazuju da su odgovori vrste T. carnifex na Pleistocenske 

promene životne sredine bili veoma raznoliki. Ovi odgovori uključuju višestruke refugijume: 

na Apeninima, u velikim perikostalnim nizijama i kriptične severne refugijume (Canestrelli i 

sar. 2012). 

Nastankom Jadranskog mora dolazi do odvajanja podvrsta T. c. carnifex i  

T. c. macedonicus, odnosno današnjih vrsta T. carnifex i T. macedonicus (Arntzen i sar. 2007). 

Zapadni deo trenutnog rasprostranjenja T. macedonicus je verovatno bio naseljiv tokom 

poslednjeg ledenog doba prema klimatskim modelima. Međutim, to ne odgovara u potpunosti 

podacima dobijenim sekvenciranjem mtDNK koji pokazuju struktuiranost u južnom delu 

današnjeg rasprostranjenja, uključujući jugoistok ali ne i severozapad. Genetička varijabilnost 

T. macedonicus je najveća u odnosu na ostale vrste velikih mrmoljaka. Odvojena klada javlja 

se na Krfu koji je bio povezan sa kopnom tokom glacijacija zbog opadanja nivoa mora. U 

poslednjoj interglacijalnoj rekolonizaciji, T. macedonicus širi areal na račun T. ivanbureschi, 

tako da u velikom delu današnjeg areala T. macedonicus poseduje T. ivanbureschi mtDNK. 

Modeli distribucije vrsta takođe potvrđuju ovaj scenario (Wielstra i Arntzen 2012; Wielstra i 

sar. 2017).  

Za razliku od ostalih vrsta velikih mrmoljaka kod kojih je areal populacija ograničen 

slabom pokretljivošću (godišnje širenje od deset metara do jednog kilometra), areal  

T. dobrogicus se širi i pasivno tokom poplava (do nekoliko kilometara godišnje) (Horák 

2007). Raprostranjenje T. dobrogicus poklapa se sa plavnim područijima Dunava, Tise, Drave 

i Save i okruženo je planinama koje naseljavaju druge vrste velikih mrmoljaka T. cristatus na 

Karpatima, T. ivanbureschi na Balkanskim planinama, T. macedonicus na Dinarskim 

planinama i T. carnifex na Alpima. Parapatrički obrazac distribucije ukazuje da su se vrste 

međusobno isključivale – T. dobrogicus u nizijama nasuprot drugim vrstama na planinama. 

Do odvajanja T. dobrogicus od ostalih vrsta došlo je tokom Miocena (pre 12 do 11 miliona 

godina) kada se Dobrudža odvojila od kontinenta. Vrsta ponovo dolazi u kontakt sa drugim 

vrstama kada dolazi do rekonekcije Dobrudže (pre 8,5 do 7 miliona godina). Karpati, Dinaridi, 

Balkanske planine i Panonski basen formirani su magmatskom aktivnošću od Eocena (pre 55 

miliona godina) do ranog Miocena (pre 23 miliona godina). Relativna stabilnost regiona od 

tada do danas, ukazuje da je nizijsko-planinska dihotomija staništa T. dobrogicus u odnosu na 
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druge vrste starija od radijacije grupe koja se desila pre oko 11 miliona godina. Klimatske 

promene u poslednjih dva miliona godina morale su da dovedu do periodičnih promena areala 

vrsta. Pozicije jednog ili više glacijalnih refugijuma nisu poznate za T. dobrogicus. Potencijal 

za panmiksiju u nizijskim sistemima koje naseljava T. dobrogicus može biti visok zbog 

nedostatka barijera i pasivne disperzije. Utvrđeno je postojanje niske genetičke varijabilnosti 

mtDNK što potvrđuje postojanje kontinuirane panmitičke populacije (Vörös i Arntzen 2010). 

Vielstra i saradnici (Wielstra i sar. 2013) zaključuju postojanje više refugijuma tokom 

poslednjeg glacijala na osnovu relativno visokog genetičkog diverziteta. Postojanje veoma 

niske genetičke diferencijacije mtDNK ukazuje da je došlo do značajne redukcije distribucije 

T. dobrogicus. Veliki broj veoma sličnih, ali većinom nisko frekventnih haplotipova je u 

saglasnosti sa rapidnom demografskom ekspanzijom populacija koje su prošle kroz efekat 

uskog grla. Ne postoji genetička divergencija među populacijama Dobrudže i Panonske nizije. 

Opadanje nivoa Crnog mora tokom glacijala i Holocena, dovodi do povezivanja Dunava i 

Dnjepra čime je formirana ruta koja je olakšala skorašnji protok gena. Asimetrična introgresija 

T. dobrogicus mtDNK u četiri druge vrste (T. carnifex, T. cristatus, T. ivanbureschi i  

T. macedonicus) ukazuje da su ove vrste „izgurale” T. dobrogicus iz dela prethodnog areala 

(Wielstra i sar. 2013). 

Inicijalno razdvajanje pretka T. karelinii grupe od ostalih vrsta velikih mrmoljka 

procenjuje se na oko pre 9 miliona godina. Tokom ranog i srednjeg Miocena (pre oko 23,03 do 

11,61 miliona godina), distribucija pretka obuhvatala je kontinuirano Balkansko-anatolijsko 

kopno. Tokom kasnog srednjeg i ranog kasnog Miocena (pre oko 12 do 9 miliona godina) 

došlo je do odvajanja Balkanskog poluostrva i Anatolije formiranjem srednje-egejskog rova 

što dovodi do odvajanja pretka T. karelinii grupe. Razdvajanje koje je dovelo do formiranja 

istočne klade T. karelinii grupe (koja će dati T. karelinii) desilo se pre oko 7 miliona godina u 

vreme uzdizanja jermenskog platoa (pre 10 do 5 miliona godina) izazvanog odvajanjem 

Arabijsko poluostrva i Azije što je dovelo do izolovanja istočne klade na prostor današnjeg 

Irana. Takva izolacija bila je dodatno omogućena povremenim povezivanjem Mediterana i 

Paratetisa kroz Tursko-iranski region. Ostatak današnjeg areala T. karelinii još uvek nije bio 

dostupan. Pre nego što je došlo do podele Paratetisa na Crno i Kaspijsko more i konstituisanja 

kopnenog prolaza do južne Rusije, Kakvaz je bio arhipelag. Pre 5,59 miliona godina dolazi do 
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tektonski izazvanog zatvaranja koridora i izolovanja Mediterana od Atlantskog okeana. 

Razdvajanje centralne i zapadne klade desilo se pre oko 5,5 miliona godina što se podudara sa 

privremenim isušivanjem Mediterana koje je omogućilo kretanje velikih mrmoljaka između 

Anatolije i Balkanskog poluostrva. Pre 5,33 miliona godina formiranjem Gibraltara dolazi do 

ponovnog spajanja Atlantika i Mediterana što dovodi do ponovnog punjenja mediteranskog 

basena preko Egejskog do Crnog mora. Vodeni tok Mediteran – Crno more preseca 

kontinuiranu distribuciju velikih mrmoljaka na Anatolijsku i Balkansku komponentu koje 

odgovaraju centralnoj i zapadnoj kladi (Wielstra i sar. 2010). Pretpostavlja se da je glacijalni 

refugijum zapadne i centralne mtDNK linije bio u krajnjem severozapadu azijskog dela Turske 

gde je najveći genetički diverzitet, dok se refugijumom istočne linije smatra južni basen 

Kaspijskog mora i zapadna Gruzija. Balkansko poluostrvo je postalo naseljivo tek posle 

poslednjeg glacijala. Relativno skoro jedna klada je naselila Kavkaz i Krim iz Kaspijskog dela 

areala. Ova klada je još uvek relativno odvojena, što ukazuje da se kolonizacija dogodila 

tokom poslednjeg interglacijala i da je klada istrajala u refugijumu tokom jednog ili nekoliko 

glacijalnih ciklusa (Wielstra i sar. 2013).  
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Prilog 3. Dozvola Ministarstva energetike, razvoja i zaštite životne sredine za prikupljane 

adultnih jedinki T. ivanbureschi  iz prirodnih populacija. 
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Prilog 4. Dozvola Agencije za zaštitu životne sredine Vlade Crne Gore za prikupljane adultnih 

jedinki T. macedonicus iz prirodnih populacija. 
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Prilog 5. Mišljenje Etičkog komiteta Instituta za biološka istraživanja „Siniša Stanković“. 
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Prilog 6. Pregled uzorka i podaci o jedinkama korišćenim za analize oblika glavenog skeleta i 

stabilnosti razvića velikih mrmoljaka. Skraćenice: NATURALIS – Holandski nacionalni 

centar za proučavanje biodiverziteta, Lajden, Holandija; IBISS – Institut za biološka 

istraživanja „Siniša Stanković“, Univerzitet u Beogradu, Srbija: Ž – ženka; M – mužjak;  

na – nepoznat pol. 

ID Vrsta Zbirka Broj Populacija Pol 

crist_13a_netlim_f T. cristatus NATURALIS 9313_a Holandija: Limburg, Wijnantsrade Ž 

crist_13b_netlim_f T. cristatus NATURALIS 9313_b Holandija: Limburg, Wijnantsrade Ž 

crist_13c_netlim_f T. cristatus NATURALIS 9313_c Holandija: Limburg, Wijnantsrade Ž 

crist_232_ukrkam_f T. cristatus NATURALIS cr232 Ukrajina: Kamenskoye village Ž 

crist_251_ukrkam_f T. cristatus NATURALIS cr251 Ukrajina: Kamenskoye village Ž 

crist_267_ukrkam_f T. cristatus NATURALIS cr267 Ukrajina: Kamenskoye village Ž 

crist_276_polsla_f T. cristatus NATURALIS cr6276 Poljska: Slaskie, Mogielica Ž 

crist_282_polsla_f T. cristatus NATURALIS cr6282 Poljska: Slaskie, Mogielica Ž 

crist_284_polsla_f T. cristatus NATURALIS cr6284 Poljska: Slaskie, Mogielica Ž 

crist_286_polsla_f T. cristatus NATURALIS cr6286 Poljska: Slaskie, Mogielica Ž 

crist_288_polsla_f T. cristatus NATURALIS cr6288 Poljska: Slaskie, Mogielica Ž 

crist_304_ukrkam_f T. cristatus NATURALIS cr304 Ukrajina: Kamenskoye village Ž 

crist_306_ukrkam_f T. cristatus NATURALIS cr306 Ukrajina: Kamenskoye village Ž 

crist_355_romvif_m T. cristatus NATURALIS ZMA9167_355 Rumunija: Virfuri M 

crist_356_romvif_m T. cristatus NATURALIS ZMA9167_356 Rumunija: Virfuri M 

crist_359_romvif_m T. cristatus NATURALIS ZMA9167_359 Rumunija: Virfuri M 

crist_510_enggad_m T. cristatus NATURALIS 9285_10 Engleska, Gaddesby, Leicestershire M 

crist_511_enggad_m T. cristatus NATURALIS 9285_11 Engleska, Gaddesby, Leicestershire M 

crist_512_enggad_m T. cristatus NATURALIS 9285_12 Engleska, Gaddesby, Leicestershire M 

crist_513_enggad_m T. cristatus NATURALIS 9285_13 Engleska, Gaddesby, Leicestershire M 

crist_514_enggad_m T. cristatus NATURALIS 9285_14 Engleska, Gaddesby, Leicestershire M 

crist_711_romvif_f T. cristatus NATURALIS ZMA9167_711 Rumunija: Virfuri Ž 

crist_712_romvif_f T. cristatus NATURALIS ZMA9167_712 Rumunija: Virfuri Ž 

crist_713_romvif_f T. cristatus NATURALIS ZMA9167_713 Rumunija: Virfuri Ž 

crist_714_romvif_f T. cristatus NATURALIS ZMA9167_714 Rumunija: Virfuri Ž 

crist_715_romvif_f T. cristatus NATURALIS ZMA9167_715 Rumunija: Virfuri Ž 

crist_757_romvif_f T. cristatus NATURALIS ZMA9167_757 Rumunija: Virfuri Ž 

crist_758_romvif_f T. cristatus NATURALIS ZMA9167_758 Rumunija: Virfuri Ž 

crist_851_enggad_f T. cristatus NATURALIS 9285_1 Engleska, Gaddesby, Leicestershire Ž 

crist_852_enggad_f T. cristatus NATURALIS 9285_2 Engleska, Gaddesby, Leicestershire Ž 

crist_853_enggad_f T. cristatus NATURALIS 9285_3 Engleska, Gaddesby, Leicestershire Ž 

crist_854_enggad_f T. cristatus NATURALIS 9285_4 Engleska, Gaddesby, Leicestershire Ž 

crist_855_enggad_f T. cristatus NATURALIS 9285_5 Engleska, Gaddesby, Leicestershire Ž 

crist_856_enggad_f T. cristatus NATURALIS 9285_6 Engleska, Gaddesby, Leicestershire Ž 

crist_858_enggad_m T. cristatus NATURALIS 9285_8 Engleska, Gaddesby, Leicestershire M 

crist_859_enggad_m T. cristatus NATURALIS 9285_9 Engleska, Gaddesby, Leicestershire M 

crist_cr1_ukrkam_f T. cristatus NATURALIS cri1 Ukrajina: Kamenskoye village Ž 

marmo_161_spaelb_m T. marmoratus NATURALIS 7614_161 Španija: Prov. Madrid, El Berrueco M 

marmo_162_spaelb_m T. marmoratus NATURALIS 7614_162 Španija: Prov. Madrid, El Berrueco M 

marmo_163_spaelb_m T. marmoratus NATURALIS 7614_163 Španija: Prov. Madrid, El Berrueco M 

marmo_164_spaelb_m T. marmoratus NATURALIS 7614_164 Španija: Prov. Madrid, El Berrueco M 
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ID Vrsta Zbirka Broj Populacija Pol 

marmo_165_spaelb_f T. marmoratus NATURALIS 7614_165 Španija: Madrid, Berrueco Ž 

marmo_166_spaelb_f T. marmoratus NATURALIS 7614_166 Španija: Madrid, Berrueco Ž 

marmo_167_spaelb_f T. marmoratus NATURALIS 7614_167 Španija: Madrid, Berrueco Ž 

marmo_39a_fracon_f T. marmoratus NATURALIS ZMA_9339_a Francuska: Confolens Ž 

marmo_39b_fracon_f T. marmoratus NATURALIS ZMA_9339_b Francuska: Confolens Ž 

marmo_39c_fracon_f T. marmoratus NATURALIS ZMA_9339_c Francuska: Confolens Ž 

marmo_39d_fracon_f T. marmoratus NATURALIS ZMA_9339_d Francuska: Confolens Ž 

marmo_39e_fracon_f T. marmoratus NATURALIS ZMA_9339_e Francuska: Confolens Ž 

marmo_39f_fracon_f T. marmoratus NATURALIS ZMA_9339_f Francuska: Confolens Ž 

marmo_535_fraroc_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9151_535 Francuska: Rochechouart Ž 

marmo_536_fraroc_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9151_536 Francuska: Rochechouart Ž 

marmo_749_porsai_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1749 Portugal: Saide M 

marmo_750_porsai_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1750 Portugal: Saide Ž 

marmo_751_porsai_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1751 Portugal: Saide M 

marmo_752_porsai_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1752 Portugal: Saide M 

marmo_753_porsai_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1753 Portugal: Saide M 

marmo_754_porsai_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1754 Portugal: Saide Ž 

marmo_755_porsai_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1755 Portugal: Saide Ž 

marmo_756_porsai_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1756 Portugal: Saide M 

marmo_757_porsai_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1757 Portugal: Saide Ž 

marmo_758_porsai_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9377_1758 Portugal: Saide M 

marmo_759_porped_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1759 Portugal: Pedra do Altar Ž 

marmo_760_porped_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1760 Portugal: Pedra do Altar M 

marmo_761_porped_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1761 Portugal: Pedra do Altar Ž 

marmo_762_porped_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1762 Portugal: Pedra do Altar Ž 

marmo_763_porped_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1763 Portugal: Pedra do Altar M 

marmo_764_porped_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1764 Portugal: Pedra do Altar Ž 

marmo_765_porped_f T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1765 Portugal: Pedra do Altar Ž 

marmo_766_porped_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1766 Portugal: Pedra do Altar M 

marmo_767_porped_m T. marmoratus NATURALIS ZMA9379_1767 Portugal: Pedra do Altar M 

marmo_769_porsan_f T. marmoratus NATURALIS 9380_1769 Portugal: Santos Ž 

marmo_770_porsan_m T. marmoratus NATURALIS 9380_1770 Portugal: Santos M 

marmo_771_porsan_f T. marmoratus NATURALIS 9380_1771 Portugal: Santos Ž 

marmo_772_porsan_m T. marmoratus NATURALIS 9380_1772 Portugal: Santos M 

marmo_773_porsan_f T. marmoratus NATURALIS 9380_1773 Portugal: Santos Ž 

marmo_774_porsan_m T. marmoratus NATURALIS 9380_1774 Portugal: Santos M 

marmo_775_porsan_m T. marmoratus NATURALIS 9380_1775 Portugal: Santos M 

marmo_nol_spaelb_f T. marmoratus NATURALIS 7614_not labeled Španija: Madrid, Berrueco Ž 

crxma_057_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_8057 Francuska: Mayenne M 

crxma_140_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9241_40 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_141_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9241_41 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_142_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 9241_42 Francuska: Mayenne M 

crxma_322_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 9322 Francuska: Mayenne M 

crxma_327_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9058_327 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_328_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9058_328 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_329_framay_N T. cri × T. mar NATURALIS 9058_329 Francuska: Mayenne na 

crxma_331_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_8033_1 Francuska: Mayenne M 
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ID Vrsta Zbirka Broj Populacija Pol 

crxma_332_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_8033_2 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_333_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_8033_3 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_333_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 9062_333 Francuska: Mayenne M 

crxma_43a_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9243_a Francuska: Mayenne Ž 

crxma_43b_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9243_b Francuska: Mayenne Ž 

crxma_470_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_9063_470 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_525_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 7525 Francuska: Mayenne M 

crxma_526_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 7526 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_527_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_7527 Francuska: Mayenne M 

crxma_528_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 7528 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_534_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 7534 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_535_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 7535 Francuska: Mayenne M 

crxma_536_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 7536 Francuska: Mayenne M 

crxma_537_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_7537 Francuska: Mayenne M 

crxma_538_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_7538 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_539_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_7539 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_540_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 7540 Francuska: Mayenne M 

crxma_542_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_9060_542 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_543_framay_N T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_7543 Francuska: Mayenne M 

crxma_543_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 9058_543 Francuska: Mayenne na 

crxma_544_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9058_544 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_545_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9058_545 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_548_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_9065_548 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_549_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_9066_549 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_550_framay_N T. cri × T. mar NATURALIS 7550 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_550_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9058_550 Francuska: Mayenne na 

crxma_551_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 9062_551 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_553_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 7553 Francuska: Mayenne M 

crxma_598_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 7598 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_607_framay_m T. cri × T. mar NATURALIS 7607 Francuska: Mayenne M 

crxma_610_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS 7610 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_620_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_7620 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_621_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_7621 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_877_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_9067_877 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_878_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_9067_878 Francuska: Mayenne Ž 

crxma_879_framay_f T. cri × T. mar NATURALIS ZMA_9067_879 Francuska: Mayenne Ž 

ivanb_120_turcay_f T. ivanbureschi NATURALIS 7564_120 Turska: Caycuma an Bartin Ž 

ivanb_200_bulost_m T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47200 Bugarska: Ostar Kamak M 

ivanb_201_bulost_m T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47201 Bugarska: Ostar Kamak M 

ivanb_202_bulost_m T. ivanbureschi NATURALIS 47202 Bugarska: Ostar Kamak M 

ivanb_203_bulost_m T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47203 Bugarska: Ostar Kamak M 

ivanb_204_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47204 Bugarska: Ostar Kamak Ž 

ivanb_206_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47206 Bugarska: Ostar Kamak Ž 

ivanb_209_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47209 Bugarska: Ostar Kamak Ž 

ivanb_210_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS 47210 Bugarska: Ostar Kamak Ž 

ivanb_211_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47211 Bugarska: Ostar Kamak Ž 
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ID Vrsta Zbirka Broj Populacija Pol 

ivanb_212_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS 47212 Bugarska: Ostar Kamak Ž 

ivanb_213_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47213 Bugarska: Ostar Kamak Ž 

ivanb_216_bulost_f T. ivanbureschi NATURALIS RMNH_RENA_47216 Bugarska: Ostar Kamak Ž 

ivanb_442_bullev_m T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_442 Bugarska: Levski M 

ivanb_443_bullev_m T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_443 Bugarska: Levski M 

ivanb_444_bullev_m T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_444 Bugarska: Levski M 

ivanb_445_bullev_m T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_445 Bugarska: Levski M 

ivanb_769_bullev_f T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_769 Bugarska: Levski Ž 

ivanb_770_bullev_f T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_770 Bugarska: Levski Ž 

ivanb_772_bullev_f T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_772 Bugarska: Levski Ž 

ivanb_773_bullev_f T. ivanbureschi NATURALIS ZMA_9134_773 Bugarska: Levski Ž 

maced_658_greano_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9085_658 Grčka: Ano Kaleniki Ž 

maced_659_greano_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9085_659 Grčka: Ano Kaleniki Ž 

maced_660_greano_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9085_660 Grčka: Ano Kaleniki Ž 

maced_661_greano_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9085_661 Grčka: Ano Kaleniki Ž 

maced_674_greano_m T. macedonicus NATURALIS ZMA_9085_674 Grčka: Ano Kaleniki M 

maced_675_greano_m T. macedonicus NATURALIS ZMA_9085_675 Grčka: Ano Kaleniki M 

maced_676_greano_m T. macedonicus NATURALIS ZMA_9085_676 Grčka: Ano Kaleniki M 

maced_896_bihvis_m T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_896 BiH: Višegrad M 

maced_898_bihvis_m T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_898 BiH: Višegrad M 

maced_899_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS 9118_899 BiH: Višegrad M 

maced_900_bihvis_N T. macedonicus NATURALIS 9118_900 BiH: Višegrad M 

maced_901_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_901 BiH: Višegrad Ž 

maced_902_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS 9118_902 BiH: Višegrad Ž 

maced_903_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS 9118_903 BiH: Višegrad Ž 

maced_904_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_904 BiH: Višegrad Ž 

maced_906_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_906 BiH: Višegrad Ž 

maced_907_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_907 BiH: Višegrad Ž 

maced_909_bihvis_f T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_908 BiH: Višegrad Ž 

maced_962_bihvis_m T. macedonicus NATURALIS ZMA_9118_962 BiH: Višegrad M 

mcxiv_454_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23454 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_455_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23455 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_456_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23456 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_457_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23457 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_458_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23458 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_459_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23459 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_460_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23460 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_462_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23462 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_463_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23463 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_467_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23467 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_468_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23468 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_469_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23469 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_470_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23470 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_471_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23471 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_472_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23472 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_474_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23474 Srbija: Vlasi Ž 
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mcxiv_475_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23475 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_476_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23476 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_477_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23477 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_478_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23478 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_479_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23479 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_480_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23480 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_482_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23482 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_483_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23483 Srbija: Vlasi M 

mcxiv_484_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23484 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_485_srbvla_f T. iva × T. mac IBISS G23485 Srbija: Vlasi Ž 

mcxiv_486_srbvla_m T. iva × T. mac IBISS G23486 Srbija: Vlasi M 
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