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Morfoloska varijabilnost kinetickog glavenog skeleta i pileusa zmija iz roda Natrix (N.

natrix i N. tessellata)
Rezime

Vecina dosadasnjih istrazivanja strukture i obrazaca varijabilnosti glavenog skeleta
odnosila su se na grupe sa akinetickom lobanjom. Istrazivanje kinetizma u okviru
glavenog skeleta zmija moze doprineti boljem razumevanju odnosa razvojne i
funkcijske integracije, uticaja alometrije na varijabilnost oblika i morfolosku integraciju
glavenog skeleta, promena oblika tokom ontogenije, kao i morfoloSke divergencije
izmedu polova. Pored toga, analizama varijabilnosti pileusa moze se ste¢i uvid u opstu
sliku varijabilnosti glavenog regiona. Osnovni zadatak ove disertacije je utvrdivanje
obrazaca morfoloske varijabilnosti i faktora koji uti¢u na varijabilnost glavenog skeleta
i pileusa kod dve sestrinske vrste zmija iz roda Natrix (belouske, N. natrix i ribarice, N.
tessellata) primenom metoda kompjuterizovane tomografije 1 geometrijske
morfometrije. Rezultati su pokazali da se belouska i ribarica razlikuju u veli¢ini i obliku
elemenata glavenog skeleta. Uocene razlike najverovatnije odslikavaju razlike u tipu i
veli€ini plena, sredini u kojoj love, strategijama lova i sposobnostima drZanja i gutanja
plena. Polni dimorfizam u veli¢ini i obliku elemenata glavenog skeleta veoma je izrazen
kod belouske 1 ribarice. Kod obe vrste mozdana Caura i elementi trofi¢kog aparata su
visoko integrisani, dok se kosti njuske ponasaju kao zasebni moduli. Funkcija najvise
doprinosi integrisanosti elemenata glavenog skeleta. Utvrdeno je da se tek rodene
belouske i ribarice razlikuju u obliku pileusa, dok se unutar vrsta polni dimorfizam u
obliku pileusa ispoljava tek kod adulata. Izmedu mozdane Caure i pileusa ustanovljeni

su visoki nivoi korelisanosti, kako za veli¢inu, tako i za oblik.

Klju¢ne rec¢i: morfoloska varijabilnost, polni dimorfizam, ontogenija, morfoloska
integracija i modularnost, alometrija, glaveni skelet, pileus, Natricinae, 3D modeli,

geometrijska morfometrija
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Morphological variation of kinetic head skeleton and pileus in snake from the genus
Natrix (N. natrix and N. tessellata)

Abstract

Most of the previous investigations on the structure and patterns of cranial skeletons
variability were done in groups with akinetic skull. Research of snake’s kinetic cranial
skeleton can provide a better understanding of the relationship between developmental
and functional integration, influence of allometry on shape variation and morphological
integration of the cranial skeleton, shape changes during ontogeny, as well as
morphological divergence between the sexes. In addition, analysis of pileus variability
may provide insight into general pattern of head variability. The main aim of this thesis
was to define the patterns of morphological variability and factors that affect the
variability of head skeleton and pileus in two sister snakes species from the genus
Natrix (Grass snake, N. natrix and Dice snake, N. tessellata) using the methods of
computed tomography and geometric morphometrics. The results showed that N. natrix
and N. tessellata differ in size and shape of cranial elements. Observed differences
probably reflect differences in the type and size of the prey, hunting environment and
strategies, handling abilities and prey swallowing. Sexual dimorphism in size and shape
of cranial elements are pronounced among Grass and Dice shakes. In both species,
braincase and elements of the trophic apparatus are highly integrated, while the bones of
the snout can be considered as separate modules. The function is the main factor of
morphological integration between cranial elements. Hatchlings of Grass and Dice
snakes differed in pileus shape, while sexual dimorphism in pileus shape was detected
in adults only. For both size and shape, high levels of correlation between braincase and

pileus were estimated.

Key words: morphological variability, sexual dimorphism, ontogeny, morphological
integration and modularity, allometry, skull, pileus, Natricinae, 3D models, geometric
morphometrics

Scientific field: Biology
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1. Uvod

1.1. Morfoloska varijabilnost

Fenotipska wvarijabilnost se definiSe kao tendencija ili potencijal fenotipa
organizma da varira (Wagner i Altenberg 1996). Proucavanje obrazaca varijabilnosti je
vazno za razumevanje procesa ekspresije geneticke varijabilnosti na fenotipsku
varijabilnost kao jednog od osnovnih ciljeva evolucione biologije (Hallgrimsson i sar.
2002; Willmore i sar. 2007). Ono $to je merljivo su morfoloske osobine, koje su obi¢no
poligeno determinisane i podlozne kontinuiranom variranju. U vecini analiza, izmerena
vrednost odredene poligeno determinisane karakteristike oznacena je kao fenotipska
vrednost. Fenotipska vrednost predstavlja rezultat delovanja gena (veliki broj lokusa) i
raznih abiotickih i biotickih ¢inilaca spoljasnje sredine pod kojima se odvija razvice
jedinke ukljucuju¢i i njihove interakcije (Stearns 1989; Tuci¢ 2003).

Morfoloska varijabilnost, odnosno varijabilnost morfoloskih struktura (celina)
na intra i interspecijskom nivou je predmet brojnih istrazivanja jo§ od Darvina.
Intraspecijsku varijabilnost ¢ine tri medusobno povezane komponente: ontogenetska
varijabilnost, individualna varijabilnost i polni dimorfizam (Evans 2008). Morfoloske
razlike izmedu jedinki iz iste populacije mogu biti toliko izrazene da se za te jedinke
moze Steci utisak da pripadaju razli¢itim vrstama (Mayr 1963). Na primer, kod ciklida u
jednoj populaciji postoji nekoliko razli¢itih morfi trofickih aparata koje predstavljaju
adaptivni odgovor na razlic¢ite uslove sredine (Hanken i Hall 1993). Pored
intrapopulacione varijabilnosti, postoji i interpopulaciona (geografska) varijabilnost
koja moze biti kontinuirana (klinalna) i diskontinuirana (npr. izmedu ostrvskih i
kopnenih populacija). Morfoloska varijabilnost obi¢no je najveca kod vrsta koje su
Siroko rasprostranjene i koje pripadaju rodovima sa velikim brojem vrsta (Darwin
1859). Interspecijska varijabilnost nastaje usled promena u razvojnim procesima
morfoloskih struktura tokom filogenije koje dovode do velike morfoloske raznovrsnosti
taksonomskih grupa.

Varijabilnost telesnih dimenzija, odnosno morfoloskih 0sobina obi¢no je

izrazito velika. Variranje pojedinih morfoloskih osobina moze biti posledica



heterogenosti uzrasnih grupa u okviru uzoraka, mada Halliday i Verrell (1988) opisuju
postojanje znatnog variranja velic¢ine tela kod vodozemaca i gmizavaca i unutar iste
uzrasne klase. Varijabilnost veli¢ine i oblika morfoloskih karaktera moze biti zavisna ili
nezavisna od velicine tela. Brojni faktori imaju izrazit uticaj na morfolosku
varijabilnost. Na primer, kod gmizavaca temperatura inkubacije moze uticati na
determinaciju pola, nivo aktivnosti i lokomotorne sposobnosti novorodenih (izlezenih)
jedinki, ali i na veli¢inu tela (Fox i sar. 1961; Bull 1980; Gutzke i Packard 1987; Burger
1989; Shine i sar. 1997), dok dostupnost hrane i temperaturni rezim mogu uticati kako
na reprodukciju, tako i na stopu rasta (Seigel i Ford 1992; Bonnet i sar. 2001).

Za utvrdivanje mehanizama koji dovode do morfoloske varijabilnosti potrebno
je detaljno proucavanje svih njenih komponenti. Morfometrija kao skup metoda za
analizu i opisivanje promena veli¢ine i oblika morfoloSkih celina se koristi za: procenu
uticaja razlicitih faktora na evolucionu istoriju grupe, analizu bioloskih uloga odredene
morfoloske celine, kvantifikaciju morfoloske integracije (Cheverud 1995, Adams i sar.
2004), kao i za procenu stabilnosti i kanalisanosti razvi¢ca morfoloskih celina
(Klingenberg 2003). Veéina autora oznaCava morfolosku integraciju, kanalisanost i
stabilnost razvica osnovnim komponentama morfoloske varijabilnosti (Hallgrimsson i
sar. 2002; Willmore i sar. 2007). Ove komponente su medusobno povezane
(Hallgrimsson i sar. 2002), npr. integrisanije strukture pokazuju vecu stopu razvojne
stabilnosti dok su manje integrisane strukture izloZenije stresu (Badyaev i Foresman
2000). Posto mogu uticati na stopu i pravac evolucionih promena, analizom osnovnih
komponenti morfoloske varijabilnosti moguce je utvrditi mehanizme koji su doveli do
divergencije morfoloskih osobina tokom evolucije (Hallgrimsson i sar. 2002).

Pored toga $to su komponente fenotipske varijabilnosti, kanalisanost i razvojna
stabilnost istovremeno predstavljaju i elemente tzv. razvojne homeostaze (Joji¢ 2010).
Razvojna homeostaza se definise kao produkcija konzistentnih (uniformnih) fenotipova
pod uticajem Sirokog opsega sredinskih i geneti¢kih faktora (Zakharov 1989, 1992).
Kanalisanost razvica obezbeduje da data osobina tokom svog razvica ,o0doli
genetickim 1 sredinskim faktorima (Waddington 1942, 1957; Wagner i sar. 1997), dok
se pod razvojnom stabilnos¢u podrazumeva mehanizam samih razvojnih putanja da
»odole” genetickim i sredinskim pritiscima (Waddington 1957). | kanalisanost i

razvojna stabilnost su mehanizmi koji smanjuju fenotipsku varijabilnost unutar date



grupe jedinki. Razlika izmedu kanalisanosti i razvojne stabilnosti je u tome S§to
kanalisanost redukuje varijabilnost izmedu jedinki, a razvojna stabilnost Smanjuje
varijabilnost unutar jedinki date grupe. Nivo kanalisanosti razvi¢a se meri na osnovu
nivoa fenotipske varijabilnosti izmedu jedinki razli¢itih genotipova koje su izlozene
delovanjima razli¢itih sredinskih faktora. Visok nivo fenotipske (meduindividualne)
varijabilnosti ukazuje na nizak nivo kanalisanosti. Nivo stabilnosti razvica se meri
preko nivoa fluktuiraju¢e asimetrije (FA) koja predstavlja slu¢ajna, mala odstupanja
izmedu leve i desne strane bilateralno simetri¢nih morfoloskih celina koje dele istu
geneticku osnovu i skoro identi¢ne sredinske faktore. Visok nivo unutarindividualne
varijabilnosti, odnosno visok nivo FA, ukazuje na nizak nivo razvojne stabilnosti (Van
Valen 1962; Klingenberg 2010).

Pored toga sto smanjuju fenotipsku varijabilnost u uslovima delovanja
sredinskih i genetickih promena (Wagner i sar. 1997), kanalisanost i stabilnost razvica
mogu uticati i na brzinu evolucionih promena fenotipa (Hallgrimsson i sar. 2002). Kod
kanalisanosti razvi¢a se smanjuje efekat geneti¢kih promena ,,skrivanjem* jednog dela
geneticke varijabilnosti koju prirodna selekcija ,,ne vidi®, ¢ime se povecava geneticka
varijabilnost i potencijalno omogucava kasnija evolucija fenotipa.

I morfoloska integracija kao medusobno kovariranje osobina usled deljenja
razvojnih putanja i/ili funkcije moze znacajno uticati na pravce evolucionih promena tih
osobina (Willmore i sar. 2006, Hallgrimsson i sar. 2007). Istrazivanjem morfoloske
integracije i modularnosti moze se proceniti potencijal neke osobine da evoluira (Porto i
sar. 2009), kao i uticaj razli¢itih ogranicenja na morfoloS§ku varijabilnost (Goswami i
Polly 2010). Posto je jedan od ciljeva ove teze utvrdivanje obrazaca morfoloske
integracije elemenata glavenog skeleta zmija, morfoloska integracija je detaljnije

elaborirana.

1.2. Morfoloska integracija i modularnost
Integracija i modularnost su decenijama u ZiZi interesovanja brojnih evolucionih
istrazivanja I zabeleZeni su na svim nivoima bioloske organizacije (od molekula do
slozenih morfoloskih struktura). Kao koncept, morfoloska integracija pretpostavlja

postojanje meduzavisnosti i povezanosti elemenata u okviru sloZzenih morfoloskih



struktura (Olson i Miller 1958). Kao jedna od osnovnih komponenti fenotipske
varijabilnosti (Hallgrimsson i sar. 2002; Willmore i sar. 2007), morfoloska integracija se
odnosi na strukturiranost morfoloske varijabilnosti nastale kao rezultat razvojne,
geneticke i funkcijske povezanosti morfoloskih osobina (Olson i Miller 1958; Cheverud
1996; Wagner 1996). Za razliku od kanalisanosti i razvojne stabilnosti koje redukuju
fenotipsku varijabilnost, morfoloska integracija ne utiCe na nivo morfoloske
varijabilnosti ve¢ na njenu strukturu. Iz koncepta morfoloske integracije izveden je i
koncept modularnosti. Organizmi (ili njihove morfoloske celine) se sastoje od modula
koji su koherentni unutar sebe i predstavljaju delove vec¢ih morfoloskih celina. Prema
svojoj prirodi moduli mogu biti: strukturni, funkcijski, geneticki, moduli razvi¢a i
evolucioni moduli (Klingenberg 2008). Data morfoloska osobina moze biti uklju¢ena u
nekoliko modula, a modularna organizacija omoguc¢ava da moduli evoluiraju razli¢itim
brzinama i u razli¢itim pravcima nezavisno od drugih modula (Wagner i Altenberg
1996; Muller 2007). Prema Carroll (2001), modularnost je zasluzna za evolucionu
diverzifikaciju viSecelijskih Zzivotinja. Modularnost i morfoloska integracija su usko
povezani i tesko ih je precizno kvantifikovati (Hallgrimsson i sar. 2009). Willmore i sar.
(2007) ilustrativno navode da su to dve strane istog nov¢ica. Morfoloska integracija kao
obrazac i intenzitet kovariranja izmedu osobina koje imaju isto razvice i/ili funkciju
(Olson i Miller 1958) omogucava funkcionisanje slozenih morfoloskih celina
(Hallgrimsson i sar. 2007). Morfoloska integracija se smatra jednim od glavnih faktora
morfoloske evolucije (Cheverud 1982a, 1996; Klingenberg i Zaklan 2000; Goswami
20064a; Klingenberg 2008, 2013a; Kulemeyer i sar. 2009; Cooper i sar. 2011; Labonne i
sar. 2014). Ona moze ograniciti evoluciju morfoloskih celina (Klingenberg 2010), ali
moze i omoguciti evolucione promene morfoloskih celina poveé¢anjem nivoa adaptacija
na uslove Zivotne sredine ili povecanjem nivoa integrisanosti procesa razvica (Badyaev
i Foresman 2000). Nizak nivo integracije izmedu modula, odnosno modularnost,
omogucava delovanje evolucije na razli¢itim nivoima bioloSke organizacije, a da pri
tome ne dolazi do narusavanja integracije visih nivoa organizacije (Klingenberg 2005).
Isti procesi koji dovode do morfoloske varijabilnosti i Koji uticu na obrasce
kovariranja morfoloskih osobina (Cheverud 1984, 1996; Wagner 1996; Klingenberg
2008; Mitterdecker 2009) dovode i do modularnosti i integracije morfoloskih struktura.

Tokom ontogenije, obrasci kovariranja morfoloskih osobina nastali na ranijim



stupnjevima kao rezultat delovanja razli¢itih razvojnih procesa mogu biti izbrisani ili
maskirani obrascima kovariranja morfoloskih osobina oblikovanih od strane razvojnih
procesa na kasnijim ontogenetskim stupnjevima (Hallgrimsson i sar. 2007). Svakako, u
brojnim empirijskim istrazivanjima uticaj razvojne, ali i funkcijske integracije su
razmatrani kao glavni faktori koji dovode do kovariranja morfoloskih osobina (Zelditch
I Carmichael 1989; Klingenberg i Mcintyre 1998; Debat i sar. 2000; Willmore i sar.
2005; Breuker i sar. 2006; Ivanovic¢ i Kalezi¢ 2010).

Postojanje interakcija izmedu razvojnih putanja morfoloskih osobina dovodi do
njihovog kovariranja, odnosno integracije (Cheverud 1995; Klingenberg i sar. 2001).
Zajednicka funkcija takode dovodi do visoke korelacije osobina (Cheverud 1996;
Schwenk i Wagner 2001). Morfoloska integracija je generalno visoka izmedu funkcijski
povezanih osobina (Cooper i sar. 2011). Preklapanje izmedu funkcijske i razvojne
integracije moze nastati zbog procesa koji povezuju razvi¢e i funkciju, pretvarajuci
razvojnu integrisanost u funkcionalni sistem (Zelditch i sar. 2009). Funkcija takode
moze uticati na razvojne procese kroz biomehani¢ko remodelovanje obrazaca
kovariranja morfoloskih osobina (npr. remodelovanje kostiju kao odgovor na mehanicka

opterecenja) (Klingenberg 2010).

1.3. Polni dimorfizam

Kod velikog broja vrsta polovi se jasno razlikuju u morfoloskim osobinama
(veli¢ina, oblik, obojenost) 1 ponaSanju (teritorijalnost, socijalnost, udvaranje, ritualne
borbe muzjaka) S§to se pripisuje razli¢itim ulogama muzjaka i Zenki u procesu
reprodukcije (Badyaev 2002). Polni dimorfizam predstavlja izvor velikog dela
morfoloske varijabilnosti, a evolucija polnog dimorfizma je aktuelni problem
evolucione biologije jo§ od Darvina (Darwin 1871). Od tada je intenzivno proucavan i
zabeleZen kod riba (Parker 1992; Herler i sar. 2010), vodozemaca (Shine 1979; Monnet
I Cherry 2002; Kupfer 2007), gmizavaca (Schoener 1967; Shine 1978, 1991a; Berry i
Shine 1980; Fitch 1981; Cox i sar. 2007; John-Alder i sar. 2007), ptica (Selander 1966,
1972; Owens i Hartley 1998; Szekely i sar. 2007) i sisara (Glucksmann 1974; lIsaac
2005; Lindenfors i sar. 2007). Generalno kod sisara i ptica muzjaci su veéi od zenki

(Isaac 2005), medu gmizavcima slican trend je zabelezen kod gusStera i krokodila



(Vincent i Herrel 2007), dok je suprotni pravac seksualnog dimorfizma uo¢en kod zmija
i kornjaca (Shine 1978; Cox i sar. 2007). Razlike medu polovima u veli¢ini i obliku tela
rezultat su delovanja seksualne i/ili prirodne selekcije koje ¢esto deluju zajedno ili se
nadovezuju jedna na drugu (Lande 1980; Hedrick i Temeles 1989). Evolucija polnog
dimorfizma u veli¢ini se obi¢no pripisuje seksualnoj selekciji (Darwin 1874). Prema
Darvinu (Darwin 1871), seksualna selekcija se ispoljava kada postoje razlike u
reproduktivnom uspehu medu jedinkama istog pola, usled kompeticije izmedu jedinki
istog pola u prisustvu drugog pola ili zbog toga sto jedan pol (uglavhom Zzenke)
pokazuje preferenciju (,,aktivan izbor*) prema gametima pojedinih pripadnika
suprotnog pola. Ova dva Darvinova mehanizma danas se naj¢esce oznacavaju kao
intraseksualna (kompeticija izmedu muzjaka) i interseksualna (izbor Zenki) selekcija
(Tuci¢ 2003). Razlike izmedu polova mogu biti i adaptacije na smanjenje interseksualne
kompeticije za resurse poput hrane, sklonista, itd., a dokaz predstavljaju razlike u
morfologiji trofickog aparata ili lokomotornih struktura koje nisu povezane sa
reprodukcijom (Slatkin 1984; Shine 1989).

U morfolo§kom smislu, polni dimorfizam se moze odnositi na veli¢inu (engl.
sexual size dimorphism, SSD) ili na oblik (engl. sexual shape dimorphism, SShD).
Seksualni dimorfizam u veli¢ini tela predstavlja ,,bilo koje statisticki znacajne razlike u
duzini ili tezini polno zrelih organizama unutar iste populacije tokom odredenog
vremenskog intervala“ (Lovich i Gibbons 1992). Shine (1979) je postulirao da, kod vrsta
kod kojih se muZjaci bore za Zenku, selekcija favorizuje krupnije muzjake, jer su oni
uspesniji u intra i interseksualnim interakcijama. MuZjaci zmija sa duzim repovima su
uspesniji u zauzimanju bolje pozicije za parenje u odnosu na muzjake sa kra¢im
repovima (Madsen i Shine 1993). Takode, kod muzjaka moze biti favorizovano i sitnije
telo u slucajevima intraseksualne kompeticije, gde mobilnost i okretnost imaju
selektivnu prednost u odnosu na snagu. Sitnije telo moze biti i posledica selekcije za
ranije sazrevanje i skracenje vremena generacije (Anderson 1994). Pojava krupnijih
zenki od muzjaka objasnjava se time da selekcija vezana za fekunditet favorizuje
krupnije zenke, jer one mogu produkovati vise potomaka. Pozitivna korelacija izmedu
fekunditeta i velicine tela zenki ustanovljena je kod mnogih vrsta. Veli¢ina muzjaka i
zenki moze zasebno evoluirati prema svojim optimalnim veli¢inama tela, a koji ¢e pol

biti krupnijeg tela zavisi od relativne prednosti koju ta odredena veli¢ina tela donosi



(Fairbairn i sar. 2007). Zbog toga treba razmatrati efekte selekcije kod oba pola
(Raynolds i Harvey 1994), kao i uzajamne promene u veli¢ini tela oba pola (Fairbairn
1997). U populacijama brojni faktori i njihove interakcije mogu imati uticaja na ukupan
polni dimorfizam u veli¢ini i obliku tela. Tako, na polni dimorfizam u veli¢ini i obliku
tela mogu uticati razlike u stopama rasta (Cvetkovic¢ i sar. 1997; Haenel i John-Alder
2002), odlozeno dostizanje polne zrelosti kod jednog pola (Madsen i Shine 1994;
Bonnet i sar. 2011) ili polno specifican mortalitet kao rezultat delovanja seksualne
selekcije (Fairbairn 1997). Polni dimorfizam u obliku uglavnhom moze biti uslovljen
promenom u veli¢ini kada je proporcionalan polnom dimorfizmu u veli¢ini
(Klingenberg 1996, 1998), ali dokumentovan je i izmedu polova koji se ne razlikuju u
veli¢ini (Schwarzkopf 2005; Ivanovi¢ i Kalezi¢ 2012). Kako bi se utvrdilo da li su
razlike u obliku uslovljene razlikama u veliCini, efekat veliCine se moze statisti¢ki

ukloniti pre ispitivanja razlika u obliku.

1.4. Ontogenija

Morfoloska varijabilnost izmedu jedinki u populaciji moze biti i posledica
varijabilnosti, odnosno razlika u individualnom razvi¢u morfoloskih celina. Morfoloske
promene tokom individualnog razvica mogu se graficki prikazati ontogenetskim
putanjama (Alberch i sar. 1979). Pocetak putanje predstavlja pocetak (ili odabrani
stadijum razvi¢a) promena veliCine i oblika, a krajnja tacka oznaCava zavr$no stanje
razvica nakon Cega su promene veli¢ine i oblika male ili ih uopSte nema. Osnovni
parametri ontogenetskih putanja su: pocetni signal, stopa rasta i zavr$ni signal. Promena
pravca ontogenetske putanje i/ili stope razvi¢a mogu dovesti do pojave razlic¢itih formi
(veli¢ine i/ili oblika) tela na intra i interspecijskom nivou (Richardson 1999).
IstraZzivanja su pokazala da su promene u duzini putanja ¢eS¢e od promene pravca
ontogenetskih putanja (Ivanovi¢ i Kalezi¢ 2012). Znacajne promene morfoloskih celina
najéeScée se desavaju u pocetnim fazama razvié¢a koje odlikuje eksponencijalni rast i gde
male promene u kontrolnim parametrima kod potomaka u odnosu na predacke
ontogenetske putanje mogu dovesti do velikih promena morfoloskih celina.

Kod blisko srodnih vrsta se ocekuje da su pravci ontogenetskih putanja

konzervativni (npr. nagibi ontogenetskih alometrijskih prava se ne razlikuju) usled



razvojnih ogranic¢enja koja su nasledena od zajednickog pretka (Weston 2003; Frederich
i Sheets 2010; Wilson i Séanchez-Villagra 2010; Pélabon i sar. 2014). Svakako,
ontogenetske putanje oblika se mogu znacajno razlikovati izmedu blisko srodnih vrsta
(Gidaszewski i sar. 2009; Urosevi¢ i sar. 2013), kao i izmedu ekoloskih morfi unutar
vrste (Kaliontzopoulou i sar. 2008). Ontogenetske promene veli¢ine i oblika kod blisko
srodnih vrsta mogu ukazati na procese evolucione diverzifikacije (Klingenberg i Spence
1993; Wilson i Sanchez-Villagra 2011) i pomo¢i u razumevanju mehanizama i
ogranicenja koji generiSu morfolosku varijabilnost (Alberch i sar. 1979; Klingenberg
2010; McNamara 2012; Pélabon i sar. 2014). Analiza evolucionih mehanizama
(heterohronija, heterotopija) koji deluju tokom ontogenije moze pomoc¢i u
rekonstruisanju predackih stanja morfoloskih karaktera i proceni brzine promene
fenotipa tokom evolucione istorije grupe (Arthur 1984). Evolucija date morfoloske

celine se ne moze razumeti ako se ne razume evolucija njenog razvica (Carroll 2008).

1.5. Alometrija

Tokom rasta date morfoloske celine retko dolazi do izometrijskog rasta u kome
postoji proporcionalan rast svih dimenzija morfoloske celine. Nasuprot tome, sa
promenom veli¢ine ¢esto dolazi do menjanja medusobnih odnosa osobina morfoloskih
celina i njihovog oblika; ta pojava je poznata kao alometrija (Huxley 1950; Gould 1966;
Klingenberg 1998). Alometrijske promene oblika mogu nastati usled razli¢itih stopa
rasta delova morfoloske celine i mogu se smatrati posebnim oblikom ograni¢enja u
evoluciji morfoloskih celina deluju¢i kao ogranicavajuci faktor promena oblika (Gould
2002; Klingenberg 2010).

Alometrija se moZe odnositi na sve bioloske odnose skaliranja izmedu
morfoloskih, fizioloskih i ekoloskih karakteristika. Postoje tri tipa alometrije: 1. stati¢ka
alometrija koja podrazumeva alometrijske odnose unutar jedne uzrasne klase date
populacije; 2. ontogenetska alometrija se odnosi na promene oblika morfoloSke celine
tokom ontogenetskog razvic¢a (izmedu uzrasnih stupnjeva); 3. evoluciona alometrija se
odnosi na alometrijske promene odredene filogenetske linije (Cheverud 1982b).

Alometrija ¢esto uti¢e na sve delove date morfoloske strukture (celine) Sto

dovodi do njene generalne integrisanosti. Takode, alometrija moze da maskira



modularnu organizaciju morfoloske celine zbog cega se smatra jednim od glavnih
faktora integracije i modularnosti (Rosas i Bastir 2004; Mitterbecker i Bookstein 2007,
Klingenberg 2009, 2013a; Cardini i Polly 2013).

lako je uticaj alometrije istrazivan kod velikog broja taksona, alometrija na
nivou glavenog skeleta zmija predmet je malog broja studija. Na primer, kod krotalida
su zabeleZene promene u proporcijama elemenata glavenog skeleta zavisne od veli¢ine
(Brattstrom 1964), kod viperida i krotalida je analizirana stopa rasta oka (Dullemeijer
1969), kod vrste Nerodia rhombifera su opisane ontogenetske promene u proporcijama
glave (Rossman 1980), dok su kod Thamnophis sirtalis parietalis analizirane
ontogenetske promene kostiju lobanje (Young 1989).

1.6. Glaveni skelet kicmenjaka

Glaveni skelet ki¢menjaka, iako je izrazito varijabilan kod razli¢itih
kicmenjackih grupa, u osnovi ima isti plan grade §to se najbolje uoCava na ranijim
stupnjevima razvica koji pokazuju veliku konzervativnost. Glaveni skelet ¢ine tri
osnovna dela: neurokranijum Kkoji $titi mozak i Culne organe, viscerokranijum Koji
podupire skrge ili ¢ini deo viliénog aparata | dermatokranijum koga ¢ine kozni skeletni
elementi koji ucestvuju u izgradnji spoljasnjeg dela glavenog regiona. Kosti
neurokranijuma i viscerokranijuma uglavnom nastaju endohondralnom osifikacijom
prethodno formiranih hrskavicavih elemenata, dok kosti dermatokranijuma nemaju
hrskavicave prekursore i nastaju intramembranskom osifikacijom (Kalezi¢ 2008; Vitt i
Caldwell 2014). Tokom ontogenije, na morfologiju glavenog skeleta uti¢u brojni
epigenetski faktori (Hanken i Thorogood 1993; Evans 2008).

Glaveni skelet predstavlja najkompleksiju skeletnu strukturu saéinjenu od
nekoliko visoko integrisanih strukturnih i funkcijskih jedinica (Hanken i Hall 1993).
Funkcionalno, glaveni skelet ima primarnu ulogu u zastiti nervnog sistema i Culnih
organa i ukljucen je u procese ishrane, ali moze biti ukljucen i u lokomociju, socijalne
interakcije, seksualnu kompeticiju, udvaranje ili imati odbrambenu ulogu (Smith 1993;
Cundall 2000; Cundall i Greene 2000; Shine i sar. 2000; Herrel i sar. 2007).

Glaveni skelet odlikuje slozeno razvice i razlicite funkcije zbog ¢ega njegove

karakteristike imaju znacajnu ulogu u sistematici grupa i pracenju filogenetskih i



evolucionih promena. Takode, glaveni skelet predstavlja najce$¢i model sistem u
anatomskim, paleontoloskim, kao i u studijama razvojne i funkcijske morfologije (Estes
i sar. 1988; Evans 2008). Zbog kompleksnosti svog razvica i funkcije glaveni skelet
predstavlja izazov i za istrazivanja fenomena morfoloske integracije i modularnosti.
Neke od prvih empirijskih studija morfoloske integracije su uradene na lobanji sisara
(Cheverud 1982a, 1988), nakon kojih su usledila brojna istrazivanja na akinetickoj
lobanji sisara (Cheverud 1996; Marroig i Cheverud 2001; Klingenberg i sar. 2003;
Goswami 2006b; Wroe i Milne 2007; Mitter6ecker i Bookstein 2008). Za razliku od
nekoliko studija na delimi¢no kinetickim lobanjama ptica (Marugan-Lobon i Buscalioni
2006; Kulemeyer i sar. 2009) i guStera (Monteiro i Abe 1997; Sanger i sar. 2012),
morfoloska integracija i modularnost na nivou izrazito kineti¢ke lobanje zmija do sada

nije istrazivana.

1.6.1. Glaveni skelet zmija

Za razliku od drugih ki¢menjackih grupa, glaveni skelet zmija karakterise
ekstremni kinetizam omoguéen prisustvom brojnih pokretnih veza izmedu skeletnih
elemenata (Smith 1993; Herrel i sar. 2007; Cundall i Irish 2008), sa posebno izrazenom
streptostilnom vezom izmedu kvadratuma i supratemporale sa jedne strane i donje vilice
sa druge strane.

Lobanja zmija se sastoji od slede¢ih grupa skeletnih elemenata: 1. Cvrste i
nepokretne mozdane Caure koju ¢ine frontale, postfrontale, parijetale, parasfenoideum,
bazisfenoideum, baziokcipitale, supraokcipitale, ekzookcipitale, opistootikum i
prootikum, 2. prefrontalnih kostiju koje su povezane sa mozdanom ¢aurom, 3. kostiju
njuske (premaksile, nazale, septomaksile i vomeri), 4. gornje vilice (maksile,
palatinumi, pterigoideumi i ektopterigoideumi) i 5. donje vilice (dentale, spleniale,
angulare i srasle artikulare, supraangulare i preartikulare koje ¢ine artikularni deo donje
vilice) (Rieppel 1980, 2007; Dwyer i Kaiser 1997; Polachowski i Werneburg 2013)
(Slika 1, Slika 2a). Kosti njuske, gornje i donje vilice su pokretno povezane sa
nepokretnom mozdanom caurom. Brojne pokretne veze (Slika 2b) omogucavaju
nezavisno pokretanje leve i desne strane gornje i donje vilice (Kardong 1977, 1979;

Cundall 1 Gans 1979), ukljucujué¢i kvadratume koji mogu da se pokrecu u svim
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pravcima tokom ishrane (Nishikawa i Schwenk 2001). Kosti njuske su povezane
fibroznim tkivom sa prefrontale i kostima gornje vilice (palatinumi i maksile). Te veze
omogucavaju vecu fleksibilnost tokom gutanja plena (Dwyer 1 Kaiser 1997). Frontale
imaju kontakt sa nazale i septomaksilama i pokretno su povezane sa prefrontale.
Postfrontale su povezane ligamentima sa ektopterigoideumima. Maksile artikuliSu sa
prefrontale 1 ektopterigoideumima Kkoji su na drugoj strani povezani sa
pterigoideumima. Palatinumi su labavim vezama povezani sa pterigoideumima, a
pomocu ligamenata su u artikulaciji sa prefrontale, dok su pterigoideumi ligamentima
povezani sa kvadratumima (Albright i Nelson 1959). Supratemporale su fibroznim
tkivom povezane sa mozdanom caurom (parijetale, prootikumi, supraokcipitale i
ekzookcipitale) i sa kvadratumima. Kvadratumi na drugoj strani artikuliSu sa donjom
vilicom. Leva 1 desna strana donje vilice nisu Cvrsto srasle, ve¢ su povezane
ligamentima. Pored toga, postoji i odreden stepen pokretljivosti izmedu dentalnih
kostiju i sraslih kostiju zadnjeg dela donje vilice. Ovakva grada glavenog skeleta
omogucava hvatanje i gutanje velikog plena.

Zahvaljujuci specijalizovanosti zmija u pogledu hvatanja, imobilizacije i gutanja
plena karakteristike lobanje predstavljaju dobre indikatore njihove ishrane (Gans 1961;
Cundall i Greene 2000). Kod kolubrida, gutanje je konzervativan mehanizam, dok su
hvatanje i manipulacija plenom varijabilni mehanizmi, $to se odrazava na razlike u
strukturi i morfologiji lobanje (Cundall 1983). Naizmeni¢nim pokretima palatinuma i
pterigoideuma plen se tokom gutanja potiskuje u Zdrelo (Boltt i Ewer 1964). Pokreti
donje vilice, palatinuma i pterigoideuma su konzervativni, dok su pokreti maksile
varijabilni (Cundall 1983). Kosti donje vilice imaju ulogu u potiskivanju plena ka
palatinumima i pterigoideumima. Maksile imaju klju¢nu ulogu u hvatanju (Smith 1993),
ali veoma ogranic¢enu ulogu tokom gutanja plena (Kardong 1979, 1980).

Karakteristike mozdane Caure imaju taksonomski znac¢aj (Kramer 1980; Gloyd i
Conant 1990), posto na njih ne uti¢e selekcija za optimizaciju procesa ishrane (Gentilli i
sar. 2009). Camilleri i Shine (1990) su oznacili premaksile, nazale, mozdanu ¢auru i
prefrontale kao ‘“netroficke” strukture, dok su palatinume, pterigoideume,
ektopterigoideume, maksile, supratemporale, kvadratume, srasle kosti zadnjeg dela
donje vilice i dentale oznacili kao “troficke strukture”, tj. elemente koji su ukljuceni u

procese ishrane. Na osnovu utvrdenih razlika izmedu skeletnih elemenata lobanje kod
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razli¢itih vrsta moze se zakljuCivati o stategijama i uspeSnosti u lovu, tipu i veli€ini
plena (Gans 1961; Greene 1983; Young 1989).

lako postoji jedinstvena strukturna organizacija lobanje kod svih Amniota, zbog
brojnih funkcijskih zahteva neophodan je razli¢it stepen koordinacije i integrisanosti
izmedu komponenti lobanje. Analizom meduindividualne 1 unutarindividualne
varijabilnosti oblika mogu se utvrditi obrasci i intenzitet kovariranja izmedu skeletnih
elemenata lobanje. Korelisanost razli¢itih  elemenata lobanje na nivou
unutarindividualne varijabilnosti moze ukazati na interakciju izmedu razvojnih putanja
skeletnih elemenata i postojanje razvojnih modula. Korelisanost razlic¢itih elemenata
lobanje na nivou meduindividualne varijabilnosti moze ukazati na zajedni¢ku funkciju
skeletnih elemenata, odnosno na funkcijsku integraciju i postojanje funkcijskih modula
(Klingenberg 2003, 2005, 2014). Morfoloska organizacija glavenog skeleta zmija
omogucava istrazivanje obrazaca morfoloske integracije izmedu struktura na levoj i
desnoj strani lobanje koje imaju istu genetiCku osnovu i isto razvice, ali su prostorno
odvojene, kao i izmedu struktura na istoj strani lobanje koje nemaju istu geneti¢ku

osnovu i isto razvice, ali su mehani¢ki i prostorno povezane.
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Slika 1. Elementi glavenog skeleta belouske (Natrix natrix) prikazani u a) dorzalnoj, b)
lateralnoj i1 ¢) ventralnoj perspektivi 3D modela. an — angulare, ar — artikulare, bo —
baziokcipitale, bs — bazisfenoideum, asp — artikularni deo donje vilice, d — dentale, ec —
ektopterigoideum, eo — ekzookcipitale, fr — frontale, m. f — mandibularna fosa, mx —
maksila, na — nazale, p — parijetale, pa — palatinum, par — preartikulare, pf — prefrontale,
pmx — premaksila, po — postfrontale, pr — prootikum, ps — parasfenoideum, pt —
pterigoideum, g — kvadratum, s. ¢ — surangularna kresta, smx — septomaksila, so —

supraokcipitale, st — supratemporale, v — vomer.
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Slika 2. Elementi glavenog skeleta belouske (Natrix natrix) prikazani u a)
dorzolateralnoj perspektivi 3D modela i sa b) Sematskim prikazom pokretnih veza
izmedu skeletnih elemenata oznafenih crvenim krugovima 1 strelicama. Interno
simetriéni skeletni elementi su obojeni zeleno (pmx — premaksila, na — nazale, b —
mozdana Caura), dok su parni skeletni elementi obojeni zuto (pa — palatinum, pt —
pterigoideum, ec — ektopterigoideum, mx — maksila, st — supratemporale, q —
kvadratum, asp — artikularni deo donje vilice, d — dentale i pf — prefrontale). Sivo

obojene strukture (smx — septomaksila i vomeri) nisu analizirane u ovoj tezi.
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1.7. Pileus zmija

Broj 1 raspored roznih plocica na dorzalnoj strani glave gustera i zmija se naziva
pileus. Rozne plocice pileusa su u direktnoj vezi sa kostima na dorzalnoj strani glave sa
kojima u velikoj meri dele razvojne procese. Konacan broj i raspored plocica na glavi se
definise joS tokom ranih faza razvi¢a i ostaje konstantan tokom Zivota (Shine i sar.
2005). Medutim, kod nekih vrsta kao $to je Vipera ursinii zabeleZene su promene u
broju i rasporedu plo¢ica na glavi i kod adultnih jedinki (Tomovi¢ i sar. 2008).
Karakteristike pileusa koris¢ene su kao taksonomski karakteri (Wdster i Broadley 2003;
Sanders i sar. 2004), mada analiza varijabilnosti pileusa moze imati i mnogo S$iru
primenu. Analiza pileusa, kao neinvazivna metoda i metoda kojom se relativno brzo
mogu prikupiti podaci, pogodna je za utvrdivanje opste varijabilnosti glavenog regiona,
za populaciona i evoluciona istrazivanja, o ¢emu svedoce brojne studije na gusterima
koje su pokazale da pileus u velikoj meri odslikava promene glavenog skeleta (Bruner i
sar. 2005; Bruner i Costantini 2007; Kaliontzopoulou i sar. 2007, 2008; Ljubisavljevi¢ i
sar. 2011). Pileus zmija je u manjoj meri analiziran u odnosu na pileus gustera
(Mangiacotti i sar. 2014), pa je potrebno utvrditi da li i kod ove grupe gmizavaca pileus
odslikava promene oblika glavenog skeleta. Visok nivo korelisanosti izmedu veli¢ine i
oblika pileusa i1 lobanje omogucio bi koriS¢enje pileusa u brojnim morfoloSkim,
funkcijskim, evolucionim i filogenetskim istrazivanjima. Kod natricina pileus je

generalno konzervativan i ima taksonomski znacaj.
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1.8. Objekti istrazivanja

U ovoj tezi inter i intraspecijska varijabilnost glavenog skeleta i pileusa
analizirana je kod dve sestrinske vrste zmija iz roda Natrix: belouske (Natrix natrix) i
ribarice (Natrix tessellata) koje su se odvojile od zajednickog pretka pre 13-22 miliona
godina (Guicking i sar. 2006). Obe vrste su akvati¢ne, tj. zive u vodi ili u blizini
vodenih staniSta gde pronalaze hranu, dok se na kopnu suncaju, vare hranu,
razmnozavaju, presvlace i hiberniraju (Conelli i sar. 2011). Ribarice i belouske cesto
zive u simpatriji. lako dele isto staniSte postoje razlike u preferencama mikrostanista,
strategijama lova i tipu plena. Jedinke obe vrste gutaju ziv plen (Borczyk 2015), ne
ubijaju ga davljenjem kao vecina kolubrida, niti ubijaju otrovom posto ne poseduju
otrovni aparat. Ukoliko se osete ugroZzenim mogu imitirati smrt, tako $to se sklupcaju
okrenute dorzalnom stranom tela ka tlu, otvorenih usta iz kojih ¢ak mogu i krvariti iako
nisu povredene (Sterijovski i sar. 2011). Cesto $iste i prave pokrete kao da ée ujesti, ali
gotovo nikada to ne ¢ine. Iz kloakalnih Zlezda Cesto ispustaju neprijatne mirise, $to

predstavlja jos jedan odbrambeni mehanizam (Kabisch 1974).

1.8.1. Belouska (Natrix natrix)

Belouska (Natrix natrix, Linnaeus 1758) je Siroko rasprostranjena vrsta ¢iji areal
obuhvata podrué¢je od srednje Skandinavije do juzne Italije, Bliskog Istoka, centralne
Azije i severozapadne Afrike (Gregory i Isaac 2004; Uetz i Hosek 2015). Preferira
vlazna staniSta pored bara i jezera, ali se moze na¢i i u listopadnim i meSovitim
Sumama, na livadama, obalama mora ili u prigradskim naseljima.

Zenke su krupniji pol (Madsen 1983) duzine do 1.2 m, ali mogu dostié¢i i 2 m
duzine (Corti i sar. 2010). Boja dorzalne strane tela je veoma varijabilna, najéesce u
nijansama zelene i braon, gde mogu postojati tamne mrlje ili uzduzne svetle pruge. Na
ventralnoj strani uglavnom dominira crno-bela boja (ima izgled $sahovskog polja). U
prirodnim populacijama su ¢esto mogu naci i melani¢ne jedinke (Arnold i Ovenden
2002). Iza glave se uglavnom nalazi prepoznatljiva bela, Zuta, crna ili narandzasta Sara

(kragna), a gornja usna je obicno bela ili Zuckasta.
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Belouska je aktivan predator, pri ¢emu oko 90% njene ishrane Cine zabe
(Luiselli i Rugiero 1991; Beebee i Griffiths 2000), ali su kao plen dokumentovane i ribe,
gmizavci, sitni sisari i ptice (Kabisch 1999; Gruschwitz i sar. 1999).

Parenje se odvija u aprilu ili maju, zavisno od temperaturnih uslova, a jaja
polazu od juna do avgusta. U zavisnosti od veli¢ine zenki belouske polazu od sest do 39
jaja, veli¢ine od 2.5 do 3.8 cm (Madsen 1983; Hagman i sar. 2015). Sest do osam
nedelja nakon polaganja jaja izleZzu se mladi duzine od 19.2 do 21.8 cm i tezine od 2.5
do 5 g (Luiselli i sar. 1997). Polni dimorfizam kod tek izleZenih jedinki nije izrazen
(Madsen 1983).

1.8.2. Ribarica (Natrix tessellata)

Ribarica (Natrix tessellata, Laurenti 1768) je jedna od najSire rasprostranjenih
palearktickih vrsta gmizavaca. Nastanjuje delove srednje, juzne i jugoistocne Evrope,
Bliskog Istoka i pojedine oblasti u Avganistanu i Kini (Gasc i sar. 1997; Gruschwitz i
sar. 1999). Obicno se nalazi na nadmorskim visinama ispod 1000 m, ali s€ moze naci i
iznad 2200 m n. v. (Bruno i Maugeri 1990). Naseljava stani$ta pored jezera, bara,
potoka, reka, a ponekad se moze naci i na obali mora.

Ribarica spada u zmije srednje veli€ine, maksimalne duzine tela od 1.5 m
(Bruno i Maugieri 1990), uske i duguljaste glave i okruglih zenica. Zenke su obiéno
vece od muzjaka (Mebert 2011). Osnovna boja dorzalne strane tela je varijabilna,
najéeScée zelena, ali moze da bude i Zuckasta ili braonkasta (postoje i melani¢ne forme),
Cesto sa 4-5 redova tamnih mrlja. Mrlje mogu da budu male, velike ili da odsustvuju.
Ventralna strana tela najéesce ima izgled Sahovskog polja usled smenjivanja crnih i
belih povrSina na ventralnim ploc¢icama.

Ova amfibijska zmija se hrani u vodi aktivno trazec¢i hranu (Luiselli i Rugiero
1991; Fillippi i sar. 1996) ili plen lovi iz zasede (Gruschwitz i sar. 1999). Ispod povrSine
vode moZe da bude satima. Postoji dosta podataka o ishrani ribarica. Najces¢i plen (60-
100%) su joj ribe (Luiselli i Rugiero 1991; Filippi i sar. 1996; Sukalo i sar. 2014). Pored
riba, u ishrani ribarice prisutne su i vrste koje pripadaju drugim ki¢menjackim
(Actinopterygii, Amphibia, Reptilia i Mammalia) i beski¢cmenjackim (Gastropoda i

Insecta) grupama (Gocmen i sar. 2011).
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Parenje se odvija u periodu od aprila do maja. Tokom juna i jula Zenke polazu
jaja u pukotine, ispod kamenja ili u materijal biljnog porekla koji se raspada (Luiselli i
Zimmermann 1997; Ghira i sar. 2009). Autori navode razli¢ite opsege za broj jaja u
leglu: od jedan do 10 (Luiselli i Zimmermann 1997) i od pet do 35 (Arnold i Ovenden
2002). Mladunci se izlezu od kraja avgusta do pocetka septembra, a po izleganju su dugi
od 20 do 26 cm i teski od dva do pet grama (Trobisch i Glaber-Trobisch 2011).

Kod ribarice, kao i1 kod vecine vrsta iz podporodice Natricinae, postoji veoma
izrazen polni dimorfizam (Mebert 1993, 2010). Zenke imaju veéu standardnu i ukupnu
duzinu tela 1 ve¢i obim tela (Luiselli 1 sar. 1997; Madsen 1983; Mebert 2011). Polni

dimorfizam u duzini repa moze biti izrazen jo§ kod mladunaca (Mebert 1993).

18



2. Ciljevi istrazivanja

U cilju analize varijabilnosti glavenog skeleta i pileusa primenjena je
geometrijska morfometrija, koja predstavlja mocan alat za utvrdivanje suptilnih razlika
na inter i intraspecijskom nivou. Do sada je objavljen mali broj istraZivanja koja se bave
polnim dimorfizmom u veli¢ini i obliku i ontogenetskim promenama skeletnih
elemenata glave, kao i morfoloskom integracijom i modularnoséu izrazito kineticke
lobanje zmija.

U ovoj studiji su analizirane razlike izmedu skeletnih elemenata glave i pileusa
kod dve sestrinske vrste zmija (belouske, N. natrix i ribarice, N. tessellata), koje Cesto
zive u sintopiji, ali imaju razlicite strategije lova i preferiraju drugaciti tip plena. Kod
obe vrste je prethodno zabeleZen izrazen polni dimorfizam u veli¢ini tela, a u ovoj tezi
je razmatrano pitanje da li polni dimorfizam postoji i kada su u pitanju veli¢ina i oblik
elemenata glavenog skeleta i pileusa. Utvrdeni su i obrasci morfoloske integracije
izmedu elemenata kineticke lobanje. Takode, analiziran je i uticaj alometrije, kako na
varijabilnost oblika skeletnih elemenata glave, tako i na njihovu integraciju. Takode, za
pileus je procenjen uticaj ontogenetske alometrije na promene njegovog oblika, a
analizirana je i kovarijabilnost oblika pileusa i mozdane ¢aure kako bi se utvrdilo da i
promene oblika pileusa odslikavaju promene oblika mozdane Caure.

U skladu sa prethodno navedenim definisani su sledeci osnovni ciljevi:
- Analize interspecijske varijabilnosti veli¢ine i oblika elemenata glavenog skeleta.
- Analize intraspecijske varijabilnosti veli¢ine i oblika elemenata glavenog skeleta

— polni dimorfizam u veli¢ini i obliku i utvrdivanje uticaja alometrije na

promene oblika skeletnih elemenata glave.

- Utvrdivanje obrazaca integrisanosti elemenata glavenog skeleta — uticaj razvica i
funkcije na integrisanost skeletnih elemenata.

- Utvrdivanje uticaja alometrije na integraciju i modularnost glavenog skeleta.

- Analize promena veli¢ine i oblika pileusa tokom ontogenije — inter i
intraspecijska varijabilnost.

- Utvrdivanje efekta ontogenetske alometrije na oblik pileusa i karakteristika
ontogenetskih putanja.

- Analize korelisanosti veli¢ine i oblika izmedu glavenog skeleta i pileusa.
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3. Materijal i metode

3.1. Analizirani lokaliteti

Za analize varijabilnosti veli¢ine i oblika elemenata glevenog skeleta belouske
(N. natrix) i ribarice (N. tessellata) na inter i intraspecijskom nivou, kao i obrazaca
morfoloske integracije, koris¢eni su uzorci sa tri lokaliteta: Pancevacki rit, Obedska
bara (Srbija) i ostrvo Golem Grad (Prespansko jezero, Makedonija). Takode, za
utvrdivanje korelisanosti veli¢ine i oblika izmedu mozdane Caure i pileusa koriséeni su
uzorci sa navedena tri lokaliteta. Za analize varijabilnosti veli¢ine i oblika pileusa
izmedu vrsta, polnog dimorfizma u veli¢ini i obliku pileusa, kao i ontogenetskih
promena u veli€ini i obliku pileusa koris¢ene su jedinke iz Panc¢evackog rita.

Pancevacki rit (44°50°6.42% N; 20°29°59.73“ E) je prigradsko podrucje
Beograda koje se nalazi izmedu reka Dunav i Tami§. To je plavna zona sa veoma
bogatim biljnim 1 Zivotinjskim svetom, pogodna za mrest riba, razmnozavanje
vodozemaca i gmizavaca, razmnoZavanje i zimovanje ptica. Klima ovog podrucja je
umereno kontinentalna, sa visokim letnjim i niskim zimskim temperaturama vazduha i
amplitudama od preko 60 °C . Srednja januarska temperatura je 0.7 °C, dok je srednja
julska temperatura 22.2 °C. Prose¢na koli¢ina padavina iznosi 686 mm godiSnje
(http://www.palilula.org.rs/site_images/media/dokumenti/servisne_inf_odluke/Palilula-
LEAP.pdf). Nazalost ovo podrucje nije pod zastitom i izlozeno je dejstvu razlicitih
zagadujuéih agenasa komunalnog i industrijskog porekla.

Obedska bara (44°44'9.43“ N, 19°59'16.74“ E) je specijalni rezervat prirode i
prostire se na povrSini od 9820 ha, sa zastitnom zonom od 19611 ha. Predstavlja
napusteni meandar reke Save koji se izmedu Obreza i Kupinova pruza na duzini od oko
13.5 km i prosecne sirine od 750 m. Korito bare je muljevito i zamoc¢vareno, zaraslo u
trsku i travu. Uz obalu rastu vrbe i topole. Klima ovog podru¢ja je kontinentalna.
Srednja godisnja temperatura je 10.9 °C, srednja januarska -4.5 °C, a srednja julska 27.7
°C. Prosecna koli¢ina padavina iznosi 701 mm godi$nje. Predstavlja jedno od najstarijih
zaSticenih podru¢ja u Evropi (pod zastitom je od 1874. godine), a 1977. godine je
zaSticena 1 Ramsarskom konvencijom kao vlazno podru¢je od medunarodnog znacaja.

Obedska bara predstavlja staniSte brojnim retkim i ugrozenim vrstama od nacionalnog i
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medunarodnog znacaja, kao i reproduktivni centar brojnih vrsta riba, vodozemaca,
gmizavaca I ptica (http://www.vojvodinasume.rs/wp-
content/uploads/2012/04/Plan%?20upravljanja%20SRP%200bedska%20bara.pdf).
Ostrvo Golem Grad u Prespanskom jezeru (40°52'8.88“ N, 20°5922.22% E)
nalazi se na tromedi izmedu Makedonije, Albanije i Grcke. Ima povrsinu od oko 18 ha,
ovalnog je oblika, s uskim obalnim zonama, platoom i okomitim stenama izmedu njih
visine od 10 do 30 m (Ajti¢ i sar. 2013). Klima ovog podru¢ja je vlazna,
submediteranskog tipa, s toplim i suSnim letima (srednja julska temperatura je 23.6 °C) i
blagim i vlaznim zimama (srednja januarska temperatura je 0.8 °C — Hollis i Stevenson
1997). Prose¢na koli¢ina kisnih padavina iznosi 647 mm, a sneznih 300 mm godisnje.
Ostrvo je strogi prirodni rezervat u okviru Nacionalnog parka Gali¢ica. Zbog povoljnih
uslova i izolovanosti naseljavaju ga velike populacije ribarice, Sumske kornjace i
kormorana, pored drugih vrsta gmizavaca, ptica i malog broja sisara. Iako je zasticeno
podrucje, ostrvo Golem Grad je izloZeno krivolovu koji se prvenstveno odnosi na izlov

ribe mrezama u kojima stradaju i ribarice (Ajti¢ i sar. 2013).

3.2. Analizirani uzorak

Za potrebe analiza varijabilnosti veli¢ine i oblika elemenata glevenog skeleta na
inter i intraspecijskom nivou, kao i za utvrdivanje obrazaca morfoloSke integracije I
kovariranja mozdane Caure i pileusa kori$¢eno je ukupno 66 adultnih jedinki (41 jedinka
ribarice i 25 jedinki belouske) (Tabela 1). Analizirani uzorak ¢ine jedinke koje su
prvenstveno sakupljane za potrebe ekotoksikoloskih studija (odobrene od strane
Ministarstva energetike, razvoja i zastite zivotne sredine Republike Srbije, broj dozvola:
353-01-640/2012-03 i 353-01-77/2013-08) ili su stradale na saobracajnicama ili u
ribarskim mrezama. Sve analizirane jedinke su disekovane i konzervirane u 70%

etanolu.
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Tabela 1. Pregled uzorka koris¢enog za analize inter i intraspecijske varijabilnosti
veli¢ine i oblika elemenata glevenog skeleta, kao i za utvrdivanje obrazaca morfoloske

integracije i kovariranja mozdane Caure i pileusa.

Golem Grad | Pancevacki rit | Obedska bara | Ukupno
N. natrix ¢ / 9 7 16
N. natrix & / 9 / 9
N. tessellata ¢ 9 3 9 21
N. tessellata & 10 10 / 20

Za sve analize pileusa koriSéen je uzorak od 423 jedinke obe vrste, oba pola i
svih uzrasnih kategorija iz Panc¢evackog rita (Tabela 2). Analizirani uzorak belouske i
ribarice je prikupljen sa jednog lokaliteta kako bi se eliminisala moguc¢a geografska
varijabilnost (Ajti¢ 1 sar. 2013; Luiselli 1 sar. 2005). Jedinke su sakupljene rucno,
¢uvane u platnenim vre¢icama do merenja, markiranja i slikanja, nakon ¢ega su pustane

na mesta sa kojih su izlovljene.

Tabela 2. Pregled uzorka koris¢enog za analize inter i intraspecijske varijabilnosti

veli¢ine i oblika, kao i ontogenetskih promena u veli¢ini i obliku pileusa.

Pol Uzrast N. natrix | N. tessellata
Zenke novorodeni 5 6
subadulti 60 88
adulti 39 24
Muzjaci | novorodeni 6 8
subadulti 46 73
adulti 33 60
Ukupno 178 245

Kod disekovanih jedinki koris¢enih za analize glavenog skeleta pol i
reproduktivna zrelost su odredeni na osnovu morfologije gonada, dok su kod zivih

zivotinja pol i uzrasna kategorija odredeni na osnovu prisustva hemipenisa (istiskivan
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kod novorodenih i subadultnih jedinki) i na osnovu oblika korena repa kod adultnih
jedinki (Mebert 1993). Na osnovu izmerenih standardnih duzina tela (SVL, engl. snout-
to-vent length), muzjaci iznad 48 cm SVL i Zenke iznad 55 cm SVL su klasifikovani
kao adulti (Luiselli i Rugiero 2005), dok su jedinke ispod navedenih vrednosti

klasifikovane kao subadultne.

3.3. Geometrijska morfometrija

Geometrijska morfometrija obuhvata razli¢ite metodoloSke pristupe za precizne
analize varijabilnosti veli¢ine i oblika morfoloskih struktura. Najzastupljeniji pristup u
geometrijskoj morfometriji je pristup koji se zasniva na konfiguracijama 2D ili 3D
specifi¢nih tacaka koje odgovaraju jasno definisanim anatomskim tackama analizirane
morfoloske strukture. Geometrijskom morfometrijom mogu se otkriti suptilne razlike u
obliku morfoloskih struktura koje se ne mogu utvrditi klasi¢énom, tradicionalnom
morfometrijom (Rohlf 1990; Rohlif i Slice 1990; Klingenberg 2002). Velika prednost
geometrijske u odnosu na tradicionalnu morfometriju je moguénost nezavisnih analiza
varijabilnosti veli¢ine i promena oblika koje mogu biti zavisne ili nezavisne od veli¢ine
(Klingenberg 1996, 1998; Mitterdecker i Gunz 2009). U geometrijskoj morfometriji se
kao mera veli¢ine koristi veli¢ina centroida (engl. centroid size, CS), koja predstavlja
meru disperzije tataka od centra date konstelacije tacaka (Zelditch i sar. 2012).
Matematicki, CS se izra¢unava kao kvadratni koren sume kvadrata distanci svake tacke
od centra konstelacije (Bookstein 1991). Varijable oblika (tzv. Prokrustove koordinate)
izoluju se koris¢enjem generalizovane Prokrustove superimpozicije (engl. Generalized
Procrustes Analysis, GPA), gde se skaliranjem, translacijom i rotacijom konstelacija
tacaka eliminisu informacije koje nisu vezane za varijabilnost oblika, ve¢ se odnose na
razlike u velicini, poziciji 1 orijentaciji (Rohlf i Slice 1990; Dryden i Mardia 1998).
Skaliranjem konfiguracija specifi¢nih tacaka na jedini¢nu veli¢inu centroida eliminise
se efekat veli¢ine. Translacijom konfiguracija specifi¢nih tacaka se vrSi njihovo
centriranje ¢ime se eliminiSe efekat polozaja, dok se njihovom rotacijom do polozaja u
kom se one u najve¢oj mogucoj meri preklapaju eliminise efekat orijentacije.

Ukupna varijabilnost oblika bilateralno simetri¢énih morfoloskih struktura sadrzi

dve komponente: simetricnu i asimetricnu (Klingenberg i sar. 2002). Simetri¢na
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komponenta predstavlja variranje medu individuama (meduindividualno variranje), dok
asimetricnu komponentu ¢ini variranje unutar samih individua (unutarindividualno
variranje). Kod parnih morfoloskih struktura sa tzv. preklapaju¢im tipom bilateralne
simetrije (engl. matching symmetry), simetriénu komponentu ¢ini meduindividualno
variranje u srednjim vrednostima levih i desnih konfiguracija tacaka, dok asimetri¢na
komponenta obuhvata razlike izmedu levih i desnih konfiguracija ta¢aka. Kod interno
bilateralno simetri¢nih morfoloskih struktura koje odlikuje tzv. simetrija objekta (engl.
object symmetry), simetriénu komponentu ¢ini meduindividualno variranje u srednjim
vrednostima originalnih i reflektovanih konfiguracija, dok unutarindividualno variranje
u odstupanjima originalnih konfiguracija od srednjih vrednosti originalnih i
reflektovanih konfiguracija predstavlja asimetriénu komponentu (Klingenberg i sar.
2002). Geometrijsko-morfomerijski pristup sa moguénos¢u analiza simetricne i
asimetricne komponente varijabilnosti oblika, odnosno analiza meduindividualne i
unutarindividualne varijabilnosti, pogodan je i za istrazivanja morfoloSke integracije i
modularnosti kao i za procene uticaja razvic¢a i funkcije na morfolosku integraciju i
testiranje prisustva razvojnih i funkcijskih modula unutar sloZzenih morfoloskih struktura
(Laffont i sar. 2009; Ivanovi¢ i Kalezi¢ 2010; Joji¢ i sar. 2011, 2012).

Poslednjih godina se intezivno koristi kombinacija geometrijske morfometrije i
kompjuterizovane mikrotomografije u cilju preciznog kvantifikovanja razlika u veli¢ini
i obliku trodimenzionalnih skeletnih struktura (Kulemeyer i sar. 2009; Drake 2011), ali i
mekih tkiva (Boughner i sar. 2008; Metscher 2009; Hallgrimsson i sar. 2015). Jo$ jedna
od prednosti geometrijske u odnosu na tradicionalnu morfometriju je moguénost
grafickog prikazivanja i vizuelizacije promena oblika na osnovu postojecih razlika u
konfiguracijama specificnih tacaka, §to omogucéava sagledavanje mogucih faktora i
mehanizama koji dovode do varijabilnosti oblika (Monteiro i sar. 2000).

Za analize glavenog skeleta koris¢ene su 3D koordinate kojima su opisane
kompleksne trodimenzionalne strukture glavenog skeleta, dok su za analize pileusa

kori$¢éene 2D koordinate.
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3.4. Kompjuterizovana mikrotomografija, pravljenje 3D modela i

odredivanje specificnih tacaka

Kompjuterizovana mikrotomografija (uCT) je tehnika gde se uz pomo¢
rendgenskih zraka dobija veliki broj dvodimenzionalnih slika, koje se mogu iskoristiti
za precizno rekonstruisanje povrsine i oblika spoljasnjih i unutrasnjih struktura
skeniranog objekta. Primenjuje se za preciznu vizuelizaciju i kvantifikaciju
varijabilnosti morfoloskih celina, npr. za analize mekih tkiva embriona (Metscher 2009;
Wong i sar. 2014) ili pracenje morfogeneze glavenog skeleta (Boughner i sar. 2008;
Schmidt i sar. 2010). Za potrebe ove teze jedinke belouske i ribarice su skenirane u
Naturalisu (Naturalis Biodiversity Center, Lajden, Holandija) mikrotomografom
Skyscan 1172 100 kV pod slede¢im uslovima: aluminijumski filter 0.5 mm, 74 kV, 0.8
rotacioni korak, vreme ekspozicije od 145 ms, praveci srednju vrednost od cetiri slike.
Sirovi podaci (serija rendgenskih snimaka) su pomoc¢u programa NRECON prebaceni u
bmp format slike, koje su potom koris¢ene za pravljenje 3D modela (ply format) lobanja
zmija upotrebom programa Skyscan CT-analyser (verzija 1.10) sa rezolucijom od 26.3
um. 3D koordinate su prikupljene postavljanjem specificnih tataka na 3D modele
pomocu programa Landmark IDAV verzija 3.0 (Wiley i sar. 2005).

Mozdana caura i pokretni skeletni elementi glavenog skeleta su posebno
analizirani. Specifi¢ne tacke kod interno bilateralno simetri¢nih skeletnih struktura su
postavljane na levu i desnu polovinu mozdane caure (45), premaksile (osam) i nazale
(osam). Kod parnih skeletnih struktura specifi¢ne tacke su postavljane posebno na levu i
desnu kopiju i to po: devet na prefrontale, sedam na palatinumu, osam na
pterigoideumu, sedam na ektopterigoideumu, 14 na maksili, pet na supratemporale, Sest
na kvadratumu, 11 na artikulacionom delu donje vilice (srasle artikulare, supraangulare
i preartikulare) i sedam na dentalnoj kosti (Prilog Tabela 1). Konstalacije tacaka su
nakon toga uvezene u program MorphoJ (Klingenberg 2011) gde je uradena

Prokrustova superimpozicija.
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3.5. Digitalna fotografija i prikupljanje 2D koordinata specifi¢nih

tacaka

Glava zmije je pozicionirana na stalak sa digitalnim fotoaparatom (Olympus SP
590 uz, 12 MP), sa pileusom postavljenim u centar opti¢kog polja i paralelno u odnosu
na objektiv fotoaparata. Svaka jedinka je fotografisana nekoliko puta kako bi se izabrala
fotografija sa optimalnim polozajem glave.

Za potrebe analiza varijabilnosti veli¢ine i oblika pileusa definisana je
konfiguracija od 22 specificne tacke (Slika 3). Tacke su pozicionirane pomocu
programa tpsDig2 (Rohlf 2010, 2015) od strane jedne osobe (MA). Posto je
preliminarnim analizama na manjem uzorku pokazano da je greska pozicioniranja

tacaka manja od 4%, specifi¢ne tacke su postavljene samo jednom.
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Slika 3. Polozaj i definicije specifi¢nih tacaka na pileusu. Neparne (medijalne) tacke: 1
— tacka najvece ispupCenosti rostralne plo¢ice, 3 — mesto spajanja internazalnih i

rostralne plocice, 6 — mesto spajanja prefrontalnih i internazalnih plocica, 10 — mesto
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spajanja prefrontalnih i frontalne plocice, 16 — mesto spajanja frontalne i parijetalnih
plocica, 21 — najposteriornija tacka linije spajanja parijetalnih plocica. Parne tacke: 2 i 4
— mesto spajanja internazalne, rostralne i nazalne plocCice, 5 i 7 — mesto spajanja
internazalne, prefrontalne i nazalne plocice, 8 i 12 — mesto spajanja prefrontalne,
supraokularne i preokularne plocice, 9 i 11 — mesto spajanja prefrontalne, frontalne i
supraokularne plocice, 13 1 19 — mesto spajanja supraokularne, postokularne plocice i
ivice oka, 14 i 18 — mesto spajanja supraokularne, postokularne i parijetalne plocice, 15
i 17 — mesto spajanja supraokularne, frontalne i parijetalne plocice, 20 i 22 —

najposteriornija tacka parijetalne plocice.

3.6. Analize inter i intraspecijske varijabilnosti veli¢ine i oblika

elemenata glavenog skeleta

Za potrebe analiza varijabilnosti veli¢ine i oblika elemenata glavenog skeleta
koris¢ena je trodimenzionalna (3D) geometrijska morfometrija. Razlike u veli¢ini
(veli¢ini centroida, CS) izmedu vrsta i polova testirane su analizom varijanse
(ANOVA). Analiza glavnih komponenti (engl. Principal Component Analysis, PCA)
primenjena je da bi se ispitala opsta varijabilnost u obliku analiziranih skeletnih
struktura izmedu i unutar vrsta. Za generisanje kovarijacionih matrica, koje su potom
koriséene za PCA analize, kori$¢ena je simetri¢cna komponenta varijabilnosti oblika.

Uticaj alometrije na varijabilnost oblika analiziranih skeletnih struktura je
procenjen primenom multivarijantne regresije varijabli oblika na CS. Udeo promena
oblika zavisnih od promena veli¢ine je kvantifikovan procentom ukupne varijanse
oblika opisane razlikama u veli¢ini, a statisti¢ka znacajnost efekta alometrije dobijena je
na osnovu permutacionog testa sa 10000 iteracija. Polazna hipoteza za ovaj test je da su
veli¢ina 1 oblik nezavisni (Good 1994; Klingenberg 2011). Rezidualne vrednosti
izraCunate iz multivarijantne regresije varijabli oblika na CS koris¢ene su kao
nealometrijska komponenta varijabilnosti oblika.

Za utvrdivanje i testiranje razlika u obliku elemenata glavenog skeleta, racunate
su Prokrustove distance (engl. Procrustes distances, Pd), koje predstavljaju kvadratni
koren suma kvadrata rastojanja izmedu parova odgovarajucih specificnih tacaka nakon

Prokrustove superimpozicije (Marcus i sar. 1996). Prokrustove distance izmedu srednjih
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vrednosti oblika skeletnih elemenata kod Zenki i muZzjaka su racunate dva puta: za
podatke sa uklju¢enom alometrijskom komponentom varijabilnosti i za podatke
oslobodene alometrijske komponente varijabilnosti (rezidualne vrednosti iz
multivarijatne regresije varijabli oblika na CS). Statisticka znacajnost Prokrustovih
distanci je podrzana permutacionim testom sa 10000 iteracija.

Prokrustova superimpozicija, PCA 1 multivarijantna regresija su uradene
koriS¢enjem programa MorpholJ (Klingenberg 2011), dok je za analize varijanse
(ANOVA) koris¢en program R (R Development Core Team 2012). Vizuelizacija
promena oblika je uradena u programu Landmark IDAV verzija 3.0 i MeshLab 64bit
verzija 1.3.3 (http://meshlab.sourceforge.net).

3.7. Analize morfoloske integracije elemenata glavenog skeleta

Ranije studije morfoloske integracije su pokazale da je generalni obrazac
integracije relativno konzervativan kod blisko srodnih taksona (Jamniczky 2008; Porto i
sar. 2009). Zahvalju¢i prethodno navedenom, analize kovariranja oblika skeletnih
elemenata i procene uticaja razvojne i funkcijske integracije na utvrdene kovarijacione
obrasce izmedu elemenata glavenog skeleta izvrSene su na objedinjenim jedinkama obe
vrste. Poredenje kovarijacionih matrica simetricne komponente za svaku skeletnu
strukturu ponaosob je pokazalo da belouska i ribarica imaju sli¢ne Kkovarijacione
matrice, $to je i statisti¢ki opravdalo objedinjavanje jedinki ove dve vrste.

Nakon Prokrustove superimpozicije, primenjena je Prokrustova ANOVA
(Klingenberg i Mclintyre 1998) da bi se ispitao stepen i pravac razlika u obliku
elemenata glavenog skeleta na levoj i desnoj strani i da bi se odvojile simetri¢na i
asimetriéna komponenta varijabilnosti oblika. Za parne strukture (prefrontale,
palatinum, pterigoideum, ektopterigoideum, maksila, supratemporale, kvadratum,
artikularni deo donje vilice i dentale —Slika 2b), koje predstavljaju prostorno odvojene,
nezavisne kopije iste strukture na levoj i desnoj strani, simetricna komponenta
predstavlja srednju vrednost oblika strukture na levoj i desnoj strani, dok asimetricna
komponenta varijabli oblika predstavlja razliku u obliku izmedu leve i desne strane. Za
interno simetricne strukture kod kojih linija simetrije prolazi kroz sredinu same

strukture (premaksila, nazale i mozdana caura — Slika 2a), simetricna komponenta
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predstavlja srednju vrednost oblika stukture i njegove slike u ogledalu, dok asimetri¢na
komponenta predstavlja razlike izmedu strukture i njegove slike u ogledalu. Prokrustova
ANOVA je koriS¢ena za ispitivanje efekata nekoliko faktora na ukupnu varijabilnost
oblika analiziranih skeletnih elemenata: 1. Efekta jedinke (Ind - meduindividualna
varijabilnost), 2. Efekta strane (DA — prisustvo direkcione asimetrije), 3. Efekta
interakcije izmedu jedinke i strane (FA — prisustvo fluktuiraju¢e asimetrije) 1 4. Efekta
greske merenja.

Metoda parcijalnih najmanjih kvadrata dva odvojena seta varijabli (engl. Two-
Block Partial Least Squares, 2B-PLS) je koris¢ena da bi se utvrdili obrasci kovariranja
izmedu elemenata glavenog skeleta (Bookstein 1991; Rohlf i Corti 2000; Mitterdecker i
Bookstein 2008; Klingenberg 2013a). Nakon §to je prethodno uklonjena varijabilnost u
obliku skeletnih elemenata izmedu vrsta i polova (Mitterdecker i Bookstein 2008;
Klingenberg 2009), i za potrebe ove analize objedinjene su jedinke obe vrste i oba pola.
Korelacija izmedu skeletnih elemenata je kvantifikovana pomocu RV koeficijenata
(Escoufier 1973), koji predstavljaju multivarijantnu generalizaciju kvadrata Pirsonovog
koeficijenta korelacije (Klingenberg 2009). RV koeficijent kvantifikuje ukupno
kovariranje kao sumu kvadrata kovariranja izmedu dva skupa promenljivih i jacinu
njihove medusobne povezanosti (Mitterecker i Bookstein 2008; Mitterdecker i sar.
2012; Klingenberg 2013a). StatisticCka znaCajnost RV koeficijenata je testirana
permutacionim testovima sa 10000 iteracija nasuprot nultoj hipotezi tj. nezavisnosti
izmedu poredenih skeletnih elemenata (Klingenberg 2011). RV koeficijenti mogu biti u
opsegu od nule do jedinice, gde vrednost nula ukazuje da su dva seta varijabli potpuno
nekorelisana, dok se vrednost jedinica dobija za strukture koje imaju potpuno isti
obrazac varijabilnosti (Klingenberg 2009; Laffont i sar. 2009). Statisticke vrednosti su
korigovane Bonferoni korekcijom za visestruka poredenja (Miller 1981).

Kako bi se utvrdilo da li su funkcijski i medusobno prostorno povezani skeletni
elementi glave integrisaniji u odnosu na prostorno razdvojene skeletne elemente kao
ulazni podaci za 2B-PLS analize koris¢ene su njihove simetricne komponente
varijabilnosti. Za utvrdivanje uticaja razvojnih procesa na integraciju elemenata
glavenog skeleta kao ulazni podaci za 2B-PLS analize kori§¢ene su njihove asimetri¢ne
komponente varijabilnosti. Pored toga, 2B-PLS analizima simetricnih komponenti

varijabilnosti oblika levih i desnih kopija skeletnih elemenata koje odlikuje preklapajuci
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tip bilateralne simetrije utvrdeni su i obrasci kovariranja izmedu struktura na levoj i
desnoj strani lobanje koje imaju istu geneticku osnovu i isto razvicée, ali su prostorno
odvojene. Da bi se utvrdilo da li alometrija ima uticaj na integraciju glavenog skeleta
zmija, primenjena je multivarijantna regresija varijabli oblika (simetri¢ne i asimetri¢ne
komponente) na veli¢inu centroida (Monteiro 1999), pri ¢emu su najpre eliminisane
razlike izmedu polova. Reziduali iz multivarijantne regresije predstavljaju varijable
oblika korigovane za alometriju, na kojima su ponovljene sve analize za morfolosku
integraciju.

Sve analize su uradene u programu MorphoJ (Klingenberg 2011).

3.8. Analize varijabilnosti veli¢ine i oblika pileusa

Nakon primene Generalizovane Prokrustove Analize (GPA) izdvojene su
varijable veli¢ine (CS) i oblika (simetricna komponenta) pileusa. Razlike u veli¢ini
pileusa (CS) izmedu vrsta i polova su analizirane zasebno za novorodene i adultne
jedinke koris¢enjem deskriptivne statistike i analize varijanse (dvofaktorska ANOVA,
pri ¢emu su kao faktori uzeti vrsta, pol i njihova interakcija). Za analize varijabilnosti
oblika pileusa koris¢ena je simetriéna komponenta dobijena na osnovu srednje vrednosti
originalne konfiguracije i njenog odraza u ogledalu (Klingenberg i sar. 2002).
Upotrebom simetri¢ne komponente se elimini$e asimetrija i smanjuje eventualna greska
usled pozicioniranja pileusa u odnosu na objektiv fotoaparata. Analiza glavnih
komponenti (PCA) je uradena na kovarijacionim matricama simetricne komponente
posebno za novorodene i adultne jedinke, kao i za objedinjene uzrasne kategorije
(novorodene, subadultne i adultne jedinke) za obe vrste. Razlike u obliku pileusa
izmedu vrsta i polova su procenjene multivarijantnom analizom varijanse (dvofaktorska
MANOVA, pri ¢emu su kao faktori uzeti vrsta, pol i njihova interakcija).

Da bi se testiralo da 1i su razlike u obliku pileusa izmedu vrsta i/ili polova
posledica razli¢itih ontogenetskih putanja, uradena je multivarijantna analiza
kovarijanse (MANCOVA), sa varijablama oblika kao zavisnim varijablama, vrstom i/ili
polom kao faktorima i logaritmovanom velic¢inom centroida (log CS) kao kovarijablom.
Statisticki znacajna interakcija izmedu faktora i kovarijable (log CS) bi ukazivala da su

ontogenetske putanje vrsta, odnosno polova, razlic¢ite (Ivanovi¢ i Kalezi¢ 2013).
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Kao varijable oblika u prethodnim analizama (MANOVA i MANCOVA)
koris¢eni su PC skorovi (skorovi dobijeni nakon PCA analize) (Webster i Sheets 2010).
Potrebno je naglasiti da su za potrebe ovih analiza uzeti skorovi prvih deset PC osa koje
opisuju vise od 90% varijabilnosti oblika pileusa kod svih analiziranih grupa (Prilog
Tabela 2), sa pretpostavkom da je preostala varijabilnost (na ostalim PC osama)
povezana sa greSkom merenja.

Veza izmedu veli¢ine i oblika pileusa tokom ontogenije (ontogenetska
alometrija) pojedina¢no je procenjena za svaku vrstu i pol multivarijantnom regresijom
varijabli oblika (simetricne komponente) na log CS. Zavisnost oblika pileusa sa
porastom njegove veli¢ine tokom ontogenije graficki je prikazana polozajem jedinki na
tzv. regresionom plotu, a promene oblika pileusa zavisne od promene veli¢ine su
vizualizovane konturnim graficima (Klingenberg 2013b). Ovaj pristup je ranije koris¢en
za ispitivanje alometrijskih promena oblika pileusa kod razliitih lacertidnih vrsta
gustera (Kaliontzopoulou i sar. 2007, 2008; Ljubisavljevi¢ i sar. 2011). Varijabilnost
oblika pileusa zavisna od varijabilnosti njegove veli¢ine je predstavljena kao procenat
ukupne varijabilnosti koja se moze objasniti promenom veli¢ine, a statisticka znacajnost
je procenjena permutacionim testom sa 10000 iteracija nasuprot nultoj hipotezi da su
veli¢ina 1 oblik nezavisni (Good 1994). Za Prokrustovu superimpoziciju,
multivarijantnu regresiju i vizuelizaciju promena oblika koris¢en je program MorphoJ
(Klingenberg 2011), dok su ANOVA, MANOVA i MANCOVA uradene u programu
SAS verzija 9.12 (SAS Institute Inc).

3.9. Analize kovariranja mozdane ¢aure i pileusa

Odnosi izmedu velic¢ine centroida (CS) mozdane Caure i pileusa, duzinskih mera
glave (duzina vilice, duzina lobanje, postparijetalna duzina i Sirina glave) i standardne
duzine tela analizirani su Pirsonovim testom Kkorelacije. U cilju utvrdivanja da li
promene oblika pileusa prate promene oblika mozdane caure, uradena je 2B-PLS
analiza za simetricne komponente varijabilnosti analiziranih morfoloskih struktura.
Korelacija je kvantifikovana pomoc¢u RV koeficijenta (Escoufier 1973), a statisticka

znacajnost RV koeficijenta je procenjena permutacionim testom (10000 iteracija).
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4. Rezultati

4.1. Interspecijska varijabilnost velic¢ine i oblika elemenata glavenog

skeleta

Srednje vrednosti i1 standardne devijacije za veli¢inu centroida (CS)
analiziranih skeletnih elemenata za Zenke i muzjake belouske i ribarice date su u Prilogu
(Prilog Tabela 3). Za sve analizirane skeletne elemente (osim za prefrontale kod oba
pola) srednje vrednosti CS imaju vise vrednosti kod ribarice u odnosu na belousku.
Medutim, rezultati ANOVA testa (Tabela 3) nisu pokazali statistiCku znacajnost razlike
u veli¢ini prefrontale kod oba pola. Statisticki znacajno vece srednje vrednosti CS kod
ribarice u odnosu na belousku su utvrdene za vecinu analiziranih skeletnih elemenata
osim za premaksilu i palatinum kod oba pola, ektopterigoideum kod Zenki i nazale kod
muzjaka (Tabela 3).

Rezultati Analiza glavnih komponenti (PCA) sa polozajem jedinki u
morfoloskom prostoru opisanom sa prve dve PC ose (opisuju najve¢i deo ukupne
varijabilnosti oblika analiziranih skeletnih elemenata) predstavljeni su na Slikama 4. i 5.
Za sve analizirane skeletne elemente, osim za dentale, ustanovljeno je da se analizirane

vrste zmija u manjoj ili ve¢oj meri razdvajaju po prvoj PC osi.
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Tabela 3. Razlike u veli€ini skeletnih elemenata izmedu vrsta (ANOVA test na CS). SS
— suma kvadrata, F — vrednost F testa sa stepenima slobode (df modela i df greske), p —
nivo statisticke znacCajnosti. asp — artikularni deo donje vilice. Statisticki znacajne

vrednosti su obelezene podebljanim fontom.

Zenke Q Muzjaci &

SS F, 35 p SS Fa, 27 p
premaksila 0.000001 0.42 |0.519 0.000001 | 0.47 |0.499
nazale 0.000003 550 ]0.025 0.000001 |4.14 |0.052
moZdana ¢aura 0.000132 7.58 | 0.009 0.000064 |6.59 |0.016
prefrontale 0.000001 0.46 | 0.502 0.000001 |0.44 |0.514
palatinum 0.000001 0.54 |0.468 0.000001 |1.27 |0.270
pterigoideum 0.000151 19.26 | <0.001 | 0.000094 | 25.91 | <0.001
ektopterigoideum | 0.000005 203 |0.163 0.000008 | 6.09 |0.020
maksila 0.000279 58.88 | <0.001 | 0.000133 | 38.82 | <0.001
supratemporale 0.000009 4.64 |0.038 0.000014 | 16.58 | <0.001
kvadratum 0.000061 18.15 | <0.001 |0.000031 |19.97 |<0.001
asp 0.000100 9.67 | 0.004 0.000071 | 14.14 | 0.001
dentale 0.000119 26.65 |<0.001 | 0.000056 |23.88 | <0.001

Premaksila (Slika 4a): po PC1 osi vrste se jasno odvajaju. Premaksile su
izduZenije kod belouske sa suzenim prednjem delom i duzim nastavcima.

Nazalne kosti (Slika 4b): vrste se jasno razlikuju u obliku nazalnih kostiju, koje
su dosta Sire 1 robusnije kod belouske.

Mozdana ¢aura (Slika 4c): belouske imaju robusniju mozdanu ¢auru u 0dnosu na
ribarice. Ona je dosta Sira kod belouSke sa relativno kra¢im 1 Sirim frontalnim kostima,
Sirim i viSim parijetalnim kostima, Sirim bazisfenoideumom i parasfenoideumom, Sirim,
kra¢im i anteriornije pozicioniranim okcipitalnim regionom u odnosu na ribarice.

Prefrontale (Slika 4d): kod belouske prefrontalne kosti su krace i Sire.

Palatinumi (Slika 4e): belouske imaju palatinume sa visim, odnosno dorzo-

ventralno izduzenijim prednjim delom i neznatno duzim nastavcima.
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Pterigoideumi (Slika 4f): kod belouske u odnosu na ribarice, pterigoideumi su
dorzoventralno spljosteniji, sa kra¢im anteriornim delom, Sirim posteriornim delom,
duzim, Sirim i anteriornije pozicioniranim ektopterigoidnim nastavkom.

Ektopterigoideumi (Slika 5a): kod belouske ektopterigoideumi su kradi,
dorzoventralno spljosteniji i sa uzim delom koji naleze na maksilu.

Maksile (Slika 5b): belouske u odnosu na ribarice imaju relativno duze i Sire
maksile, duZze palatalne nastavke, duze i anteriornije pozicionirane ektopterigoidne
nastavke. Belouske imaju i zakrivljenije maksile sa ve¢im zubima na zadnjem delu.

Supratemporale (Slika 5c): kod belouske supratemporalne kosti su bocno
spljostenije, manje visine u prednjem, a vise u zadnjem delu.

Kvadratumi (Slika 5d): u odnosu na ribarice, belouske imaju izduZenije i Sire
kvadratume na dorzalnom delom (zglobna povrSina sa supratemporale) i Sire zglobne
povrsine sa donjom vilicom.

Artikularni deo donje vilice (Slika 5e): u poredenju sa ribaricama, belouske
imaju duzi artikularni deo donje vilice (srasle artikulare, supraangulare i preartikulare),
sa nizim surangularnim krestama i mandibularnim fosama i manjim zglobnim
povrsinama sa kvadratumom.

Promene oblika za dentale nisu prikazane zbog preklapanja vrsta po PC1 osi
(Slika 5f).
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Slika 4. Pozicije jedinki u morfoloskom prostoru definisanom sa prve dve PC ose i
graficki prikaz promena oblika elemenata glavenog skeleta kod jedinki sa minimalnim i
maksimalnim vrednostima skorova PC1 ose za a) premaksilu, b) nazale, ¢) mozdanu
Cauru, d) prefrontale, e) palatinum i f) pterigoideum (zasenceni na figurama). Zbog
boljeg prikaza oblika pterigoideuma, deo donje vilice je digitalno uklonjen. Crnim

tatckama su oznaCene jedinke Dbelouske, a belim jedinke ribarice.
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Slika 5. Pozicije jedinki u morfoloSkom prostoru definisanom sa prve dve PC ose i
grafic¢ki prikaz promena oblika elemenata glavenog skeleta kod jedinki sa minimalnim i
maksimalnim vrednostima skorova PC1 ose za a) ektopterigoideum, b) maksilu, c)
supratemporale, d) kvadratum, e) srasle kosti donje vilice (zasenéeni na figurama) i f)
dentale (promene oblika za dentale nisu prikazane zbog preklapanja vrsta po PC1 osi).

Crnim tackama su oznacene jedinke belouske, a belim jedinke ribarice.
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4.2. Intraspecijska varijabilnost veli¢ine i oblika elemenata glavenog

skeleta

4.2.1. Polni dimorfizam u veli¢ini i obliku elemenata glavenog skeleta

| kod ribarice i kod belouske zenke imaju statisticki znacajno vece srednje vrednosti

veli¢ine centroida (CS) analiziranih skeletnih elementa u odnosu na muzjake (Tabela 4).

Tabela 4. Polni dimorfizam u veli¢ini elemenata glavenog skeleta predstavljen je

indeksom CS F/M (koli¢nik srednje vrednosti CS zenki i srednje vrednosti CS

muzjaka). StatistiCka znacajnost (p) polnog dimorfizma u veli¢ini je dobijena analizom

varijanse (ANOVA test). Polni dimorfizam u obliku elemenata glavenog skeleta je

predstavljen Prokrustovom distancom (Pd) izmedu srednjih oblika Zenki i muzjaka.

Statisticka znacajnost (p) polnog dimorfizma u obliku dobijena je permutacionim

testom. asp — artikularni deo donje vilice. Statisti¢ki zna¢ajne vrednosti su obeleZene

podebljanim fontom.

N. natrix N. tessellata
veli¢ina oblik veli¢ina oblik
CSF/M p Pd F/IM p CSF/M p Pd F/M p
premaksila 1.185 0.003 0.033 0.073 1.180 0.003 0.043 0.029
nazale 1.165 0.007 0.055 0.031 1.189 0.001 0.019 0.573
moZdana ¢aura 1.161 <0.001 0.031 <0.001 1.163 <0.001 0.023 <0.001
prefrontale 1.174 0.002 0.066 <0.001 1.174 0.002 0.040 0.005
palatinum 1.215 <0.001 0.035 <0.001 1.186 0.001 0.034 <0.001
pterigoideum 1.383 <0.001 0.020 0.247 1.302 <0.001 0.037 <0.001
ektopterigoideum 1.372 <0.001 0.041 <0.001 1.274 <0.001 0.015 0.425
maksila 1.175 0.001 0.045 <0.001 1.182 <0.001 0.028 <0.001
supratemporale 1.500 <0.001 0.022 0.078 1.315 <0.001 0.020 0.015
kvadratum 1471 <0.001 0.027 0.132 1.381 <0.001 0.024 0.037
asp 1.389 <0.001 0.024 0.012 1.320 <0.001 0.015 0.153
dentale 1.256 <0.001 0.057 <0.001 1.244 <0.001 0.054 <0.001
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Kod obe vrste, polni dimorfizam u obliku zabeleZzen je za veéinu analiziranih
skeletnih struktura. lzuzetak su premaksila, pterigoideum, supratemporale i kvadratum kod
belouske i nazale, ektopterigoideum i artikularni deo donje vilice kod ribarice (Tabela 4).

Kada je analizirana nealometrijska komponenta varijabilnosti oblika (reziduali
dobijeni nakon multivarijantne regresije), statisti¢ki znacajan polni dimorfizam u obliku
je zabelezen kod belouske za prefrontale, a kod ribarice za premaksilu, mozdanu ¢auru,

ektopterigoideum i maksilu.

4.2.2. Uticaj alometrije na promene oblika elemenata glavenog skeleta

Statisti¢ki znacajan uticaj alometrije utvrden je za sve skeletne strukture (Slike 6
i 7), osim za premaksilu i nazale kod obe vrste i kvadratum kod belouske. Rezultati
multivarijantne regresije pokazuju da je veliki procenat varijabilosti oblika uzrokovan
alometrijskim promenama oblika (od 6,1 do 34,8% — Slike 6 i 7).

Mozdana Caura: kod belouske sa povecanjem veli¢ine dolazi do relativnog
suzavanja anteriornog i medijalnog dela mozdane ¢aure, izduZivanja i povecanja visine
posteriornog dela mozdane Caure, kao i blagog suzavanja postfrontalnih kostiju (Slika
6a). Kod ribarice, vece jedinke imaju dorzoventralno spljostenu mozdanu Cauru Sa
relativno Sirim prednjim delom u odnosu na zadnji i izduzenije frontale (Slika 7a).

Prefrontale: kod vecih jedinki obe vrste dolazi do izduzivanja, bocnog
spljoStavanja i smanjenja visine prefrontale, pri ¢emu su te alometrijske promene
1zrazenije kod ribarice (Slika 6b 1 Slika 7b).

Palatinum: kod belouske sa povecavanjem veli¢ine dolazi do izduZivanja
prednjeg dela palatinuma, povecanja visine cele strukture, izduZzivanja lateralnog
nastavka i povecanja svoda medijalnog nastavka (Slika 6c). Kod ribarice dolazi do
izduZivanja anteriornog i skracivanja posterodorzalnog dela, izrazenog povecéanja visine
cele strukture, izduzivanja lateralnog (maksilarnog) nastavka i povecanja svoda
medijalnog nastavka (Slika 7c).

Pterigoideum: kod belouske veée jedinke imaju izrazito dorzoventralno
spljoStene i Sire pterigoideume (posebno prednji deo koji nosi zube), sa izduzenijim
posteriornim i kra¢im anteriornim delom (Slika 6d). Kod ribarice vece jedinke imaju

Sire 1 vise pterigoideume (Slika 7d).
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Slika 6. Multivarijantna regresija varijabli oblika na veli¢inu centroida (CS) kod
belouske. Plavi model predstavlja oblik skeletnog elementa jedinke sa minimalnom
vrednos¢u CS, zeleni model predstavlja oblik skelethog elementa jedinke sa
maksimalnom vrednos¢u CS. Modeli sa kombinovanim bojama predstavljaju promene
oblika povezane sa promenama veli¢ine. Kombinovani modeli su predstavljeni sa dve
slike (gornja i donja). Slike kombinovanih modela pokazuju dorzalnu i ventralnu stranu
mozdane caure, levog pterigoideuma i ektopterigoideuma, kao i bo¢nu i medijalnu
projekciju prefrontale, palatinuma, maksile, supratemporale, kvadratuma, asp
(artikularni deo donje vilice) i dentalne kosti sa leve strane glave.
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Slika 7. Multivarijantna regresija varijabli oblika na veli¢inu centroida (CS) kod
ribarice. Plavi model predstavlja oblik skeletnog elementa jedinke sa minimalnom
vrednoséu CS, zeleni model predstavlja oblik skeletnog elementa jedinke sa
maksimalnom vrednosc¢u CS. Modeli sa kombinovanim bojama predstavljaju promene
oblika povezane sa promenama veli¢ine. Kombinovani modeli su predstavljeni sa dve
slike (gornja i donja). Slike kombinovanih modela pokazuju dorzalnu i ventralnu stranu
mozdane Caure, levog pterigoideuma i1 ektopterigoideuma, kao 1 bo¢nu i medijalnu
projekciju prefrontale, palatinuma, maksile, supratemporale, kvadratuma, asp

(artikularni deo donje vilice) i dentalne kosti sa leve strane glave.
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Ektopterigoideum: kod vecih jedinki belouske dolazi do poveéanja obima cele
strukture, povecéanja Sirine sredi$njeg i zadnjeg dela, kao i do poveéanja zakrivljenosti
dela koji naleze na maksilu (Slika 6¢). Kod vecih jedinki ribarice dolazi do smanjenja
obima cele strukture, smanjenja duZine i $irine, kao i do poveéanja zakrivljenja dela koji
naleze na maksilu (Slika 7e).

Maksila: kod belouske vece jedinke imaju robusnije maksile sa relativno Sirim |
izduZenijim prednjim delom, dok su palatalni i ektopterigoidni nastavci blizi jedan
drugom (Slika 6f). Kod ribarice, maksile su izduzenije i Sire u nivou nastavaka, a
palatalni i ektopterigoidni nastavci su $iri i blize postavljeni jedan drugom kod vecih
jedinki (Slika 7f).

Supratemporale: kod veéih jedinki belouske dolazi do povecanja visine
anteriornog dela, smanjenja visine srednjeg i posteriornog dela i bo¢nog $irenja cele
strukture (Slika 6g). Kod vec¢ih jedinki ribarice dolazi do povecanja visine cele strukture
osim posteroventralnog dela koji je krac¢i kod vecih jedinki i bo¢nog Sirenja cele
strukture (Slika 7g).

Kvadratum: kod belouske alometrijske promene oblika se kod vecih jedinki
ispoljavaju u vidu izduzivanja (posebno dorzalnog dela) i izrazenog Sirenja
artikulacione povr$ine sa mozdanom ¢aurom (Slika 6h). Kod ribarice ve¢e u odnosu na
manje jedinke imaju proporcionalno uze kvadratume, posebno artikulacione povrsine sa
supratemporale (Slika 7h).

Artikularni deo donje vilice (asp - artikulare, supraangulare i preartikulare): kod
belouske vece u odnosu na manje jedinke imaju krac¢i anteriorni, izduZeniji posteriorni
deo, relativno ve¢e mandibularne fose, surangularne kreste i artikulacione povrSine sa
kvadratumom (Slika 6i). Kod ribarice srasli, artikularni deo donje vilice je kod vecih u
odnosu na manje jedinke konkavniji (u anteroposteriornom smeru), §iri, kraci, sa veéim
1 posteriorno pozicioniranim artikulacionim povr$inama sa kvadratumom (Slika 7i).

Dentale: kod veé¢ih jedinki belouske dolazi do skracivanja anteriornog i
izduZivanja posteriornog dela, povecanja zakrivljenja anteriornog dela i povecanja
obima (posebno anteriornog i srednjeg dela) (Slika 6j). Kod ve¢ih jedinki ribarice dolazi
do skracivanja anteriornog i posterodorzalnog dela, izduzivanja posteroventralnog dela,
smanjenja obima cele strukture i smanjenja zakrivljenja u anteroposteriornom smeru
(Slika 7j).
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4.3. Obrasci funkcijske i razvojne integracije izmedu elemenata

glavenog skeleta

Prokrustova ANOVA je pokazala statisticki znacajnu direkcionu (DA) i
fluktuirajuéu asimetriju (FA) kod svih analiziranih skeletnih elementa (Tabela 5).
Poredeci vrednosti MS greske merenja i MS interakcije jedinka x stana, utvrdeno je da

su vrednosti greske merenja nekoliko puta manje od vrednosti FA (Tabela 5).
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Tabela 5. Prokrustova ANOVA oblika elemenata glavenog skeleta za efekte jedinke (Ind — meduindividualna varijabilnost), strane (DA —

direkciona asimetrija), interakcije jedinke i strane (FA — fluktuirajuc¢a asimetrija) i greske merenja. MS — srednja vrednost sume kvadrata,

df — stepeni slobode, F — vrednost F testa, p — nivo statisticke zna¢ajnosti. asp — artikularni deo donje vilice. Statisticki znacajne vrednosti

su obelezene podebljanim fontom.

jedinka (Ind) strana (DA) jedinka x strana (FA) gre§ka merenja

MS df | F p MS df | F D MS df | F p MS df

premaksila 0.003315 | 585 |31.98|0.0001 | 0.000353 |8 |3.41 |0.0008 |0.000104 |520 |2.97 |0.0001 | 0.000035 | 969
nazale 0.002742 | 520 |21.39|0.0001|0.000324 |9 |2.53 |0.0075|0.000128 |585 |3.35|0.0001 | 0.000038 | 952
moZdana ¢aura 0.000083 | 4355 | 15.94 | 0.0001 | 0.000019 |61 |3.63 | 0.0001 | 0.000005 | 3965 |4.75 |0.0001 | 0.000001 | 8448
prefrontale 0.001898 | 1280 | 8.10 | 0.0001 | 0.002233 |20 | 9.54 | 0.0001 | 0.000234 | 1280 | 3.48 | 0.0001 | 0.000067 | 2600
palatinum 0.004421 | 910 |47.58 | 0.0001 | 0.000366 |14 |3.94 |0.0001 | 0.000093 |910 |6.8 | 0.0001 | 0.000014 | 1848
pterigoideum 0.001431 | 1088 | 18.54 | 0.0001 | 0.000471 |17 | 6.10 | 0.0001 | 0.000077 | 1088 | 5.39 | 0.0001 | 0.000014 | 2210
ektopterigoideum | 0.001450 | 910 | 12.63 | 0.0001 | 0.000635 |14 |5.53 |0.0001 | 0.000115 |910 |4.26 | 0.0001 | 0.000027 | 1848
maksila 0.000418 | 2275 | 10.62 | 0.0001 | 0.000473 | 35 | 12.03 | 0.0001 | 0.000039 | 2275 | 2.56 | 0.0001 | 0.000015 | 4620
supratemporale | 0.001393 | 520 | 10.88 | 0.0001 | 0.003234 |8 | 25.28 | 0.0001 | 0.000128 |520 | 3.07 | 0.0001 | 0.000042 | 1056
kvadratum 0.001991 | 704 |20.71|0.0001 | 0.000340 |11 |3.54 | 0.0001 | 0.000096 | 704 | 7.39|0.0001 | 0.000013 | 1430
asp 0.000338 | 1612 | 9.94 | 0.0001 | 0.000112 |26 |3.31 | 0.0001 | 0.000034 | 1612 | 2.49 | 0.0001 | 0.000014 | 3276
dentale 0.001128 | 910 |6.22 |0.0001 | 0.002197 |14 |12.12|0.0001 | 0.000181 |910 | 6.38 | 0.0001 | 0.000028 | 1848
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Najvece vrednosti RV koeficijenata su zabelezene izmedu Kkopija parnih
struktura na levoj i desnoj strani glavenog skeleta: prefrontale, palatinum, pterigoideum,
ektopterigoideum, maksila, supratemporale, kvadratum, artikularni deo donje vilice i
dentale (Prilog Tabele 4.1 5.).

Simetricna komponenta varijabilnosti — statisticki znacajno kovariranje jedino
nije uoceno izmedu nazale, pterigoideuma i ostalih skeletnih elemenata. Nesto nizi
stepen kovariranja u obliku uocen je izmedu premaksile, supratemporale i ostalih
elemenata, dok je kovariranje u obliku izmedu ostalih skeletnih elemenata veoma
izrazenoO 1 statisticki znacajno (Slika 8 i Prilog Tabela 4). Promene oblika skeletnih
elemenata (za simetricnu komponentu varijabilnosti) prikazane su od negativnog ka
pozitivnom kraju PLS1 ose i date na Slici 9.

Asimetricna komponenta varijabilnosti — statisti¢ki znacajni RV koeficijenti su
ustanovljeni samo izmedu mozdane Caure i prefrontale kao i izmedu mozdane Caure i

supratemporale (Slika 8 i Prilog Tabela 4).

1. premaxilla 1. premaxilla

2. nasal 2. nasal

3. braincase X b 3. braincase

4. prefrontal & i 4. prefrontal & LN

5. palatine » X i) i 5. palatine L

6. pterygoid & 6. pterygoid S

7. ectopterygoid | * . | " g 7. ectopterygoid | * x| - * |

8. maxilla & * # * * 8. maxilla * % * %

9. supratemporal & 9. supratemporal = o

10. quadrate o i~ x * 2 10. quadrate ¥ g *

11. compound ;. L3 x x i 11. compound % Y

12. dentary X ~ ¥ ¥ * 2 12. dentary * * »

Slika 8. Sematski prikaz kovariranja (na osnovu RV koeficijenata) izmedu elemenata
glavenog skeleta dve vrste iz roda Natrix, N. natrix i N. tessellata. Simetri¢na
komponenta — levo ispod dijagonale, asimetri¢na komponenta — desno iznad dijagonale.
Kovariranje izmedu leve i desne kopije parnih skeletnih struktura je predstavljeno na
dijagonali (oznaceno narandzastom bojom). Skeletni elementi trofickog aparata koji su
prostorno povezani su oznaceni zutom bojom. a) Podaci sa uklju¢enom alometrijskom
komponentom varijabilnosti, b) Podaci korigovani za alometriju. Statisticki znacajni RV
koeficijenti (nakon Bonferoni korekcije za visestruka poredenja) su oznaceni

zvezdicom.
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Premaksila kad kovarira sa palatinumom (Slika 9d1) i ektopterigoideumom
(Slika 9el) pokazuje slicne promene oblika: skra¢ivanje i Sirenje anteriornog dela i
skracivanje nastavaka. Skracivanje i povecanje visine posteriornog dela premaksile su
karakteristi¢ni za kovariranje sa paltinumom, dok su izduZivanje i smanjenje visine
posteriornog dela premaksile karakteristicni za kovariranje sa ektopterigoideumom
(Slika 9al-a2). Promene oblika mozdane ¢aure u kovarijaciji sa maksilom (Slika 9f1),
ektopterigoideumom (Slika 9e2), kvadratumom (Slika 9h1), artikularnim delom donje
vilice (Slika 9i1) i dentale (Slika 9j1) pokazuju sli¢an obrazac (Slika 9bl-b5), a
ispoljavaju se kao Sirenje prednjeg i srednjeg dela i suzavanje posteriornog dela
mozdane Caure. Drugaciji obrazac variranja je uoCen kada promene oblika mozdane
Caure zavise od promene oblika prefrontale (Slika 9c1) i palatinuma (Slika 9d2). Ove
promene oblika se ispoljavaju kao skracivanje i suzavanje anteriornog dela, Sirenje
medijalnog i posteriornog dela i skradivanje posteriornog dela mozdane caure,
izduzivanje i suzavanje postfrontale (Slika 9b6-b7). Promene oblika prefrontale zavisne
od promena oblika mozdane ¢aure (Slika 9b6), palatinuma (Slika 9d3) i maksile (Slika
9f5) se odnose na skraéivanje, Sirenje i povecanje visine cele strukture (Slika 9¢c1-c3),
dok se promene oblika mozdane ¢aure koje kovariraju sa oblikom ektopterigoideuma
(Slika 9e3), kvadratuma (Slika 9h2) i dentale (Slika 952) ispoljavaju u vidu izduzivanja i
smanjenja visine prefrontale (Slika 9c4-c6). Promene oblika palatinuma u odnosu na
promene oblika premaksile (Slika 9al), mozdane caure (Slika 9b7) i prefrontale (Slika
9c2), maksile (Slika 9f6) i artikularnog dela donje vilice (Slika 9i5) pokazuju isti
obrazac variranja: suzavanje i dorzoventralno spljostavanje, skraéivanje prednjeg i
izduzivanje zadnjeg dela palatinuma (Slika 9d1-d5). U kovarijaciji sa
ektopterigoideumom (Slika 9e4) dolazi do Sirenja, povecanja zakrivljenosti u
anteroposteriornom pravcu i skra¢ivanja prednjeg dela palatinuma (Slika 9d6). Promene
oblika ektopterigoideuma koje kovariraju sa premaksilom (Slika 9a2), mozdanom
caurom (Slika 9b1), prefrontale (Slika 9c4), palatinumom (Slika 9d6), maksilom (Slika
9f2), artikularnim delom donje vilice (Slika 9i3) i dentale (Slika 9j3) se ispoljavaju u
vidu izduzivanja cele strukture 1 povecanja zakrivljenosti prednjeg dela
ektopterigoideuma (Slika 9el-e7). Promene oblika maksile u kovarijaciji sa mozdanom
caurom (Slika 9b2), ektopterigoideumom (Slika 9e5), kvadratumom (Slika 9h3) i

dentale (Slika 9j4) se ispoljavaju u vidu izduZivanja cele strukture, Sirenja palatalnog i
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ektopterigoidnog nastavka i povecanja zakrivljenosti U anteroposteriornom pravcu
maksile (Slika 9f1-f4). Drugaciji obrazac promene oblika maksile je uo¢en kad maksila
kovarira sa prefrontale (Slika 9c¢3) i palatinumom (Slika 9d4), pri ¢emu dolazi do
skra¢ivanja 1 suzavanja cele strukture, suzavanja 1 povecanja razdaljine izmedu
palatalnog i ektopterigoidnog nastavka (Slika 9f5-f6). Promene oblika supratemporale
koje su povezane sa promenom oblika kvadratuma (Slika 9h6) ispoljavaju se
povecanjem zapremine cele strukture i skra¢ivanjem posteriornog dela supratemporale
(Slika 9g1). Varijabilnost oblika kvadratuma kad kovarira sa mozdanom ¢aurom (Slika
9 b3), prefrontale (Slika 9¢5), maksilom (Slika 9f3), artikularnim delom donje vilice
(Slika 9i2) i dentale (Slika 9j5) pokazuje isti obrazac i ispoljava se kao suzavanje i
izduzivanje cele strukture a posebno njegovog anteriornog dela (Slika 9h1-h5). Kad
kovarira sa supratemporale (Slika 9gl), dolazi do skra¢ivanja anteriornodorzalnog i
ventrolateralnog dela, izduzivanja posterodorzalnog i ventromedijalnog dela
kvadratuma (Slika 9h6). Promene oblika artikularnog dela donje vilice koje kovariraju
sa promenama oblika mozdane caure (Slika 9b4) i kvadratuma (Slika 9h4) se
ispoljavaju u vidu skraéivanja, bo¢nog spljoStavanja i povecéanja visine artikularnog dela
donje vilice, kao i pomeranja zglobne povrsine sa kvadratumom posteriornije (Slika 9il-
12). U kovarijaciji sa ektopterigoideumom (Slika 9e6) i dentale (Slika 9j6) dolazi do
smanjenja visine artikularnog dela donje vilice (Slika 9i3-i4). Drugaciji obrazac
promena oblika je uoc¢en u kovarijaciji sa palatinumom (Slika 9d5) i ispoljava se kao
izduzivanje i Sirenje artikularnog dela donje vilice, povecanje visine surangularne kreste
i pomeranje artikulacione povrsine sa kvadratumom anteriornije (Slika 9i5). Dentale u
kovarijaciji sa mozdanom cCaurom (Slika 9b5), prefrontale (Slika 9c6),
ektopterigoideumom (Slika 9e7), maksilom (Slika 9f4), kvadratumom (Slika 9h5) i
artikularnim delom donje vilice (Slika 9i4) duz PLS1 ose pokazuje Sirenje anteriornog,
suzavanje medijalnog, skra¢ivanje posterodorzalnog i izduzivanje posteroventralnog

dela, kao i smanjenje zakrivljenosti u antero-posteriornom pravcu (Slika 9j1-j6).

46



premaksila prefrontale ektopterigoideum kvadratum

al palatinum cl mozdana ¢aura el premaksila h1 moZdana ¢aura
‘ ! e2 mozdana ¢aura h2 prefrontale

a2 cktopterigoideum! c2 palatinum P
h3 maksila

e3 prefrontale
c3 maksila
mozdana ¢aura
bl ektopterigoideum ha -

cktopterigoideum

[
F'S
B

=
h
o
g
g
&

t

(=2
~
~
n
=
2

maksila

kvadratum

supratemporal le

Y

[

a

7
=]

Y
Y

=
w

kvadratum

asp
mozdana ¢aura

dentale

deptale

‘

kvadratum

b4
AGAMA

-2
a
7
3
"
I\‘
Cai:»

cktopterigoideum

’

maksila
. f1 mozdana caura i4 dentale
palatinum
[} premaksila w
2 cktopterigoideum | |13 palatinum

=3
o
a
]

=3
&

b

i
|

mozdana Caura dentale

mozdana Caura

e e
w | ]
= @
=
z
5
%6&
g =
= =1
& =]
=

prefrontale

-3
=)

=
I - I
R b
o
= :
g g
E S
£ =
= (7}
= s =
= w ~
o
=
=}
b
= =
g
E 5 2
& 2 g
4 2 g
E E 5!

prefrontale

maksila

e
n

as|

<
=2

palatinum

T
-
=
=
£
£

supratemporale

cktopterigoideum

2

I B
=
=
Z
]
a
2
=

|

7]

Iwz I

Slika 9. Prikaz promena oblika elemenata glavenog skeleta duz PLS1 ose. Zelenom
bojom su predstavljeni oblici struktura sa negativnog kraja, dok su plavom bojom
predstavljeni oblici sa pozitivnog kraja PLS1 ose. Prikazani su: dorzalna strana
mozdane Caure, leve kopije maksile i ektopterigoideuma, bocna strana premaksile, leve
kopije prefrontale, palatinuma, kvadratuma, asp (artikularni deo donje vilice), dentale i
supratemporale. 2B-PLS analize su uradene na podacima sa uklju¢enom alometrijskom
komponentom varijabilnosti oblika. Skeletni elementi nisu prikazani u prirodnim
proporcijama.
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4.4, Uticaj alometrije na morfoloSku integraciju

Kao $to je ve¢ navedeno, za potrebe analiza morfoloSke integracije i
modularnosti uzorak je objedinjen (pulirane su jedinke razli¢itih vrsta i polova).
Statisticki znacajan efekat alometrije na simetricnu komponentu varijabilnosti oblika
utvrden je za sve analizirane skeletne strukture, osim za premaksilu. Za asimetri¢nu
komponentu, statisticki znacajan uticaj alometrije zabelezen je samo za premaksilu i
ektopterigoideum (Tabela 6). Nakon korekcije za alometriju uocava se znatno manji
broj znacajnih kovarijacija izmedu skeletnih elemenata, osim za mozdanu cauru,
ektopterigoideum i maksilu (Slika 8 i Prilog Tabela 5). Broj znacajnih kovarijacija
izmedu palatinuma, Kkvadratuma, dentale, artikularnog dela donje vilice i ostalih

skeletnih elemenata je tri puta manji na podacima koji su korigovani za alometriju.

Tabela 6. Multivarijantna regresija varijabli oblika (simetri¢na i asimetri¢na komponenta)
na veli¢inu centroida elemenata glavenog skeleta. % — procenat varijabilnosti oblika
zavisan od varijabilnosti veli¢ine, p — nivo statisticke znacajnosti (znacajne vrednosti su

obelezene podebljanim fontom). asp — artikularni deo donje vilice.

Simetri¢na | Asimetri¢na

% p % p
premaksila 2.7 | 0.089 | 3.7 |0.0179
nazale 45 10.0155| 1.5 | 0.4432
moZdana ¢aura 17.4 |1 0.0001 | 1.4 | 0.5738
prefrontale 155 | 0.0001 | 0.7 | 0.9484
palatinum 22.2 | 0.0001 | 1.6 | 0.4390
pterigoideum 13.1 | 0.0001 | 2.6 | 0.0940
ektopterigoideum | 9.2 | 0.0001 | 3.9 | 0.0384
maksila 16.9 | 0.0001 | 1.8 | 0.2589
supratemporale 6.4 |0.0012 | 2.8 | 0.0985
kvadratum 17.3 1 0.0001 | 1.9 | 0.2647
asp 6.3 | 0.0015 | 2.0 | 0.2328
dentale 26.6 | 0.0001 | 1.3 | 0.4964
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Promene oblika nakon korekcije za alometriju predstavljene su na Slici 10.
Promene oblika ektopterigoideuma u kovarijaciji sa ostalim elementima su sli¢ne
prethodno opisanim promenama na nekorigovanim podacima, dok su obrasci promena
oblika maksile i dentale u kovarijaciji sa ostalim elementima suStinski razli¢iti od
prethodno opisanih za nekorigovane podatke. Promene oblika maksile, koje su zavisne
od promena oblika mozdane ¢aure (Slika 10b1), palatinuma (Slika 10d1), kvadratuma
(Slika 10i1) i dentale (Slika 10k2) se ispoljavaju u vidu skraivanja i Sirenja
anteriornog, izduzivanja posteriornog dela i palatalnog nastavka, skra¢ivanja i Sirenja
ektopterigoidnog nastavka i pozicioniranja oba nastavka anteriornije (Slika 10g1-g4).
Korelisane promene oblika mozdane Caure se ispoljavaju kao suzavanje i skraéivanje
anteriornog dela, Sirenje srednjeg, Sirenje i izduzivanje posteriornog dela (Slika 10b1).
Korelisane promene oblika palatinuma se odnose na spljoStavanje 1 povecanje visine
(Slika 10d1). Promene oblika kvadratuma koje su korelisane sa promenom oblika
maksile se ispoljavaju u vidu Sirenja dorzalnog dela, skraéivanja ventrolateralnog i
izduzivanja ventromedijalnog dela kvadratuma (Slika 10i1). Povezane promene oblika
ukljucuju povecanje visine i spljoStavanje anteriornog, izduzivanje posterodorzalnog i
skraivanje posteroventralnog dela dentale (Slika 10k2). Sa promenom oblika
ektopterigoideuma dolazi do izduzivanja i suzavanja anteriornog, skracivanja i
suzavanja posteriornog dela maksile, kao i do skra¢ivanja i suzavanja oba nastavka
(Slika 10g5). U kovarijaciji dentale i mozdana Caure, obe strukture pokazuju slican
obrazac promena oblika koje su prethodno opisane za te strukture u kovarijacijama sa
maksilom (Slika 10b1-b2, k1-k2).
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Slika 10. Prikaz promena oblika elemenata glavenog skeleta duz PLS1 ose. Zelenom
bojom su predstavljeni oblici struktura sa maksimalnim negativnim, a plavom sa
maksimalnim pozitivnim skorovima duz PLS1 ose. Prikazani su: dorzalna strana
mozdane Caure, leve kopije maksile i ektopterigoideuma, bo¢na strana premaksile, leve
kopije prefrontale, palatinuma, kvadratuma, asp (artikularni deo donje vilice), dentale i
supratemporale. 2B-PLS analize su uradene na podacima koji su korigovani za

alometriju. Skeletni elementi nisu prikazani u realnim medusobnim proporcijama.
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4.5. Promene velicine i oblika pileusa tokom ontogenije — inter i

intraspecijska varijabilnost

Srednja vrednost i standardna devijacija veli¢ine centroida (CS) pileusa
novorodenih belouski je 14.7+0.7 za Zenke i 14.7+0.8 za muzjake, dok kod novorodenih
ribarica iznosi 15.6+0.6 za zenke i 15.2+0.6 za muzjake. Kod adultnih belouski srednja
vrednost i standardna devijacija veli¢ine centroida (CS) pileusa iznosi 34.9+3.9 za
zenke i 28.1+1.9 za muzjake, dok je kod ribarice 33.244.2 za Zenke i 28.5+2.5 za
muzjake. Rezultati analize varijanse su pokazali da se vrste znacajno razlikuju u veli¢ini
pileusa kod novorodenih, ali ne i kod adultnih jedinki (Tabela 7). Polni dimorfizam u
veli¢ini pileusa je zabelezen jedino kod adultnih jedinki, pri ¢emu je utvrdena i
marginalna znacajnost interakcije izmedu vrsta i polova (Tabela 7). Belouska i ribarica
se znacajno razlikuju u obliku pileusa i kod novorodenih i kod adultnih jedinki. Polni
domorfizam u obliku pileusa je zabelezen jedino kod adultnih jedinki, kod kojih je i
interakcija izmedu vrsta i polova statisticki znacajna (Tabela 7). Promene oblika pileusa
izmedu novorodenih belouski i ribarica su predstavljene na Slici 11. Belouske imaju
proporcionalno kra¢i i S$iri pileus u odnosu na ribarice (posebno internazalne i

prefrontalne plocice).

Tabela 7. Rezultati analize varijanse (veli¢ina: dvofaktorska ANOVA na log CS; oblik:
dvofaktorska MANOVA na PC skorovima) za pileuse a) novorodenih i b) adultnih
jedinki. df — broj stepeni slobode, SS — suma kvadrata; F — vrednost F testa, Awilks —
vrednost Wilks’ lambda testa, p — nivo statisticke znacajnosti. Statisticki znacajne

vrednosti su obeleZzene podebljanim fontom.

a)
Velicina Oblik
SS df F p Awilks | dfl/df2 F p
Vrsta 0.0028 | 1 | 6.97 | 0.015 | 0.0175 | 10/12 | 67.33 | 0.001
Pol 0.0002 | 1 | 0.6 | 0.447 | 0.4232 | 10/12 1.64 | 0.208
Vrstax Pol | 0.0002 | 1 | 0.46 | 0.503 | 0.6709 | 10/12 0.59 | 0.796
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b)

Veli¢ina Oblik
SS df F p Awilks | dfl/df2 F p
Vrsta 0.0028 | 1 | 1.6 | 0.205 | 0.0537 | 10/143 |251.91| 0.001
Pol 0.2147 | 1 |122.6| 0.001 | 0.6223 | 10/143 | 8.68 | 0.001
Vrstax Pol | 0.0072 | 1 | 41 | 0.045 | 0.7229 | 10/143 | 5.48 | 0.001

Slika 11. Razlike u obliku pileusa izmedu vrsta za novorodene jedinke. Sive linije

predstavljaju oblik pileusa belouske, dok crne linije predstavljaju oblik pileusa ribarice.

Na adultnom stupnju, Zenke 1 muZjaci belouske imaju proporcionalno kraci i Siri

pileus od ribarice (Slika 12a,b). Skracivanje i Sirenje pileusa kod belouske najve¢im

delom nastaje zbog skradivanja i Sirenja internazalnih, prefrontalnih i parijetalnih

plocica i Sirenja supraokularnih plocica. Takode, frontalne plocice su relativno vece kod

belouske u odnosu na ribarice.

Kod obe vrste, muzjaci imaju neznatno kraci i Siri pileus nego zenke (Slika 12c,

d). Takode, parijetalne plocice su krace kod muzjaka. Muzjaci belouske imaju

izduZeniju frontalnu plocicu od Zenki.
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Slika 12. Razlike u obliku pileusa izmedu a) zenki belouske (sive linije) i ribarice (crne
linije), b) muzjaka belouske (sive linije) i ribarice (crne linije), ¢) zenki (sive linije) i
muzjaka (crne linije) belouske i d) Zenki (sive linije) i muZzjaka (crne linije) ribarice. Sve

promene oblika su uvecane dva puta zbog bolje preglednosti.

MANCOVA za objedinjene vrste sa vrstom i polom kao faktorima i log CS kao
kovarijablom je pokazala zna¢ajnu interakciju izmedu vrsta, pola i log CS (Tabela 8a).
MANCOVA za pojedinaéne vrste sa polom kao faktorom i log CS kao kovarijablom je
pokazala znacajnu interakciju izmedu pola i log CS kod obe vrste (Tabela 8b). Ovi
rezultati, dobijeni na nivou oblika pileusa, ukazuju na to da su ontogenetske putanje

vrsta 1 polova razlicite.
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Tabela 8. Rezultati multivarijantne analize kovarijanse (MANCOVA na PC skorovima)
oblika pileusa za a) objedinjene i b) pojedina¢no analizirane vrste. Wilk’s lambda —
vrednost Wilks’ lambda testa, df — broj stepeni slobode, F — vrednost F testa, p — nivo
statistiCke znacajnosti. StatistiCki znacajne vrednosti za interakcije kovarijable (log CS)

I faktora su obeleZene podebljanim fontom.

a)
Wilks’ lambda | df1/df2 F p
Vrsta 0.6724 10/406 | 19.78 | 0.001
Pol 0.8963 10/406 | 4.70 0.001
Log CS 0.2005 10/406 | 161.88 | 0.001
Log CS x Vrsta 0.7111 10/406 | 16.49 | 0.001
Log CS x Pol 0.8777 10/406 | 5.66 0.001
Vrsta x Pol 0.9504 10/406 | 2.12 0.022
Log CS x Vrsta x Pol 0.9473 10/406 | 2.26 0.014
b)
Wilks’ lambda | dfl1/df2 F p
Natrix natrix
Pol 0.8049 10/165 | 4.00 0.001
Log CS 0.1951 10/165 | 68.05 0.001
Log CS x Pol 0.7821 10/165 | 4.60 0.001
Natrix tessellata
Pol 0.9297 10/232 | 1.75 0.070
Log CS 0.1886 10/232 | 99.78 0.001
Log CS x Pol 0.9171 10/232 | 2.10 0.025

Kod oba pola obe vrste utvrden je statisticki znaCajan efekat ontogenetske
alometrije na varijabilnost oblika pileusa. Kod belouske, alometrijske promene oblika
tokom ontogenije ¢ine 31% kod Zenki, odnosno 41% kod muzjaka, ukupne varijabilnosti
oblika pileusa. Kod oba pola, ontogenetske promene oblika se ispoljavaju kao izduzivanje

1 Sirenje internazalnih i prefrontalnih plo€ica 1 suzavanje frontalnih i supraokularnih
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ploCica. Promene u duZini parijetalnih ploCica pokazuju suprotne trendove kod zenki i
muzjaka (izduzivanje kod zenki i skra¢ivanje kod muzjaka) (Slika 13a).

Kod ribarice, alometrijske promene oblika tokom ontogenije ¢ine 33% (kod Zenki) i
30% (kod muzjaka) ukupne varijabilnosti oblika pileusa. Ontogenetske promene oblika
pileusa se mogu opisati povecanjem relativne veli¢ine njegovog anteriornog dela (posebno
internazalnih plocica) i promenom oblika frontalne i supraokularnih plocica, koje postaju
skoro trouglaste kod adultnih jedinki. Promene oblika frontalne i supraokularnih plocica su
uglavnom povezane sa smanjenjem duzine suture izmedu frontalne i parijetalnih plo€ica.
Promene oblika posteriornog dela pileusa su slicne promenama opisanim kod belouske i
ogledaju se u smanjenju duzine suture izmedu parijetalnih plocica kod adultnih jedinki, dok

posteriorni deo postaje neznatno izduzeniji (Slika 13b).
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Slika 13. Promene oblika pileusa uslovljene ontogenetskom alometrijom (od juvenilnih
ka adultnim jedinkama) za a) Zenke i muZzjake belouske i b) Zenke i muZzjake ribarice.
Statisticka znacajnost multivarijantne regresije varijabli oblika na log CS i procenat
varijabilnosti oblika pileusa opisan ontogenetskom alometrijom su dati za svaku grupu
posebno. Konturni grafici ilustruju promene oblika pileusa tokom ontogenije (novorodeni

—sive linije, adulti — crne linije).
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4.6. Kovariranje mozdane ¢aure i pileusa

Velic¢ine centroida pileusa i mozdane Caure su visoko korelisane (0.83) i
statisticki znacajne. Poredenjem pomenutih veli¢ina centroida sa duzinskim merama
glave (duzina vilice, duzina lobanje, postparijetalna duzina i Sirina glave) i standardne
duzine tela zmija, utvrdena je statisticki znacajna i visoka korelisanost (veca od 0.84)

svih mera osim mere za $irinu glave (Tabela 9).

Tabela 9. Pirsonovi koeficijenti korelacije iznedu mera veli¢ine mozdane Caure,
pileusa, glave i tela. Statisticki znacajne korelacije su date podebljanim fontom. CS
pileus — veli¢ina centroida pileusa, CS m. ¢aura — veli¢ina centroida mozdane Caure,
SVL - standardna duzina tela, TL — ukupna duzina tela, CL — duzina lobanje, PPS —

postparijetalna duzina, HW — §irina glave, J — duzina vilice.

CS S lsvL | TL |cL | PPs | HW | J
pileus | m. ¢aura
CS pileus
CS m. ¢aura | 0.83
SVL 0.92 0.84
TL 0.91 0.84 0.98
CL 0.88 0.84 0.93 | 0.94
PPS 0.80 0.79 0.86 | 0.87 | 0.90
HW 0.23 0.17 0.21 | 0.17 | 0.10 | -0.18
J 0.92 0.90 094 | 095 | 093 | 09 | 0.71

2B-PLS analize pokazuju statisticki znacajno kovariranje izmedu simetri¢ne
komponente mozdane Caure 1 simetricne komponente pileusa. Statisticka znacajnost se
ne menja bez obzira da li se vrste objedinjuju ili analiziraju posebno, da li se uklanja
alometrijska komponenta varijabilnosti ili da li se prilikom objedinjavanja vrsta najpre
uklanja varijabilnost izmedu vrsta, polova i lokaliteta (pri ¢emu se samo smanjuju

vrednosti RV koeficijenata) (Tabela 10).
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Tabela 10. 2B-PLS analiza izmedu oblika mozdane ¢aure (3D set varijabli) 1 oblika
pileusa (2D set varijabli). Prikazane su vrednosti RV koeficijenata i njihova znac¢ajnost
(p) za svaku vrstu pojedina¢no (na varijablama oblika koje ukljucuju alometriju kao i na
varijablama oblika korigovanim za alometriju — na rezidualima) i za objedinjene vrste
(sa ili bez uklanjanja razlika izmedu vrsta, polova i lokaliteta). Statisticki znacajne

vrednosti RV koeficijenata su obelezene podebljanim fontom.

2B-PLS izmedu mozZdane ¢aure (sa svim definisanim

specifiénim tackama) i pileusa RV p
objedinjene vrste 0.80 <0.0001
objedinjene vrste / uklonjena varijabilnost izmedu vrsta 0.25 <0.0001

objedinjene vrste / uklonjena varijabilnost izmedu vrsta, polova

i lokaliteta 0.23 0.0003
kod N. tessellata 0.42 <0.0001
kod N. tessellata na rezidualima 0.24 0.2256
kod N. natrix 0.47 0.0002
kod N. natrix na rezidualima 0.28 0.144

2B-PLS izmedu moZdane ¢aure (specifi¢ne tacke sa

dorzalne strane) i pileusa

objedinjene vrste 0.78 <0.0001

objedinjene vrste / uklonjena varijabilnost izmedu vrsta 0.23 <0.0001

objedinjene vrste / uklonjena varijabilnost izmedu vrsta, polova
i lokaliteta 0.21 0.0008

Promene oblika mozdane ¢aure koje su povezane sa promenom oblika pileusa,
duz PLS1 ose (Slika 14) ispoljavaju se kao izduzivanje i blago Sirenje prednjeg dela
frontalnih kostiju i zadnjeg dela egzookcipitalnih kostiju, skracivanje i posteriornije
pozicioniranje postfrontalnih kostiju, smanjenje obima zadnjeg dela mozdane ¢aure (u
nivou parijetale, bazisfenoideuma, prootikuma i basiokcipitale). Paralelno sa opisanim
promenama na mozdanoj Cauri, deSavaju se promene na pileusu u vidu izduzivanja
rostralne, internazalnih i parijetalnih plocica, Sirenja prednjeg dela internazalnih plocica

I izrazenog suzavanja prefrontalnih, supraokularnih, frontalne i parijetalnih plocica.
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Slika 14. Prikaz korelisanih promena oblika izmedu mozdane Caure i pileusa. Zelenom
bojom su predstavljeni oblici struktura na negativnom, dok su plavom bojom
predstavljeni oblici struktura na pozitivnom kraju PLS1 ose. Pre 2B-PLS analize je

uklonjena varijabilnost izmedu vrsta.
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5. Diskusija

5.1. Interspecijska varijabilnost veli¢ine i oblika elemenata glavenog

skeleta

Za razliku od gustera kod kojih na veli¢inu i oblik glavenog skeleta uticu brojni
selekcioni pritisci koji deluju u istom ili suprotnom smeru, a vezani su za ishranu,
osvajanje i odbranu teritorije, udvaranje i parenje (Stamps 1983; Herrel i sar. 1996;
Gvozdik i Damme 2003), kod zmija na veli¢inu i oblik glavenog skeleta najveéi uticaj
imaju selekcioni pritisci vezani za ishranu. Belouske se najcesc¢e hrane Zabama (Luiselli
i Rugiero 1991; Beebee i Griffiths 2000), dok su ribaricama preferentni plen ribe
(Luiselli i Rugiero 1991; Filippi i sar. 1996; Sukalo i sar. 2014). Belouske i ribarice se
znacajno razlikuju u veli¢ini i obliku glavenog skeleta, pri ¢emu su analizirani elementi
glavenog skeleta belouske $iri i robusniji u poredenju sa ribaricom, kod koje su elementi
gracilniji i znatno izduZeniji. Literaturni podaci pokazuju da zmije koje se hrane Zabama
imaju izduZenije skeletne elemente gornje vilice i nepca S$to im omogucava lakSe
gutanje plena (Mutoh 1981; Phillips i Shine 2006; Vincent i sar. 2007). Medutim, U 0v0j
tezi dobijeni su neSto drugaciji rezultati. Naime, detaljne analize oblika skeletnih
elementata pokazale su da su maksile, pterigoideumi i ektopterigoideumi znacajno veci
kod ribarice.

Uocene razlike u veli¢ini i obliku glavenog skeleta izmedu vrsta mogu biti
povezane sa razli¢itom ishranom, veli¢inom plena, strategijama lova i sposobnostima
drzanja i gutanja plena (Shine 1991b; Forsman i Shine 1997; Adams i Rohlf 2000;
Krause i sar. 2003; Herrel i sar. 2008; Mori i Vincent 2008). Generalno je pokazano da
razlike u relativnim dimenzijama glave mogu imati efekat na sposobnost gutanja plena
(Pough i Groves 1983; Forsman i Lindell 1993; King 2002). Razlog tome je sto kod
zmija veli¢ina glave limitira maksimalnu veli¢inu plena koji mogu da progutaju
(Forsman i Lindell 1993, Vincent i sar. 2004a).

Oblik glavenog skeleta kod belouski, koje se hrane Zabama, moze biti rezultat
funkcijskih i strukturnih zahteva povezanih sa ja¢im zagrizajem. Povecanje miSi¢ne

snage i jaine zagrizaja dovodi do veéeg optereenja skeletnih elemenata, koji su u

59



direktnoj vezi sa miSi¢ima i moraju da obezbede njihovu funkcionalnost (Herrel i sar.
2007; Mori i Vincent 2008; Borczyk 2015). Na primer, duzi nastavci kostiju gornje
vilice i nepca koji su uoceni kod belouske, mogu smanjiti pokretljivost, ali povecati
njihovu snagu prilikom hvatanja i gutanja Zzaba, koje se dodatno odupiru snaznim
nogama (Young 1989; Krause i Burghardt 2001). Sa druge strane, izduzeniji i uzi
glaveni skelet ribarice sa relativno duzim vilicama i ve¢om distancom izmedu gornje i
donje vilice prilikom hvatanja i gutanja plena, moze biti prednost za ishranu ribom
(Hampton 2011) i moZe umanjiti utroSenu energiju prilikom gutanja plena (Pough i
moze smatrati adaptacijom za lakse kretanje kroz vodu i brze hvatanje plena pod vodom
(Bullock i Tanner 1966; Hibbitts i Fitzgerald 2005; Herrel i sar. 2008).

Na osnovu dobijenih rezultata ustanovljeno je da su razlike u obliku mozdane
caure i pokretnih skeletnih elemenata dosta kompleksne (Andelkovic i sar. 2016a). Kod
belouske, vecina analiziranih elemenata (mozdana caura, nazale, prefrontale,
ektopterigoideumi, pterigoideumi i maksile) su robusniji, Siri i kra¢i u odnosu na iste
elemente kod ribarice. Belouske imaju veée povrSine za inserciju miSiCa na
pterigoideumu, koje mogu biti korelisane sa ja¢im povla¢enjem pterigoideuma tokom
gutanja zaba (Boltt i Ewer 1964). Sire i duze maksile, kao i duZe srasle kosti donje
vilice kod belouske, takode mogu biti povezane sa hvatanjem i gutanjem preferentnog
plena. Posteriorni deo maksile je izduZeniji i nosi vec¢e zube kod belouske nego kod
ribarice, §to verovatno sluzi za ¢vrs¢e drzanje Zaba. Kod belouske, kvadratumi se
odlikuju sirim artikulacionim povrsinama sa supratemporalnim kostima i sa donjom
vilicom, koje verovatno obezbeduju vecu snagu i stabilnost trofickog aparata. Belouske
imaju uzu surangularnu krestu i mandibularnu fosu, a ribarice relativno duze kvadratne
kosti. Vincent i sar. (2009) su ustanovili da povecéanje relativne duzine kvadratuma
smanjuje potrebno vreme za gutanje plena kod zmija koje se hrane ribom.

Prema Gentilli i sar. (2009), selekcija za optimizaciju procesa ishrane ne uti¢e na
karakteristike mozdane Caure zbog Cega se njena veli¢ina i oblik koriste kao
taksonomski karakteri kod zmija (Kramer 1980; Gloyd i Conant 1990). Rezultati ove
teze su pokazali da je mozdana Caura izrazito integrisana sa pokretnim elementima
trofickog aparata Sto znaci da su promene oblika kostiju trofickog aparata korelisane sa

promenama oblika mozdane Caure.
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5.2. Intraspecijska varijabilnost veli¢ine i oblika elemenata glavenog

skeleta

Kod obe analizirane vrste alometrija opisuje znacajan udeo ukupne varijabilnosti
oblika za ve¢inu elemenata glavenog skeleta, osim za premaksilu i nazale. Alometrijske
promene oblika se najve¢im delom podudaraju sa uoc¢enim razlikama izmedu polova u
obliku troficki povezanih struktura (pterigoideuma, kvadratuma i artikularnog dela
donje vilice). Medutim, kod ribarice je za premaksilu, mozdanu ¢auru,
ektopterigoideum i maksilu ustanovljeno prisustvo polnog dimorfizma u obliku i na
nivou nealometrijske komponente varijabilnosti. Polni dimorfizam je uobicajena pojava
kod zmija (Mertens 1947; Fitch 1981; King 1989; Arnold 1993; Shine 1994; Krause i
sar. 2003), pri ¢emu razlike u veli¢ini i obliku glave izmedu polova mogu biti posledica
razlicite veli¢ine tela muzjaka i Zenki ili se mogu razlikovati samo dimenzije glave bez
uocenih razlika u veli€ini tela (Luiselli i sar. 1996). Poznato je da su Zenke krupniji pol
od muzjaka kod obe analizirane vrste (Madsen 1983; Mebert 2011). Generalno, polni
dimorfizam moze biti posledica seksualne selekcije (Darwin 1871), selekcije vezane za
fekunditet (Olsson i sar. 2002; Cox i sar. 2003) ili razdvajanja ekoloskih nisa (Slatkin
1984; Shine 1989). Kod zmija, polni dimorfizam u veli¢ini i obliku glave nije pod
dejstvom seksualne selekcije, posto vecina zmija ne koristi glavu i/ili vilice u borbama,
udvaranju i ostalim socijalnim interakcijama (Camilleri i Shine 1990; Shine 1991a).
Elapidae predstavljaju izuzetak ovog generalnog fenomena. Naime, kod njih, iako su
zenke duze od muzjaka, muzjaci imaju vecu relativnu duzinu glave koju koriste u borbi
sa drugim muZjacima zbog Cega Sse uoceni polni dimorfizam pripisuje seksualnoj
selekciji (Shine i sar. 2007). Nekoliko autora je sugerisalo da polni dimorfizam u
veli¢ini tela 1 obliku glave zmija moze biti posledica razdvajanja ekoloskih nisa,
odnosno da muzjaci i zenke mogu zauzimati razli¢ite ekoloske nise u pogledu ishrane
(razli¢ito ponasanje tokom ishrane, razli¢ite preference plena) (Schoener 1977; Shine
1986, 1993; Vincent i Herrel 2007). Medutim, da bi se polni dimorfizam kod zmija
objasnio mehanizmima delovanja prirodne selekcije, prema kojima se polnim
dimorfizmom kao adaptivnim odgovorom muzjaka i zenki na razlicite ekoloske nise
smanjuje kompeticija za resurse izmedu polova, potrebno je ustanoviti da li izmedu

muzjaka i Zenki zmija postoje razlike u velicini i/ili tipu plena kojim se hrane. Takode,

61



na razlike u veli€ini tela i/ili veli¢ini i obliku elemenata trofickog aparata izmedu polova
moze uticati nivo testosterona koji kod muzjaka moze ihibirati rast (Crews i sar. 1985;
Lerner and Mason 2001). Kod belouske i ribarice, razlike u ishrani izmedu polova
pracene su relativno ve¢om glavom kod Zenki (Thorpe 1979; Kabisch 1999; Gregory i
Isaac 2004; Mebert 2011). Stoga se moze ocekivati da je veca glava adaptacija za
efikasnije hvatanje i gutanje velikog plena (Pough i Groves 1983), ¢ime se moze
obezbediti energija potrebna za reprodukciju (Mebert 2011).

Kod belouske i ribarice, uocene alometrijske promene oblika elemenata
glavenog skeleta, gde sa povecanjem duzine lobanje dolazi do izduzivanja elemenata
vilica i elemenata koji su podrska trofickom aparatu, dok se elementi mozdane Caure
skra¢uju ili ostaju skoro nepromenjeni, sliéne su promenama oblika koje su prethodno
zabelezene kod zmija (Rossman 1980). Opisane alometrijske promene oblika glavenog
skeleta zmijama mogu obezbediti ishranu ve¢im plenom. Promene oblika analiziranih
elemenata glavenog skeleta uoCene izmedu polova se u velikoj meri poklapaju sa
alometrijskim promenama oblika. Svakako, postoje neke razlike u obrascu varijabilnosti
izmedu mozdane cCaure i pokretnih kostiju. Za razumevanje evolucije polnog
dimorfizma potrebno je ispitati alometrijske obrasce i heterohroni¢ne procese koji su
povezani sa razlikama izmedu muzjaka i zenki (Shine 1990; Stamps 1993; Fairbairn
1997).

5.3. Obrasci funkcijske i razvojne integracije izmedu elemenata

glavenog skeleta

U poredenju sa drugim grupama Amniota koje imaju uglavnom kompaktnu
lobanju sa ograni¢eno pokretnim ili nepokretnim vezama izmedu elemenata glavenog
skeleta, lobanju zmija karakteriSu pokretne veze izmedu mozdane Caure i elemenata
gornje vilice i nepca koji predstavljaju karike izrazito pokretnog lanca (Kardong 1977,
1979). Serije povezanih kostiju na levoj i na desnoj strani (prefrontale, maksila,
palatinum, pterigoideum, ektopterigoideum, supratemporale, kvadratum, artikularni deo
donje vilice i dentale) su prostorno odvojene i funkcijski nezavisne. Kao §to je i
oc¢ekivano, najvisi nivo integrisanosti je zabelezen izmedu kopija parnih struktura koje

imaju istu geneticku osnovu, razvojne programe i funkciju (Klingenberg 2004; Labonne
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I sar. 2014). Vecina analiziranih elemenata glavenog skeleta je dermalnog porekla
(premaksila, nazale, maksile, palatinumi, pterigoideumi, ektopterigoideumi, dentale i
artikularni deo donje vilice). Mozdana ¢aura je analizirana kao celina iako je ¢ine kosti
dermatokranijuma i neurokranijuma, a kvadratum i artikulare pripadaju
viscerokranijumu. Zbog kompleksnosti razvi¢a analiziranih skeletnih elemenata nije
bilo moguce zakljuciti u kojoj meri njihovo poreklo utice na obrasce njihove
integrisanosti. Generalno, funkcijski povezani elementi Cesto pokazuju visi nivo
kovariranja od elemenata koji nisu funkcijski povezani (Murren 2002; Cooper i sar.
2011). Funkcijska integracija elemenata lobanje u cilju postizanja optimalne ishrane
prethodno je zabelezena kod sisara (Cheverud i sar. 2004; Hallgrimsson i sar. 2004;
Monteiro i sar. 2005; Drake i Klingenberg 2010). Tako je utvrdeno da se facijalni region
i mozdana Caura ponasaju kao odvojeni moduli i pored jake integrisanosti elemenata
cele lobanje (Bookstein i sar. 2003; Bastir i sar. 2005; Bastir i Rosas 2006; Mitterdecker
i Bookstein 2008; Singh i sar. 2012). Kod zmija iz roda Natrix postoji visok nivo
integracije izmedu kompaktne mozdane Caure i elemenata koji su ukljuceni u ishranu,
dok elementi njuSke (premaksila i nazale) pokazuju nizi stepen integracije sa ostalim
skeletnim elementima (Andelkovi¢ i sar. 2017). Supratemporale i pterigoideum, koji su
takode deo funkcijskog lanca odgovornog za ishranu, pokazuju neocekivano nizak
stepen kovariranja sa ostalim funkcijski povezanim skeletnim elementima. Moguce je
da visok nivo integrisanosti izmedu mozdane Caure i elemenata koji su ukljuceni u
procese ishrane predstavlja adaptaciju za optimalno hvatanje i gutanje hrane i
prevenciju od mehani¢kih povreda ¢ulnih organa i mozga (Evans 2008). Sa druge
strane, za nizak nivo integracije skeletnih elemenata njuske postoje dva objasnjenja.
Prvo, nizak nivo njihove integracije moze biti posledica njihove neznatne uloge u
procesima ishrane (Camilleri i Shine 1990). U osnovi drugog objasnjenja stoji pokretna
prokineticka veza izmedu skeletnih elemenata njuske 1 mozdane Caure zahvaljujuci
kojoj se povecava fleksibilnost trofickog aparata i efikasnost gutanja plena (Schwenk
2000) i amortizuje stres koji nastaje prilikom hvatanja i gutanja plena (De Vree i Gans
1994). Slaba funkcijska integracija pterigoideuma nije ocekivana imaju¢i u vidu
njegovu znacajnu ulogu prilikom gutanja plena (Cundall i Greene 2000). Objasnjenje za
nizak nivo integrisanosti pterigoideuma moze biti njegova funkcijska optimizacija i

povezanost sa drugim skeletnim elementima, misi¢ima i ligamentima.
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ZnaCajna razvojna integracija elemenata glavenog skeleta je zabelezena kod
sisara (Zelditch i Carmichael 1989; Hallgrimsson i sar. 2004). Kod analiziranih vrsta
zmija, razvojna integracija je uocCena samo izmedu mozdane Caure i prefrontale, kao i
izmedu mozdane Caure i supratemporale. Prefrontale 1 supratemporale imaju ograni¢enu
pokretljivost posto su blisko povezane sa mozdanom ¢aurom fibroznim tkivom. lako
nisu direktno ukljuceni u pokretni lanac skeletnih elemenata, one omoguéavaju potporu
vilicama i kostima nepca koji su povezani sa mozdanom ¢aurom (Kardong 1977, 1979).
Odsustvo znacajne kovarijacije za asimetri¢nu komponentu varijabilnosti izmedu ostalih
pokretnih skeletnih elemenata moze biti rezultat jake funkcijske integracije koja maskira
(Hallgrimsson i sar. 2009). Nekoliko autora je pokazalo da se veza izmedu razvojne i
funkcijske integrisanosti izmedu osobina menja tokom ontogenije (Zelditch 1988;
Zelditch i Carmichael 1989; Zelditch i sar. 1992).

U brojnim istrazivanjima modularnosti i integracije prostorna povezanost, kao
odraz razvojne i funkcijske interakcije medu tkivima, se smatra preduslovom
modularnosti (Joji¢ i sar. 2007; Ivanovi¢ i Kalezi¢ 2010; Sanger i sar. 2012; Labonne i
sar. 2014). Takode, kovariranje morfoloSkih osobina ne moze se tumaciti bez prostorne
I geometrijske povezanosti (Mitter6ecker 2009). Pocetna pretpostavka da su funkcijski i
prostorno povezani skeletni elementi integrisaniji od prostorno nepovezanih elemenata
nije potvrdena u ovoj tezi. Nasuprot ocekivanju, broj znacajnih kovarijacija izmedu
prostorno povezanih elemanata je vise od dva puta manji u odnosu na prostorno
nepovezane skeletne elemente, Sto moze biti posledica razmatranja samo direktnih
artikulacija i ligamentoznih veza izmedu skletnih elemenata.

Moguce je pretpostaviti da, zbog drugacijeg oblika i veli¢ine elemenata
glavenog skeleta usled prisustva otrovnih zlezdi (Vonk i sar. 2008), vrste zmija koje
svoj plen ubijaju otrovom imaju drugalije obrasce integracije. Buduca istrazivanja
integracije elemenata glavenog skeleta zmija mogla bi pruziti odgovore na sledeca
pitanja: 1) Da li ishrana drugacijim tipom plena u drugacijoj sredini moze imati uticaj na
obrasce integracije elemenata glavenog skeleta (Monteiro i sar. 2005; Polanski i
Franciscus 2006)? 2) Da li jaka funkcijska integracija izmedu elemenata koji Su
ukljuceni u hvatanje i gutanje plena moze ograniditi ili kanalisati morfoloske promene

na nivou glavenog skeleta? 3) Da li zmije sa drugacijim tipom otrovnog aparata
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(solenoglifni, proteroglifni, opistoglifni) i sa drugacijom strategijom ubijanja plena
(davljenje ili ubrizgavanje otrova) imaju iste obrasce varijabilnosti izmedu elemenata
glavenog skeleta? Takode, tokom ontogenije moze do¢i do promena velicine i oblika
elemenata glavenog skeleta zmija (Vincent i sar. 2004b), zbog ¢ega uticaj ontogenije na

obrasce integracije elemenata glavenog skeleta ne moze biti zanemaren.

5.4. Uticaj alometrije na morfolosku integraciju

Alometrija se smatra jednim od dominantnih faktora morfoloske integracije
(Zelditch i Fink 1995; Rosas i Bastir 2004; Mitteréecker i Bookstein 2007; Klingenberg
2009, 2013a), a promene oblika povezane sa rastom organizma od kljuénog su znacaja
za ekspresiju fenotipa i uspostavljanje proporcija tela kod adultnih jedinki. U skladu sa
rezultatima prethodnih studija morfoloske integracije, i U ovoj tezi je pokazano da
alometrija znacajno uti¢e na integraciju izmedu elemenata glavenog skeleta kod obe
analizirane vrste zmija. Medutim, utvrdeni uticaj alometrije nije ujednacen, odnosno
alometrija kod nekih struktura doprinosi integraciji, kod drugih smanjuje integrisanost,
dok kod nekih nema uticaja na njihovu integrisanost (videti Sliku 8). Tako, alometrija
znacajno doprinosi integraciji palatinuma, kvadratuma i kostiju donje vilice. Broj
znacajnih kovarijacija tih elemenata za nekorigovane podatke je trostruko veci od broja
kovarijacija za podatke koji su korigovani za alometriju. Medutim, uo¢ene promene
oblika izmedu skeletnih elemenata veoma su sli¢ne i za alometrijsku i za nealometrijsku
komponentu varijabilnosti oblika svih skeletnih elemenata, osim za maksilu i dentale.
Interesantno je da uocene kovarijacije izmedu skeletnih elemenata nisu zavisne od
njihove prostorne i funkcijske povezanosti (videti Sliku 8). Svakako, uticaj
alometrijskin promena oblika na kovariranje skeletnih elemenata donje vilice,
kvadratuma i palatinuma sa ostalim elementima moze biti 0d sustinskog znacaja za
njihovo koordinisano funkcionisanje u vremenu i prostoru.

Utvrdeni kovarijacioni obrasci ukazuju na ¢injenicu da je integracija glavenog
skeleta kod belouske i ribarice najve¢im delom uslovljena funkcijskim ograni¢enjima i
alometrijskim promenama oblika, posebno alometrijskim promenama visceralnog dela
glavenog skeleta. 1z razloga $to promene u veli¢ini imaju uticaja na mehaniku vilica,

kao i na funkcijsku povezanost izmedu skeletnih elemenata, uoceni efekat alometrije je
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oc¢ekivan. Evolucioni znacaj integracije kineticke lobanje zmija se ogleda u tome $to
pored izrazene pokretljivosti medu skeletnim elementima (posebno elemenata koji su
ukljuceni u hvatanje i gutanje plena) postoji i visoka integrisanost skeletnih elemenata

koja ocigledno omogucéava optimalno funkcionisanje glavenog skeleta.

5.5. Promene velicine i oblika pileusa tokom ontogenije — inter i

intraspecijska varijabilnost

Pored interspecijskih razlika u obliku pileusa uocenih i kod novorodenih i kod
adultnih jedinki, rezultati ove teze su pokazali da dve sestrinske vrste zmija, belouska i
ribarica, imaju znacajno razlicite ontogenetske putanje promena oblika pileusa. Takode,
za muzjake i zenke belouske je ustanovljeno da imaju razliCite ontogenetske putanje.
Prethodna istrazivanja na blisko srodnim vrstama su pokazala da su njihove
alometrijske putanje konzervativne (Marroig 2007; Uziim i sar. 2014), ali i da se
alometrijske putanje blisko srodnih vrsta mogu znadajno razlikovati medusobno
(Gidaszewski i sar. 2009; Cvijanovi¢ i sar. 2014), ¢ak i izmedu povezanih ontogenetskih
stadijuma sa razli¢itim rezimima ishrane (Frederich i sar. 2008). Promene oblika pileusa
od novorodenih ka adultnim jedinkama obe vrste, mozda odslikavaju prethodno
dokumentovane promene u rezimima ishrane tokom ontogenije (Mushinsky i sar. 1982;
Fillippi i sar. 1996; Luiselli i sar. 1997, 2007; Velensky i sar. 2011).

Razlike izmedu vrsta u obliku pileusa mogu odslikavati generalne razlike u
obliku glave, a te razlike kod natricina se mogu objasniti razli¢itim preferencama
ishrane i visokom korelisano$¢u oblika, funkcije i ishrane (Shine 1991a; Herrel i sar.
2008). Ribarice imaju izduzeniju glavu i uglavnom se hrane ribom (Mebert 2011), dok
belouske imaju robusniju glavu i uglavnom se hrane zabama (Beebee i Griffiths 2000).
Takode, na veli¢inu i oblik glave mogu uticati razlike izmedu tipova stanista (voda ili
kopno) u kojima jedinke dve vrste hvataju plen (De Queiroz 1992; Werler i Dixon 2000;
Hibbitts i Fitzgerald 2005), kao i razli¢ito predatorsko ponasanje (Herrel i sar. 2008;
Van Wassenbergh i sar. 2010). Uoceni polni domorfizam u obliku pileusa kod adultnih
jedinki moze odslikavati generalne razlike u obliku glave izmedu polova kod zmija

(Arnold 1993; Shine 1994).
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Analizom oblika pileusa tokom ontogenije mogu se dobiti informacije o
efektima prirodne selekcije na varijabilnost glave. Tako su Barahona i Barbadillo (1998)
pokazali da zmije i guSteri pokazuju sli¢an generalni obrazac promena oblika lobanje
tokom rasta, pri ¢emu dolazi do smanjenja mozdane Caure, posteriornog pomeranja
frontoparijetalne suture, skradivanja posteriornog dela lobanje, izometrijskog rasta
njuske i pozitivnog alometrijskog rasta vilice. Kod belouske i ribarice takode dolazi do
posteriornog pomeranja frontoparijetalne suture, ali i do pozitivnog alometrijskog rasta
njuske (Sirenje i1 izduzivanje internazalnih i prefrontalnih plocica), suzavanja glave u
nivou ociju i blagog izduzivanja posteriornog dela pileusa.

Utvrdivanjem ontogenetskih izvora morfoloske varijabilnosti mogu se rasvetliti
evolucioni procesi, poput odredivanja ontogenetskog stupnja na kome su se prvobitno
pojavle razlike medu vrstama (Klingenberg 1996). Poredenjem parametara
ontogenetskih putanja vrsta moze se utvrditi koje su promene u razvojnim procesima
odgovorne za divergenciju izmedu vrsta i polova (Monteiro i sar. 1997, Ivanovic i sar.
2007). Novorodene jedinke belouske i ribarice imaju razli¢ite oblike pileusa, §to
ukazuje na ¢injenicu da se njihove ontogenetske putanje razilaze na prenatalnom
stupnju, dok dalje razilazenje tokom ontogenije znaci da su ontogenetske alometrijske

promene oblika izrazito evolutivne osobine (Andelkovi¢ i sar. 2016b).

5.6. Kovariranje mozdane ¢aure i pileusa

Rezultati ove teze su pokazali da se kod belouske i ribarice promene veli¢ine i
oblika pileusa u velikoj meri podudaraju sa promenama veli¢ine i oblika mozdane
Caure. Sli¢ni rezultati su prethodno zabelezeni kod gustera (Costantini i sar. 2009;
Ljubisavljevi¢ i sar. 2011). Bruner i Costantini (2007) navode da je pileus pogodan za
analize rasta i morfogeneze zato §to dobro odslikava promene na kostima i misi¢ima.
Velika korelisanost duzinskih mera glave sa veli¢inom centroida pileusa i mozdane
Caure pruza mogucnost da se na osnovu pileusa i duzinskih mera sa ve¢om pouzdanoscu
mogu tumaciti intra i interspecijske razlike u veli¢ini i obliku glave zmija. Analiza
pileusa je neinvazivna metoda kojom se brzo mogu prikupiti podaci o veli¢ini i obliku
glave veceg broja jedinki, dok je za kompjuterizovanu mikrotomografiju (iako je veoma

precizna, ali skupa i vremenski zahtevna metoda), neophodno Zrtvovanje Zivotinja.

67



Medutim, zbog prisustva mekog tkiva i miSi¢a koji mozda nemaju identi¢ne razvojne
puteve (Polachowski i Werneburg 2013), spoljasnje mere glave ne moraju u potpunosti
odslikavati oblik i veli¢inu glavenog skeleta. S obzirom da se na pileusu nekada mogu
uociti anomalije u vidu deljenja ili spajanja odredenih plocica, one mogu ukazati na
anomalije u razvojnim procesima glavenog skeleta ili uticaj razli¢itih faktora spoljasnje
sredine (temperatura, vlaznost, itd. ) koji su bitni za normalan proces razvic¢a (Osypka i
Arnold 2000; Zhdanova i Zakharov 2006).

Rezultati ove teze su pokazali da se obrasci variranja pileusa poklapaju sa
obrascima variranja glavenog skeleta, §to omogucéava da se u prirodnim populacijama
sagleda opsti obrazac varijabilnosti veli¢ine i oblika glave. Medutim, analiza pileusa ne
moze da pruzi detaljne informacije o veli¢ini i obliku elemenata glavenog skeleta koje

se mogu dobiti kompjuterskom tomografijom.
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6. Zakljucci

Dve sestrinske vrste iz roda Natrix, belouska i ribarica, se razlikuju u veli¢ini
elemenata glavenog skeleta. Ribarice imaju izduZenije skeletne elemente od
belouske, osim premaksile i palatinuma kod oba pola, ektopterigoideuma kod Zenki
i nazale kod muzjaka. Analizirane vrste se razlikuju i u obliku svih elemenata
glavenog skeleta, osim dentalne kosti.

Uocene razlike u veli¢ini i obliku elemenata glavenog skeleta izmedu vrsta
najverovatnije odslikavaju razlike u tipu i veli¢ini preferentnog plena, sredini u kojoj
love, strategijama lova i1 sposobnostima drzanja i gutanja plena. Kod belouske
veéina  analiziranih  elemenata  (mozdana  Caura, nazale, prefrontale,
ektopterigoideumi, pterigoideumi i maksile) deluje robusnije, sire i krace u odnosu
na iste elemente kod ribarice. Karakteristike oblika elemenata glavenog skeleta
uocene kod belouske verovatno obezbeduju veéu snagu i stabilnost trofickog aparata
prilikom hvatanja i gutanja Zzaba, dok karakteristike oblika elemenata glavenog
skeleta uocene kod ribarice omogucéavaju hidrodinami¢nost, umanjuju utrosenu
energiju prilikom gutanja plena i povecavaju efikasnost hvatanja i gutanja riba.

Polni dimorfizam u veli¢ini (sa ve¢im Zenkama u odnosu na muzjake) i obliku
elemenata glavenog skeleta je veoma izrazen kod obe vrste. Polni dimorfizam u
obliku skeletnih elemenata je zabeleZen za ve¢inu analiziranih skeletnih struktura.
Na polni dimorfizam u obliku najvise uti¢e alometrija. Nakon njene korekcije polni
dimorfizam u obliku je zabelezen samo kod belouSke za prefrontale i kod ribarice za
premaksilu, mozdanu ¢auru, ektopterigoideum i maksilu.

Uoceni polni dimorfizam karakteristika lobanje se moze objasniti mehanizmima
delovanja seksualne selekcije za povecanje veli¢ine tela Zenki (selekcija vezana za
fekunditet), ali i mehanizmima delovanja prirodne selekcije (ekoloska divergencija
niSa izmedu polova u pogledu ishrane).

Alometrija objasnjava znacajan udeo varijabilnosti oblika za sve elemente glavenog
skeleta, osim premaksile i nazale kod obe vrste i kvadratuma kod belouske. Obrasci

alometrijskih promena se razlikuju izmedu vrsta.
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Kod obe vrste mozdana Caura i elementi trofickog aparata su visoko integrisani, dok
se elementi njuSske (premaksila i nazale) ponaSaju kao zasebni moduli.
Najintegrisanije strukture su one koje imaju prostorno odvojene kopije na levoj i
desnoj strani sa istom genetickum osnovom, razvojnim programima i funkcijom.
Razvojna integrisanost je zabeleZena samo izmedu mozdane Caure i prefrontale kao
i izmedu mozdane Caure i supratemporale. Funkcija je glavni faktor integrisanosti
elemenata glavenog skeleta, pri ¢emu funkcijski i prostorno povezani skeletni
elementi nisu integrisaniji od prostorno nepovezanih elemenata.

Alometrija doprinosi integrisanosti glavenog skeleta kod obe vrste, ali njen uticaj
nije ujednacen. Nakon korekcije 1 eliminisanja alometrijske komponente
varijabilnosti oblika broj znaéajnih kovarijacija izmedu palatinuma, kvadratuma,
dentale, artikularnog dela donje vilice i ostalih skeletnih elemenata je tri puta manji.
Obrasci promena oblika uslovljeni kovarijacijom su sli¢ni za korigovane i
nekorigovane podatke, osim za maksilu i dentale. Efekat alometrije je ocekivan iz
razloga Sto promene u veli¢ini imaju uticaja na mehaniku vilica, kao i na funkcijsku
povezanost izmedu skeletnih elemenata.

Vrste se znacajno razlikuju u veli€ini pileusa kod novorodenih, ali ne i kod adultnih
jedinki. Razlike u obliku pileusa izmedu vrsta postoje i kod novorodenih i kod
adultnih jedinki Sto ukazuje na ¢injenicu da se njihove ontogenetske putanje razilaze
na prenatalnom stupnju. Na adultnom stupnju, zenke i muZjaci belouske imaju
proporcionalno kra¢i i Siri pileus od ribarice.

Polni dimorfizam u veli¢ini i obliku pileusa je zabelezen jedino kod adultnih jedinki.
Unutar vrsta, muZjaci imaju neznatno kraci 1 $iri pileus nego Zenke.

Na nivou oblika pileusa, ontogenetske putanje vrsta i polova se razlikuju. Na
promenu oblika pileusa tokom ontogenije u velikoj meri uti¢e alometrija.

Utvrden je visok nivo korelisanosti veli¢ine pileusa, mozdane ¢aure, duzinskih mera
glave i standardne duzine tela. Takode je pokazano statisticki znacajno kovariranje
oblika mozdane ¢aure i pileusa, odnosno da promene oblika pileusa u velikoj meri
odslikavaju promene oblika glavenog skeleta.

Ova studija je pokazala da kod zmija postoji drugaciji obrazac morfoloske

integracije glavenog skeleta u odnosu na druge grupe Amniota.
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8. Prilozi

Prilog Tabela 1. Detaljan opis specificnih tac¢aka pozicioniranih na premaksili,

nazalnim kostima, mozdanoj cauri, prefrontale, palatinumu, pterigoideumu,

ektopterigoideumu, maksili, supratemporale, kvadratumu, asp (artikularnom delu donje

vilice) i dentalnoj kosti.

Definicija specifi¢nih tacaka

premaksila
1 najdistalnija tacka na desnoj strani premakile
2 anterolateralno najistaknutija tacka palatalnog nastavka na desnoj strani premaksile
3 posterodorsalo najistaknutija tacka premakile
4 anterolateralo najistaknutija tacka palatalnog nastavka na levoj strani premaksile
5 najdistalnija tacka na levoj strani premakile
6 najposteriornija tatka palatalnog nastavka na levoj strani premaksile
7 najposteriornija tatka palatalnog nastavka na desnoj strani premaksile
8 najposteriornija tatka nazalnog nastavka na premaksili

nazale

1 najanteriornija tacka na levoj strani nazale
2 najanteriornija tatka na desnoj strani nazale
3 najdistalnija tacka na desnoj strani nazale
4 posterodorzalno najistaknutija tacka na desnoj strani nazale
5 posteroventrolateralno najistaknutija tacka na levoj strani nazale
6 posteroventolateralno najistaknutija tacka na desnoj strani nazale
7 posterodorzsalno najistaknutija tacka na levoj strani nazale
8 najdistalnija tacka na levoj strani nazale

mozdana ¢aura

1

sutura frontalnih i parijetalne kosti

najanteriornija tacka na desnoj strani frontale

najanteriornija tacka na levoj strani frontale

najanteriornija tacka artikulacije frontalne i prefrontalne kosti na desnoj strani

2
3
4
5

najanteriornija tacka artikulacije frontalne i prefrontalne kosti na levoj strani

posterolateralo najistaknutija tacka artikulacije frontalne i prefrontalne kosti na desnoj

strani

posterolateralo najistaknutija tacka artikulacije frontalne i prefrontalne kosti na levoj

strani
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Prilog Tabela 1. Nastavak. Detaljan opis specifi¢nih tacaka pozicioniranih na

premaksili, nazalnim kostima, mozdanoj Cauri, prefrontale, palatinumu, pterigoideumu,

ektopterigoideumu, maksili, supratemporale, kvadratumu, asp (artikularnom delu donje

vilice) i dentalnoj kosti.

mozdana ¢aura

Definicija specifi¢nih tacaka

8 dorzolateralo najistaknutija tacka fronto-parijetalne suture na desnoj strani

9 dorzolateralo najistaknutija tacka fronto-parijetalne suture na levoj strani

10 dorzalno najistaknutija tacka postfrontalne kosti na desnoj strani

11 dorzalno najistaknutija tacka postfrontalne kosti na levoj strani

12 posterolateralno najistaknutija tacka postfrontalne kosti na desnoj strani

13 posterolateralno najistaknutija tacka postfrontalne kosti na levoj strani

14 ventralno najistaknutija tacka postfrontalne kosti na desnoj strani

15 ventralno najistaknutija tacka postfrontalne kosti na levoj strani

16 sutura prootikuma, parijetalne i supraokcipitalne kosti na desnoj strani

17 sutura prootikuma, parijetalne i supraokcipitalne kosti na levoj strani

18 sutura prootikuma, supraokcipitalne — ekzookcipitalne kosti na desnoj strani
19 sutura prootikuma, supraokcipitalne — ekzookcipitalne kosti na levoj strani
20 dorzomedijalno najistaknutija tacka parijeto- supraokcipitalne suture

21 posterodorzalno najistaknutija tacka supraokcipito - ekzookcipitalne suture
22 sutura prootikuma, baziokcipitalne i bazisfenoidne kosti na desnoj strani

23 sutura prootikuma, baziokcipitalne i bazisfenoidne kosti na levoj strani

24 sutura prootikuma, baziokcipitalne i ekzookcipitalne kosti na desnoj strani
25 sutura prootikuma, baziokcipitalne i ekzookcipitalne kosti na levoj strani

26 lateralno najistaknutija tacka prootiko - ekzookcipitalnr suture na desnoj strani
27 lateralno najistaknutija ta¢ka prootiko - ekzookcipitalnr suture na levoj strani
28 ventromedijalno najistaknutija tacka artikulacije atlasa i baziokcipitalne kosti
29 anteroventromedijalno najistaknutija tacka parasfenoideuma

30 najanteriornija tatka parasfenoideuma

31 najanteriornija taka suture parijetalne i bazisfenoidne kosti na desnoj strani
32 najanteriornija tacka suture parijetalne i bazisfenoidne kosti na levoj strani
33 posterodorzalno najistaknutija tacka fronto - parasfenoidne suture

34 anteroventralno najistaknutija tacka fronto-parijetalne suture na desnoj strani
35 anteroventralno najistaknutija tacka fronto-parijetalne suture na levoj strani
36 posterodorzalno najistaknutija tacka ekzookcipitale na desnoj strani

37 posterodorzalno najistaknutija tacka ekzookcipitale na levoj strani
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Prilog Tabela 1. Nastavak. Detaljan opis specifi¢nih tacaka pozicioniranih na

premaksili, nazalnim kostima, mozdanoj Cauri, prefrontale, palatinumu, pterigoideumu,

ektopterigoideumu, maksili, supratemporale, kvadratumu, asp (artikularnom delu donje

vilice) i dentalnoj kosti.

mozdana ¢aura

Definicija specifi¢nih tacaka

38 posteriorno najistaknutija tacka baziokcipito - ekzookcipitalne suture na desnoj strani
39 posteriorno najistaknutija tacka baziokcipito - ekzookcipitalne suture na levoj strani
40 posterolateralo najistaknutija tacka ekzookcipitalne kosti na desnoj strani
41 posterolateralo najistaknutija tacka ekzookcipitalne kosti na levoj strani
42 sutura prootikuma, parijetalne i bazisfenoidne kosti na desnoj strani
43 sutura prootikuma, parijetalne i bazisfenoidne kosti na levoj strani
44 najdistalnija tacka parijetalne kosti na desnoj strani

45 najdistalnija tacka parijetalne kosti na levoj strani

prefrontale

1 najanteriornija tacka prefrontalne kosti

2 najanteriornija tacka fronto- prefrontalne artikulacije

3 posterolateralo najistaknutija tacka fronto- prefrontalne artikulacije

4 posteroventrolateralno najistaknutija tacka prefrontalne kosti

5 posteroventromedijalno najistaknutija tacka prefrontalne kosti

6 ventralno najistaknutija tacka fronto- prefrontalne artikulacije

7 medijalno najistaknutija tacka prefrontalne kosti

8 anteroventromedijalno najistaknutija tacka prefrontalne kosti

9 anterodorzalno najistaknutija tacka nastavka na prefrontalnoj kosti

palatinum

1 posterodorzalno najistaknutija tacka palatinuma

2 najanteriornija tacka artikulacione povrsine sa pterigoideumom

3 posteroventralo najistaknutija tacka palatinuma

4 ventromedijalno najistaknutija tacka hoanalnog nastavka

5 najanteriornija tacka palatinuma

6 ventrolateralno najistaknutija tacka maksilarnog nastavka

7 dorzomedijalno najistaknutija tatka maksilarnog nastavka

pterigoideum

1 posterolateralo najistaknutija tacka pterigoideuma
2 posteromedijalno najistaknutija tacka pterigoideuma
3 najposteriornija tacka niza zuba
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Prilog Tabela 1. Nastavak. Detaljan opis specifi¢nih tacaka pozicioniranih na

premaksili, nazalnim kostima, mozdanoj Cauri, prefrontale, palatinumu, pterigoideumu,

ektopterigoideumu, maksili, supratemporale, kvadratumu, asp (artikularnom delu donje

vilice) i dentalnoj kosti.

pterigoideum

Definicija specifi¢nih tacaka

4 najanteriornija tacka niza zuba

5 anterolateralo najistaknutija tacka pterigoideuma

6 lateralno najistaknutija tacka ektopterigoidnog nastavka

7 najanteriornija tacka ektopterigoidnog nastavka

8 najposteriornija tatka ektopterigoidnog nastavka
ektopterigoideum

1 anterolateralno najistaknutija tacka artikulacione povrsine sa maksilom

2 posterolateralno najistaknutija tacka artikulacione povrsine sa maksilom

3 najposteriornija tacka artikulacione povrsine sa maksilom

4 posterolateralno najistaknutija tacka ektopterigoideuma

5 posteromedijalno najistaknutija tacka ektopterigoideuma

6 anteromedijalno najistaknutija tacka ektopterigoideuma

7 medijalno najistaknutija tacka prednjeg dela ektopterigoideuma

maksila

1 najposteriornija tacka maksile

2 najposteriornija tacka baze ektopterigoidnog nastavka

3 najposteriornija tacka vrha ektopterigoidnog nastavka

4 najanteriornija tacka vrha ektopterigoidnog nastavka

5 najanteriornija tacka baze ektopterigoidnog nastavka

6 najposteriornija tatka baze palatalnog nastavka

7 najposteriornija tacka vrha palatalnog nastavka

8 najanteriornija tacka vrha palatalnog nastavka

9 najanteriornija tacka baze palatalnog nastavka

10 anterodorzalno najistaknutija tatka maksile

11 anteroventralno najistaknutija tatka maksile

12 taCka na ventralnoj strani maksile u nivou tacke br. 9

13 tacka na ventralnoj strani maksile u nivou tacke br. 6

14 tacka na ventralnoj strani maksile u nivou tacke br. 5
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Prilog Tabela 1. Nastavak. Detaljan opis specifi¢nih tacaka pozicioniranih na

premaksili, nazalnim kostima, mozdanoj Cauri, prefrontale, palatinumu, pterigoideumu,

ektopterigoideumu, maksili, supratemporale, kvadratumu, asp (artikularnom delu donje

vilice) i dentalnoj kosti.

supratemporale

Definicija specifi¢nih tacaka

anterodorzalno najistaknutija tacka supratemporalne kosti

anteroventralno najistaknutija tacka supratemporalne kosti

posteroventralno najistaknutija tacka supratemporalne kosti

Bl W N

posterodorzalno najistaknutija tacka supratemporalne kosti

5

lateralno najistaknutija tacka artikulacione povrSine sa kvadratumoom

kvadratum

anterodorzalno najistaknutija tacka kvadratuma

posterodorzalno najistaknutija tacka kvadratuma

anterolateroventralno najistaknutija tacka kvadratuma

posterolateroventralno najistaknutija tacka kvadratuma

posteromedioventralno najistaknutija tacka kvadratuma

o O | W DN

anteromedioventralno najistaknutija tacka kvadratuma

asp

najanteriornija tacka preartikulare

posteroventralno najistaknutija tacka dentale

najposteriornija tacka angulare

posteroventralno najistaknutija tacka artikulare

posterodorzalno most najistaknutija tacka artikulare

posterodorzolateralno najistaknutija tacka artikulare

anterodorzolateralno najistaknutija tacka artikulare

anterodorzalno najistaknutija tatka mandibularne fose

O©| O N o O | W N

najdorzalnija tacka surangularne kreste

=
o

posterodorsomedijalno najistaknutija tacka artikulare

[N
[EEN

anterodorsomedialno najistaknutija tacka artikulare

dentale

najanteriornija tacka niza zuba

najposteriornija tacka dentale

najanteriornija tacka artikulacione povrsine sa asp

posteroventralno najistaknutija tacka dentale

anteroventralno najistaknutija tacka Mekelovog otvora

anteroventralno najistaknutija tacka dentale

~N O O B WO N

anteroventralno najistaknutija tacka suture dentalne i splenialne kosti
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Prilog Tabela 2. Sopstvene vrednosti (engl. eigenvalues) i procenti varijanse dobijeni
Analizom glavnih komponenti (PCA) simetricne komponente varijabilnosti oblika

pileusa za a) novorodene, b) adultne i c) sve jedinke.

a)
Sopstvene vrednosti | Proporcija Kumulativno

1 0.0016267 68.22 68.22
2 0.0002272 9.53 77.75
3 0.0001419 5.95 83.69
4 0.0001094 4.59 88.29
5 0.0000743 3.12 91.40
6 0.0000473 1.98 93.38
7 0.0000370 1.55 94.94
8 0.0000326 1.37 96.30
9 0.0000234 0.98 97.28
10 0.0000179 0.75 98.03
11 0.0000121 0.51 98.54
12 0.0000109 0.46 99.00
13 0.0000085 0.36 99.36
14 0.0000048 0.20 99.56
15 0.0000029 0.12 99.68
16 0.0000024 0.10 99.78
17 0.0000021 0.09 99.87
18 0.0000013 0.06 99.93
19 0.0000009 0.04 99.97
20 0.0000008 0.03 100
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b)

Sopstvene vrednosti | Proporcija Kumulativno

1 0.0012526 49.39 49.39
2 0.0005755 22.69 72.08
3 0.0001386 5.47 77.55
4 0.0001206 4.75 82.30
5 0.0000864 341 85.71
6 0.0000694 2.74 88.45
7 0.0000604 2.38 90.83
8 0.0000367 1.45 92.27
9 0.0000302 1.19 93.46
10 0.0000281 1.11 94.57
11 0.0000273 1.08 95.64
12 0.0000210 0.83 96.47
13 0.0000191 0.76 97.23
14 0.0000172 0.68 97.91
15 0.0000159 0.63 98.53
16 0.0000136 0.54 99.07
17 0.0000103 0.41 99.47
18 0.0000081 0.32 99.79
19 0.0000034 0.14 99.93
20 0.0000018 0.07 100
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Sopstvene vrednosti | Proporcija Kumulativno

1 0.0011277 39.56 39.56
2 0.0008274 29.03 68.59
3 0.0002905 10.19 78.78
4 0.0001432 5.02 83.80
5 0.0000943 3.31 87.11
6 0.0000655 2.29 89.41
7 0.0000523 1.84 91.24
8 0.0000429 151 92.75
9 0.0000361 1.27 94.02
10 0.0000291 1.02 95.04
11 0.0000253 0.89 95.93
12 0.0000227 0.79 96.72
13 0.0000216 0.76 97.48
14 0.0000180 0.63 98.11
15 0.0000142 0.49 98.61
16 0.0000131 0.46 99.07
17 0.0000108 0.38 99.44
18 0.0000103 0.36 99.81
19 0.0000036 0.13 99.93
20 0.0000019 0.07 100
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Prilog Tabela 3. Srednje vrednosti veli¢ine centroida (CS) i standardne devijacije (SD)

za premaksilu, nazale, mozdanu cauru, prefrontale, palatinum, pterigoideum,

ektopterigoideum, maksilu, supratemporale, kvadratum, asp (artikularni deo donje

vilice) i dentalnu kost.

N. natrix N. tessellata

Zenke Muzjaci Zenke Muzjaci
premaksila 3.95+0.49 3.33+0.31 4.09+0.72 3.46 £ 0.53
nazale 451+0.57 3.87+£0.40 5.09 + 0.86 428+ 0.54
moZdana ¢aura | 38.32+3.18 |33.00+1.93 |4213+4.79 |36.21+3.49
prefrontale 4.85+0.76 4.13 +0.54 4.70 £ 0.54 4.00 +0.33
palatinum 8.15+0.93 6.70 £ 0.55 8.42+1.25 7.10+0.98
pterigoideum 16.29 +2.15 |11.78+1.10 |20.41+£3.22 |15.67+215
ektopterigoideum | 9.87 £1.21 7.19 +0.66 10.60+1.75 |8.32+1.29
maksila 13.04+1.37 |11.10+0.90 |1858+2.63 |15.72+2.13
supratemporale | 8.28 +1.09 5.52+0.56 9.27 +1.57 7.05+1.05
kvadratum 8.05+1.25 5.47+0.72 10.66 +2.18 | 7.72+1.42
asp 20.53+2.71 |14.78+1.18 |23.98+3.61 |18.16+2.55
dentale 12.91+1.47 |10.28+0.97 |1653+249 |13.28+1.71
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Prilog Tabela 4. RV koeficijenti (gornji brojevi) i znacajnosti (donji brojevi) pre
korekcije za alometriju. Rezultati 2B-PLS analiza na objedinjenim kovarijacionim
matricama korigovanim za efekte vrste i pola. Vrednosti za simetri¢cnu komponentu
varijabilnosti oblika date su ispod dijagonale (funkcijska integracija), a za asimetri¢nu
komponentu iznad dijagonale (razvojna integracija). Vrednosti na dijagonali
predstavljaju RV koeficijente izmedu leve i desne kopije struktura sa preklapaju¢om
simetrijom. Statisticki znacajne p vrednosti su date podebljanim fontom, a statisti¢ki

znacCajne vrednosti nakon Bonferoni korekcije za visestruka poredenja su zasencene. asp

- artikularni deo donje vilice.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 12

1 - 0.12 0.16 0.12 0.17 0.07 0.12 0.16 0.12 0.08 0.10 0.05
premaksila - 0.1955 | 0.2854 | 0.5689 | 0.0071 | 0.9597 | 0.0612 | 0.1819 | 0.0553 | 0.6709 | 0.6678 | 0.8756

2 0.07 - 0.16 0.12 0.12 0.17 0.07 0.19 0.15 0.12 0.12 0.08
nazale 0.7246 - 0.5364 | 0.8537 | 0.4010 | 0.0099 | 0.9334 | 0.0423 | 0.0067 | 0.2029 | 0.5082 | 0.4989

3 0.16 0.14 - 0.28 0.20 0.24 0.13 0.24 0.22 0.19 0.23 0.12
moZdana ¢aura | 0.0676 | 0.1067 - 0.0001 | 0.0823 | 0.0242 | 0.5178 | 0.1208 | 0.0005 | 0.0176 | 0.0214 | 0.3620

4 0.17 0.16 0.44 0.63 0.15 0.16 0.10 0.21 0.07 0.13 0.18 0.10
prefrontale 0.0177 | 0.0099 | 0.0001 | 0.0001 | 0.3861 | 0.1165 | 0.8266 | 0.1002 | 0.9912 | 0.3432 | 0.0428 | 0.4848

5 0.20 0.16 0.36 0.31 0.67 0.17 0.10 0.18 0.12 0.11 0.14 0.05
palatinum 0.0001 | 0.0058 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0522 | 0.5323 | 0.1905 | 0.1945 | 0.5188 | 0.2360 | 0.9885

6 0.14 0.13 0.20 0.15 0.10 0.58 0.09 0.15 0.09 0.08 0.11 0.07
pterigoideum 0.0178 | 0.0251 | 0.0024 | 0.0758 | 0.3844 | 0.0001 | 0.5018 | 0.4522 | 0.5064 | 0.8084 | 0.6352 | 0.7656

7 0.20 0.10 0.27 0.25 0.21 0.15 0.65 0.13 0.07 0.07 0.12 0.11
ektopterigoideum | 0.0001 | 0.1929 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0004 | 0.0066 | 0.0001 | 0.3981 | 0.5630 | 0.7982 | 0.1593 | 0.0389

8 0.19 0.16 0.40 0.30 0.42 0.16 0.32 0.71 0.14 0.18 0.16 0.13
maksila 0.0018 | 0.0047 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0121 | 0.0001 | 0.0001 | 0.2040 | 0.0285 | 0.4217 | 0.1281

9 0.06 0.07 0.19 0.15 0.09 0.12 0.08 0.09 057 0.12 0.15 0.13
supratemporale | 0.8078 | 0.5217 | 0.0016 | 0.0288 | 0.3733 | 0.0318 | 0.4430 | 0.5943 | 0.0001 | 0.0703 | 0.0199 | 0.0085

10 0.09 0.07 0.29 0.20 0.16 0.08 0.15 0.19 0.29 0.74 0.12 0.06
kvadratum 0.1731 | 0.3498 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0030 | 0.3442 | 0.0020 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0001 | 0.1865 | 0.6669

11 0.17 0.11 0.25 0.20 0.20 0.13 0.24 0.18 0.12 0.20 0.63 0.14
asp 0.0030 | 0.1253 | 0.0001 | 0.0023 | 0.0007 | 0.0500 | 0.0001 | 0.0050 | 0.0413 | 0.0002 | 0.0001 | 0.0120

12 0.15 0.13 0.26 0.27 0.15 0.09 0.25 0.21 0.06 0.21 0.18 0.49
dentale 0.0030 | 0.0103 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0044 | 0.1408 | 0.0001 | 0.0001 | 0.4414 | 0.0001 | 0.0013 | 0.0001

106




Prilog Tabela 5. RV koeficijenti (gornji brojevi) i znacajnosti (donji brojevi) nakon
korekcije za alometriju. Rezultati 2B-PLS analiza na objedinjenim kovarijacionim
matricama korigovanim za efekte vrste i pola. Vrednosti za simetricnu komponentu
varijabilnosti oblika date su ispod dijagonale (funkcijska integracija), a za asimetricnu
komponentu iznad dijagonale (razvojna integracija). Vrednosti na dijagonali
predstavljaju RV koeficijente izmedu leve i desne kopije struktura sa preklapaju¢om
simetrijom. Statisticki znacajne p vrednosti su date podebljanim fontom, a statisticki

znacajne vrednosti nakon Bonferoni korekcije za visestruka poredenja su zasenéene. asp

- artikularni deo donje vilice.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
1 - 0.13 0.17 0.13 0.15 0.07 0.13 0.16 0.11 0.07 0.11 0.07
premaksila - 0.0867 | 0.1512 | 0.3316 | 0.0277 | 0.9641 | 0.0373 | 0.1147 | 0.1749 | 0.8630 | 0.5366 | 0.6193
2 0.07 - 0.15 0.11 0.14 0.16 0.06 0.18 0.15 0.12 0.11 0.08
nazale 0.6361 - 0.6428 | 0.9248 | 0.1907 | 0.0282 | 0.9648 | 0.1069 | 0.0058 | 0.1692 | 0.6370 | 0.4966
3 0.16 0.12 - 0.27 0.20 0.25 0.13 0.22 0.23 0.20 0.24 0.11
mozdana aura | 0.2435 | 0.5895 - 0.0006 | 0.1086 | 0.0209 | 0.4772 | 0.2385 | 0.0003 | 0.0084 | 0.0320 | 0.5337
4 0.15 0.14 0.29 0.54 0.17 0.16 0.09 0.20 0.08 0.13 0.18 0.09
prefrontale 0.1918 | 0.0719 | 0.0001 | 0.0001 | 0.1205 | 0.0817 | 0.8835 | 0.1431 | 0.9788 | 0.3630 | 0.0483 | 0.5436
5 0.16 0.14 0.20 0.18 0.57 0.16 0.09 0.17 0.11 0.10 0.14 0.05
palatinum 0.0083 | 0.0301 | 0.0578 | 0.1126 | 0.0001 | 0.0736 | 0.6686 | 0.2584 | 0.3535 | 0.5937 | 0.2861 | 0.9918
6 0.17 0.12 0.20 0.15 0.10 0.58 0.08 0.15 0.10 0.08 0.12 0.06
pterigoideum | 0.0015 | 0.0302 | 0.0031 | 0.1678 | 0.7262 | 0.0001 | 0.6994 | 0.4552 | 0.3665 | 0.8634 | 0.4700 | 0.7768
7 0.19 0.10 024 | 021 0.15 0.22 0.63 0.14 0.07 0.07 0.11 0.11
ektopterigoideum | 0.0003 | 0.1635 | 0.0001 | 0.0002 | 0.0380 | 0.0001 | 0.0001 | 0.2523 | 0.6254 | 0.7697 | 0.2353 | 0.0491
8 0.19 0.10 034 | 021 0.23 0.16 0.25 0.71 0.13 0.17 0.15 0.12
maksila 0.0012 | 0.2892 | 0.0001 | 00039 | 0.0001 | 0.0160 | 0.0001 | 0.0001 | 0.3097 | 0.0370 | 0.5712 | 0.2114
9 0.07 0.06 0.21 0.15 0.11 0.12 0.11 0.11 0.57 0.12 0.14 0.11
supratemporale | 0.5401 | 0.7238 | 0.0007 | 0.0369 | 0.2747 | 0.0358 | 0.0779 | 0.1611 | 0.0001 | 0.0524 | 0.0455 | 0.0289
10 0.08 0.05 0.19 0.11 0.10 0.09 0.09 0.21 0.32 0.70 0.12 0.05
kvadratum 0.3578 | 0.7009 | 0.0024 | 0.3409 | 0.3098 | 0.1697 | 0.2076 | 0.0001 | 0.0001 | 0.0001 | 0.2638 | 0.8342
11 0.15 0.11 0.21 0.19 0.16 014 | 022 0.14 0.14 0.15 0.64 0.14
asp 0.0164 | 0.1268 | 0.0078 | 0.0177 | 0.0370 | 0.0241 | 0.0001 | 0.1054 | 0.0153 | 0.0055 | 0.0001 | 0.0179
12 0.12 0.09 0.20 0.13 0.11 0.11 0.17 0.23 0.07 0.08 0.16 0.42
dentale 0.0285 | 0.1417 | 0.0008 | 0.1784 | 0.2139 | 0.0756 | 0.0021 | 0.0001 | 0.3422 | 0.1439 | 0.0044 | 0.0001
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Mpunor 1.

UsjaBa o ayTopcTBY

Motnucanu-a Mapko 3. AHhenkosuh

Bpoj nHaekca B53032/2011

UzjaBrbyjem
[la je JOKTOpCKa AncepTauvja nod HacroBom

MopdonoLuka BapujabuHOCT KMHETUYKOT MaBEHOT CKeneTa 1 nuneyca samvja ns

poaa Natrix (N. natrix n N. tessellata)

e pe3ynrar CONCTBEHOr UCTpaXunBa4vkor paga,

e [a nNpeanoxeHa avceptaumjay LeMHU HU y AenoBumMa Huje Guna npeanoxexa
3a pobwvjatbe OWNo Koje Avnnome npema CTYAU|CKUM Mporpamuma apyrux
BMCOKOLLIKOMNCKMX YCTaHOBa,

e [a Cy pe3yntaTtu KOPEeKTHO HaBedeHn 1

e [a HMCaM KpLMO/na ayTopcka MnpaBa U KOPUCTUO MHTENEeKTyarHy CBOjUHY
Apyrux nuua.

MoTtnuc pokropaHpa

Y beorpany, 24.07.2017.
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Mpunor 2.

N3jaBa 0 NICTOBETHOCTU WITAMNAHE U eNIeKTPOHCKe
Bep3unje OOKTOPCKOr paaa

Vime u npesume aytopa Mapko 3. AHRenkosuh

bpoj nHaekca 63032/2011

Cryaujckn nporpam Mopdonoruja, cuctemaruika v ounoresmja XmeoTura

Hacnos paga Mopdonolka BapnjabUnHOCT KMHETUYKOT IMaBEHOr CKeneTa 1 numeyca
3muja us poga Natrix (N. natrix n N. tessellata)

MeHTOpW

4p Ana ViBanosuh, pefioBHU Npodecop, YHusepauTeT y beorpaay - BuonoLuku

@aKynTeT

ap Jburbana Tomosuh, pegoBHM npodecop, YHnsepauTeT y Beorpany - BMonoLkm

@akynTeT

[ToTnncann/a Mapko 3. AHRenkosuh

VsjaBrbyjem Aa je wramnana Bepsvja MOr AOKTOPCKOr paja MCTOBETHA eNneKTPOHCKO]
BEp3uju Kojy cam npepgao/na 3a objaBrbuBare Ha nopTany OurutanHor
penosutopujyma YHusep3auteta y Georpany.

[osBorbaBam fga ce objaBe MOjU NUYHU NOAALM Be3aHu 3a nobujare akagemckor
3Batba OKTOPa Hayka, Kao LUTO Cy UMe 1 npesume, roamHa u Mecto pohewa v gatym
onbpaHe pana.

OBu nuyHn nogaun wmory ce o06jaBuUT Ha MPEXHUM CTpaHuuama auruTanHe
BubnmoTeke, y enekTpoHCKOM KaTanory v y nybnvkauujama Yrusepsuteta y Beorpany.

MoTnuc gokTopaHaa

Y beorpagy, 24.07.2017.
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Mpwnor 3.

UsjaBa o kopuwhery

Osnawhyjem YHusepautetcky oubnmoteky ,CseTtosap Mapkosuh® aa y [durutantu
penosnTopujym YHusepsuteTa y beorpagy yHece mojy LOKTOPCKY AucepTtauunjy noj
HaCnoBOM:

MopdonoLlka BapujabunHocT KUHETUYKOr TMaBeHor CKeneTa n nuneyca amuja 13 poga
Natrix (N. natrix v N. tessellata)

KOja je mMoje ayTopCKO Aerno.

[vcepTaunjy ca csum nNpunosvmMa npefao/na cam y enekTpoHCKOM oopMarTy norogHom
3a TpajHO apxuBupame.

Mojy AOKTOPCKY AncepTaumjy noxpareHy y JurutanHu penosntopujym YHuBepsuTeTa
y Beorpazy mory aa KopucTe CBW Koju NOLWTYjy oapende cagpxaHe y ogabpaHom Turny
nuueHue KpeatuehHe 3ajegnuue (Creative Commons) 3a Kojy cam ce ognyyuo/na.

1. AyTopcTBOo

2. AyTOPCTBO - HEKOMEpPLMjanHo

@)AyTopCTBo — HekomepLumjanHo — 6e3 npepane

4. AYTOPCTBO — HEKOMEPLIM|ANHO — AenuTh NoA4 UCTUM YCITOBUMA
5. AytopcTBo — ©e3 npepage

6. AyTOpCTBO — JEenuTi Nog UCTUM yCrioBuma

(Monumo fa 3aoKpyXuTe camO jefHy o4 WeCT MOoHyNeHUX nULUEHUKM, KpaTak onuc
nvUeHun aart je Ha nonehuHu nuctay).

MoTnnc gokropaHga
Y beorpagy, 24.07.2017.
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1. AyTopcTBO - [lossorbaBarte ymHOXasarbe, AMCTpubyumly U JaBHO caoniiraBatkbe
Aena, u npepaje, ako ce Hapeje ume aytopa Ha HauwH oppeher oz cTpaHe aytopa
Unv JaBacua nuueHue, Yak vy Komepuujantde cepxe. Oso je wajcnoBonnuja of cBiux
FIALLEHLN,

2. AyTOpCTBO — HekomepuwjanHo. [losBorbasare yMHoOXasame, AucTpubyumjy v jasHo
caoniuTaBame fena, u npepage, ako ce HaBe[e MMe ayTopa Ha HaumH ogpefeH of
cTpare ayropa wnv faBaoua nuuerle. OBa nuueHUa He A03BOrbaBa KoMmepuujanHy
yrotpeby fena.

3. AyTOopCcTBO - HekomepuuwjanHo - 6es3 npepapge. [o3sorbasare yMHOXaBaAHE,
avetpuByumly v jaBHo caonuTaBaree fena, 0e3 npomena, npeobnukosarba wunu
ynotpebe nena y CBOM [efly, ako Ce HaBeAe uMme ayropa Ha HauuH oapefeH op
cTpake ayTtopa wnv AaBaoua ruuedle. Oa nuueHua He [03BOrbasa KoMepuujaniy
ynotpeby nena. Y ofHOCY Ha CBe ocTalle MUUeHUe, OBOM NULEHLIOM Ce orpaHuiasa
Hajpehu obum npasa kopuwhewa fena.

4. AyTOPCTBO - HEKOMepUujanHo - AenuTv nofd wctum ycnosuma. [Jossorbasate
yMHOMX@Bame, AucTpubyunjy v jaBHO caoniwitaBame fena, v npepage, ako ce Hasene
¥ME ayTopa Ha HaduH ofpehed of cTpaHe ayTopa win [asBaoua NULEHLe u ako ce
npepana avcTpubyupa noa MCTOM UM crivdHom nuueduom. OBa nuueHua He
[103BOSbaBa KoMmepLujanHdy ynotpeby gena v npepana.

5. AytopctBo — 6e3 npepage. [osporbaBate yMHOXaBake, AUCTPUOYyLM)y U jaBHO
caonuTaparse gena, bes npoveHa, npeobnukosarsa unn ynotpede fenay csom perny,
KO ce HaBehe UMe ayropa Ha Hauud ogpefieH of CcTpadHe aytopa wny hasaouad
nuueHue. OBa nuleHua 403Borbasa kKoMmepupjandy ynotpedy nena.

6. AyTOpCTBO - [JenuTy Mo wuctuMm  ycnoeuma. [lo3BorbasBare yMHOXaBarbe,
aucTpubyuujy 1 jaBHO caoniitasaise [ena, u npepane, ako ce HaBefe uve aytopa Ha
HauuH oapefeH of CTpade aytopa wnv [aBaoua ruueHue 1 ako ce npepaga
avetpubyupa nog ucTomM Ui cnvdHoM  nudenuom. OBa fnvleHua [03BOrbasa
komepumjandy ynortpeby fena u npepaga. CnvuHa je coTBEpCKMM nuLeHuama,
OJHOCHO NULIEHUEMa OTBOPEHOT KOAA.
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