~ UNIVERZITET U BEOGRADU
BIOLOSKI FAKULTET

mr Dahije_la Miljkovié

UTICA] ABIOTICKIH STRESORA NA
STABILNOST RAZVICA | MORFOLOSKU

VARIJABILNOST Iris pumila U PRIRODNIM
| EKSPERIMENTALNIM POPULACIJAMA

-Doktorska disertacija-

Beograd
2009



UNIVERZITET U BEOGRADU
BIOLOSKI FAKULTET

mr Danikjela Miljkovié

UTICAJ ABIOTICKIH STRESORA NA
STABILNOST RAZVICA I MORFOLOSKU
VARIJABILNOST Iris pumila U PRIRODNIM
I EKSPERIMENTALNIM POPULACIJAMA

Doktorska disertacija

Beograd
2009



Ova doktorska disertacija uradena je u Odeljenju za
Evolucionu biologiju Instituta za bioloska
istrazivanja "Sinisa Stankovi¢” u Beogradu, u okviru
projekta (broj 143033) , Fizioloski i evolucioni aspekti
stresnog odgovora u prirodnim i laboratorijskim
populacijama” Ministarstva za nauku i tehnoloski razvoj
Republike Srbije, a pod rukovodstvom mentora dr Branke
Tuci¢ i dr Zlatka Gibe. Za pomo¢ u izradi ove doktorske
disertacije zahvaljujem se pre svega mentoru dr Branki
Tuci¢ na pomoci tokom izrade ove disertracije. Takode,
veliku zahvalnost dugujem mentoru dr Zlatku Gibi, i dr
Jelici Lazarevi¢ rukovodiocu projekta, i svim koleginicama i
kolegama iz Odeljenja, a posebno, dr Darki Sesliji, dr
Dusici Calié i dr Stevanu Avramovu.

Neizmernu zahvalnost dugujem svojim kéerima
Neveni i Anji Sto su imale razumevanja za moj rad i bila
jedina motivacija da istrajem. Hvala i mojim roditeljima

koji su mi pruzili podrsku u toku mog istrazivackog rada.



MENTORI:

Dr Branka Tuci¢, naucni savetnik
Institut za bioloska istrazivanja ,,Sinisa Stankovi¢”,

Beograd

Dr Zlatko Giba, vanredni profesor,

Bioloski fakultet,

Beograd

CLAN KOMISIJE:

Dr Jelica Lazaravi¢, visi nau¢ni saradnik,

Institut za bioloska istrazivanja ,,Sinisa Stankovi¢”,

Beograd

Datum odbrane doktorske disertacije: 18.09.2009.god

Datum promocije doktorske disertacije: 30.10.2009.god



SADRZAJ

1.0VOD

1.1. STRES

1.2. STABILNOST RAZVICA
1.2.1. POJAM SIMETRIJE
1.2.2. NACINI KVANTIFIKOVANJA STABILNOSTI RAZVICA
1.2.3. STABILNOST RAZVICA BILJAKA

1.3. MORFOLOSKA VARIJABILNOST

1.4. FENOTIPSKE I GENETICKE KORELACIJE

2.CILJ

3. MATERIJAL I METODE

3.1. OBJEKAT ISTRAZIVANJA Iris pumila
3.2. STATISTICKA OBRADA PODATAKA

3.2.1. OSNOVNE STATISTICKE PROCEDURE

3.2.2. STATISTICKA ANALIZA FLUKTUIRAJUCE ASIMETRIJE I PRIPREMA PODATAKA
3.3. ANALIZA MORFOLOSKE VARIJABILNOSTI

3.4. TESTOVI PROCENE ZNACAJNOSTI KORELACIONIH ODNOSA OSOBINA CVETA lris pumila

4. REZULTATI

4.1. STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA |.PUMILA U PRIRODNIM POPULACIJAMA
4.1.1.RADIJALNA ASIMETRIJA
4.1.1.1.Jednokomponentni indeksi
4.1.1.2.Kompozitni indeksi
4.1.2. FLUKTUIRAJUCA ASIMETRIJA
4.1.2.1. Jednokomponentni indeksi
4.1.2.2. Kompozitni indeksi
4.1.3. ANALIZA FENOTIPSKE VARIJABILNOSTI RAZLICITIH TIPOVA ASIMETRIJE OSOBINA

CVETA |. pumila U PRIRODNIM POPULACIJAMA

11
13
15
18

22

24

24
34
34
37
50
51

52

52
52
52
56
57
57
59

60



SADRZAJ

4.2. STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA |.PUMILA U EKSPERIMENTALNIM POPULACIJAMA
4.2.1. RADIJALNA ASIMETRIJA
4.2.1.1. Jednokomponentni indeksi
4.2.1.2. Kompozitni indeksi
4.2.2. FLUKTUIRAJUCA ASIMETRIJA
4.2.2.1. Jednokomponentni indeksi
4.2.2.2. Kompozitni indeksi
4.2.3.ANALIZA FENOTIPSKE VARIJABILNOSTI RAZLICITIH TIPOVA ASIMETRIJE OSOBINA
CVETA |.PUMILA U EKSPERIMENTALNIM POPULACIJAMA
4.3. MORFOLOSKA VARIJABINOST OSOBINA CVETA |. PUMILA
4.3.1. ANALIZA POPULACIJA U PRIRODNIM STANISTIMA
4.3.2. ANALIZA EKSPERIMENTALNIH POPULACIJA U RAZLICITIM SVETLOSNIM TRETMANIMA
4.3.3. ANALIZA FENOTIPSKE VARIJABILNOSTI CVETA IRIS PUMILA U
EKSPERIMENTALNIM USLOVIMA
4.4, FENOTIPSKE I GENETICKE KORELACIJE
4.4.1. ANALIZA POPULACIJA U PRIRODNIM POPULACIJAMA
4.4.2. ANALIZA EKSPERIMENTALNIH POPULACIJA U RAZLICITIM SVETLOSNIM TRETMANIMA
4.5. DODATAK
4.5.1.PRIPREMA PODATAKA ZA POPULACIJE POREKLOM SA PRIRODNIH STANISTA
4.5.2 . PRIPREMA PODATAKA ZA EKSPERIMENTALNE POPULACIJE U RAZLICITIM

SVETLOSNIM TRETMANIMA

S.DISKUSIJA

5.1. STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA |.pumila U SREDINAMA RAZLICITOG
SVETLOSNOG INTENZITETA

5.1.1. PRIRODNA STANISTA

5.1.2. SVETLOSNI TRETMANI U EKSPERIMENTALNOJ BASTI

5.1.3. STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA RIS PUMILA
5.1.3.1.Stabilnost razvi¢a duzine i Sirine cvetnih organa
5.1.3.2.Selektivni znacaj simetrije cvetnih organa

5.2. MORFOLOSKA VARIJABINOST OSOBINA CVETA |.PUMILA

5.3. FENOTIPSKE I GENETICKE KORELACIJE

62
62
62
65
66
66
67

68
71
71
72

74
74
74
78
82
82

85

90
90
91
95
98
102
103
106



SADRZAJ

e —
6.ZAKLJUCCI 114

7.LITERATURA 118

8.PRILOZI 137

8.1. TABELE

8.2. HISTOGRAMI

8.3. DODATAK

9.1ZVOD 199

SUMMARY 201



Uvob

1. Uvobp
1.1. STRES

U poslednjoj dekadi nauc¢nog rada proucavanje uticaja suboptimalnih, odnosno
stresnih uslova zivotne sredine na stabilnost razvi¢a i morfolosku varijabilnost osobina
organizama dobija sve viSe znacaja (Graham et al. 1993a; Moller i Swaddle 1997; Palmer
1996; Klingenberg i Nijhout 1999; Houle 2000; Nijhout i Davidowitz 2003; Milligan et al.
2008).

Populacije organizama u prirodi nastanjuju stanista sa prostornim i vremenskim
karakteristikama, koje nisu uvek povoljne za organizme, budu¢i da suboptimalni uslovi
zivotne sredine ogranicavaju energiju i druge resurse neophodne za njihovo prezivljavanje,
rast i reprodukciju (Parsons 1991; Hoffmann i Parsons 1991; Imasheva i Loeschcke 2004).

Pojam stresa je prvi uveo Hans Selye (1955) u humanoj fiziologiji, gde je stres
definisan kao nespecifican odgovor individue na nepovoljan spoljnji uticaj. Hoffmannn i
Parsons (1991) definiSu sredinski stres kao sredinski faktor koji prouzrokuje promene u
bioloskom sistemu (individua ili populacija), koje su potencionalno Stetne (Hoffmann i
Parsons 1991; Puerta-Pifiero et al. 2008). Sredinski stres se moze okarakterisati i kao faktor
koji oblikuje adaptacije i evoluciju organizama u promenjivim uslovima sredine, i koji je
istovremeno karakteristika kako stresora tako i stresiranog organizma (Bijlsma i Loeschcke
2005).

Definicija stresa se razlikuje od discipline biologije u okviru koje se sprovodi
istrazivanje (fiziologija, ekologija, evoluciona biologija), kao i od bioloskog nivoa
istrazivanja (molekularni, biohemijski, fizioloski, nivo organizma ili populacije) (Bijlsma i
Loeschcke 2005). Reakcija na stres zavisi s jedne strane od vrste stresora, tj., nepovoljnog
faktora koji deluje na organizam (sredinska komponenta), i s druge strane od odgovora

organizma ili populacije na koji taj faktor deluje (bioloska komponenta) (Hoffmann i
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Parsons 1991; Imasheva i Loeschcke 2004). Tako na primer, na istoj temperaturi od 25°C
zivot polarnog medveda bi bio ugrozen, dok bi za vinsku muSicu to bila optimalna
temperatura, dok bi na temperaturi od 0°C situacija bila obrnuta. Biljke su okruzene
variranjem abiotickih faktora Zivotne sredine, narocito temperature i svetlosnih uslova, ali
su one prilagodjene na njih, stres za njih predstavlja promene sredinskih uslova na koje one
nisu adaptirane (Gasper et al. 2002). Stres za biljke predstavlja promene uslova sredine
koje mogu redukovati i/ili nepovoljno uticati na rast biljaka i njeno razvic¢e. Na primer,
biljke iz umereno-kontinentalnog regiona su osetljivije na visoke temperature i susu, i takvi
uslovi za njih predstavljaju stresne uslove Zivotne sredine, za razliku od biljaka poreklom
iz tropskih i subtropskih regiona kojima su to optimalni uslovi sredine. Zato se sredinski
stres 1 nivo stresnog uticaja moze definisati samo u odnosu na organizam ili populaciju za
koju odredujemo uticaj stresora. Naime, za populacije ili organizme je manje stresna
sredina ona na koju su adaptirani (ukljucujuéi i dnevne ili sezonske promene temperature),
dok je stresna sredina ona Ciju su uslovi potpuno novi i strani (na primer, ekstremne
temperature koje se javljaju sporadi¢no) (Bijlsma and Loeschcke 2005). Primarno
sredinski stres podrazumeva odgovor organizma na fizicke karakteristike sredine, bilo
abiotickih faktora (promene temperature, klimatskih faktora, hemijskih komponenti, itd.)
(Lindgren i Laurila 2005, Serensen et al. 2005), ili biotickih faktora (kompeticija,
parazitizam) (Relyea 2005).

Definisanje stresa u evolucionom konteksu ukljucuje i sredinsku i bioloSku
komponentu (Bijlsma i Loeschcke 2005). Stres se u evolucionoj biologiji definiSe kao
smanjenje adaptivne vrednosti organizma u stresnim uslovima Zivotne sredine (Koehn i
Bayne 1989; Bijlsma i Loeschcke 2005). U prirodi vec¢ina organizama i populacija je pod
neprestanim delovanjem stresa bilo slabijeg ili jaCeg inteziteta, Sto onemogucava

dostizanje maksimalne adaptivne vrednosti (Hoffmann i1 Parsons 1991). Stoga mnogi
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naucnici pod stresom podrazumevaju onaj intezitet nekog stresnog faktora koji
potencijalno ograni¢ava prezivljavanje i reprodukciju, i time ugrozava opstanak organizma
ili populacije (Bijlsma i Loeschcke 2005). Pri tome treba napomenuti da je zbog velike
varijabilnosti sredinskih faktora u prirodnim populacijama, kao i zbog njihovog
medusobnog sadejstva, teSko utvrditi jasan uticaj pojedinacnih sredinskih faktora na
adaptivnu vrednost organizma. Sta viSe, po§to je promena inteziteta stresora najéedée
kontinuirana i posto se njegov intezitet u praksi obicno procenjuje a posteriori, veoma je
teSko definisati nivo inteziteta stresnog faktora iznad koga bi se on nazvalo stresom, a da
pri tome ta vrednost bude visa od variranja prirodnih uslova Zzivotne sredine (Bijlsma i
Loeschcke 2005).

Smatra se da je sredinski stres u osnovi odgovor bioloskih sistema na fizioloske
kakrakteristike Zivotne sredine. Ekstremne vrednosti abioti¢kih faktora kao $to su svetlost,
temperatura, vlaznost zemljista, ili klimatske promene nastale prirodno ili kao posledica
antropogenih aktivnosti najc¢e$¢i su uzroci stresa. Bioticki faktori (kompeticija,
predatorstvo, parizitizam i sl.) mogu takode da prouzrukuju stres (Lindgern i Laurila 2005;
Serensen et al. 2005; Relyea 2005). Stresni faktori mogu delovati pojedinacno ili u
sadejstvu jedan sa drugim. Tako organizam Ccija je adaptivna vrednost smanjena pod
dejstvom nekog od abiotickog stresora moze biti podlozniji uticaju biotickih stresora kao
Sto su predatori ili paraziti (Bijlsma i Loeschcke 2005).

Sredinski stres igra vaznu evolucionu ulogu, uticu¢i na geneticku strukturu
prirodnih populacija organizama (Imasheva i Loeschcke 2004; Bijlsma i Loeschcke 2005).
Stres ne samo S$to eliminiSe manje prilagodenje individue, ve¢ je ujedno i izvor fenotipskih
varijacija neophodnih za delovanje prirodne selekcije (Imasheva i Loeschcke 2004). Stres
moze biti prouzrokovan ne samo spoljnjim (tzv. spoljni stres), ve¢ i unutraSnjim faktorima

(napr. geneticki stres) (Imasheva i Loeschcke 2004). Spoljnji stres je rezultat takvih
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promena abiotickih i biotickih faktora zivotne sredine ¢ije su vrednosti ispod ili iznad
optimuma za odredenu biolosku vrstu (Bijlsma i Loeschcke 2005). Kombinacije dva ili
vise razlicitih abiotickih stresora nije jednostavna suma njihovih individualnih efekata, ve¢
se svaka od kombinacija stresnih faktora moze smatrati novim stanjem abiotiCkog stresa
(Mittler 2006), koji indukuje specificne molekularne, biohemijske i fizioloSke odgovore
biljaka (Rizhsky 2004; Manitasevi¢ et al. 2007). Vrednovanje uticaja spoljnjeg stresa je
direktno povezano sa biologijom stresiranog organizma (unutraSnja komponenta stresa)
(Bijlsma i Loeschcke 2005). Promene geneticke arhitekture organizma i populacije, mogu
drasti¢no uticati na njihovu osetljivost i reakciju u novonastalim suboptimalnim sredinskim
uslovima (Bijlsma et al. 1997, 2000). Geneticke promene organizama ili populacija
(inbriding, ili druge promene geneticke strukture u okviru i izmedu populacija)
predstavljaju geneticki stres, i mogu drasticno promeniti osetljivost organizma ili
populacije na sredinske uslove (Bijlisma et al. 1997, 2000; Pertoldi et al. 2006). Tako na
primer, isti sredinski uslovi za populacije u kojima je doslo do inbridinga mogu biti
stresniji u odnosu na populacije kod kojih nema inbridinga. Pored promene geneticke
arhitekture (geneticki stres, kao jedna od komponenti unutrasnjeg stresa), i epigeneticki
efekti mogu takode uticati na stabilnost razvi¢a osobina jedne jedinke (Evans i Marshall
1996). Naime, epigeneticki efekti se odnose na sve ono §to je povezano sa modifikacijom
hromatina, njegovom strukturom, biohemijom i funkcijom. Hromatin je kompleks DNK i
proteina(histona) koji ga obavijaju, reguliSu 1 Stite. Razvi¢e i sredinski signali mogu
indukovati modifikacije histona (metilacijom, acetilacijom, itd), tako da je regulacija
ekspresija gena odredena 1 post-translancionom modifikacijom histona. Sredinski i
unutrasnji signali mogu suprimirati odredene gene preko redukcije nivoa acetilacije histona
(Chinnusamy i1 Zhu 2009). Takode, pored stresnih stimulusa ekspresiju i modifikaciju

histona reguliSu i hormonski signali. Primarni signali stresa (suSa, temperatura) i
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sekundarni signali stresa (hormoni sekundarni metaboliti) indukuju promene u ekspresiji i
aktivnosti epigenetickih regulatora (faktora koji uticu na remodeliranje hromatina, enzima
koji modifikuju histone itd.). Neke od tih epigenetickih promena su nasledne a neke
trenutne kratkotrajne. Trenutne epigeneticke promene posreduju u aklimatizaciji
organizma kao odgovor na stres. Nasledne epigeneticke promene, obezbeduju promene
unutar generacije ili izmedu generacija kao neka vrsta memorisanja delovanja stresa
(Chinnusamy i Zhu 2009).

Nestabilnost razvica kao indikator stresa je osetljiv metod za rano detektovanje
ostecenja populacija ili individua nastalih prisustvom genetickog stresa (Lens et al. 2002 a,
b), ili sredinskog stresa, pre nego njihovi efekti postanu Stetni (Pertoldi et al. 2006). Sa
povecanjem intenziteta stresa i nestabilnost razvi¢a organizma raste, bilo da je re¢ o
genetiCkom (Leary et al. 1983; Mgller i Swaddle 1997; Thornhill i Meller 1997) ili
sredinskom stresu (Alados et al. 1998; Campbell et al. 1998; Lajus i Alekseev 2004).

Sredinski stres ispoljava znacajan efekat ne samo na nivou jedinki i populacija vec i
na sam biodiverzitet u celini (Nevo 1998). Globalne klimatske promene nastale
povecanjem ljudske populacije i njene aktivnosti, uticu na promenu abiotickih i biotickih
faktora zivotne sredine (Bijlsma i Loeschcke 2005). Globalno zagrevanje i zagadenje
dovode do promena karakteristika staniSta, §to uzrokuje fragmentaciju staniSta, a time i
formiranje malih izolovanih populacija koje su izlozene genetickom stresu (Frankham

2005).

1.2. STABILNOST RAZVICA
Pod pojmom stabilnost razvica (engl. developmental stability), podrazumeva se
svojstvo organizma, da odrzi stabilno razvié¢e uprkos sredinskim i genetickim promenama

(Rao et al. 2002). Palmer (1994) definiSe stabilnost razvi¢a kao sposobnost organizma da
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produkuje “idealni” oblik pod odredenom kombinacijom uslova zivotne sredine. Van
Dongen and Lens (2000) definiSu stabilnost razvi¢a kao sposobnost individue da odrzi
svoje razvic¢e uprkos slucajnim promenama. Debat i David (2001) pod pojmom stabilnosti
razvi¢a podrazumevaju grupu mehanizama koji odrzavaju fenotip konstantnim uprkos
malim slucajnim odstupanjima u razvi¢u, a koja su potencijalni uzrok razlika izmedu
homologih delova unutar individue.

Suprotno stabilnosti razvica, nestabilnost razviéa je rezultat razvojnog Suma
(stohasti¢kog odstupanja u celijskim procesima), a stepen asimetrije osobina (radijalna
asimetrija, fluktuirajua asimetrija, translatorna asimetrija 1 sl), kao posledice
nemogucénosti amortizovanja slucajnih odstupanja nastalih tokom razvic¢a, predstavlja
fenotipski ishod procesa nestabilnost razvica (Klingenberg 2003; Van Dongen 2006).

Nestabilnosti razvica na individualnom i populacionom nivou se uglavnom
procenjuje vrednostima fluktuirajuée asimetrije analiziranih bilateralno simetri¢nih osobina
ili delova organa jedinke. Mala slucajna odstupanja od idealne simetrije bilateralno
simetri¢nih osobina individue predstavlja fluktuiraju¢u asimetriju (Meller i Swaddle 1997;
Palmer i Strobeck 2003). Fluktuiraju¢a asimetrija predstavlja razliku izmedu desne (R) i
leve (L) strane bilateralno simetri¢nih osobina organizma (R-L). Da bi se fluktuirajuca
asimetrija koristila kao mera nestabilnosti razvi¢a neophodno je da je ona rezultat slucajnih
promena na ¢elijskom ili subéelijskom nivou, i da nije rezultat ni geneti¢ckog ni sredinskog
variranja (Zakharov 1992; Palmer 1996). Leva i desna strana organizma ili organa su
odvojene kopije iste strukture, koje imaju istu geneticku osnovu, i tokom razvica su bile
izlozene istim sredinskim uslovima. Mala slucajna odstupanja su posledica slucajnih
gresaka u celijskim procesima, na vrlo ograni¢enom prostoru, tako da samo delovi organa
mogu biti zahvaéeni tim promenama (Klingenberg 2003). Dakle, unutar-individualna

morfoloska varijabilnost je fenotipski ishod nestabilnosti razviéa odredenog genotipa u
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odredenoj sredini, nastala kao rezultat odstupanja razvica jedne ili viSe morfoloskih
osobina od njihovih o€ekivanih putanja razvi¢a (Van Dongen i Talleon 2007).

Stresni faktori Zivotne sredine utiCu na stepen fluktuirajuée asimetrije, preko
povecanja razvojnog Suma, s jedne strane, i njegovog smanjenja mehanizmima stabilnosti
razvica, s druge strane. Ova dva procesa imaju suprotne pravce delovanja, i od njihovog
uzajamnog delovanja zavisi i veli¢ina fluktuirajuée asimetrije kao mere stabilnosti razvica.
Ukoliko je sposobnost organizma da ublazi posledice slucajnih ¢elijskih odstupanja tokom
razvica veca, utoliko ¢e vrednosti fluktuirajuce asimetije, kao mere stabilnosti razvica biti

nize (Klingenberg 2003; Willmore et al. 2005) (Slika 1).

Razvojni Sum

Slika 1. Fluktuirajuca asimetrija je rezultat dva procesa suprotnih smerova delovanja:

razvojnog Suma i stabilnosti razvica.

Fluktuiraju¢a asimetrija, kao posledica slucajnih odstupanja tokom razvica,
predstavlja samo jednu od teorijski mogucih distribucija razlike desne i leve strane kod
bilateralno simetri¢nih osobina. Druge dve moguce distribucije su direkciona asimetrija i
antisimetrija (Van Valen 1962; Palmer i Strobeck 1986; Zarkharov 1992). Direkciona

asimetrija ispoljava normalnu distribuciju, ali se njena srednja vrednost razlikuje od nule,
7



Uvob

dok antisimetrija ima srednju vrednost razlike desne i leve strane jednaku nuli, ali ima
bimodalnu distribuciju (slika 2). Direkciona asimetrija i antisimetrija imaju i geneti¢ku i
negeneticku osnovu, 1 zbog toga se ne mogu koristiti za procenu nestabilnosti razvi¢a

(Palmer i Strobeck 1992; Palmer 1994; Klingenberg 2003; Stige et al. 2006; Van Dongen

2006).

0 0 0
R-L R-L R-L.
Fluktuirajuca Direkciona Antisimetrija
asimetrija asimetrija

Slika 2. Distribucije razlike desne i leve strane (R-L) bilateralno simetri¢nih osobina.

Tipovi distribucuja: fluktuirajuca asimetrija, direkciona asimetrija i antisimetrija.

Stepen fluktuirajuée asimetrije kao mere nestabilnosti razvica jedinke ili populacije,
zavisi od intenziteta delovanja biotickih i1 abiotickih stresora (Hoffmann i Woods 2003;
Klingenberg 2003; Nijhout i Davidowitz 2003; Siikamaki et al. 2003; Leamy i
Klingenberg 2005). Posto je, fluktuirajuca asimetrija negativno korelisana sa stabilno$¢u
razvi¢a, a pozitivno sa razvojnim Sumom, na osnovu toga treba ocekivati ve¢e vrednosti
indeksa fluktuirajuce asimetrije, tj. veéu nestabilnost razvica u stresnijim sredinskim

uslovima, $to su i pokazale mnoge naucne studije (Pankakoski et al. 1992, Sommer 1996,
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Sherry 1 Lord 1996a i b; Moller 1 Swadle 1997, Graham et al. 2000). Suprotno
o¢ekivanjima, u nekim istrazivanjima nije potvrden uticaj stresnih faktora zivotne sredine
na stabilnost razvic¢a, odnosno na vrednost indeksa fluktuiraju¢e asimetrije kao mere

nestabilnosti razvi¢a (Leamy 1999; Woods et al. 1999).

1.2.1. POJAM SIMETRIJE

Najucestaliji vid simetrije u organizaciji zivih organizama, bilateralna simetrija nije
i jedini oblik simetrije koji se moze definisati u biologiji, postoji jos radijalna, translatorna
simetrija (Mardia et al. 2000; Savriama i Klingenberg 2006). U biologiji, pojam simetrije
odnosi se na raspored organa nekog organizma ili njegovih delova oko ose ili ravni
simetrije. Broj osa simetrije moZe da varira od jedne do viSe. Bilateralna simetrija je tip
rasporeda delova ili organa organizma duZ jedne ose ili ravni simetrije, koja ih deli na dve
identi¢ne polovine. Pri ¢emu to moze biti jasno definisana leva i desna strana, ili pak,
dorzalna i ventralna strana. Moguce je razlikovati dva tipa simetrije bilateralno simetri¢nih
struktura (Mardia et al. 2000):

1) preklapaju¢a simetrija (engl. matching symmetry) — podrazumeva par
ponovljenih struktura koje se odnose jedna prema drugoj kao i lik i njegov odraz u
ogledalu. Osa simetrije ili ravan simetrije prolazi izmedu dva objekta (ruke, ekstremiteti,
o¢i, usi);

2) simetrija objekta (engl. object symmetry) — osa simetrije prolazi kroz sredinu
samog objekta i deli ga na dve identi¢ne celine (listovi, latice, lice).

Raspored delova organa ili organizma sa viSe osa ili ravni simetrije koje idu iz
centra (mesto spajanja delova organa ili organizma) ka krajevima takvog objekta
predstavljaju radijalnu asimetriju celina (napr., cvetovi pojedinih biljnih vrsta, meduza,

morska zvezda).
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Slika 3. A. Bilateralna simetrija (simetrija objekta); B. Radijalna simetrija.

Leva i desna strana nekog bilateralno simetriénog organa, su pod uticajem istog
genotipa i istih sredinskih uslova u toku svog razvica, pa stoga predstavljaju nezavisne
replike istog razvojnog dogadaja (Hoffmann i Woods 2003; Klingenberg 2003; Nijhout i
Davidowitz 2003; Siikamaki et. al. 2003; Leamy i Klingerberg 2005).

Kod biljaka, ve¢ina cvetova pokazuju neki od oblika simetrije. Mogu ih Ciniti vise
ponovljenih delova sa vise osa simetrije (radijalna simetrija), ili su bilateralno simetri¢ni sa
jednom osom simetrije (simetrija objekta). Na osnovu broja osa simetrije cvetovi se dele na
aktinomorfne (engl. star shaped) i zigomorfne (engl. yoke shaped). Aktinomorfni cvetovi
imaju viSe osa simetrije, i latice takvih cvetova su uglavnom iste po obliku i veli¢ini.
Ovakvi cvetovi se nazivaju radijalni ili pravilni cvetovi. Neke od familija koje karakterisu
ovakvi cvetovi su Iridaceae, Liliaceae, Ranunculaceae itd. Zigomorfni cvetovi imaju
jednu osu simetrije koja ih deli u dve identi¢ne polovine, kao lik u ogledalu. Njihove latice
su razli¢itog oblika i veli¢ine. Ovakvi cvetovi karakteriSu predstavnike familija
Orchidaceae, Scrophulariacea. Postoje cvetovi koje nemaju ni jednu od pomenutih
simetrija — asimetri¢ni cvetovi. U vecini slucajeva simetrija cvetova je blisko povezana sa

vrstom opraSivaca i na¢inom oprasivanja (Neal et al. 1998; Endress 2001).
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1.2.2. NACINI KVANTIFIKOVANJA STABILNOSTI RAZVICA

Za kvantifikovanje delovanja stresora na stabilnost razvi¢a nekog organizma nisu
pogodne sve morfoloske osobine. Smatra se da osobine koje nisu direktno vezane za
individualnu adaptivnu vrednost imaju nizi nivo stabilnosti razvi¢a od osobina koje su
direktno korelisane sa individualnom adaptivnom vredno$¢u (Leary i Allendorf 1989;
Clarke 1995).

Pri izboru osobina koje se mogu uzeti za kvantifikovanje nestabilnosti razvi¢a mora
se voditi racuna o nekoliko uslova: 1) da izabrane osobine ne pokazuju direkcionu
asimetriju i antisimetriju; 2) da nemaju izrazitu plasti¢nost, 3) zbog ucestalije upotrebe
organa sa leve ili desne strane organizma mozZe se detektovati asimetrije, Sto ne predstavlja
ishod delovanja sredinskog stimulusa i slucajnih ¢elijski odstupanja, takve organe i njihove
osobine treba izbegavati za analizu nestabilnosti razvi¢a (Bradshaw 1965; Freeman et al.
1993; Tarasijev 1995; Sherry i Lord 1996a; Oleson et al. 2000; Nijhout and Davidowitz
2003; Palmer i Strobeck 2001;Van Dongen 2006). Prednost imaju bilateralno simetri¢ne
osobine za koje se smatra da su pod kontrolom istog seta gena, i da se razvijaju
istovremeno pod istim sredinskim uslovima, tako da svako sluc¢ajno odstupanje od
bilaterarne simetrije predstavlja fluktuiraju¢u asimetriju, koja je posledica razvojnog Suma
(Van Valen 1962; Palmer i Strobeck 1986).

Fluktuiraju¢a asimetrija, kao mera nestabilnosti razvi¢a, posledica je nemogucnosti
organizma da spre¢i nepovoljan uticaj sredinskih faktora na svoj fenotip tokom procesa
razvi¢a. Ocekivana referentna vrednost fluktuirajuce asimetrije je nula, i svako znacajno
odstupanje razlike desne i leve strane od nule predstavlja meru nestabilnosti razvica u
stresnim uslovima. U slucaju radijalne asimetrije, stabilni fenotip bi trebalo da pokazuje
identi¢ne fenotipske vrednosti ponovljenih delova organa (npr., duzina i Sirina ponovljenih

delova organa, ili uglova izmedu radijalno postavljenih delova organa) (Freeman et al.
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1993; Graham et al. 1993b; Jennions 1996). Radijalna simetrija cvetova, listova, plodova, i
sl., odnosno radijalno simeti¢nih delova organizma, moze biti mera stabilnosti razvica
(Graham et al. 1993b, Freeman et al. 1993).

Indeksi fluktuirajuce asimetrije

U literaturi je poznat ve¢i broj indeksa fluktuirajuc¢e asimetrije koji se medusobno
razlikuju po tome da li su jednokomponentni ili viSekomponentni, da li su zavisni ili ne od
veli¢ine merene osobine, kao i da li sadrze gresku merenja ili ne (Palmer 1994; Palmer i
Strobeck 2003; Van Dongen 2006). Svaki od indeksa ima svoje prednosti, a izbor zavisi od
tipa osobine koja je izabrana kao indikator sredinskog stresa i njene osetljivosti na stres,
odnosa izmedu veli¢ine date osobine i njene fluktuiraju¢e asimetrije, veliCine greSke
merenja u odnosu na veli¢inu fluktuiraju¢e asimetrije, ali takode i od karakteristika samog
stresa (vrsta, intenzitet delovanja, kao i duzina delovanja stresora) (Leung et al. 2000).

Pod odredenim sredinskim uslovima se moze zapaziti variranje u stepenu
nestabilnosti razvi¢a izmedu razliitih organa, kao i funkcionalnih celina odredenog
organizma. Takode, selekciona istorija neke osobine, kao i sama priroda njenog procesa
razvi¢a mogu uticati na veli¢inu fluktuirajuce asimetrije (Debat i David 2001). Medutim,
ako poredimo razli¢ite indekse, visSekomponentni indeksi fluktuiraju¢e asimetrije osobina
slicnih razvojnih puteva i osetljivosti na stres mogu dati bolju procenu uticaja stresa na
stabilnost razvi¢a nego jednokomponentni, $to ukazuje da analize fluktuirajuée asimetrije
pojedinacnih osobina nisu uvek pouzdan indikator delovanja stresa (Gangestad i1 Thronhil
1999; Bjorksten et al. 2000; Leung et al. 2000).

Poredenjem efekata stresora u eksperimentalnim i prirodnim populacijama
doprinosi se razumevanju evolucije otpornosti na stres i daje odgovor na pitanje kako
prirodna selekcija deluje na osobine koje su uzete za procenjivanje efekata stresora

(Meller and Pomiankowski 1993, Badyaev 1998). Statisticki, stabilnost razvic¢a se
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procenjuje kao varijansa izmedu ponovljenih delova nekog organa, kako na populacionom
tako i na individualnom nivou (Palmer i Strobeck 1986; Whitlock 1996; Badyaev et al.
2000), pri cemu se stepen stabilnosti razviéa moze razlikovati na svakom od navedenih
nivoa (Van Dongen et al. 2005). Analiza stabilnosti razvi¢a na individualnom nivou
omogucava ispitivanje relativnog kvaliteta odredene jedinke u odnosu na druge jedinke iz
iste grupe, dok procenjivanje asimetrije na populacionom nivou omogucava poredenje
populacijskog odgovora na promene sredinskih uslova u njihovim staniStima (Meller i
Swaddle 1997).

Da bi se fluktuirajuca asimetrija koristila kao indikator stresa neophodno je da
inteziteta stresa bude dovoljno visok, kako bi izazvao promene u bioloskom sistemu koje
se mogu indirektno detektovati na fenotipskom nivou (Parsons 1992, Retting et al. 1997).
Procenjivanje kvaliteta nekog staniSta putem fluktuiraju¢e asimetrije jedinki koje ga
nastanjuju je narocito korisno kod biljaka koje imaju Sirok opseg distribucije i toleriSu
razli¢ite sredinske uslove (Parsons 1990; Hoffmannn i Parsons 1997). Medutim, u nau¢nim
studijima postoje kontradiktorni primeri, gde stepen fluktuiraju¢e asimetrije nije bio
pouzdan pokazatelj stresnih uslova zivotne sredine (Pankakoski et al. 1992; Palmer 1996;

Bjorksten et al. 2000).

1.2.3. STABILNOST RAZVICA BILJAKA

Biljke su idealani objekat za proCavanje stabilnosti razvica pre svega zbog sesilnog
nacina zivota, svoje modularne strukture (ponovljeni organi ili delovi organa), i Sirokog
opsega fizioloske tolerancije na stresore, te kao takve mogu da budu pouzdan indikator
stresnog sredinskog okruzenja (Walbot 1996; Meller 1 Shykoff 1999; Freeman et al. 2003).
Ponovljene strukture kao §to su listovi, cvetovi ili delovi cveta mogu da ispoljavaju vise

tipova simetrije (radijalnu, bilateralnu, translatornu simetriju). Na stabilnost razvica
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razlicitih osobina organa odredene jedinke stresori imaju razlicit efekat (Evans i Marshall
1996; Perfectti i Camacho 1999; Roy i Stanton 1999; Andalo et al. 2000), te je za bolju
procenu stabilnosti razvia u datim sredinskim uslovima je pozeljno koristiti ve¢i broj
osobina lociranih na razli¢itim organima iste jedinke (Freeman et al. 2003).

Od svih biljnih organa list i njegovo odstupanje od bilateralne simetrije
(fluktuiraju¢a asimetrija) najces¢e su koris¢eni kao model u proucavnju uticaja stresa na
stabilnost razvic¢a. Takode, zbog jasno uocljive bilateralne simetrije lista, veci broj analiza
je uraden na listovima dikotiledonih biljaka u odnosu na monokotile. Istrazivanjima su bili
obuhvaceni efekti kako abiotickih tako i biotickih stresora. Od abiotickih stresora
procenjivan je uticaj razli¢itih hemijskih jedinjenja (Freeman et al. 1993; Zvereva et al.
1997), UV radijacije (Midgley et al. 1998), i elektromagnetnog polja (Freeman et al. 1999),
dok je od biotickih faktora ispitivan uticaj kompeticije (Retting et al. 1997; Meller 1999),
herbivornosti (Meller i de Lope 1998), parazitizama (Mara i Freeman 1995; Moller 1999),
ali i delovanje genetickog stresa kao sto su heterozigotnost (Sherry i Lord 1996a, b), ili
hibridizacija izmedu izolovanih populacija (Wilsey et al. 1998). Uoceno je da su
asimetricni listovi podlozniji infekcijama u odnosu na simetri¢ne, a insekti ih izbegavaju
(Mpller i Eriksson 1994; West i Laverty 1998; Kozlov et al. 1996; Alados et al. 1998;
Moller 1999).

Pored lista, u veéem broju studija koris¢en je i cvet kao objekat na kome je
istrazivan uticaj stresora na stabilnost razvica (Mgller i Ericsson 1994; Jennions 1996;
Fenster and Galloway 1997; Mgller and Swaddle 1997; Mgller and Shykoff 1999; Perfectti
i Camacho 1999; Roy i Stanton 1999; Andalo et al. 2000; Waldmann i Gangestad 2002;
Palebon et al. 2005). U stresnijim zivotnim sredinama cvetovi su odstupali od idealne
simetrije uslovljene nestabilno§¢u razvi¢a, Sto je dovodilo do smanjenja adaptivne

vrednosti biljke nosioca, uslovljene manjom Sansom da asimetri¢an cvet bude izabran od
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strane opraSivaca. Neke studije ukazuju da polinatori viSe preferiraju radijalno simetri¢ne
cvetove u odnosu na asimetri¢ne cvetove (Mgller i Ericsson 1994; Jennions 1996). Takode,
oprasivaci se razli¢ito ponaSaju i u odnosu na tip simetrije cveta, brze pronalaze bilateralne
od radijalno simetri¢nih cvetova (West i Laverty 1998). Medutim, novija istraZivanja
(Weeks i Frey 2007). lako svi cvetni organi poti¢u od istog meristema, vremenska distanca
u pojavi ovih organa moze da utice na stabilnost njihovog razvi¢a zbog variranja
sredinskih uslova tokom procesa razvic¢a cveta (Weigel i Mezerowitz 1993; Perfectti i

Camacho 1999; Andalo et al. 2000).

1.3. MORFOLOSKA VARIJABILNOST

Evolucija fenotipa je utemeljena na postojanju individualnog variranja, $to je
preduslov za delovanje prirodne selekcije, kao “medijuma” na koji deluje prirodna
selekcija. ProuCavanje uzroka fenotipskog variranja, omogucéuje bolje razumevanju
obrazaca i prirode interakcija izmedu elemenata sistema razvica i ispoljenog fenotipa
(Willmore et al. 2005). Suboptimalni uslovi zivotne sredine mogu da dovedu do promene u
fenotipskoj varijansi 1/ili asimetriji osobina (Woods et al. 1999; Hoffmann i Woods 2001).
Sredinski faktori mogu da menjaju fenotipsku varijansu odredenih osobina, a da ne uticu
na nivo fluktuiraju¢e asimetrije tih osobina, kao i obrnuto, mogu da ne uti¢u na fenotipske
razlike osobine izmedu individua, a da menjaju nivo fluktuirajuce asimetrije date osobine
(Hoffmann 1 Woods 2001). Utvrdeno je na primer, da su stresni sredinski uslovi uticali na
povecanje nivoa fluktuirajuée asimetrije samo jedne osobine Cekinja Drosophila
melanogaster, dok kod drugih osobina cekinja kao i osobina krila to nije bio slucaj.
Medutim, ti isti sredinski uslovi povecavali su individualno fenotipsko variranje osobina

krila (Woods et al. 1999), Sto ukazuje da su promene u variranju unutar ili izmedu

15



Uvob

individua pod uticajem sredinskog stresa specificne za osobinu koja se analizira, ali i da
fenotipsko variranje izmedu individua nije uvek korelisano sa variranjem unutar individue
(Hoffmann i McKenzie 2005).

Stresni uslovi mogu da promene vrednost fenotipske varijanse (Vp) uticuci na njene
dve osnovne komponente geneticku (V) 1 sredinsku varijansu (Vi) (Falconer i Mackay
1996). Geneticku komponentu fenotipske varijanse ¢ine aditivna varijansa (V) koja je
rezultat aditivnih efekata gena, i neaditivna geneticka varijansa (Vna) koja nastaje kao
rezultat dominantnog i epistatiCkog dejstva gena (Falconer i Mackay 1996). Sredinsku
varijansu kao komponentu fenotipske varijanse sacinjavaju tri komponente: Vg =
VemtVEgt+Ves, gde Vin predstavlja makrosredinsku varijansu, tj. razlike u karakteristikama
zivotnih sredina u kojoj se odvijalo razvice individua (npr. uslovi sredine kao §to su
temperatura, svetlost, vlaznost, itd.), Vg, je mikrosredinska varijansa, a odnosi se na razlike
izmedu individua u okviru svake od analiziranih sredina i kvantifikuje se koeficijentom
varijacije (CV), i1 treta komponenta sredinske varijanse Vg je unutar-individualna
varijansa koja se meri stepenom asimetrije svake od analiziranih osobina date jedinke
(Falconer i Mackay 1996; Vishalakshi i Singh 2008).

NaruSavanjem preciznosti razvi¢a, sredinski stres direktno uti¢e na fenotipsku
varijabilnost organizma (Hoffmann i Parsons 1991; Bijlsma i Loeschcke 2005). Dva
mehanizma koji smanjuju fenotipsku varijabilnost su kanalisanost (procesi koji smanjuju
fenotipsko variranje bez obzira na prisutnost genetickog i sredinskog variranja) i stabilnost
razvica (stabilnost fenotipa uprkos slucajnim odstupanjima koji uklju¢uju male razlike
izmedu homologih delova unutar individue) (Debat i David 2001). Kanalisanost se meri
vredno$¢éu variranja analiziranog faktora izmedu individua, dok se stabilnost razvica

kvantifikuje vredno$¢u unutarindividualnog variranja (Santos et al. 2005). Sredinski stres
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moze oslabiti pomenute mehanizme i tako dovesti do povecanja fenotipskih razlika izmedu
i unutar individua (Hallgrimsson et al. 2002).

Ukoliko je sposobnost individue da spreci posledice delovanja razvojnog Suma
visoka, onda ¢e ta individua ili neka njena osobina neznatno odstupati od ocekivanog
fenotipa (svojstvenog genotipu individue i sredinskom okruzenju). Ukoliko je zbog
stresnih uslova oslabljen mehanizam supresije nestabilnosti razvi¢a, fenotipsko variranje
unutar jedinki ¢e biti ve¢e (Van Dongen i Lens 2002).

Pored makrosredinskih uslova, i mikrosredinski uslovi doprinose razlikama izmedu
individua u stabilnosti razvica, kao i razlikama u stabilnosti razvica unutar jedne jedinke
(Evans 1 Marchall 1996). Osobine zavisno od svoje funkcije, naCina delovanja selekcije
(direkcina ili stabilizaciona), kao i broju strukturnih komponenti neophodnih za njihovo
formiranje se mogu razlikovati u osetljivosti i odgovoru na stresore (Apricario i Bonal
2002). Povecanje nestabilnosti razvi¢a je uglavnom prouzrokovano spoljasnjim uslovima
zivotne sredine, ali je opseg razlika kojim osobine reaguju na sredinske faktore zavisi i od
geneticke arhitekture jedinke (Holloway et al. 1997; Hoffmann i Woods 2001). Posto
razlike u stabilnosti razvi¢a osobina ne moraju biti pozitivno korelisane sa povecanjem
morfoloske varijabilnosti iste osobine u alternativnim Zivotnim sredinama (Badyaev i
Foresman 2000), to ukazuje da je stabilnost razvic¢a osobina mnogo osetljivija na promene
sredinskih uslova nego sama veli¢ina osobine. Stoga je procena stabilnosti razvi¢a osobina
bolji pokazatelj kvaliteta sredine nego individualna varijabilnost morfoloskih vrednosti
osobina (Leary i Allendorf 1989).

Mnogobrojne studije su dokumentovale povecanje kako fenotipske i geneticke
varijabilnosti tako i slucajnog fenotipskog variranja (slucajna razvojna odstupanja) u
stresnim okruzenjima (Badyaev 2005). U stresnim sredinama slabe regulatorni mehanizami

stabilnosti razvica $to dovodi do povecanja ontogenetske varijabilnosti, odnosno variranja
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izmedu razlicitih stadijuma razvica iste jedinke (Schlichting 1989; Waitt i Levin 1993;
Tuci¢ i Avramov 1996; Pigliucci i Kolodynska 2002a, 2002b, 2006; Badyaev 2005;
Avramov et al. 2007).

U uslovima kada je geneticka 1 sredinska varijabilnost izmedu populacija
neznacajna ili se ne moze detektovati moguce je uociti prisustvo rezidulane varijabilnosti
(nestabilnost razvi¢a), kao posledice odstupanja ocekivanih putanja razvica odredenog
fenotipa determinisanih njegovim genotipom u datoj sredini (Lajus i Alekseev 2004). Ova
varijabilnost je karakeristicna za morfoloske osobine, i najée¢e se meri slucajnim
odstupanjem od apsolutne simetrije bilateralno simetricnih osobina, koje se moze

jednostavno razdvojiti od drugih izvora fenotipske varijabilnosti.

1.4. FENOTIPSKE I GENETICKE KORELACIJE

Procena nestabilnosti razvi¢a na osnovu samo dva podatka leve i desne strane
zahteva veliki uzorak da bi se procenila njena geneticka osnova, kao i procena korelacione
zavisnosti izmedu osobina (Van Dongen i Talloen 2007). Kako Van Dongen i Talloen
(2007) ukazuju, korelacije izmedu nestabilnosti razvica osobina mogu biti rezultat dva
procesa: nestabilnost razvi¢a moze biti karakteristika same individue, ili razvi¢e osobina
moze deliti zajednicke putanje razvicéa pa se time greSke (slucajna odstupanja), koje su
nastale na putevima razvic¢a tih osobina, reflektuju kroz njihovu korelacionu zavisnost, $to
ukazuje na integrisano razvi¢e osobina Cija se nestabilnost razvi¢a analizira (Van Dongen i
Talloen 2007).

Jedno od najcéesc¢ih pitanja koje se postavlja u evolucionoj biologiji je da li je
varijabilnost neke osobine adaptivna, odnosno da li je formirana delovanjem selekcije ili je
jednostavno rezultat ograni¢enja razvi¢a (Hansen et al. 2007). Genticke korelacije izmedu

osobina su vazne za sagledavanje evolucionog kapaciteta osobine, pre svega jer ukazuju na
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ograniCenja evolutivnih promena i odraz su delovanja selekcije za odredenu kombinaciju
osobina (Conner 2002). Vecina osobina organizama ne varira nezavisno jedna od druge, i
odredene kombinacije morfoloskih, fizioloskih osobina kao i osobina Zivotne istorije su
povezanije viSe nego Sto bi se oCekivalo po principu slucajnosti (Kudoh et al. 2001).
ZnaCajne genetiCke korelacije izmedu osobina predstavljaju evoluciona (geneticka)
ograniCenja i odreduju smer promena tih osobina. Postojanje odredenih obrazaca korelacije
izmedu osobina moze biti svojstven zajedniCkim putevima razvica tih osobina koje
onemogucavaju variranje korelacionih obrazaca izmedu osobina, a sa druge strane,
selekcija moze uticati na korelacione odnose, jer same genetiCke korelacije nastaju
delovanjem prirodne selekcije, pa se pre mogu smatrati adaptacijama nego ograni¢enjima
(Cheverud 1984).

Svi organizmi su visoko integrisani sistemi koji deluju uzajamno sa svojom
sredinom. Olson i Miller (1958) su definisali morfoloSku integraciju kao meduzavisnost
morfoloskih osobina koje Cine jedan organizovan i funkcionalni organizam. Dakle,
morfoloska integracija se utvrduje na osnovu stepena kovariranja osobina. Uprkos
integraciji pojedinih delova, mnogi organizmi pokazuju strukturnu i funkcionalnu
hetreogenosti izmedu delova (Murren 2002). Modularnost predstavlja razlike u stepenu
integrisanosti delova unutar i izmedu seta osobina. (Klingenberg 2008). Definicije modula
se razlikuju izmedu autora, tako Roff (1996) definise modul kao deo genoma koji se
ukljucuje u odredeno vreme u toku razvica, i hijerarhijski je organizovan i u interakciji je
sa drugim modulima. Kirschner i Gerhart (1998) definiSu modul kao delimi¢no nezavisne
komponente eksprimiranih gena koje grade strukture na celijskom nivou. Wagner i
Altenberg (1996) definiSu modul kao funkcionalni kompleks razli¢itih osobina, unutar
kojih je plejotropija gena ucestalija nego izmedu drugih funkcionalnih kompleksa. Prema

Murren (2002), moduli su fenotipske jedinice funkcionalno povezanih osobina u okviru
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Uvob

kojih oc¢ekujemo jace korelacione odnose. Moduli su, dakle, setovi osobina koje su ¢vrsto
integrisani brojnim i obi¢no jakim interakcijama izmedu osobina, ali u isto vreme
nezavisne od drugih modula (Wagner et al. 2007; Klingenberg 2008).

Na primer, priroda interakcija koje dovode do formiranja modula moze da varira,
Sto rezultira razli¢itim odnosima izmedu fenotipskih karakteristika (Wagner et al. 2007).
Prema Wagner-u (2007) variacioni modul bi bio skup osobina koje variraju relativno
nezavisno od drugog seta osobina, a prepoznaje se po ve¢em broju korelacija izmedu tih
osobina u odnosu na prosecan broj korelacija izmedu analiziranih osobina (Wagner i
Altenberg 1996). Funkcionalni modul ¢ine osobine koje deluju zajedno radi obavljanja
neke funkcije organizma (West-Eberhard 2003). Razvojni modul bi bio bilo koji od delova
embriona koji je skoro autonoman u odnosu na obrazac formiranja i diferencijaciju, ili
autonomna signalna kaskada dogadaja razvica (Caroll et al. 2001).

Modularnost grade nekog organizma se otkriva analizom korelacionih matrica
kvantitativnih osobina. Testiranjem funkcionalnih hipoteza korelacionih obrazaca
reproduktivnih osobina biljaka Berg (1960) je utvrdila postojanje veceg broja korelacija
izmedu osobina cveta (kao seta funkcionalno povezanih osobina), nego izmedu cveta i
vegetativnih osobina kao dve funkcionalne celine (Murren 2002).

Smatra se da su fenotipski integrisani delovi organizma, koji se odlikuju znacajnim
brojem geneti¢kih korelacija izmedu funkcionalnalno vaznih osobina, rezultat delovanja
prirodne selekcije (Lande 1979; Lande i Arnold 1983; Merila i Bjorklund 2004; Brock i
Weining 2007).

Medusobna korelisanost osobina i stabilnosti njihovog razvi¢a je specificna za
odredeno sredinsko okruzenje. Stabilnost razvi¢a reflektuje istovremeno i adaptaciju na
ekoloske uslove kojima je organizam bio izlozen tokom procesa razvi¢a, kao i

koadaptaciju izmedu genskih lokusa koji kontroliSu njegovo razvice (Graham et al. 2003).
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Funkcionalno znacajne osobine su obi¢no pod delovanjem stabilizacione selekcije, i
razvi¢e takvih osobina je po pravilu preciznije (stabilno), od osobina manje znacajnih za
individualnu adaptivnu vrednost (Pomiankowski i Meller 1995;Van Dongen 2006).

Kao i druge kvantitativne osobine, fenotipska varijabilnost osobine cveta je
determinisana genetiCkom arhitekturom i hetreogenoscu sredinskih uslova, kao i slucajnim
odstupanjima u toku razvic¢a (Falconer i Mackay 1996; Lynch i Walsh 1998; Conner 2002;
2006). Veca fenotipska integrisanost morfoloSkih osobina cveta u odnosu na vegetativne
osobine je posledica pre svega njihovog funkcionalnog znacaja i specifi¢nosti procesa
razvica (Oleson i Miller 1958; Berg 1960; Armbruster 1991; Conner i Via 1993; Cheverud
1996; Waitt i Levin 1998; Armbruster et al. 1999; Schwenk i Wagner 2001; Conner 2002;
Herrera et al. 2002; Pigliucci 2003; Klingenberg 2004; Schwenk i Wagner 2004;

Armbruster et al. 2004; Ashman i Majetic 2006; Conner 2006; Brock 1 Weining 2007).
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2.C1LJ

Cilj ovog rada je bio istrazivanje uticaja razliitog inteziteta svetlosti, kao jednog
od abiotickih faktora Zivotne sredine, na stabilnost razvi¢a i morfolosku varijabilnost
osobina cveta |. pumila. Za poredenje nivoa stabilnosti razvi¢a i morfoloske varijabilnosti
osobina cveta |. pumila analizirane su jedinke populacija koje naseljavaju dva prirodna
staniSta razlicitiog inteziteta i kvaliteta raspoloZive svetlosti (otvoreno i zasenceno
stani$te), kao i jedinke populacija poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista, koje su
bile izlozene tretmanima visokog 1 niskog svetlosnog inteziteta svetlosti u
eksperimentalnim uslovima.

Osnovna hipoteza je bila da pod uticajem suboptimalnog intenziteta svetlosti dolazi
do smanjenja stabilnosti razvi¢a cvetnih organa §to se moze utvrditi na osnovu asimetrije
radijalno i bilateralno simetricnih cvetnih organa. U cilju testiranja navedene hipoteze

paznja je bila usmerena na davanje odgovora na sledeca pitanja:

» 1. Da li se veli¢ina i obrazac stabilnosti razvica osobina cveta |. pumila
(kvantifikovana indeksima radijalne i fluktuirajuce asimetrije) razlikuje
izmedu alternativnih staniSta razliitog svetlosnog intenziteta?

» 2. Dali se osobine cveta |.pumila medusobno razlikuju u nivou stabilnosti razvica
izmedu alternativnih staniSta, kao i izmedu populacija u okviru svakog
staniSta?

» 3. Da li se populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista razlikuju u
stabilnosti razvi¢a osobina cveta, unutar tretmana visokog i niskog

svetlosnog intenziteta?
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4. Da li se osobine cveta | .pumila medusobno razlikuju u nivou stabilnosti razviéa
izmedu tretmana, kao i izmedu populacija u okviru svakog od svetlosnih
tretmana?

5. Da 1i se intezitet fenotipske asocijacije izmedu ispitivanih morfoloskih osobina
cveta |. pumila razlikuje izmedu prirodnih staniSta razli¢itog inteziteta i
kvaliteta svetlosti?

6 . Da li se morfoloske vrednosti ispitivanih osobina cveta |. pumila razlukuju:

a) izmedu populacija poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta, u okviru
svakog tretmana;
b) izmedu tretmana, pojedinacno za svaku populaciju?

7. Da li se korelacioni odnosi izmedu morfoloskih osobina cveta l.pumila i stepen
stabilnosti razvi¢a ovih osobina razlikuju izmedu dva alternativna prirodna
stanista ?

8. Da li se korelacioni odnosi izmedu morfoloskih osobina cveta l.pumila i stepen
stabilnosti razvi¢a ovih osobina, razlikuju:

a) izmedu populacija poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta, unutar
istog svetlosnog tretmana;

b) izmedu razli¢itih svetlosnih tretmana, pojedina¢no za svaku populaciju ?
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3.MATERIJAL I METODE
3.1. OBJEKAT ISTRAZIVANJA Iris pumila

Iris pumila (Iridaceae) je viSegodiSnja monokotila koja naseljava nizije centralne i
jugoistocne Evrope. U Srbiji je rasprostranjena u peskovitoj regiji - Deliblatske peScare,
koja se nalazi 50 km severoistocno od Beograda (44°47°39"N/ 21°20°00"E; 45°13°10"N /
21°26°08"E) u juZznom Banatu i zauzima povrSinu oko 35000 ha. Reljefnu strukturu
deliblatskog peScanog platoa karakteriSu dine, koje se prostiru od jugoistoka ka
severozapadu, kao i cela oblast pesc¢are. Pedoloska osnova pescare je takva da tlo brzo
propusta atmosfersku vodu, pa povrsinski slojevi ostaju bez dovoljno vlage, §to ovu oblast
svrstava u izrazito suSno podrucije. Klimatski uslovi u ovom regionu su umereno
kontinentalnog karaktera. U toku godine najhladniji mesec je januar sa prosekom
temperature od -1.4°C, a najtopliji juli sa prosecnom temperaturom od 22°C. Leti
temperatura tla moze dosti¢i i 60°C. Pored godis$njih temperaturnih razlika, karakteristicne
su i dnevne promene temperature, jutarnja oko 0°C, do dnevne od 20°C. U toku dana su
pored temperaturnih promena karakteristicne 1 dnevne oscilacije vlaznosti. Nocu se stvara
kondezaciona vlaga koja nastaje kao posledica kolebanja dnevne temperature. Na vlaznost
uticu i vetrovi, od kojih je najucestalija koSava, sa jakim isuSuju¢im dejstvom. Relativna
godisnja vlaga je od 74% do 79%, sa godidnjim padavinama od 660ml/m*. Travni
pokriva¢, a naroCito Sume imaju veliki uticaj na ublazavanje mikroklimatskih prilika
pescare. GeoloSka podloga sa malom vodozadrzivosc¢u i termicke osobine tla, uslovile su
specificne mikroklimatske prilike, kao 1 specificne vegetacijske tipove uglavnom
kserofilne biljne vrste (pesScarske, stepske i Sumske). I. pumila pripada livadsko-stepskoj
biljnoj zajednici. Sumske i travne asocijacije su karakteristiéne za ovo staniste (Gaji¢

1983).
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Prirodne populacije

Populacije 1. pumila naseljavaju dva staniSta razliCitog intenziteta svetlosti:
otvoreno staniSte sa visokim svetlosnim intenzitetom i zasenceno staniSte sa niskim
intenzitetom svetlosti. Dinske populacije su na juznim padinama dina koje su obrasle
jednogodisnjim i visegodidnjim zeljastim biljkama i niskim Zbunjem. Sumske populacije se
nalaze u delovima pescare poSumljene bagremom (Robinia pseudoacacia), belim borom
(Pinus silvestris) i crnim borom (Pinus nigra). Nasa istrazivanja su obuhvatila po tri
populacije u okviru svakog staniSta. Dinske populacije su oznac¢ene kao D-A, D-B i D-C,
dok su Sumske populacije oznacene kao W-RP (iz sastojine bagrema), W-PS (iz sastojine
belog bora) i W-PN (iz sastojine crnog bora).

StaniSta se razlikuju u pogledu abiotickih sredinskih faktora, kao $to su intenzitet i
kvalitet svetlosti, temperature vazduha i zemljista, sadrzaju vode u podlozi. Pored toga
abioticki faktori variraju u zavisnosti od sezone. Opseg variranja temperature je veci na
otvorenom (19.5 £ 0.5 °C do 29.7 + 0.6 °C prosecna temperatura vazduha; 14.6 £ 0.3 °C do
42.9 £+ 0.9 °C prosec¢na temperatura lista) nego u zasenc¢enom stanistu (19.5+0.5 °C do 21.0
+ 0.1 °C temperatura vazduha; 17.5 £ 0.5 °C do 20.2 = 0.4 °C temperatura lista) u toku
godine (ManitaSevic et al. 2007).

Intenzitet svetlosti je meren direktno iznad povrSine zemlji pored izabranih
klonova, po sun¢anom danu bez oblacnosti, u periodu od 10.00 do 12.00 ¢asova. Intenzitet
svetlosti je predstavljen vrednosc¢u fotosinteticke aktivne radijacije (eng. photosynthetically
active radiation - PAR) koja je merena Point Quantum senzorom Li-190SA, (Li-Cor Inc,
Lincoln, NE, USA). Odnos crvene i daleko crvene svetlosti (R:FR) je registrovan
senzorom Skye SKR-110 (Skye Instruments Ltd., Powys, UK). Intenzitet svetlosti (PAR =+
standardna greska) i koeficijent varijacije (CV%) za otvoreno staniste je iznosio: PAR =
1173.1 +29.99 pmol m™s™ sa CV (%) = 8.48 i R:FR = 1.025 + 0.0057 sa CV (%) = 1.85.

Za zasen&eno staniste podaci su bili slede¢i: PAR = 128.36 + 18.27 umol m™s™ sa CV (%)
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=30.121 R:FR =0.78 £ 0.02 sa CV (%) = 14.80. Manji CV% ukazuje na ve¢u homogenost

ovih svetlosnih uslova na otvorenom u odnosu na zasencen svetlosni ambijent.

Slika 4. Slike razli¢itih staniSta u Deliblatskoj peScari A) Otvoreno staniSte; B) Zasenceno
staniste.

U aprilu 2003. godine, u fazi cvetanja irisa, na osnovu boje cveta determinisani su
klonovi (genotipovi) sa kojih su uzeti cvetovi. U periodu od 16. — 23. aprila uzet je uzorak
cvetova iz populacija otvorenog stanita, a u periodu od 23. — 29. aprila iz populacija
zasenCenog staniSta. Cvetovi su uzimani samo u toku jednog dana sa istog klona (2-3
cveta), da bi se izbegla varijabilnost kao posledica vremenske razlike u pojavi cvetova, a
samim tim i sredinskog uticaja ukoliko se cvetovi uzorkuju u toku vise dana sa istog klona.
Otvoreno staniste je bilo predstavljeno sa ukupno 160 cvetova poreklom sa 60 klonova,
dok je za zasencCeno staniSte u analizi kori§¢eno ukupno 88 cvetova sa 37 klonova.
Eksperimentalne populacije

Eksperimentalne populacije, poreklom sa jednog otvorenog i jednog zasencenog
staniSta iz Deliblatske pescare, formirane su 1995.god., direktnim ukrStanjem izabranih
klonova Ipumila u okviru svakog staniSta. Izabrani klonovi su se razlikovali po boji

cvetova, koja je koris¢ena kao geneticki marker. Cvetovi koji su cvetali istog dana, rucno
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su opraseni, prenoSenjem antere cveta jednog klona (donor polena), na cvet drugog
izabranog klona (primalac polena). Potomstvo dobijeno ovim ukr$tanjem je u genetickom
smislu predstavljalo rodenu bracu i sestre, engl. full-sib tj. familije. Iz semena dobijenih
familija odgajene su biljke u sobi za rast biljaka pod kontrolisanim uslovima svetlosti i
temperature (21°C nocu i 26°C danju), kao i dnevnog ritma (8 sati no¢ i 16 sati dan). Biljke
su preneSene u bastu Instituta za bioloska istrazivanja ,,SiniSa Stankovi¢” (Slika 5). Po 12
replika svake familije poreklom sa otvorenog i zasenCenog stanista je slucajnim izborom
rasporedeno u tretmane visokog i niskog svetlosnog intenziteta. Svaki tretman je bio
zastupljen sa dva bloka (Slika 5A). Smanjenje intenziteta pune svetlosti u eksperimentu je
dobijeno koris¢enjem zelene plasticne mreze. Vrednosti intenziteta i kvaliteta svetlosti
ispod mreze (niski intenzitet svetlosti) su bili: PAR = 620.32 + 6.22 pumol m™s™ CV(%) =
3.88, a R:FR =1.030 £ 0.001, CV(%) = 2.90, dok je intezitet svetlosti bez mreze (visok
intenzitet svetlosti) iznosio PAR=1330.57 + 16.42 pmol m™s™" CV(%) = 5.66, a R:FR=
1.051 £0.001 CV(%) = 2.28. Mreza nije menjala kvalitet ve¢ samo intenzitet svetlosti koji
je bio za 46.62 % manji od inteziteta svetlosti bez mreze, a mali koeficijent varijacije
pokazuje homogenost uslova unutar svetlosnih tretmana.

Uzoreci iz eksperimentalnih populacija /. pumila su takode uzeti u aprilu 2003. god.
Uzimano je 2-3 cveta sa svake replike, potom su cvetovi fiksirani u 50% rastvoru alkohola
u plasticnim bocama i ¢uvani na sobnoj temperaturi do disekovanja. Analizirani uzorak je
saCinjavalo 307 cvetova, 210 (ukupno 12 familija) poreklom iz populacije sa otvorenog, i

97 (ukupno 6 familija) iz populacije za zasenc¢enog stanista.
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Slika 5. Izgled ekspirementa u basti Instituta za bioloska istrazivanja ,,Sinisa

Stankovi¢”.

Otvoreno Prirodna stanista Zasendéeno

familije

3 blok4

Slika 5A. Shematski prikaz bastenskog eksperimenta.
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Opis vrste

Visegodisnja monokotila, bradata patuljasta perunika /. pumila (Iridaceae) pripada
zivotnim formama efemeroidnih rizomatoznih geofita (Mousel et al. 1965). Klonove
karakteriSe radijalni rast rizomskih segmenata od centra ka marginama. Svaki klon ima
specificanu boju cveta (belu, Zutu i nijanse plave i ljubiCaste), §to se moze smatrati
karakteristikom klona (genotipa). Polimorfizam boja je fenotipska ekspresija segregacije
nekoliko genskih lokusa (Tuci¢ et al. 1988).

Cvetovi su pojedinacni, dvopolni, krunastog oblika, sa perijantom koji Cine Sest
radijalno rasporedenih delova cveta: tri standarda (unutrasnji krug perijanta) i tri fola
(spoljasnji krug perijanta). Perijant se sastoji iz delova cveta sli¢nih po boji i velicini, i kao
takvi se nazivaju tepali (engl. tepals), jer nisu jasno diferencirani u c¢aSi¢ne i kruni¢ne
delove cveta. Ovakva morfoloska forma cveta je aktinomorfna (Neal et al. 1998; Kalisz et
al. 2006). Tepali su pri osnovi srasli, tako da formiraju cvetnu tubu. Pri dnu tube cveta je
smesten plodnik u kome se nalaze semeni zameci. Latice oznacene kao folovi (engl. fall)
su orijentisane na dole i predstavljaju platformu na koju insekti sle¢u prilikom oprasivanja.
Duz centralnog nerva fola nalaze se karakteristi¢ne ,,dlake* po kojima je ova vrsta i dobila

ime bradata perunika. Standardi (engl. standard) su orijentisani vertikalno gore (slika 6).
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Slika 6. Cvet Iris pumila

Unutrasnji krug sacinjava Zenski deo cveta, tucak (engl. s#yle), sa Zigom na vrhu
(engl. stigmatic lip). Na gornjem delu tuCka se nastavljaju tzv. kreste (engl. stylebranch
lobes). Tucak 1 prasnik su okrenuti ka folu, sa kojim formiraju polinatorski tunel (Slika
7A), te insekt kada dode sa polenom na ledima opraSuje sam zig, a kada izlazi iz cveta
odnosi polen. Sa unutrasnje strane fola pri osnovi je pri¢vrséen filament prasnika na kome
se nalaze antere i zajedno Cine prasnik. Svaki cvet ima tri polinatorske jedinice sastavljene

od predhodno pomenutih delova.
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I pumila je entomofilna vrsta specijalizovana za oprasivanje vrstama rodova
Bombus 1 Apis (slika 7B i C). Razmnozava se polno i vegetativno. Nakon oplodenja
formira se lokulicidna izduzena cCaura. Vegetativno razmnozavanje je omoguéeno
segmentima rizoma, koji nastaju kako iz apikalnih, tako i iz bo¢nih meristema podzemnog

stabla.

Slika 7. A) Polinatorski tunel koji formiraju fol i tu¢ak; B i C) Oprasivaci.

Disekcija cveta

Delovi cveta (fol, standard, tucak i prasnik) su disekovani pri osnovi perijanta i
potom postavljeni na staklenu plocu i fiksirani glicerolom. Tako pripremljeni cvetovi su
odmah zatim snimljeni na skeneru (Hewlett Packard Jet 3400C) pri rezoluciji od 600 dpi.
Pored svakog skeniranog uzorka skeniran je i lenjir zbog kalibracije svake slike prilikom
merenja. Sve mere su prikazane u milimetrima. Da bi smanjili gresku prilikom
disekovanja, skeniranja i merenja, cvetovi su slucajno izabrani iz svih Sest populacija u
toku jednog dana. Merenje je vrSeno nakon skeniranja svih cvetova po istom principu.
Posle zavrSenog prvog merenja celogkupnog eksperimentalnog materijala pristupilo se
ponovnom merenju po istom principu. Sva merenja su izvrSena dva puta od strane iste
osobe (D.M.), da bi se izbegla greska merenja eksperimentatora. Delovi cveta su mereni

koriS¢enjem programa za analizu slike (UTHSCSA Image Tools; Version 3.0, San
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Antonio, Texas). Merena je leva i desna strana od tacke na sredini glavnog nerva mernog
objekta, u najSirem delu cvetnih organa fola, standarda i tucka (vidi Sliku 8 B).
Osobine cveta

Analizirane osobine su opisane u Tabeli 1 i prikazane na Slici 8. Morfoloske
osobine cveta /. pumila su merene direktno na skeniranim slikama i predstavljaju osnovne
mere u mm. Takode i mere desne i leve strane izabranih bilatelarno simetri¢nih osobina su
merene direktno na slici, na osnovu kojih su izracunate vrednosti fluktuirajuce asimetrije.
Kao indeks radijalne asimetrije koriS¢ena je standardna devijacija izmedu tri ponovljena
dela cveta (a, b i ¢, Slika 9) za svaku od merenih osobina duzina i osobina Sirina delova

cveta posebno.
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Slika 8. Osobine koje su merene: A) Osobine duzine cvetnih delova; B) Osobine

Sirine cvetnih delova; Osobine funkcije delova cveta C): osobine atraktivnosti (osobine

fola i standarda), D) osobine zenskog dela cveta (osobine tucka) i E) osobine muskog dela
cveta (osobine prasnika). Objasnjenje skracenaica dato u Tabeli 1.

Osobine smo podelili na dve grupe: na osobine duzina cvetnih orgna (duZzina: fola

FL, standarda SL, tucka STL, antere AL i filamenta FIL) (Slika 8A), i osobine Sirine

cvetnih organa (Sirina: fola FW, standarda SW i tucka STW) (Slika 8B). Posmatrane su
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osobine stabilnost razvi¢a osobina cveta i na osnovu njihove funkcionalnosti. Osobine koje
su mogle da se definiSu kao osobine koje su bitne za privlacenje oprasivaca — osobine
atraktivnosti (osobine fola i standarda), osobine zenskog dela cveta — osobine tucka, kao i
osobine muskog dela cveta — osobine prasnika (Slika 8C). Organi cveta su ponovljeni tako
da ¢ine tri identi¢ne polinatorske jedinice. Svaki ponovljeni deo cveta (a, b i ¢) ¢ine fol,

standard, tucak 1 prasnik (Slika 9).

Slika 9. Ponovljeni delovi cveta L.pumila (a, b i c), koji se sastoje od

fola, standarda, tucka i prasnika

3.2. STATISTICKA OBRADA PODATAKA
3.2.1. OSNOVNE STATISTICKE PROCEDURE

Statisticka obrada podataka je uradena uz pomo¢ odgovarajucih procedura iz
programskog paketa SAS 9.1 (SAS Insitute, 2002).

Za dobijanje vrednosti radijalne asimetrije osobina cvetnih organa koristili smo
osnovne mere morfoloskih osobina cveta kao ulazne podatke. Koris¢enjem PROC

UNIVARIATE procedure dobijene su vrednosti standardnih devijacija izmedu ponovljenih
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delova cvetnih organa (a, b i c) koje su koriS¢ene kao mere radijalne simetrije. Kao mera
radijalne asimetrije koriS¢ena je standardna devijacija izmedu ponovljenih delova cvetnih
organa za svaku merenu osobinu (Tabela 1). Indeksi flukturajuce asimetrije su izraunati
prema statistiCkoj proceduri Palmer-a i Strobeck-a 2003, (videti deo ,,Statisticka analiza
fluktuirajuce asimetrije”).

Osnovne komponente deskriptivne statistike: srednja vrednost (X), standardna
greSka (SE) 1 koeficijent varijacije CV(%) razli¢itih osobina za alternativne svetlosne
tretmane (u prirodnim i eksperimentalnim uslovima) i populacije u okviru njih, dobijeni su
koris¢enjem PROC MEANS procedure iz SAS programskog paketa. Koeficijent varijacije
[CV (%) = standardna devijacija/srednja vrednost) x 100] je mera variranja standardizovana
u odnosu na srednju vrednost i kao takva omogucava poredenje varijabilnosti razlicitih
osobina (Sokal & Rohlf 1995). Znacajnost razlika izmedu srednjih vrednosti je utvrdivana
t-testom, a za poredenje koeficijenata varijacije koriséen je F-test (engl. variance ratio test)
(Zar 1984).

Procena statisticke znacCajnosti razlicitih izvora fenotipskog variranja osobina
izvrSena je analizom varijanse (ANOVA, procedura PROC GLM u SAS-u). Prirodna
staniSta razliCitog svetlosnog inteziteta, kao i tretmani u eksperimentalnim uslovima, su
tretirani u modelu ANOVA-e kao fiksirani faktori. Populacije, genotipovi (klonovi u
prirodnim staniStima), odnosno familije i blokovi (u eksperimentalnim uslovima) su
tretirani kao slucajni faktori. Testiranje odabranih faktora variranja je izvrSeno F-testom,
koris¢enjem RANDOM opcije u PROC GLM proceduri.

U zavisnosti od uzorka koji je ispitivan razlikovali su se i modeli procene
znacajnosti doprinosa razlicitih faktora ukupnom variranju osobina. Model ANOVA-e za
prirodne populacije sadrzao je tri izvora varijabilnosti: staniste, populacije ugnjezdene u

staniste, klonovi ugnjezdeni u staniste i u populaciju. Za eksperimentalne populacije model
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analiziran je doprinos Cetiri izvora varijabilnosti: tretman, blok (ugnjezden u tretman),
populaciju, familiju (ugnjezdenu u populaciju) kao i njihove medusobne interakcije.
Rezultati ove analize opisuju statisticku znac¢ajnost sledecih izvora fenotipskog variranja:
» staniSta (u prirodnim uslovima) i tretmana (u eksperimentalnim uslovima)
—fenotipsko variranje uslovljeno sredinskim razlikama;
» populacije - geneticke razlike izmedu populacija;
» Klonovi (u prirodnim usloavima), familije (u eksperimentalnim uslovima)
— geneticke razlike unutar populacija.

Procedura PROC UNIVARIATE opcije NORMAL koris¢ena je za definisanje
normalnosti distribucije podataka, kao osnovnog uslova za koris¢enje ANOVA-e. Za izbor
transformacije, ukoliko su one bile neophodne, da bi se postigla normalna distribucija
koris¢en je Fernandez-ov program (1992). IzvrSene transformacije osnovnih podataka su
naznacene u odeljku “Rezultati”.

Korelacije izmedu parova osobina (fenotipske i geneticke) unutar stanista razlicitog
svetlosnog inteziteta su izracunate koriS¢enjem PROC CORR procedure iz SAS
programskog paketa. Pearson-ovi koeficijenti korelacije fenotipskih korelacija su
izraCunavani na osnovu individualnih vrednosti parova osobina, dok su koeficijenti
genetickih korelacija dobijeni koriS¢enjem srednjih vrednosti genotipova za svaku osobinu,
kao ulaznih podataka.

Utvrdivanje podudarnosti fenotipskih i genetickih korelacionih matrica u sredinama
razliCitog svetlosnog inteziteta, kao i1 izmedu fenotipskih vrednosti morfoloskih osobina i
njima komplementarnih vrednosti indeksa radijalne asimetrije razli¢itih cvetnih organa,
unutar ispitivanih svetlosnih sredina, koriS¢en je Mantel-ov test, opcija MXCOMP iz

NTSYS-pc programa (Rohlf 1989).
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3.2.2. STATISTICKA ANALIZA FLUKTUIRAJUCE ASIMETRIJE I PRIPREMA PODATAKA

Richard Palmer i Curtis Strobeck su radi podrobnijeg i relevantnijeg dobijanja
vrednosti FA bilateralno simetri¢nih osobina predlozili odredene korake koji su neophodni
u statistickoj analizi FA (Palmer i Strobek 1986, 1992; Palmer 1994; Palmer i Strobek
2003). Pored predlozene procedure postoji i alternativni model Stefana Van Dongena (Van
Dongen 1999), koji za statisticku analizu FA koristi REML (engl. Restricted Maximum
Likelhood Estimation). Na prvi pogled ova procedura je manje zahtevna od predloZenog
metoda Palmer-a i Strobeck-a, ali bolja dokumentovanost u literaturi i moguénost poredenja
rezultata su ipak bili presudni pri opredeljenju za njihov nacin analize fluktuirajuce
asimetrije.
GreSka merenja i ponovljivost

Odstupanje od simetrije moze biti posledica razlisitih eksperimentalnih gresaka:
greske samog merenja (engl. measurment error - ME) i greske uzorkovanja (engl.
sampling error) — kao posledica oSte¢enja objekata koji je meren, kalibracije, greSke u
belezenju vrednosti i sl. Odstupanje od bilateralne simetrije moze da bude tako malo da je
jako slicno vrednosti greske merenja (ME) (Palmer i Strobeck 1986). Ako ME predstavlja
veliki procenat ukupnog odstupanja izmedu strana bilateralno simetricnih osobina (engl.
between side variation, Fileds et al. 1995; Van Dongen i Lens 2002), mozZe smanjiti
pouzdanost veze izmedu procenjene FA 1 stabilnosti razvi¢a. Znacajnost ME u odnosu na
FA se testira da bi se dobila realna potvrda da je razlika desne (R engl. right) i leve (L
engl. /eft) strane realna mera stabilnosti razvica, a ne samo posledica greske. Povecanje
greske, povecava vrednosti FA indeksa (osim za indeksa FA10 iz kojeg je ME odstranjena,
Tabela 1). Zbog velike greske merenja se moZe takode pogresno zakljuciti o veli¢ini FA
neke osobine u odnosu na sredinske uslove.

Meru greske mozemo kvantifikovati na vise nacina :
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- ME1 - }(|M>-M;|)\N; [M2-M,| apsolutna razlika izmedu dva ponovljena merenja, N —
broj individua u uzorku (prikazuje se u jedinici mere kojom se meri osobina);

- ME3 - 100 x (MSgrr / MSsipexnp) v (%), koja pokazuje prosek razlika izmedu
ponovljenih merenja kao procenat prosecne razlike izmedu strana. MSspesnp
predstavlja varijansu interakcije strane i individue, dobijenu iz pomenutog modela
dvofaktorske ANOVA-e.

- MES - (MS sipesinp - MSgrr)/[ MS sipesinp +((n-1) x MSgrr)] koje ne pokazuju gresku
merenja direktno ve¢ ukazuju na ponovljivosti (engl. repeatability). Ovaj parametar
se dobija iz jednofaktorske ANOVA-e sa individuom i ponovljenim merenjem
ugnjezdenim u individuu, kao faktorima. MS;yp predstavlja srednji kvadrat izmedu
individua, dok MSgrr predstavlja srednji kvadrat ponovljenih merenja jedne strane
unutar individue. Veca ponovljivost (ME4 =~ 1) ukazuje na manja greSku u odnosu
na FA.

MES koeficijent predstavlja varijansu izmedu osobina kao proporciju ukupne
varijanse ukljuCujuci i greSku merenja,pri ¢emu vrednosti od 0.9 (ili 90%) ukazuju da je
90% od ukupne dobijene varijanse izmedu seta ponovljenih merenja odredeno
varijabilno$¢u osobine koju merimo, a 10% odredeno greSkom. Mora se imati na umu da je
ovde osobina razlika izmedu desne i leve strane (R-L), a ne njihova prosecna velicina
(Palmer i Strobeck 1986; Fields et al. 1995; Palmer i Strobeck 2003).

Koris¢enjem predloZzenog Grubb-ovog testa (Palmer 1994) odstranjena su moguca
odstupanja podataka (engl. outliers) u uzorcima. Razlike izmedu ponovljenih merenja i
moguca odstupanja su uradena za svaki uzorak (staniste, tretman, populaciju i osobinu).
Svako moguce odstupanje prosecnih vrednosti od srednje vrednosti uzorka je testirano
Grubb-ovim testom (tg). Graficki prikaz (engl. scatterplot) disperzije vrednosti razlika

izmedu dva ponovljena merenja (M,-M;) jedne u odnosu na razliku ponovljenih merenja
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druge osobine omogucava detektovanje mogucih odstupanja koja se dalje testiraju Grubb-
ovim testom.

te=(X-X)/SD, gde je X; razlika izmedu dva ponovljena merenja osobine, X
srednja vrednost za uzorak, a SD je standardna devijacija uzorka. Ukoliko je dobijena
vrednost #; veca od tabli¢ne vrednosti za datu veliCinu uzorka onda se podatak odbacuje.
Statistickom potvrdom odbaceni su podaci koji se znacajno razlikuju, a nastali su greSkom
merenja. Na isti nacin su iz analize izbaceni i podaci koji predstavljaju odstupanja u meri
FA, s tim §to u toj analizi X; predstavlja razliku desne i leve strane za podatak i njegovo
odstupanje od nule (t5=(0-X;)/SD) (Palmer 1994). I za ovu analizu odstranjivanja mogucih
odstupanja leve u odnosu na desnu stranu kori$¢en je graficki prikaz disperzije vrednosti
leve u odnosu na desnu stranu za svaku osobinu i populaciju posebno. Uocena moguca
odstupanja su potom testirana Grubb-ovim testom.

Za otkrivanje mogucih asimetri¢nih individua, kori$¢en je takode graficki prikaz
disperzije vrednosti apsolutne simetrije jedne osobine u odnosu na apsolutnu simetriju
druge osobine. Prikaz je uraden za svaku kombinaciju osobina i populacija posebno.
Parametri normalnosti krive distribucije

Pored fluktuirajuce asimetrije, kao jedne od mogucih distribucija razlike desne i
leve strane kod bilateralno simetri¢nih osobina, postoje direkciona asimetrija i antisimetrija
(Slika 2). Razlog testiranja normalnosti i prisustva direkcione asimetrije i antisimetrije je
neophodan, jer ovi tipovi distribucije razlika imaju geneticku i negeneticku osnovu, i ne
mogu se koristiti za procenu nestabilnosti razvi¢a. FA i ME treba da pokazuju normalnu
distribuciju sa srednjim vredno$éu nula (X=0). Distribucija sa leptokurticnom (engl.
leptokurtosis) formom, ne mora biti indikator heterogenosti individua u stabilnosti razvica
u okviru uzorka (engl. within—sample heterogenity), ve¢ posledica podataka koji odstupaju

(engl. outilers) u merenju, izazvanih ili samim unosom podataka, kalibracijom, sortiranjem
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ili bilo kojim drugim vidom greske (Gangestad i Thronhill 1999). Ocekivana distribucija
FA je simetricna u odnosu na srednju vrednost koja je jednaka nuli, ali njen oblik nije
normalna distribucija ve¢ leptokurticna (Graham et al. 2003). Ona predstavlja malo
izduzeniji oblik krive distribucije, u odnosu na zvonast oblik krive karakteristiCan za
normalnu distribuciju. Normalna distribucija je matematicki definisana koeficijentima
izduZenosti - kurtozis (engl. kurtosis) i asimetri¢nosti - skjunes (engl. skweness) krive
normale distribucije.

Mera izduZenosti krive normalne distribucije moze biti dvojaka: leptokurticna
(vrednost kurtozisa >3) i platikurti¢na (vrednost kurtozisa <3). U slu¢aju kada je vrednost
kurtozisa = 3 govorimo o normalnoj distribuciji, sa pravilnom zvonastom krivom
distribucije. Vrednost kurtozisa se racuna po sledecoj formuli: kurtozis (X)=[(3.(X:-
X )Y)/(N*SD?)]-3, gde je X; vrednost osobine za individuu, X srednja vrednost osobine za

uzorak, N veli¢ina uzorka, a SD je standardna devijacija uzorka.

Drugi kojeficijent koji definiSe normalnost distribucije je koeficijent asimetri¢nosti
krive distribucije u odnosu na srednju vrednost. Ukoliko je kriva distribucije asimetri¢na
na levu stranu u odnosu na srednju vrednost govorimo o pozitivno asimetri¢noj distribuciji

(skjunes >0). Negativno asimeti¢na distribucija je nagnuta na desnu stranu u odnosu na
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srednju vrednost (skjunes <0). Vrednost skjunesa se racuna po sledecoj formuli:

skjunes(X)=(3(Xi- X )°)/(N*SD’), gde su parametri isti kao i gore navedeni za kurtozis(X).

Test procene normalnosti, direkcione asimetrije i antisimetrije

Prema Palmer-u i Strobeck-u (2003), idealna simetrija bilateralno simetri¢nih
osobina se definiSe kao obrazac variranja individua u uzorku, koji mora imati normalnu
distribuciju (R-L) i srednju vrednost razlike (R-L) jednaku nuli. Interpretacija i validnost
analize FA je zasnovana na odsustvu direkcione asimetrije, antisimetrije, i sredne vrednosti
razlike (R-L) jednake nuli. Da bi se dobili realni pokazatelji za procenjivanje uticaja
stresora na stabilnost razvic¢a, merenu preko FA, potrebno je uraditi par preliminarnih
analiza.

Prvi metod, koji smo koristili za utvrdivanje prisustva direkcione simetrije je t-test,
koji testira da li srednja vrednost razlike (R-L) odstupa znacajno od nule kao oc¢ekivane
vrednosti (Swaddle et al. 1994). Drugi metod je dvofaktorska ANOVA, sa stranom i
individuom kao faktorima, gde znacajan efekat strane potvrduje prisustvo direkcione
asimetrije.

Prisustvo moguée antisimetrije smo kvantifikovali primenom Shapiro-Wilk-ovog
testa. Shapiro-Wilk-ov test procene normalne distribucije je dobijen koris¢enjem PROC
UNIVARITE opcija NORMAL, programskog paketa SAS. Vrednost W, dobijena u
Shapiro-Wilk-ovom testu, ima opseg od 0 do 1. Male vrednosti /¥ (<0.05) ukazuju da je

neophodno odbacivanje nulte hipoteze o normalnosti distribucije podataka. Takode i
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klasican skjunes i kurtozis test je primenjen za procenjivanje normalnosti distribucije

(Sokal i Rolph 1995). Za svaku populaciju i osobinu analize su uradene posebno.

Procena zavisnosti dobijene fluktuirajuce asimetrije od veliine osobine

Asimetrija u odnosu na veli¢inu osobine moze biti trojaka: a)- veli¢ina fluktuirajuée
asimetrije zavisi od veli¢ine osobine u okviru uzorka (tako da ti uzorci pokazuju ve¢u FA u
odnosu na druge uzorke gde FA ne zavisi od veli¢ine osobine); b)- FA zavisi od srednje
vrednosti osobine u uzorcima (uzorci sa ve¢im vrednostima osobine pokazuju i nestabilnije
razvice tj.vecu FA); c) — FA zavisi od veli¢ine same osobine tako da razlike u stabilnosti
razvi¢a osobina mogu biti povezani sa veli¢inom osobine. Eliminisanjem veli¢ine osobine
od FA omoguéava se dobijanje jasnije slike povezanosti izmedu FA i sredinskih uslova
(Palmer and Strobeck 1986). Zbog navedenih razloga potrebno je testirati znacajnost
korelacije procenjene fluktuirajuce asimetrije i veliCine osobine, i to za svaku osobinu
pojedina¢no, u za svaku od populacija poreklom sa dva prirodna stanista razliitog
svetlosnog intenziteta.

Fluktuiraju¢a asimetrija je pozitivno korelisana sa veli¢inom osobine. Vece
individue proporcionalno pokazuju i vecu asimetriju nego manje individue (Palmer i
Strobeck 1986; Mgller i Swadlle 1997; Palmer i Strobeck 2003). Veli¢ina osobine i
asimetrija se iz tog razloga ne mogu porediti direktno, ve¢ ukoliko je potrebno posle
korekcije, gde se dobijena apsolutna razlika desne i leve strane bilatelarno simetricnih
osobina podeli sa veli¢inom osobine |R-L|/[(R+L)/2]. Pored vizuelnog detektovanja putem
grafickog prikaza disperzije vrednosti asimetrije osobine i njene veli¢ine za svaku
populaciju i osobinu posebno, uradeni su i neparametarski testovi znacajnosti (Spearman-
ova korelaciona analiza, Kendel-ov korelacioni test i linearna regresija, Palmer 1994). Ove

testove je pozeljno uraditi pre analize FA, jer zavisnost od veli¢ine osobine moZze pokazati
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leptokurti¢nu distribuciju R-L, ¢ime moze da se maskira moguca antisimetrija (Palmer i
Strobeck 2003).
Znacajnost greSke merenja u odnosu na dobijenu fluktuirajuéu asimetriju

Levene-ov test homogenosti varijanse (Levene 1960) testira pretpostavku da svaka
grupa (kategorija-faktor) ima istu varijansu. Levene-ov test ima Hj (nultu hipotezu) da su
varijanse uzoraka jednake : Hy o°;= "= 0°s....... = o’ (gde je " - varijansa uzorka, a k -
broj uzoraka). Alternativna hipoteza H, je da su varijanse razli¢ite (¢”# o ;) bar za jedan
par poredenja. Ukoliko je Levene-ov test znacajan na nivou 0=0.05 ili 0<0.05 odbacuje se
nulta hipoteza da grupe imaju iste varjanse. U Levene-ovom testu se koriste apsolutne
vrednosti razlika analiziranih varijabli. Ulazni podaci u modelu su npr.|R-L| ili |M2-M1|, ili
razlika u vrednosti individue i srednje vrednosti grupe iz koje poti¢e individua. Prednost
ovog testa je manja osetljivost u odnosu na normalnu distribuciju analiziranih podataka.
Uraden je Levene-ov test hetrogenosti varijanse, trofaktorskom ANOVA-om za ME (na
podacima |M>-M;|). Odsustvo statisticki znacajne hetrogenosti varijanse greske (za bilo
koji od analiziranih faktora), ukazuje na to da nije potrebna korekcija podataka za gresku
da bi se poredili uzorci kao i osobine unutar njih.

Testiranje znacajnosti direkcione asimetrije kao i veli¢ine greske u odnosu na
dobijenu asimetriju, izvrSeno je primenom dvofaktorske ANOVA-e sa faktorima stranom
(fiksirani faktor) i individuom (pojedinacni cvet) (slucajan faktor) (Swaddle et al. 1994;
Palmer i Strobeck 2003). U analizi smo za svaku osobinu cveta koju smo merili, koristili
dva ponovljena merenja, kao nezavisne podatke (Palmer 1994). Uradena je analiza za
svaku osobinu i populaciju posebno. Na osnovu dobijenih vrednosti srednjih kvadrata iz
ove analize moguce je izraCunati indekse FA koji su korigovani za greSku merenja (FA10a,
FA10Db). Rezultati ove analize opisuju sledece efekte:

» strane (MSspr) — znacajan efekat strane ukazuje na postojanje direkcione

asimetrije;
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» individue (MS;np) — znacajan efekat individue ukazuje na znacajne razlike
izmedu individua u veli¢ini osobina;

» interakcija strana x individua (MSspz « vp) —da li je dobijena asimetrija
znacajno veca od greske merenja;

» greSke (MSggr) - predstavlja varijansu ponovljenih merenja.

Na osnovu dobijenih srednjih kvadrata (MS) (engl. mean square) iz ove analize
izracunata je greSka merenja ME3, prema ve¢ opisanim formulama u delu Greska merenja
i ponovljivost. Takode je izracunat i indeks fluktuirajuc¢e asimetrije FA10b, analiza je
uradena na logaritmovanim podacima, kako nalaze procedura Palmer-a i Strobeck-a
(2003).

Pomenute analize su primenjenje i u pripremi podataka za analizu radijalne
asimetrije cvetnih organa ukljuCuju¢i proveru medusobne zavisnosti vrednosti razlika
ponovljenih merenja jedne osobine u odnosu na razliku ponovljenog merenja druge
osobine (radi vizuelnog detektovanja odstupanja prilikom merenja), medusobne zavisnosti
vrednosti jednog dela cveta u odnosu na drugi (ai b, aic, bic), zavisnost dobijene
radijalne asimetrije osobina cvetnih organa od veli¢ine osobina cvetnih organa, kao i
Levene-ov test hetrogenosti varijanse za ME, testiranje znacajnosti veliCine greske u
odnosu na dobijenu radijalnu asimetriju, primenom dvofaktorske ANOVA-e sa faktorima
deo cvetnog organa (deo = fiksirani faktor) i individuom (pojedinacni cvet) (individua =
slucajan faktor).

Indeksi fluktuirajuée asimetrije

U ovom radu kvantifikovano je nekoliko indeksa fluktuirajuce asimetrije: FA1 —
apsolutna razlika desne i leve strane, FA10b vrednost dobijene asimetrije sa odstranjenom
greskom; FA8a — vrednost asimetrije nezavisna od veli€ine osobine koja je analizirana;
FA17 visekomponentni indeks; CFA1, CFA2, CRA1 i CRA2 — kompozitni indeksi, koji

kao i visSekomponentni indeks FA17 poveéavaju broj stepeni slobode i pojacavaju snagu
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testa. Analiza FA u okviru i izmedu staniSta je izvrSena na osnovu procenjenih indeksa
fluktuirajuce asimetrije koji su definisani kao:

» FA1l — |R-L|- apsolutna razlika izmedu desne i leve strane bilaterarno
simetri¢nih osobina,

> FA10b — 0.798V2¢% — (mera fluktuirajuée asimetrije umanjena za gresku
merenja), gde je 6% = (MSsippswp — MSerr)/M, procenjena varijansa
odredenih strana individue i, MSgpg«np predstavlja srednji kvadrat
interakcije strana x individua (varijansa fluktuiraju¢e asimetrije —
intraindividualna varijabilnost), MSgrz je greSka merenja (varijansa izmedu
ponovljenih merenja), M je broj ponovljenih merenja po strani. Podaci su
dobijeni iz dvofaktorske ANOVA-e sa stranom 1 individuom Kkao
interakcijom na logaritmovanim podacima vrednosti leve i desne strane.

Za detektovanje razlika izmedu FA10b indeksa osobina i staniSta kao i populacija
koris¢en je F-test (Zar 1984). F-vrednost testa je dobijena deljenjem vece sa manjom
varijansom za ispitivani uzorak. Stepen slobode je odreden na osnovu velicine
uporedivanih uzoraka (Vi=n;-1; Vo= ny-1).

» FA8a — |InR-InL| — razlika In-transformisanih vrednosti desne i leve strane.
Indeks FA8a ne zavisi od veli¢ine osobine.

» FA17 -3 |In(R)-In(L)|/T — gde R i L predstavljaju mere strana bilateralno
simetricne osobine, a 7 broj osobina. FA17 predstavlja adekvatni
viSekomponentni indeks koji predstavlja sumu indeksa FA8a za sve
ispitivane osobine (Palmer 1994).

Da bi se bolje procenila stabilnost razvi¢a cveta, izracunati su kompozitni indeksi
fluktuirajuée asimetrije CFA1 i CFA2, kao i kompozitni indeksi radijalne asimetrije CRA1

1 CRA2:
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» CFAI1 -} |R- Li| — suma apsolutnih vrednosti fluktuirajuce asimetrije svih
ispitivanih osobina za individu i. Predstavlja meru stabilnosti razvica
same individue odnosno cveta.

» CFA2 - |Ri- Li|/(mean|R;- L;|) — suma vrednosti |R;- L;| za svaku osobinu
podeljena sa srednjom vrednoséu (mean |R;- L;|) uzorka za tu osobinu.
Predstavlja standardizovanu vrednost individualne mere stabilnosti
razvica koji otklanja razlike u FA izmedu osobina zavisne od veliine
osobine, kao 1 razlike izmedu FA samih osobina u odnosu na
varijabilnost fluktuiraju¢e asimetrije osobine u okviru uzorka (Leung et
al. 2000; Palmer i Strobeck 2003).

» CRA1 — ¥ (RA;) — suma vrednosti radijalne asimetrije svih ispitivanih
osobina za individu i. Predstavlja meru stabilnosti razvi¢a same individue
odnosno cveta. CRAI1T predstavlja meru stabilnosti cveta procenjenu na
osnovu svih ispitivanih osobina, kompozitni indeks samo sa osobinama
duzine CRA1L (predstavlja meru stabilnosti razvica unutar ponovljenih
delova cveta za osobine duzina cvetnih organa), odnosno samo sa
osobinama S§irine CRA1W (predstavlja meru stabilnosti razvi¢a unutar
ponovljenih delova cveta za osobine §irina cvetnih organa).

» CRA2 — X (RA/meanRA;) —sume vrednosti radijalne asimetrije osobine
(RA)) pojedinacno podeljenjih sa prosekom radijalne asimetrije
pojedinacnih osobina uzorka (meanRA;). CRA2T svih osbina radijalne
asimetrije, CRA2L samo osobina duzina i CRA2W samo osobina §irina
cvetnih organa.

Dvofaktorskom analizom varijanse sa osobinom i individuom kao slu¢ajnim
faktorima, smo procenili individualne razlike (razlike izmedu pojedinacnih cvetova) u

stabilnosti razvi¢a osobina cvetnih organa. Osnovni podaci na kojima je analiza zasnovana
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je apsolutna razlika logaritmovanih podataka | In(R) — In(L) | . Podaci ustvari predstavljaju
vrednosti fluktuirajuce asimetrije koji su nezavisni od veli¢ine osobine ( | In(R) — In(L) | =
FAS). Rezultati ove analize opisuju sledece efekte:
» individue (MSnp) — razlika u stabilnosti razviéa izmedu individua
(pojedinacnih cvetova);
» osobine (MS7r47) - razlika u stabilnosti razvica izmedu osobina;
» interakcija individua x osobina (MS\p . 7r47) razlika u stabilnosti razvica
individua zavisna od osobine;
» greSka (MSgrp) - predstavlja razliku izmedu ponovljenih merenja.

Ova analiza kombinuje informacije viSe osobina odjednom, i daje bolju procenu
individualne razlike stabilnosti razvi¢a jer ima veéi broj stepeni slobode Sto statisticki
povecava snagu testa.

Testitanje razlika u stabilnosti razvica izmedu razlicitih svetlosnih staniSta, ili
svetlosnih tretmana i populacija u okviru ovih tretmana, kao i genotipova u okviru
populacija (klonovi-u prirodnim uslovima, familije-u eksperimentalnim uslovima), je
izvrSeno Cetvorofaktorskom analizom varijanse. Stabilnost razviéa je kvantifikovana
indeksima fluktuirajuce asimetrije (FA) i radijalne asimetrije (RA). StaniSte (odnosno
tretman) i populacija su tretirani kao fiksirani faktori, dok su osobina i genotip (klon ili
familija) bili slucajni faktori. Rezultati ove analize opisuju efekte sledecih izvora variranja:
Za prirodne populacije:

> staniSte — razliku indeksa FA1 i FA8a izmedu staniSta;

» populacija — (ugnjezdena u staniste) - razliku indeksa FA1 i FA8a izmedu
populacija (u okviru stanista);

» klon — (ugnjezden u populaciju)— razliku indeksa FA1 i FA8a izmedu
genotipova.

» osobina — variranje indeksa FA1 i FA8a izmedu osobina.
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>

interakcija osobina x staniSte — razlike indeksa FA1 i FA8a osobina
zavisna od sredinskih uslova;

interakcija osobina x populacija — razlika indeksa FA1 i FA8a izmedu
populacija u okviru stanista.

interakcija osobina x klon — geneticka razlika izmedu genotipova za
indekse FA1 i FA8a u okviru stanista.

greSka — predstavlja razliku indeksa FA1 i FA8a izmedu individua.

Za eksperimentalne populacije:

>

>

>

tretman — razliku indeksa FA1 i FA8a izmedu tretmana;

blok - (ugnjezden u tretman)- razlika indeksa FA1 i FA8a izmedu blokova
kao posledica mikrosredinskih variranja.

populacija — razlika indeksa FA1 i FA8a izmedu populacija ;

osobina —variranje indeksa FA1 i FA8a izmedu osobina.

familija — (ugnjezdena u populaciju)- razliku indeksa FA1 i FA8a izmedu
genotipova.

interakcija osobina x tretman — razlike indeksa FA1l i FA8a osobina
zavisna od sredinskih uslova ;

interakcija osobina x populacija — razlika indeksa FA1 i FA8a izmedu
populacija u okviru stanista.

intrakcija tretman x populacija — razlike izmedu populacija indeksa FA1 i
FAS8a u okviru tretmana.

interakcija osobina x familija — geneti¢ka razlika izmedu genotipova za
indekse FA1 i FA8a u okviru tretmana.

greSka — predstavlja razliku indeksa FA1 i FA8a izmedu individua.

Visekomponentni indeks F17 predstavlja meru individualne stabilnosti razvica jer

ukljucuje sve osobine, i koriSc¢en je u trofaktorskoj analizi varijanse. U ovoj analizi staniSte
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i populacija su tretirani kao fiksirani faktori, dok je genotip tretiran kao slucajan faktor.

Rezultati ove analize opisuju efekte sledecih izvora fenotipskog variranja:

Za prirodne populacije:

>

>

>

>

staniSte — razliku u FA17 izmedu stanista;
populacija — razliku izmedu populacija (u okviru stanista) u FA17,;
klon — razlika u FA17 izmedu genotipova.

greSka —razlika u FA17 izmedu individua.

Za eksperimentalne populacije

>

>

>

tretman — razlika u FA17 izmedu tretmana;

blok — (ugnjezden u tretman)- razlika u FA17 izmedu blokova kao
posledica mikrosredinskih variranja.

populacija — razliku izmedu populacija u FA17;

familija — (ugnjezdena u populaciju) — razliku u FA17 izmedu genotipova.

intrakcija tretman x populacija — razlike izmedu populacija indeksa FA17

u okviru tretmana.

interakcija tretman x familija — geneticka razlika izmedu familija FA17 u

okviru tretmana.

greSka —razlika u FA17 izmedu individua.

Isti model su primenjeni i za indekse radijalne asimetrije za svaku od analiziranih

osobina pOSGbl’lO (RAFL, RAFw, RASL, RAsw, MSTL, RASTW: RAAL, RAFIL); kompozitne

indekse radijalne asimetrije (CRA1T, CRAIL, CRA1W, CRA2T, CRA2L i CRA2W) i

kompozitne indekse fluktuirajuce asimetrije (CFA1 i CFA2), za testiranje razlika izmedu

staniSta (odnosno tretmana), populacija i genotipova.
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3.3. ANALIZA MORFOLOSKE VARIJABILNOSTI

Koris¢enjem PROC MEANS procedure iz programskog paketa SAS izvrSena je
procena osnovnih komponenti deskriptivne statistike: srednja vrednost (X ), standardna
greska (SE) i koeficijent varijacije CV(%), morfoloskih osobina cveta u staniStima,
odnosno tretmanima razli¢itog svetlosnog inteziteta, i populacija u okviru njih.

Za analizu fenotipskog variranja u razliitim prirodnim staniStima, kao i u dva
tretmana razliCitog svetlosnog intenziteta (tj. procenu efekata faktora sredine na variranje
morfoloskih osobina), kori$¢ena je ANOVA (procedura PROC GLM u SAS programskom
paketu) sa slede¢im izvorima variranja(faktorima)

Za prirodne populacije

» staniSta — fenotipsko variranje uslovljeno sredinskim razlikama stanista;

» populacije (ugnjezdene u stanista) — razlike izmedu populacija u okviru
stani$ta;

» genotipovi — (ugnjezdeni u populaciju) — razlika genotipova unutar
populacija;

Za eksperimentalne populacije

» Tretmani — fenotipsko variranje uslovljeno svetlosnim sredinskim
razlikama tretmana;

» blok (ugnjezden u tretman) — veliCina fenotipske varijabilnosti kao
posledica mikrosredinski variranja;

» populacije — geneticke razlike izmedu populacija;

» familije (ugnjezdene u populaciju) — geneticka varijabilnost unutar
populacija;

» interakcija tretman x populacija — razlike izmedu populacija u nivou
fenotipskog variranja kao odgovora na sredinske uslove;

» interakcija tretman x familija — geneticka razlika izmedu familija u nivou

fenotipskog variranja kao odgovora na sredinske uslove.
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3.4. TESTOVI PROCENE ZNACAJNOSTI RAZVOJNIH I FUNKCIONALNIH ODNOSA OSOBINA
CVETA

Upotrebom PROC CORR opcije iz SAS statistickog programa na fenotipskim
vrednostima morfoloskih osobina i njima komplementarnim vrednostima indeksa radijalne
asimetrije organa cveta dobijeni su Pearson-ovi koeficijenti fenotipskih korelacija za
populacije poreklom sa otvorenih i zasenc¢enih prirodnih stanista, kao i u eksperimentalnim
tretmanima visokog i niskog svetlosnog inteziteta, za svaku od populacija poreklom sa
otvorenog i zasencenog staniSta. KoriS¢enjem srednjih vrednosti osobina za svaki
pojedinacni genotip (klon u prirodnim i familija u eksperimentalnim populacijama),
procenjene su geneticke korelacije izmedu analiziranih osobina cveta za svako staniSte
(otvoreno i1 zasenceno), i svaki tretman (visokog i niskog svetlosnog inteziteta). Analize su
uradene na osnovnim podacima.

Da bi se utvrdila razlika izmedu obrazaca korelisanosti osobina cveta /. pumila u
prirodnim staniStima i u eksperimentalnim uslovima, uraden je Mantel-ov t-test (Mantel
1967). Nulta hipoteza Mantel-ovog testa je da nema sli¢nosti izmedu matrica koje se
porede. Stepen sli¢nosti matrica testira se na osnovu distribucije generisane permutacijama
Mantel-ove Z statistike (suma proizvoda nedijagonalnih elemenata dve matrice sa
nasumi¢nom permutacijom; broj permutacija koji je koris¢en iznosio je 2000). Ukoliko su
dve matrice koje se porede sli¢ne, dobijena Z vrednost ¢e biti vec¢a od one koja se ocekuje
po principu slucajnosti (engl. observed Z > Z randomised). Koeficijent korelacije izmedu
osnovne matrice i konstruisane matrice » ima vrednosti koje se kre¢u od -1 do +1. Vrednost
r = -1 ukazuju na negativnu korelaciju, vrednosti r =0 ukazuju da nema korelacije, dok » =
+1 znaci da postoji pozitivna korelacija izmedu dobijene i randomizirane matrice, tj. da su
matrice,medusobno sli¢ne. Za poredenje parova korelacionih matrica koris¢en je NTSYS-

pc program, opcija MXCOMP (Rohlf 1989).
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REZULTATI

4. REZULTATI
41.STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA Iris

pumila U PRIRODNIM POPULACIJAMA

4.1.1.RADIJALNA ASIMETRIJA

4.1.1.1. Jednokomponentni indeksi
Razlike izmedu stanista

Srednje vrednosti ( X ), standardne greske (SE), koeficijenti varijacije (CV%), kao i
veli¢ina uzorka (N) indeksa radijalne asimetrije (RA) osam osobina cveta |. pumila,
poreklom iz dva prirodna staniSta (otvorenog i zasenCenog), prikazane su u Tabeli 2.
Stepen radijalne asimetrije organa cveta I. pumila bio je specifican za svaku od ispitivanih
osobina, ali posmatrano u celini za svih osam osobina cvetnih organa, vecu nestabilnost
pokazuju individue u =zasenCenom staniStu, u odnosu na otvoreno staniSte
(RApLFwsLrswrsTL+sTW+AL+FIL:  0.583 vs. 0.639, respektivno), mada ta razlika nije
statisticki znacajna. Razlike izmedu srednjih vrednosti indeksa radijalne asimetrije osobina
cvetnih organa izmedu prirodnih staniSta (otvorenog i zasenc¢enog), poredili smo t-testom,
¢iji su rezultati prikazani u Tabeli 2. Statisticki znacajno veée srednje vrednosti radijalne
asimetrije osobina duZine fola (RAp.), antere (RAarL) i1 filamenta (RApy) su bile u
zasen¢enom staniStu, u odnosu na otvoreno staniste. CV(%) je bio statisticki znacajno veéi
za radijalnu asimetriju duzine tucka (RAstw) i duzinu filmenta (RAf) za zasenceno
staniSte u odnosu na otvoreno staniste, suprotno, za radijalnu asimetriju duzine standarda
(RAsL) 1 duzine antere (RAar) bio znacajno veéi na otvorenom u odnosu na zasenceno
staniSte.
Na otvorenom staniStu, najvece vrednosti radijalne asimetrije su pokazale osobine

duzina standarda (RAgy) i Sirina standarda (RAgsw) u odnosu na radijalnu asimetriju ostalih

osobina cvetnih organa. Radijalna asimetrija duzine fola (RAgp) i Sirine fola (RArw) je
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imala vecu vrednost u odnosu na radijalnu asimetriju osobina prasnika i tucka. Najmanju
vrednost radijalne asimetrije, a time i najvecu stabilnost razvica je pokazala osobina duzine
antere (RAaL), ova osobina je pokazala i najve¢i koeficijent varijacije CV(%). Duzine
cvetnih organa su pokazale vece vrednosti radijalne asimetrije nego osobine Sirine za isti
cvetni ogran (Tabela 2). CV(%) indeksa RA osobina svih duzina u odnosu na osobine
Sirine cvetnih organa, je bio ve¢i u oba staniSta (otvoreno staniSte: 65.90 vs. 59.35,
respektivno; zasenceno staniste: 74.67 vs. 62.40, respektivno).

Od osobina duzina delova cvetnih organa, vecu nestabilnost je uocena za duzinu
standarda (RAgs.) u odnosu na duzinu filamenta (RAp.) i duzinu tucka (RAgst) u
otvorenom stani$tu, dok su za zasenCeno staniSte duzina fola (RAgr) i1 duzina standarda
(RAgp) bile nestabilnije od duzine tucka (RAgsrr). Od osobina Sirina, Sirina standarda
(RAsw) je pokazala vecu nestabilnost razvica u odnosu na Sirine fola (RApw) i tucka
(RAstw), u oba prirodna staniSta. Dobijeni rezultati ukazuju da je generalno veca
varijabilnost u stabilnosti razvi¢a izmedu cvetova u staniStu sa redukovanim svetlosnim
intezitetom (kako za osobine duzine tako i za osobine §irine organa cveta). Mogu¢ razlog
tome su mikrosredinska variranja koja su imala uticaj na stabilnost razvica cveta . pumila.
Vrednost CV(%) inteziteta svetlosti je bila ve¢a u zasen¢enom stanistu (CV%= 30.12) u
odnosu na otvoreno staniSte (CV%=8.48). Homogenost svetlosnih uslova u otvorenom
stani$tu je bila veéa u odnosu na zasenceno. To moze biti razlog zasto stabilnost razvic¢a
izmedu cvetova na otvorenom staniStu manje varira u odnosu na zatvoreno, za pomenute
osobine.

Sli¢ni odnosi veli¢ina radijalne asimetrije osobina cvetnih organa su dobijeni i u
zasencenom staniStu. Najveca vrednost dobijena je za osobine radijalne asimetrije duzine
standarda (RAg), potom duzine fola (RAfy), i najmanja za osobinu duZzina antere (RAAL).

Koeficijent varijacije (CV%) je bio priblizno iste za veli¢ine radijalnu asimetriju osobina
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cvetnih organa, s tim $to su osobine duzine cvetnih organa pokazale vece individualno
variranje u odnosu na osobine Sirina cvetnih organa (duzine: 74.67 vs. Sirine: 62.40).

Zabelezen je trend da radijalna asimetrija osobina duzina cvetnih organa pokazuju
vecée vrednosti u zasen¢enom stanistu nego na otvorenom, za razliku od radijalne asimetrije
osobina $irine cvetnih organa koje su bile ve¢e na otvorenom stanistu (osim za radijalnu
asimetriju Sirine fola RApw). Na osnovu hipoteze da je nestabilnosti razvica veca u
stresnijem sredinskom okruzenju, za osobine radijalne asimetrije duzina cvetnih organa se
moze re¢i da je stresnije zasenceno staniSte, tj. da nizak intenzitet svetlosti povecava
nestabilnost razvi¢éa ovog tipa osobina. Suprotno, osobine radijalne asimetrije Sirine
cvetnih organa pokazuju nestabilnije razvi¢e na otvorenom stanistu.

Ako uporedimo radijalnu asimetriju osobina cvetnih organa na osnovu njihove
funkcije, najvecu nestabilnost razvica na otvorenom stanistu pokazuju osobine koje imaju
funkciju privlacenja insekata, fol i standard (RApL+rw+sL+sw:0.71) u odnosu na osobine
tucka (RAgrLisTw:0.50) i prasnika (RAarL+r:0.41). CV(%) RA je imao vece vrednosti za
osobine prasnika (CV%ar+ri. =78.66), nego za fol, standard (CV%pr:rwsLisw =63.89) ili
tuc¢ak (CV%sti+stw=60.01) (Tabela 2).

Zasenceno staniSte je pokazalo isti obrzac stabilnosti razvi¢a osobina cveta, u
odnosu na njihovu funkciju. Vecéu nestabilnost su pokazale osobine atraktivnosti, fol i
standard (RAfLFw+sL+sw:0.78) u odnosu na tuéak (RAsri+stw: 0.50) 1 prasnik
(RAAL+r:0.51). Koeficijent varijacije je bio veci za tucak (CV% stL+stw =71.33) u odnosu
na prasnik (CV%arr1.=68.06) i osobine atraktivnosti (CV%pp+rw+sL+sw=07.14). Prosecne
vrednosti radijalne asimetrije osobina atraktivnosti i prasnika su bile vece na otvorenom u
odnosu na zasenCeno staniSte (osobine atraktivnosti - RApp+rw+si+sw: 0.71 vs. 0.78,
respektivno; osobine pras$nika - RAap+ri:0.41 vs. 0.51, respektivno). Radijalna asimetrija

osobina tucka nije pokazala razliku izmedu stanista.
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Razlike izmedu populacija u okviru stanista

U Tabeli 3 su prikazane vrednosti radijalne asimetrije osobina cveta za populacije
D-A, D-B i D-C poreklom sa otvorenog stanista. Populacije se nisu medusobno statisticki
znacajno razlikovale u prose¢nim vrednostima radijalne asimetrije osobina cvetnih organa
(RAFL+FwsL+swsTL+STW+AL+FIL: D-A:0.589 vs. D-B:0.586 vs. D-C:0.576). Osobine su se
medusobno razlikovale u okviru populacija, i obrazac stabilnosti razvi¢a je bio slican za
sve populacije. Najstabilnije razvice, tj. najnizu vrednost indeksa radijalne asimetrije je
pokazala osobina duzine antere (RAar) u sve tri populacije, a istovremeno je ova osobina
imala i najve¢i CV(%) (osim za D-B, kod koje je RAg; imala najveéu vrednost). Najvecu
vrednost radijalne asimetrije su imale osobine duZina standarda (RAgp) i Sirina standarda
(RAsw) dok se CV(%) za RA osobine cveta razlikovao od populacije do populacije.
Vrednosti indeksa radijalne asimetrije duzina cvetnih organa su bile ve¢e u odnosu Sirine
(osim za RAgL 1 RApw, za populaciju D-B, odnosno RAg; i RAgw, za populaciju D-C).
Osobine atraktivnosti (fol i standard) su u sve tri populacije imale vece vrednosti radijalne
asimetrije u odnosu na osobine tucka i prasnika (D-A: 0.73 vs. 0.49 vs. 0.41, respektivno;
D-B: 0.71 vs. 0.48 vs. 0.46, respektivno; D-C: 0.70 vs. 0.53 vs. 0.38, respektivno).

Na zasenéenim staniStima l.pumila analizirane su tri populacije: bagrem (W-RP),
beli bor (W-PS) i crni bor (W-PN) (Tabela 4). Vrednosti radijalne asimetrije osam osobina
cvetnih organa (RAfL+rw+sL+sw+sTL+STW+AL+FIL: W-RP: 0.583 vs. W-PS: 0.720 vs. W-PN:
0.613) su bile statisticki znacajno razli¢ite izmedu populacija (Tabela 4). Isti obrazac
stabilnosti razvica je zabeleZen i kod populacija sa otvorenog stanista. Osobina duzine
antere (RAar) imala je najstabilnije razvice, odnosno najmanju vrednost indeksa radijalne
asimetrije. S druge strane, najveci stepen vrednost radijalne asimetrije je pokazala osobina
duzina standarda, RAgy (osim za populaciju W-RP, gde je najvecu vrednost imala duzina
fola RArr). Vrednosti indeksa radijalne asimetrije za duZine cvetnih organa su bile vece od

odgovarajuc¢ih vrednosti radijalne asimetrije za Sirine (osim za standard u W-RP i tucak u
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W-PS). Nisu uocene razlike izmedu indeksa vrednosti radijalne asimetrije za osobine tucka
izmedu populacija (RAgsrL+stw:W-RP: 0.49 vs. W-PS: 0.49 vs. W-PN: 0.51). Osobine
atraktivnosti (fol i standard) su imale manje stabilno razvice, tj. ve¢u vrednost indeksa
radijalne asimetrije, u odnosu na prasnik, u sve tri Sumske populacije (W-RP: RApL+pw:
0.65 vs. RAgp+sw: 0.54; W-PS: RAfL+rw: 0.88 VS. RAgr+sw: 0.62; W-PN: RAgL+rw: 0.77 VS.
RAgr+sw: 0.41). Variranje u individualnim vrednostima radijalne asimetrije osobina
cvetnih organa, (izmedu cvetova) u okviru populacije, (CV%), nije imalo pravilnost, i bilo

je specifi¢no za svaku od populacija poreklom sa zasencenog stanista.

4.1.2. Kompozitni indeksi
Razlike izmedu stanista

Stabilnost razvi¢a osobina cvetnih organa l.pumila je kvantifikovana slede¢im
kompozitnim indeksima radijalne asimetrije: CRA1T, CRAIL i CRA1W, kao i CRA2T,
CRA2L i CRA2W (Tabela 5). Vrednosti CRA1T i CRAIL su bile veée u zasenc¢enom
staniStu, ali neznacajno na osnovu t-testu (Prist, > 0.05, Tabela 5). Variranje kompozitnih
indeksa radijalne asimetrije izmedu cvetova, mereno CV(%) je bilo najvece za CRAIL.
Poredenjem CV(%) izmedu staniSta F-testom, su dobijene znaCajne razlike za dva
kompozitna indeksa CRA1L i CRAIW (Pcy = 0.025, Tabela 5).

Znacajna razlika izmedu stanista (otvorenog i zasencenog) dobijena je za CRA2T i
CRA2L (Pitest = 0.0148; Piwest = 0.0019, respektivno,Tabela 5). Za indeks CRA2W,
CV(%) je bio veci u zasenCenom stanistu u odnosu na otvoreno, sa granicnom vrednoscu
statistiCke znacajnosti (Pcy=0.05, Tabela 5).

Razlike unutar stanista

Na osnovu pregleda srednjih vrednosti kompozitnih indeksa CRA1 i CRA2 za

populacije u okviru svakog od prirodnih staniSta razlicitog svetlosnog intenziteta uocena je

slede¢a pravilnost: populacija D-C sa otvorenog staniSta je imala najvecu vrednost
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kompozitnih indeksa za osobine Sirine cvetnih organa, CRA1W i CRA2W, u odnosu na
druge dve populacije. Suprotno tome, ista populacija D-C imala je manje vrednosti
kompozitnih indeksa CRAIT i CRA2T, kao i CRAIL i CRA2L. Najve¢i CV(%) CRA su
imale populacije D-B i D-C za kompozitne indekse RA osobina duzina cvetnih organa, dok
je u populaciji D-A najve¢i CV(%) bio za kompozitne indekse radijalne asimetrije osobina
Sirina, CRA1W i CRA2W. Najmanje individualno variranje kompozitnih indeksa radijalne
asimetrije cvetova, mereno (CV%) je imala populacija D-A u odnosu na druge dve
populacije (Tabela 6).

Vrednosti kompozitnih indeksa radijalne asimetrije su bile vece za populaciju W-PS
poreklom iz sastojine belog bora, u odnosu na druge dve populacije W-RP i W-PN.
Variranje kompozitnih indeksa radijalne asimetrije izmedu pojedinacnih cvetova CV(%) je
bio najvece za populaciju W-PN u odnosu na druge dve populacije, osim za CRAI1L, koji je

bio najveci za populaciju W-PS (Tabela 7).

412.FLUKTUIRAJUCA ASIMETRIJA
4.1.2.1. Jednokomponentni indeksi

Procena stabilnosti razvica osobina cvetnih organa je vrSena jednokomponentnim
indeksima fluktuirajuc¢e asimetrije FA1l, FA8a, FA10b i viSekomponentnim indeksom
FA17. Veli¢ina uzorka, veli¢ina osobine (R+L)/2, prose¢ne vrednosti indeksa FA1 i FA8a i
njihovih standardnih gresaka (SE), kao i vrednosti greSaka merenja ME1, ME3 i MES su
date u Tabeli 8, za svaku osobinu i populaciju u okviru oba staniSta (otvorenog i
zasencenog). Najvecu vrednost FA1 indeksa je imala osobina Sirine standarda (SW) u oba
staniSta, s tim Sto je otvoreno staniSte imalo vecu prosecnu vrednost FA1 od zasencenog
(otvoreno(p-ay+n-By+p-c): 0.252 Vvs. zasencenow-rpy+w-psy+w-pN): 0.209). Osobina Sirina
tucka (STW) je imala manju prosecnu vrednost indeksa FA1 u zasen¢enom staniStu u

odnosu na otvoreno staniSte (otvoreno(p-a)+n-By+n-c):0.213 VS. zasencenow-rp)+(w-ps)+(w-
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pN):0.194). Indeks FA1 izmedu populacija za svaku od osobina je bio specifi¢an, te se nije
mogao uocCiti nikakav trend. Fluktuiraju¢a asimetrija osobine Sirine tucka (STW),
kvantifikovana indeksom FAS&a, je bila skoro duplo vec¢a u odnosu na druge dve osobine, u
oba staniSta. Opseg prosecne razlike izmedu ponovljenih merenja (ME1) je bio nesto Siri
za otvoreno (0.014 - 0.017 mm) u odnosu na zasenc¢eno (0.012 - 0.015 mm) staniste. Isti
trend je uocen 1 za ME3 koji je varirao od 0.22-0.83 % za otvoreno i 0.05-0.83% za
zasenceno staniSte. ME5 je imala visoke vrednosti za sve osobine u oba staniSta
(otvoreno:od 0.984 do 0.996 vs. zasenceno: od 0.984 do 0.993).

Prose¢ne vrednosti indeksa FA10b za tri osobine cveta su prikazane na
Histogramu 1. Prose¢ne vrednosti FA10b indeksa (ukljucuje vrednosti FA10b indeksa za
sve tri osobine FW, SW i STW) su bile ve¢e za populacije poreklom iz stanista visokog
svetlosnog intenziteta u odnosu na populacije poreklom iz zasencenog stanista (0.034 vs.
0.028, respektivno). Na osnovu F-testa, verovatnoca znacajnosti razlika je za sva poredenja
izmedu populacija poreklom sa otvorenog (D-A i D-B, D-A i D-C, D-B D-C ) i poreklom
sa zasenCenog staniSta (W-RP i W-PS, W-RP i W-PN, W-PS i W-PN) bila P > 0.08, za
svaki od indeksa FA10b osobina cvetnih organa FW, SW i STW. Vrednost FA10b indeksa
je bila ve¢a za osobinu STW u oba staniSta u odnosu na FW i SW (otvoreno: 0.047 vs.
0.0256 vs. 0.0283, respektivno; zasenceno: 0.041 vs. 0.024 vs. 0.020, respektivno)
(Histogram 1). Znacajne razlike su dobijene izmedu osobina u okviru svake od populacija.
Stabilnost razvica merena FA10b indeksom se razlikovala znacajno za osobinu FW u
odnosu na STW za populacije: (otvoreno staniste: D-A: Fys45 = 1.72, P = 0.0361; D-C:
Feoo=2.11, P =0.0116); (zasenceno staniste. W-PN: F3434=2.07, P = 0.0188). Vrednosti
indeksa se nisu statisticki znacajno razlikovale za indeks FA10b za osobine FW i SW (P >
0.05) ni za jednu od populacija poreklom sa oba stanista (otvorenog i zasenc¢enog). Indeks

FA10b se znacajno razlikovao izmedu osobina SW i STW za sledece populacije: (otvoreno
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staniSte: D-B: Fzg39 = 1.93, P = 0.0219; D-C: Fgo690 = 1.67, P = 0.0174); (zasenceno
staniSte: W-PS: F626=2.02, P =0.0396; W-PN: F3434=2.33, P =0.0079).
4.1.2.2. Kompozitni indeksi

Srednje vrednosti viSekomponentnog indeksa FA17 i standardne greske za Sest
populacija |. pumila poreklom iz stanista razli¢itog svetlosnog intenziteta (otvorenog i
zasencenog) su prikazane na Histogramu 2. StaniSta su se statisticki znacajno razlikovala
u stabilnosti razvica procenjivanoj visekomponentnim indeksom FA17: znacajno vece
vrednosti su dobijene za otvoreno staniSte u odnosu na zasenceno (Fises¢ = 1.63, P =
0.007).

U Tabeli 9 su prikazane srednje vrednosti kompozitnih indeksa fluktuirajuce
asimetrije (CFA), i njihove greske (SE). Kompozitni indeksi fluktuiraju¢e asimetrije (CFA1
1 CFA2) su imali ve¢e vrednosti na otvorenom u odnosu na zasenceno staniste, ali te razlike
niisu bile statisticki neznacajne (CFA1: 0.673 vs. 0.610, respektivno; t; = 1.50, df =4, P =
0.2075; CFA2: 3.07 vs. 2.79, respektivno; t; = 1.50, df = 4, P = 0.238). Nasuprot tome,
variranje kompozitnih indeksa fluktuirajuce asimetrije izmedu individua, mereno CV(%), je
bilo manje na otvorenom u odnosu na zasen¢eno staniSte za oba indeksa, ali ne statisticki
znacajno (CV: CFAL: otvoreno: 46.13 vs. zasenceno: 46.85; t; = -0.14, df = 4, P = 0.8964;
CFA2: otvoreno: 45.67 vs. zasenceno: 47.07; t; = -0.83, df = 4, P = 0.4509). Najvecu
vrednost indeks kompozitnih indeksa radijalne asimetrije (CFAl i CFA2) su imale
populacije D-A, poreklom sa otvorenog stanista, i W-PN, poreklom sa zasencenog stanista

(Tabela 9).
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413. ANALIZA FENOTIPSKE VARIJABILNOSTI RAZLICITIH
TIPOVA ASIMETRIJE OSOBINA CVETA [Iris pumila U
PRIRODNIM POPULACIJAMA

Radijalna asimetrija

Rezultati mesanog modela analize varijanse radijalne asimetrije osam osobina cveta
I. pumila na transformisanim vrednostima su prikazane u Tabeli 10. Udeo fenotipske
varijabilnosti RA uslovljen sredinskim razlikama, je bio znacajna samo za osobinu duzina
fola (RAfL) (P = 0.0023). Geneticka razlika izmedu srednjih vrednosti RA cveta razlicitih
populacija ugnjezdenih u staniste je jedino bila znacajna za osobinu duzina antere (RAsL P
= 0.0073). Unutar populacija, razlike izmedu genotipova (tj. kolonova) su bile znacajne za
sve osobine fola i standarda (RAp., RArw, RAgst, RAgw). Radijalna asimetrija tucka i
prasnika bila je sli¢na izmedu klonova (P > 0.05).

Kompozitni indeksi radijalne asimetrije (CRAIT i CRA2T: ukljucena radijalna
asimetrija duzine i Sirine svih cvetnih organa; CRAIL i CRA2L: ukljucena radijalna
asimetrija duzine fola, standarda, tucka, antere i filamenta; CRA1W i CRA2W: ukljucena
radijalna asimetrija Sirine fola, standarda i tucka) nisu pokazali statisticki znacajnu razliku u
fenotipskom variranju uslovljeno uslovima stanista (Tabela 11). Statisticki znacajan efekat
klona dobijen je za kompozitne indekse CRA1T, CRA2T, i CRA1W, CRA2W, §to ukazuje
na geneti¢ku varijabilnost u stabilnosti razvic¢a cveta |. pumila (Tabela 11).

Fluktuirajuéa asimetrija

Rezultati meSanog modela ¢etvorofaktorske analize varijanse sa ugnjezdenjima za
indekse fluktuiraju¢e asimetrije FA1 i FA8a, kao i trofaktorske analize varijanse za
visSekomponentni indeks fluktuirajuce asimetrije FA17 su prikazani u Tabeli 12. Nijedan
od izvora variranja u ovom cetvorofaktorskom modelu analize varijanse nije bio statisticki
znacajan za FA1 indeks fluktuirajuée asimetrije. Znacajno variranje u nestabilnosti razvica,

merenog FAS8a indeksom, je dobijeno izmedu osobina cvetnih organa (znacajan efekat
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osobina P = 0.0097). Za isti indeks je dobijen i znacajan efekat interakcije klona i osobine
(P = 0.0213), sto znaci da dobijene razlike izmedu osobina zavise od klona. Prema
rezultatima Scheffe-ovog testa, fluktuiraju¢a asimetrija Sirine tuc¢ka (STW) se znacajno
razlikovala u odnosu na fluktuirajuéu asimetrije Sirina fola (FW) i standarda (SW).

Rezultati trofaktorske analize varijanse sa ugnjezdenjim za FA17 indeks su
pokazali statisticki znacajan efekat uslova staniSta (najverovatnije razli¢itog svetlosnog
rezima) (staniSta: P < 0.0146), kao i statisticki znacajan efekat klona (tj. genotipa)
ugnjezdenog u populaciju (P < 0.0064). Znacajan efekat klona ukazuje na postojanje
individualnih genetickih razlika u stabilnost razvica cveta l.pumila (Tabela 12).

Mesani model trofaktorske analize varijanse za kompozitne indekse fluktuirajuce
asimetrije (CFA1 i CFA2) je potvrdio statisticki znacajnu geneticku razliku izmedu
klonova u okviru populacija za svako staniste (CFA1: P < 0.0409, CFA2: P < 0.0329).
Drugi izvori variranja nisu bili statisticki znacajni (Tabela 13).

Razlike u stabilnost razviéa individua (pojedinacnih cvetova)

Razlike izmedu stabilnosti razvi¢a osobina cvetnih organa pojedinacnih cvetova
(individualne razlike) testirane su dvofaktorskom analizom varijanse (Levene-ov test, sa
individuom i osobinom kao faktorima), za sve populacije u okviru oba stanista (otvorenog i
zasencenog) (Tabeli 14). Efekat individue nije bio znacajan ni u jednoj populaciji, Sto
ukazuje na nepostojanje varijabilnosti u stabilnosti razvi¢a izmedu cvetova. statisticki
znacajan efekat osobine za sve populacije (osim za D-A i W-RP) ukazuje da fluktuirajuca

asimetrija varira izmedu osobina cveta |.pumila (Tabela 14).
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42.STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA I.pumila U
EKSPERIMENTALNIM POPULACIJAMA

4.2.1. RADIJALNA ASIMETRIJA

4.2.1.1. Jednokomponentni indeksi

Razlike izmedu tretmana visokog i niskog intenziteta svetlosti

Veli¢ina uzorka (N), srednja vrednost (X), standardna greska (SE), kao i
koeficijent varijacije CV% za radijalnu asimetriju osam osobina cveta |. pumila poreklom
sa otvorenog i zasencenog stanista, gajenih u dva tretmana visokog (A) i niskog svetlosnog
intenziteta (B), su prikazani u Tabeli 15. Takode su prikazane i statisticki znacajne razlike
izmedu srednjih vrednosti (Pist) 1 izmedu koeficijenata varijacije (Pcy), za populacije
poreklom sa otvorenog (A) i zasencenog staniSta (B), u tretmannima, visokog i niskog
intenziteta svetlosti. U istoj tabeli su nalaze i vrednosti statisticki znacajnih razlika izmedu
srednijh vrednosti (Pyst) 1 koeficijenata varijacije (Pcy) populacija poreklom sa otvorenog
1 zasenCenog staniSta, u okviru tretmana visokog i niskog intenziteta svetlosti (Tabela
15C). Prosek vrednosti indeksa radijalne asimetrije osam osobina cvetnih organa je bio
veci u tretmanu niskog intenziteta svetlosti u odnosu na visoki, za populaciju poreklom sa
otvorenog stanista (RApp+pwisL+swasTLrsTWHAL+FIL: 0.597 vS. 0.533, respektivno).Variranje
vrednosti radijalne asimetrije osobina cvetnih organa izmedu individua je bilo veée na
visokom u odnosu na niski intezitet svetlosti (CVpL+rwsL+swsTL+STWHAL+FIL: 57.33 VS.
56.96, respektivno).

U oba svetlosna tretmana radijalna asimetrija duzine antere (RAar) je imala
najmanju vrednost u obe populacije (Tabele 15A i1 15B). Nestabilnije razvice, tj. vecu
vrednost radijalne asimetrije su imale duZine i Sirine fola i standarda (RAp; i RAg) u oba
tretmana, u odnosu na osobine tuCka i prasnika (visok intezitet svetlosti: osobine fola i

standarda: RApLrwesLisw: 0.69 vs. tuak: RAgtiistw: 0.45 vs. prasnik: RAapp: 0.32;
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nizak intenzitet svetlosti: standard 1 fol RAgr+rws+sw: 0.77 VS. tuc¢ak: RAstr+sTw: 0.49 VS.
prasnik: RAsLpi: 0.38). Pod visokim intenzitetom svetlosti vrednosti indeksa radijalne
asimetrije duzine fola i standarda su bile niZze u odnosu na njihove Sirine, osim za duzinu i
sirinu tucka (RAgt. = 0.48 vs. RAgtw = 0.41, respektivno). Obrnut trend je uocen za niski
intezitet svetlosti. Osobine duZine 1 Sirine fola, standarda 1 tucka imale su nize vrednosti na
visokom u odnosu na niski tretman (radijalna asimetrija osobina duZina organa cveta:
RAFL+s1+s12:0.59  vs.  0.69; radijalna asimetrija osobina S$irina organa cveta:
RAFw+sw+stw:0.62 vs. 0.65) Variranje osobina radijalne asimetrije izmedu cvetova je bilo
yjednaceno izmedu osobina (opseg variranja CV% visok intenzitet svetlosti: od 52.39 do
66.21; nizak intezitet svetlosti: od 49.87 do 65.93). Radijalna asimetrija Cetiri od osam
osobina organa cveta: duzina fola (RAr.), duzina standarda (RAg;), Sirina tucka (RAgrw) 1
duzina filamenta (RApy) statisticki se znacajno razlikovala izmedu tretmana u okviru
populacije sa otvorenog staniSta sve (Pey <0.05), odnosno, bila je veca na niskom
intenzitetu svetlosti u odnosu na visoki intezitet svetlosti. Koeficijenti varijacije (CV%) su
se statisticki znacajno razlikovao samo za dve osobine duzina standarda (RAsp) 1 duzina
filamenta (RAg)(Pcv <0.05).

Radijalna asimetrija osam osobina cveta, u populaciji sa zasencenog staniSta
ispoljena u dva svetlosna tretmana ukazuju na sli¢an obrazac variranja kao i za populaciju
sa otvorenog staniSta (Tabela 15B). Neznatno vecéa prosecna vrednost svih osam vrednosti
radijalne asimetrije osobina cvetnih organa je bila na niskom intenzitetu svetlosti, u odnosu
na visoki intezitet svetlosti, ali statisticki neznacajno (RAfLrw+sL+sw+sTL+sTW+AL+FIL: 0.586
vs. 0.571, respektivno). Isti trend je pokazao i CV% radijalne asimetrije osobina cvetnih
organa (CVeLipwasLrsw+sTL+sTW+ALFIL: 09.14 VS. 61.04, respektivno). Poredenjem radijalne
asimetrije osobina cvetnih organa prema njihovoj funkciji, dobijeno je da su osobine
atraktivnosti duZzine i Sirine (fola i standarda) imale nestabilnije razvi¢ée u oba svetlosna

tretmana u odnosu na osobine tucka i prasnika, (visok intezitet svetlosti: osobine fola i
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standarda RAprpwisLtsw:0.74 vs. tucka: RAsrr+sTw:0.41 vS. prasnika: RAapp: 0.41;
nizak intenzitet svetlosti: osobine fola 1 standarda: RAprprwisiisw: 0.76 VvS. tucka
RAgrLisTw: 0.46 vs. prasnika: RAapp: 0.38). Variranje radijalne asimetrije osobina
cvetnih organa izmedu cvetova za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta u oba
svetlosna tretmana (visokom i niskom) je bila veca za osobine prasSnika u odnosu na
osobine atraktivnosti i osobine tucka (visok intezitet svetlosti: prasnik CVarpi: 70.44 vs.
osobine atraktivnosti: CVer+rwasi+sw: 59.72 vS. tucak: CVstr+stw: 54.26; nizak intenzitet
svetlosti: prasnik CVapgi: 84.68 vS. osobine atraktivnosti CVeppwsLisw: 65.13 vs. tucak
CVstristw: 61.47). Vrednosti indeksa radijalne asimetrije duzina cvetnih organa su bile
vece u visokom u odnosu na niski intenzitet svetlosti (0.66 vs. 0.63, respektivno), dok su
vrednosti radijalne asimetrije Sirina cvetnih organa imale obrnut trend (visok: 0.60 Vvs.
nizak: 0.68). Sve vrednosti radijalne asimetrije osobina duzine cvetnih organa, u odnosu na
njihove Sirine su bile vee u oba tretmana, osim za standard i tucak pod niskim
intenzitetom svetlosti.
Razlike izmedu populacija u okviru svetlosnih tretmana

Na visokom intenzitetu svetlosti, znacajna razlika izmedu srednjih vrednosti RA
populacija je dobijena za osobine duzina standarda RAg; i filamenta RAp (Piiest 0.0164
vs. 0.0253, respektivno) stim $to su veée vrednosti dobijene za populaciju poreklom sa
zasencCenog staniSta. Koeficijent varijacije CV(%) za radijalnu asimetriju duzine standarda
(Pcv = 0.0374) je bio statisticki znacajano vec¢i za populaciju poreklom sa zasencenog
staniSta u odnosu na otvoreno staniste (Tabela 15C).

Na niskom intenzitetu svetlosti radijalna asimetrija duzine antere (RAar) je
statisticki znacajno veca za populaciju sa zasencenog stanista, u odnosu na populaciju sa
otvorenog staniSta (Pist 0.0122). Populacija poreklom sa zasencenog staniSta je imala

statisticki znacajno veéu vrednost koeficijenta varijacije (Pcy 0.0141 vs. 0.0293,
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respektivno), za vrednosti indeksa radijalne asimetrije duZine standarda i duzine tucka u

odnosu na populaciju poreklom sa otvorenog stanista (Tabela 15C).

4.2.1.2.Kompozitni indeksi

Kompozitni indeksi radijalne asimetrije CRA1 i CRA2 su prikazani u Tabeli 16.
Kompozitni indeksi radijalne asimetrije ukupnih i duZinskih osobina cvetnih organa
(CRAIT, CRAIL, CRA2T, CRA2L) poreklom sa otvorenog staniSta imaju statisticki
znacajno veée vrednosti pod niskom intenzitetu svetlosti (Tabela 16A). Kompozitni
indeksi radijalne asimetrije osobina S§irina cvetnih organa se nisu statisticki znacajno
razlikovali izmedu svetlosnih tretmana (Tabela 16A). Variranje indeksa radijalne
asimetrije, CV(%), je bilo vec¢e za kompozitne indekse radijalne asimetrije osobina Sirina
cvetnih organa u odnosu na njihove duzine u oba tretmana razli¢itog svetlosnog inteziteta,
ali uocena razlika izmedu tretmana nije bila statisticki znacajna (Tabela 16A).

Populacija poreklom iz zasencenog staniSta je imala manje prosene vrednosti
kompozitnih indeksa radijalne asimetrije CRA1T, CRA1W, CRA2T i CRA2W, u tretmanu
visokog u odnosu na tretman sa niskim svetlosnim intezitetom, dok su prose¢ne vrednosti
kompozitnih indeksa radijalne asimetrije osobina duzina cvetnih organa CRA1L i CRA2L
imale manje vrednosti u tretmanu niskog u odnosu na tretman visokog svetlosnog
intenziteta (Tabela 16B). Statisticki znacajno veca vrednost kompozitnog indeksa radijalne
asimetrije osobina Sirina cvetnih organa CRA2W, je bila u tretmanu niskog intenziteta
svetlosti u odnosu na visok. Znacajno variranje indeksa radijalne asimetrije izmedu
individua, mereno CV%, je dobijeno za kompozitne indekse radijalne asimetrije svih
osobina (CRA2T) i osobina duzina cvetnih organa (CRA1L i CRA2L) (Tabela 16B).

Cvetovi irisa poreklom sa otvorenog staniSta, koji su tokom svog razvi¢a bili
izlozeni visokom intenzitetu svetlosti, imali su vece vrednosti kompozitnih indeksa

radijalne asimetrije osobina duzina cvetnih organa (CRA1L, CRA2L) u odnosu na cvetove
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poreklom sa zasenCenog staniSta. Na niskom svetlosnom intenzitetu populacije iz
alternativnih prirodnih staniSta se nisu razlikovale u stabilnosti razvi¢a cveta,
kvantifikovanoj kompozitnim indeksima radijalne asimetrije. Koeficijenti varijacije (CV%)
CRA su bili statisti¢ki znacajno veci za cvetove poreklom sa zasencenog stansta u odnosu
na otvoreno staniSte za kompozitne indekse radijalne asimetrije svih osobina cveta
(CRAIT i CRA2T), kao i za kompozitne indekse osobina duzina cveta (CRAIL i

CRA2L).(Tabela 16B).

4.2.2. FLUKTUIRAJUCA ASIMETRIJA
4.2.2.1. Jednokomponentni indeksi

VeliCina uzorka 1 vrednosti indeksa FA1 i FA8, kao i njihove standardne greske
(SE), 1 greske merenja ME1, ME3 i ME4 su date u Tabeli 17, za svaku osobinu i
populaciju, u dva tretmana visokog i niskog svetlosnog intenziteta. Vrednost indeksa FA 1
je bio najve¢i za Sirinu standarda (SW) u oba svetlosna tretmana za obe populacije
(poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista). Ove vrednosti su imale isti trend i bile su
vece u niskom intenzitetu svetlosti u odnosu na visoki intenzitet svetlosti (otvoreno staniste
visok: 0.330 vs. nizak: 0.333; zasenceno staniste visok: 0.330 vs. nizak: 0.382). Isti obrazac
je dobijen i za vrednost fluktuirajuce asimetrije Sirine fola FW, za obe populacije, i osobinu
STW za populaciju poreklom sa zasencenog staniSta. Vrednosti fluktuirajuce asimetrije za
osobinu STW za populacju poreklom sa otvorenog staniSta je bila manja u niskom, u
odnosu na visoki intezitet svetlosti.

Najmanju vrednost FA8a indeksa, u obe populacije i u oba svetlosna tretmana, je
imala $irina standarda (SW), osim u populaciji sa zasencenog staniSta na visokom
intenzitetu svetlosti (Tabela 17).

Opseg prosecne razlike izmedu ponovljenih merenja (MEl) je bio slican u

populaciji poreklom sa u zasenéenog (0.0055 to 0.0109 mm) u odnosu na populaciju sa
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otvorenog staniSta (0.0050 to 0.0113 mm) u oba svetlosna tretmana (Tabela 17). Opseg
variranja ME3 je bio ve¢i u populaciji poreklom sa zasencenog staniSta (1.20-8.07%) u
odnosu na populaciju sa otvorenog (1.87 -5.59%). Vrednosti MES su bile visoke za sve
osobine u obe populacije (Tabela 17). Dobijeni rezultati, kao §to su visoka ponovljivost i
mala greska merenja, jasno ukazuju da su dobijeni indeksi FA realna mera nestabilnosti
razvi¢a cveta |. pumila u eksperimentalnim populacijama, izlozenm delovanju razlicitih
inteziteta svetlosti.

Vrednosti indeksa FA10b za populacije poreklom sa alternativnih svetlosnih
staniSta ispoljenih u dva svetlosna tretmana su prikazane na Histogramu 3, posebno za
svaku od analiziranih osobina FW, SW 1 STW. U oba tretmana cvetovi irisa su imali vece
vrednosti indeksa FA10b osobine FW u tretmanu niskog svetlosnog intenziteta, za obe
populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta. Za druge dve osobine, SW i STW,
populacije su imale suprotan trend vrednosti indeksa izmedu tretmana. Za populaciju
poreklom sa otvorenog staniSta vece vrednosti indeksa FA10b su bile u tretmanu visokog
svetlosnog inteziteta u odnosu na tretman niskog svetlosnog inteziteta, za obe osobine, SW
i STW. Za populaciju poreklom sa zasenc¢enog stanista vrednosti indeksa FA10b su bile
vece u tretmanu niskog svetlosnog inteziteta u odnosu na tretman visokog inteziteta

svetlosti, za obe osobine (Histogram 3).

4.2.2.2.Kompozitni indeksi

Srednje vrednosti visekomponentnog FA17 indeksa osobina cveta |. pumila, i
standardne greske, za dve populacije poreklom iz alternativnih svetlosnih staniSta u
tretmanima razliitog svetlosnog intenziteta, su prikazane na Histogramu 4. Vrednosti
visekomponentnog indeksa FA17 za populaciju poreklom sa otvorenog stanista su bile nize
u tretmanu niskog inteziteta svetlosti, u odnosu na visoki intezitet svetlosti (visok: 0.0400

vs. nizak: 0.0373,respektivno). Vece vrednosti viSekomponentnog indeksa FA17 su bile u
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tretmanu visokog inteziteta svetlosti u odnosu na niski intezitet svetlosti (visok: 0.0323 vs.
nizak: 0.0426, statisticki znacajno P=0.0023) za populaciju poreklom iz zasencenog
staniSta. Populacije su se u tretmanu visokog inteziteta svetlosti statisticki znacajno
razlikovale u vrednosti viSekomponentnog indeksa FA17 (P=0.0110). Statisticka
znacajnost je bila marginalno signifikantna izmedu populacija poreklom sa otvorenog i
zasencenog staniSta u tretmanu niskog inteziteta svetlosti (P = 0.0571).

Kompozitni indeks fluktuirajuc¢e asimetrije CFA1 je imao znacajno vece vrednosti
pod niskim odnosu na visoki intenzitet svetlosti (visok: 15.25 vs. nizak: 16.03; Py
st—0.0031), za populaciju sa otvorenog stanisSta. Isti obrazac je zabeleZen i za populaciju
poreklom iz zasenCenog staniSta samo za indeks CFA2 (visok: 2.60 vs. nizak: 3.51; Py
test—0.0012) (Tabela 18A). U tretmanu visokog intenziteta svetlosti, populacije su se
znacajno razlikovale u prosecnim vrednostima kompozitnog indeksa CFAI1 (otvoreno:
15.25 vs. zasenceno: 16.34; Pi=0.0005), a u niskom, za prose¢ne vednosti kompozitnog
indeksa CFA2 (otvoreno: 2.94 vs. zasenceno: 3.51; Pis=0.0210) (Tabela 18A). Nisu
dobijene znacajne razlike u individualnom variranju kompozitnih indeksa fluktuirajuce
asimetrije (tj. CV%) izmedu populacija sa alternativnih svetlosnih stanista, bilo u okviru

tretmana visokog ili niskog inteziteta svetlosti (Tabela 18B).

4.2.3. ANALIZA FENOTIPSKE VARIJABILNOSTI RAZLICITIH TIPOVA ASIMETRIJE OSOBINA
CVETA IRIS PUMILA U EKSPERIMENTALNIM POPULACIJAMA
Radijalna asimetrija

U Tabeli 19 prikazani su rezultati meSanog modela analize varijanse radijalne
asimetrije za svaku od osam osobina cveta |. pumila. Udeo fenotipske varijabilnosti, RA
uslovljen sredinskim razlikama (svetlosni tretman) je bio statisticki znacajan samo za dve
osobine duzinu fola RAg. (P = 0.0049) i $irinu standarda RAgrw (P = 0.0026). Geneticka

razlika u srednjoj vrednosti RA izmedu populacija je jedino bila statisticki znacajna za
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osobinu duzinu tucka RAgr (P = 0.0258). Statisticki znacajan efekat familije uocen je za
radijalnu asimetriju duzine standarda (RAgp P=0.0154). Za istu osobinu je bila znacajna
interakcija izmedu tretmana i populacije (P=0.0178), Sto ukazuje da ispoljavanje
genetickih razlika izmedu populacija u nestabilnosti razvica duzine standarda yavisi od
inteziteta ambijentalne svetlosti.

Veli¢ina kompozitnih indeksa radijalne asimetrije, CRA1T, CRAIL, CRA1W,
CRA2T, CRA2L, CRA2W je statisticki znacajno zavisila od svetlosnog tretmana, §to su
potvrdili rezultati faktorske ANOVA-e (Tabela 20). Statisticki znacajna interakcija izmedu
familije i tretmana za indekse CRA2T i CRA2L ukazuje da stabilnost razvic¢a pojedinacnih
elemenata istog cvetnog organa, posebno u pogledu duzine, zavisi od svetlosnog rezima
pod kojim se proces razvi¢a cveta odvija (Tabela 20).

Fluktuirajuéa asimetrija

Rezultati meSanog modela cetvorofaktorske analize varijanse za indekse
fluktuiraju¢e asimetrije FA1 i FA8a, kao i trofaktorske analize varijanse za
viSekomponentni indeks fluktuirajuée asimetrije FA17, su prikazani u Tabeli 21.
Cetvorofaktorskom ANOVA-om utvrden je statisticki zna¢ajan efekat osobina za FA1 (P
= 0.0123), i1 FAS8a indeks fluktuirajuce asimetrije (P = 0.0449), kao mere nestabilnosti
razvi¢a osobina cveta |. pumila. Prema rezultatima Scheffe-ovog testa prosecne vrednosti
FA1 i FA8a za Sirinu tuc¢ka STW su bile statisticki znacajno nize u odnosu na Sirinu fola i
standarda (FW 1 SW) Rezultati trofaktorske analize varijanse za viSekomponentni indeks
fluktuiraju¢e asimetrije FA17 ukazuju jedino na statistiCki znacajan efekat interakcije
izmedu populacije 1 tretmana (P < 0.0024), Sto je takode wutvrdeno za oba
jednokomponentna indeksa, FA1 (P <0.0133) i FA8a (P <0.0023).

Mesanim modelom analize varijanse za kompozitne indekse fluktuirajuée asimetrije
CFALl i CFA2 (Tabela 22) je utvrden znacajan efekat svetlosnog tretmana samo za CFA2

(P =0.0101). Iako se populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista nisu statisticki
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razlikovale u pogledu prosecne veli¢ine radijalne asimetrije procenjene koriS¢enjem ova
dva kompozitna indeksa, rezultati Cetvorofaktorske ANOVA-e su ukazali na statisticki
znacajne razlike izmedu familija za svaki od primenjenih kompozitnih indeksa radijalne
asimetrije (CRA1: P = 0.0001, CRA2: P = 0.0125). Interakcija izmedu tretmana i
populacije je bila statisticki znacajna za CRA2 (P = 0.0029, Tabela 22), sto ukazuje na
znacajne geneticke razlike izmedu populacija u osetljivosti stabilnosti razvi¢a na sredinske
uslove.

Razlike u stabilnost razvica individua (pojedinacnih cvetova)

Razlike u stabilnosti razvi¢a pojedinacnih cvetova, kao i razlike izmedu stabilnosti
razvi¢a osobina cvetnih organa, testirane su koriS¢enjem dvofaktorske analize varijanse
(Levene-ov test), sa individuom (pojedinacni cvet) i osobinom kao faktorima, za dve
populacije poreklom iz alternativnih staniSta, u svakom od dva svetlosna tretmana, na
vrednostima apsolutne razlike In-transformisanih vrednosti desne i leve strane (|InR-InL|) tri
cvetna organa (Tabela 23). Efekat individue nije bio statisticki znaCajan ni za jednu
populaciju, niti tretman, Sto ukazuje na sliCan nivo stabilnosti razvi¢a izmedu pojedinacnih
cvetova |. pumila. Statisticki znacajan efekat osobine utvrden u oba svetlosna tretmana
ukazuje da fluktuirajuca asimetrija varira izmedu osobina, ali samo za populaciju poreklom
sa otvorenog staniSta. Nasuprot tome, u obe populacije i u oba svetlosna tretmana, razlike u
FA izmedu osobina cvetnih organa zavisile su od cveta na kome je vrSeno merenje

(statisticki znacajna interakcija izmedu individue i osobine) (Tabela 23).
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4.3. MORFOLOSKA VARIJABINOST OSOBINA CVETA I. PUMILA
4.3.1. ANALIZA POPULACIJA U PRIRODNIM STANISTIMA
Razlike izmedu stanista

Srednje vrednosti (X ), standardna greska (SE) , koeficijent varijacije (CV%) kao i
veli¢ina uzorka (N), za osam morfoloskih osobina cvetnih organa i broj semenih zametaka
kod jedinki I. pumila, poreklom iz staniSta razliitog svetlosnog intenziteta, otvorenog i
zasen¢enog, prikazane su u Tabeli 24. Sve prose¢ne vrednosti osobina cveta, osim duzine
tucka (STL), su bile ve¢e u zasenenom staniStu u odnosu na otvoreno, $to je potvrdeno
koris¢enjem t-testa (Pr<0.01). Vrednosti CV(%) morfoloskih osobina cveta su bile
statisticki znaCajne za Sirina standarda (SW) i duzina tu¢ka (STL), u populaciji sa
zasencenog, u poredenju sa otvorenim staniStem. Prose¢an broj semenih zametaka se nije
razlikovao izmedu staniSta, kao ni u CV(%) (Pttest, 1 Pcv>0.05).

Rezultati meSanog modela analize varijanse za osam morfoloskih osobina cveta i
broj semenih zametaka kod jedinki I. pumila, poreklom sa dva stani$ta razli¢itog svetlosnog
intenziteta, su prikazani u Tabeli 25. Udeo fenotipske varijanse uslovljene sredinskim
razlikama (efekat stanista) je bio statisticki znaCajan za Sirinu standarda (SW), Sirinu tucka
(STW) 1 duzinu antere (AL). Geneticke razlike izmedu populacija u srednjim vrednostima
osobina cveta su bile statisti¢ki znaCajne za Sirinu fola (FW) i duZzine tucka (STL).
Statisticki znacajne geneticke razlike izmedu pojedinacnih klonova konstatovane su za sve
osobine cveta (Tabela 25).

Razlike izmedu populacija unutar stanista

Populacije u okviru otvorenog staniSta se imale sli¢ne prosecne vrednosti cvetnih
organa osim populacije D-B, koja je imala nesto vecu prosecnu vrednost Sirine fola (Tabela
26). Prosecan broj semenih zametaka varirao je izmedu populacija, pri ¢emu su koeficijenti

varijacije CV(%) bili manji za duzine cvetnih organa u odnosu na S§irine, iako su njihove
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pojedinacne vrednosti bile specificne kako za osobinu, tako i za populaciju (Tabela 26).
Populacija D-C je imala manji broj semenih zametaka u odnosu na druge dve populacije
(Tabela 26).

Zasenceno staniSte je imalo neSto varijabilnije populacije u pogledu prosecnih
vrednosti morfoloskih osobina cvetnih organa (Tabela 27). Populacija W-RP je imala
najnize prosecne vrednosti svih morfoloskih osobina cveta u odnosu na druge dve
populacije, W-PS 1 W-PN. Najvise prosecne vrednosti morfoloskih osobina cvetnih organa
uocene su u populaciji iz sastojine belog bora (W-PS). Vece razlike su bile ispoljene za
osobine duzine cvetnih organa u odnosu na osobine Sirine cvetnih ograna. I u ovom stanistu

CV (%) je bio takode manji za duzine cvetnih organa u odnosu na Sirine (Tabela 27).

4.3.2. ANALIZA EKSPERIMENTALNIH POPULACIJA U RAZLICITIM SVETLOSNIM
TRETMANIMA

Razlike izmedu tretmana

Proseéne vrednosti morfoloskih osobina cveta kod jedinki I. pumila iz populacija
poreklom sa otvorenog staniSta su bile statistiCki znacajno vece u niskom svetlosnom
tretmanu u odnosu na visoki, osim za duZinu i Sirinu tucka (STL i STW) koje se nisu
razlikovale izmedu tretmana (Pis>0.05, Tabela 28). Vrednosti CV(%) su bile vece na
niskom svetlosnom intenzitetu nego na visokom za osobine Sirine tucka (STW), duzina
antere (AL) i duzina filamenta (FIL) (Pcy < 0.05). Prosecan broj semenih zametaka je bio
nizi u tretmanu sa smanjenim svetlosnim intezitetom u odnosu na tretman sa punim
intezitetom svetlosti (90.67 vs. 93.68, respektivno). Ova osobina je imala i najveci
koeficijent varijacije u odnosu na morfoloske osobine cveta, Cija je vrednost bila statisticki
znacajno veca u tretmanu sa visokim, u poredenju sa niskim intezitetom svetlosti (Pcy

=0.0038)(Tabela 28A).
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Populacija poreklom sa zasencenog staniSta je ispoljavala sliCan obrazac variranja
morfoloSkih osobina u odnosu na koli¢inu ambijentalne svetlosti (Tabela 28B). Prosecne
vrednosti osobina organa cveta su bile ve¢e u niskom nego u visokom svetlosnom tretmanu,
osim za §irinu tucka (STW), ¢ija se prosecna vrednost nije razlikovala izmedu svetlosnih
tretmana. Statisticki znaCajne razlike izmedu trtetmana utvrdene su za prose¢ne vrednosti
osobina duzine tucka (STL) i antere (AL) (Ptst < 0.05). Iako su vrednosti CV(%) bile vece
na niskom svetlosnom intezitetu u odnosu na visoki, statisticki znacajna razlika je
potvrdena samo za osobinu Sirine tucka STW (Pcy =0.0004). Razlika izmedu prose¢nog
broja semenih zametaka nije bila statisticki znacajna izmedu svetlosnih tretmana (92.63 vs.
88.9; Piese>0.05), kao 1 vrednosti CV(%) ovih osobina (Tabela 28B).

Razlike izmedu populacija u okviru tretmana

Prosecne vrednosti morfoloskih osobina cveta su u svakom od svetlosnih tretmana
bile vec¢e za populaciju poreklom sa zasenCenog stanisSta u odnosu na populaciju poreklom
sa otvorenog staniSta (Tabela 28A i B). U okviru tretmana, populacije su se statisticki
znacajno razlikovale za veéi broj osobina u tretmanu visokog intenziteta svetlosti, (Sirine
fola (FW), Sirine standarda (SW), duzine tucka (STL), Sirine tucka (STW) i duZine
filamenta (FIL); Ptest < 0.05), nego u tretmanu niskog inteziteta svetlosti (Sirina fola (FW) i
duzina tucka (STL); Prist < 0.05). Vrednosti CV(%) osobina cvetnih organa bile su sli¢ne
izmedu populacija poreklom sa otvorenog i zasenenog staniSta, u tretmanu niskog
svetlosnog inteziteta, osim za AL (Pcy =0.0292), dok je u tretmanu visokog svetlosnog
intenziteta variranje izmedu individua u veli¢ini CV(%) uocena za tri osobine STW, AL i

broj semenih zametaka (Pcy < 0.05) (Tabela 28C).
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4.3.3. ANALIZA FENOTIPSKE VARIJABILNOSTI CVETA IRIS PUMILA U EKSPERIMENTALNIM
USLOVIMA

Fenotipska varijabilnost osam morfoloskih osobina cveta i broja semenih zametaka
kod jedinki I. pumila poreklom iz dva prirodna stanista, ispoljena u tretmanima razli¢itog
svetlosnog intenziteta analizirana je primenom meSanog modela analize varijanse (Tabela
29). Udeo fenotipske varijanse uslovljen razlikama u intezitetu svetlosti (efekat tretmana) je
bio statisticki znacajan za osobine duzinu i Sirinu fola (FL i FW). Populacije su se
razlikovale samo u pogledu srednjih vrednosti Sirine fola (FW) (P = 0.0155) i duzine
standarda (STL) (P = 0.0153). Razlike izmedu genotipova (tj. familija) su bile statisticki
znacajne za sve osobine, osim za duzine tufka i filamenta (STL i FIL) (Tabela 29).
Statisticki znacajan efekat interakcije tretman x familija utvrden je za sve osobine, osim za
Sirinu fola (FW) 1 Sirinu standarda (SW) (P>0.05). Efekt bloka kao posledica
mikrosredinskih uslova, je bio statisticki znacajan za Sirinu standarda (SW) i duzinu antere
(AL) (P<0.05).

4.4. FENOTIPSKE I GENETICKE KORELACIJE
4.4.1. ANALIZA POPULACIJA U PRIRODNIM STANISTIMA
Korelacije izmedu parova osobina radijalne asimetrije cvetnih organa (RA)

Ukupan broj statisticki znacajnih fenotipskih korelacija izmedu parova radijalne
asimetrije osobina cveta |. pumila je bio ve¢i u zasen¢enom stani$tu, u odnosu na otvoreno
staniSte (7 vs. 2, respektivno, Tabela 30). Vrednosti koeficijenata korelacije su bile male i
kretale se u rasponu od 0.005 do 0.239, u populaciji sa otvorenog stanista, a najveca
vrednost koeficijenta korelacije je dobijena izmedu osobina duzine fola (FL) i duzine
standarda (SL) (r = 0.2386, P = 0.0027), kao i za izmedu duZzine standarda (SL) i duZine
filamenta (FIL) (r = 0.2325, P = 0.0035).

U populaciji sa zasenenog staniSta vrednosti koeficijenata korelacije radijalne

asimetrije osobina cvetnih organa su imale opseg vrednosti od 0.081 do 0.462, koji je bio
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veci od opsega u populaciji sa otvorenog staniSta. Radijalne asimetrije duZine fola (RApr) 1
tucka (RAgsr) su statisticki znacajno korelisane, sa najve¢im koeficijentom korelacije od
0.462, Cija se statisticka znacajnost zadrzala i nakon Bonferronijeve korekcije, $to je bio
slucaj i za korelaciju izmedu duzine standarda (RAgy) i duzine tucka (RAsry) (r = 0.3817,
P <0.0004).

Geneticke korelacije izmedu parova radijalnih asimetrija parova osobina cvetnih
organa, procenjene koriS¢enjem srednjih vrednosti klonova, prikazane su u Tabeli 31.
Opseg koeficijenata korelacije za otvoreno staniste bio od 0.038 do 0.368, sa dve statisticki
znacajne korelacije izmedu duzine fola (FL) i Sirine standarda (SW) (r = 0.3617, P <
0.0045), kao i duzine standarda (SL) i duzine filamenata prasnika (FIL) (r = 0.3169, P <
0.0136). Populaciju poreklom sa zasencenog staniSta je karakterisao veci broj statisticki
znacajnih korelacija izmedu radijalne asimetrije parova osobina cvetnih organa, u odnosu
na populaciju sa otvorenog stanista (8 vs. 2, respektivno). Opseg vrednosti koeficijenata
korelacija radijalne asimetrije osobina cveta (0.035-0.729) je bio veci za populaciju sa
zasencenog, u odnosu na populaciju sa otvorenog. U populaciji poreklom sa zasencenog
staniSta nakon Bonferronijeve korekcije, statisticka znacajnost izmedu parova radijalne
asimetrije osobina cveta |. pumila se zadrzala samo za korelaciju izmedu radijalne
asimetrije duzine fola (FL) i duZine standarda (SL), kao i duzine standarda (SL) i duZine
tucka (STL) koja je ujedno imala i najvecu vrednost korelacionog koeficijenta (r = 0.7289,
P <0.0001).

Korelacije izmedu parova morfoloSkih osobina cvetnih organa

Fenotipske korelacije izmedu parova morfoloskih osobina cvetnih organa su
prikazane u Tabeli 32. Za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta opseg vrednosti
koeficijenata korelacije je bio od 0.0095 do 0.8841, od kojih je 23 bilo statisticki znacajno.
Nakon Bonferronijeve korekcije 21 korelacija je zadrzala statisticku znacajnost (podvucene

vrednosti). Za zasenceno staniSte, opseg korelacionih koeficijenata je bio od 0.0894-0.918.
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Nakon Bonferronijeve korekcije od 25 statisticki znacajnih koeficijenata korelacije, 17
koeficijenata korelacije je zadrzalo statisticku znacajnost. Najvecu vrednost korelacionog
koeficijenta je imala korelacija izmedu duzine fola (FL) i duzine standarda (STL) u oba
staniSta (otvoreno: r = 0.884 i zasenceno: r = 0.918).

Geneticke korelacije izmedu parova morfoloSkih osobina cvetnih organa,
procenjene koriS¢enjem srednjih vrednosti klonova, prikazane su u Tabeli 33. Broj
statisticki znaCajnih genetickih korelacija izmedu parova morfoloskih osobina cveta je bio
manji u odnosu na fenotipske korelacije. Za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta
dobijene su 22 statisticki znacajne korelacije, sa opsegom koeficijenata korelacije od 0.0251
do 0.8819. Medutim, 13 koeficijenata korelacije je zadrzalo statisticku znacajnost nakon
Bonferronijeve korekcije. Poredenjem parova morfoloskih osobina cvetnih organa jedinki I.
pumila poreklom sa zasen¢enog stanista dobijeno je 20 statisticki znacajnih korelacija, sa
opsegom vrednosti korelacionih koeficijenata od 0.1497-0.9053. Nakon Bonferronijeve
korekcije, statistiCku znacajnost je zadrzalo deset koeficijenata korelacije.

Rezultati Mantel-ovog testa poredenja fenotipskih i genetickih korelacionih matrica
u prirodnim staniStima razli¢itog svetlosnog inteziteta (otvoreno i zasen¢eno) za vrednosti
morfoloSkih osobina cveta i osobina stabilnosti razvica prikazani su u Tabeli 34.
Poredenjem fenotipskih korelacionih matrica morfoloskih osobina cvetnih organa jedinki I.
pumila poreklom sa otvorenog i zasencenog pripodnog stanista, ustanovljeno je da se
matrice nisu statisticki znacajno razlikovale, i da su imale visok koeficijent korelisanosti (r
= 0.8315, P < 0.0005). Primenom Mantel-ovog testa poredenja matrica fenotipskih
korelacija morfoloskih osobina cveta i1 fenotipskih korelacija radijalne asimetrije osobina
cvetnih organa dobijena je statisticki znacajna potvrda podudarnosti (r = 0.5646; P <
0.0070) za populaciju poreklom sa zasencenog stanista.

Geneticke matrice morfoloskih osobina cvetnih organa za populaciju poreklom sa

otvorenog i populaciju poreklom sa zasencenog staniSta nisu se statisticki znacajno
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razlikovale i imale su visok koeficijent korelisanosti (r=0.8003, P<0.0005). Za populaciju
poreklom sa zasencenog staniSta takode je dobijena statisticki znaCajna podudarnost
izmedu geneticke matrice morfoloskih osobina cvetnih organa i1 matrice radijalne
asimetrije osobina cvetnih organa (r=0.5406, P<0.0060).

Poredenjem fenotipskih korelacionih matrica morfoloskih osobina cvetnih organa i
njima komplementarnih genetickih korelacionih matrica morfoloskih osobina, dobijena je
statisticki znacajna podudarnost sa visokim koeficijentom korelacije za populaciju sa
otvorenog (r = 0.9918, P < 0.0005) i za populaciju sa zasenc¢enog prirodnog stanista (r =
0.9805, P < 0.0005). Visoka podudarnosti matrica je dobijen i kada je izvrSeno poredenje
fenotipskih matrica radijalne asimetrije osobina cvetnih organa i njima komplementarnih
genetickih matrica za obe populacije sa otvorenog i zasenéenog stanista (r = 0.7086 vs. r =
0.8271, respektivno) (Tabela 34).

Poredenjem fenotipske korelacione matrice morfoloskih osobina cvetnih organa, u
prirodnim uslovima otvorenog staniSta i matrice fenotipskih vrednosti morfoloskih osobina
cveta populacije poreklom sa otvorenog staniSta, gajene u tretmanu visokog svetlosnog
inteziteta, dobijena je statisti¢ki znacajna podudarnost, sa visokim koeficijentom korelisanosti
(r=0.8037, P < 0.0005, Tabela 34). Korelacione matrice fenotipskih vrednosti morfoloskih
osobina cveta biljaka iz populacije sa zasenc¢enog prirodnog stanista je bila statisticki znacajno
podudarna (r = 0.7288, P < 0.0005) sa korelacionom matricom fenotipskih vrednosti
morfoloskih osobina cveta jedinki poreklom iz =zasenCenog staniSta, gajenih u
eksperimentalnim uslovima tretmana niskog inteziteta svetlosti. Isti tipovi poredenja
fenotipskih korelacionih matrica izmedu radijalnih asimetrija osobina cvetnih organa nisu

utvrdili njihovu statisticki znacajnu podudarnost.
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4.4.2.ANALIZA EKSPERIMENTALNIH POPULACIJA U RAZLICITIM SVETLOSNIM
TRETMANIMA
Korelacije izmedu parova osobina radijalne asimetrije cvetnih organa (RA)

U Tabeli 35. su prikazane vrednosti Pearson-ovih koeficijenta korelacije dobijenih
na individualnim vrednostima osam osobina radijalne asimetrije cveta |. pumila poreklom
iz dva prirodna staniSta, otvorenog i zasencenog, gajenih u dva tretmana razliCitog
svetlosnog intenziteta. Nijedna od korelacija izmedu parova radijalne asimetrije osobina
cvetnih organa nije bila statisticki znacajna za populaciju sa otvorenog stanista na visokom
svetlosnom intenzitetu. Vrednosti koeficijenta korelacije su se kretale u rasponu od 0.008
do 0.1648. U tretmanu niskog inteziteta svetlosti, vrednosti koeficijenata korelacije izmedu
radijalne asimetrije osobina cvetnih organa su imale opseg od 0.002 do 0.2762. StatistiCka
znacajnost korelacija izmedu duzine fola (FL) i duzine standarda (SL), kao i duZine
standarda (SL) i Sirine tucka (STW), se izgubila nakon Bonferronijeve ispravke (Tabela
35A).

U populaciji sa zasencenog staniSta je bilo viSe znacajnih korelacija izmedu
radijalne asimetrije osobina cvetnih organa na niskom svetlosnom intenzitetu u odnosu na
visoki svetlosni (5 vs. 1, respektivno). Nakon Bonferronijeve korekcije nije potvrdena
statisticka znacajnost ni za jednu od korelacija (Tabela 35B).

Geneticke korelacije izmedu radijalne asimetrije parova osobina cvetnih organa
(koris¢enjem srednjih vrednosti klonova) u uslovima visokog i niskog inteziteta svetlosti
su prikazane u Tabeli 36. Za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta, broj znacajnih
korelacija je bio manji pod visokim intezitetom svetlosti u odnosu na niski intezitet
svetlosti, ali posle Bonferronijeve korekcije su sve korelacije postale statisticki neznacajne.
Opseg vrednosti koeficijenata korelacije kretao se od 0.0130 do 0.7691 za visok intenzitet

svetlosti, i za niski intezitet svetlosti od 0.0086 do 0.6841 (Tabela 36A).
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Za populaciju poreklom sa zasenCenog stanista, opseg vrednosti korelacionih
koeficijenata za radijalnu asimetriju osobina cvetnih organa je bio od 0.1233 do 0.9340 za
visoki intezitet svetlosti 1 za niski intezitet svetlosti od 0.0201 do 0.9820. Nakon
Bonferronijeve korekcije statisticka znacajnost je potvrdena za korelaciju izmedu Sirine
tucka (STW) i duzine antere (FIL) (r = 0.9820, P < 0.0005) u tretmanu niskog inteziteta
svetlosnti (Tabela 36B).

Korelacije izmedu parova morfoloSkih osobina cvetnih organa

Vrednosti koeficijenta fenotipskih korelacija izmedu morfoloskih osobina cveta I.
pumila, u dva tretmana razliitog inteziteta svetlosti (visokom i niskom), za populacije
poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta, su prikazane u Tabelama 37A i 37B. Za
populaciju poreklom sa otvorenog staniSta, opseg vrednosti koeficijenata korelacije kretao
se od 0.1015 do 0.9470 za visoki intenzitet svetlosti, a za niski intezitet svetlosti od 0.1309
do 0.8913. Broj statisticki znacajnih korelacija je bio veci u tretmanu visokog inteziteta
svetlosti, u odnosu na tretman niskog inteziteta svetlosti (25 vs. 18, respektivno). Najvecu
vrednost koeficijenta korelacije je imala korelacija izmedu osobina duzine fola (FL) i
duzine standarda (SL), u oba svetlosna tretmana (r = 0.9470 vs. r = 0.8913, P < 0.0001,
respektivno). U tretmanu visokog inteziteta svetlosti, visoke vrednosti korelacionih
koeficijenta su dobijene izmedu osobina Sirina standarda (SW) i osobina duzina i Sirina fola
(FL 1 FW), kao i duzine standarda (SL). U niskom intezitetu svetlosti, pored pomenute
korelacije izmedu osobina FL i SL, visoku vrednost statisticki znacajanih koeficijenta
korelacija imale su i korelacije izmedu osobina duzina fola (FL) i duzina tuc¢ka (STL), kao 1
duzina standarda (SL) i duzina tuc¢ka (STL) (Tabela 37A).

Manji broj statisticki znacajnih korelacija izmedu morfoloskih osobina cvetnih
organa je dobijen za jedinke poreklom iz zasenCenog staniSta, gajenih u dva tretmana
visokog i niskog inteziteta svetlosti (14 i 10, respektivno) u odnosu na jedinke poreklom sa

otvorenog stanista, takode gajenih u tretmanima visokog i niskog svetlosnog inteziteta (25 i
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18, respektivno). Najveca vrednost korelacionog koeficijenta je dobijena izmedu osobina
duzine fola (FL) i duzine standarda (SL), u visokom i u niskom intezitetu svetlosti (0.9521
vs. 0.9406, respektivno, Tabela 37B).

Vrednosti genetickih korelacija morfoloskih osobina cvetnih organa procenjenim na
srednjim vrednostima genotipova su prikazane u Tabeli 38, u dva tretmana razli¢itog
svetlosnog inteziteta (visokom i niskom), za populacije poreklom sa otvorenog stanista
(Tabela 39A), i populaciju poreklom sa zasencenog stanista (Tabela 38B). U populaciji
poreklom sa otvorenog staniSta, nakon Bonferronijeve korekcije, samo je korelacija izmedu
osobina duzine fola (FL) i duzine standarda (SL) zadrzala statisticku znacajnost, a ujedno je
i najveca vrednost korelacionog koeficijenta bila za korelaciju izmedu ove dve osobine
(0.9611), u tretmanu visokog svetlosnog inteziteta. U tretmanu niskog svetlosnog inteziteta,
nakon Bonferronijeve korekcije, statistiCku znacajnost su zadrzale korelacije izmedu
osobina duzine fola (FL) i duzine standarda (SL) (ujedno sa najve¢om vrednoScu
korelacionog koeficijenta 0.952), potom duzine fola (FL) i duzine tucka (STL), kao i duzine
standarda (SL) i duzine tucka (STL) (Tabela 38A).

U populaciji poreklom sa zasenCenog staniSta vec¢i broj statisticki znacajnih
korelacija je utvrden u tretmanu niskog inteziteta svetlosti u odnosu na tretman visokog
inteziteta svetlosti (7 vs. 1, respektivno, Tabela 38B). U oba tretmana, visokog i niskog
inteziteta svetlosti, statistiCku znacajnost je zadrzala, korelacija izmedu osobina duZzine fola
(FL) i duzine standarda (SL) i posle Bonferronijeve korekcije sa najve¢im vrednostima
korelacionih koeficijenata (0.9702 i 0.9682, respektivno,Tabela 38B).

U Tabeli 39. su prikazani rezultati Mantel-ovog testa poredenja fenotipskih i
genetickih korelacionih matrica za morfoloske osobine i radijalnu asimetriju osobina
cvetnih organa jedinki |. pumila, poreklom iz prirodnih alternativnih stanista razli¢itog
svetlosnog inteziteta (otvoreno i zasenceno), gajenih u dva tretmana razli¢itog svetlosnog

inteziteta (visokom i niskom). Korelacione matrice morfoloskih osobina cveta, dobijenih u
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tretmanima visokog i niskog inteziteta svetlosti su statisticki znacajno podudarne sa
visokim vrednostima koeficijenata korelacije, za obe populacije, poreklom sa otvorenog i
zasencenog stanista (r = 0.7829 P < 0.0020 i r = 0.8676 P < 0.0005, respektivno).
Korelacione matrice izmedu osobina radijalne asimetrije cvetnih organa, dobijenih u
tretmanima visokog i niskog inteziteta svetlosti, za jedinke poreklom iz otvorenog i
zasencenog staniSta nisu bile podudarne (P>0.05). Za oba tretmana visokog i niskog
svetlosnog inteziteta, potvrdena je statistiCka znacajnost podudarnosti korelacionih matrica
morfoloskih osobina cvetnih organa izmedu populacija poreklom sa otvorenog i
zasenCenog staniSta, sa visokom vrednos$¢u korelacionog koeficijenta (visok: r = 0.7414,
P<0.0015, i nizak: r = 0.8117, P<0.0005). Korelacione matrice radijalne asimetrije osobina
cvetnih organa izmedu populacija poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta, ni u
jednom od tretmana nisu bile podudarne (P>0.05, Tabela 39A).

Poredenjem genetickih korelacionih matrica morfoloskih osobina izmedu dva
tretmana visokog i niskog svetlosnog inteziteta, dobijena je statisticki znacajna ali vrlo
nisks podudarnost za populaciju poreklom sa zasencenog stanista, (r=0.2639; P=0.0300).
Statisti¢ki znacajna podudarnost je dobijena za poredenje korelacionih matrica morfoloskih
osobina izmedu populacija poreklom sa otvorenog i zasenCenog stanista, u tretmanu niskog
svetlosnog inteziteta (r = 0.7115, P =0.0175) (Tabela 39B).

Poredenjem fenotipskih i geneti¢kih korelacionih matrica morfoloskih osobina, kao
i fenotipskih i genetickih korelacionih matrica radijalne asimetrije osobina cvetnih organa,
za obe populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista u dva tretmana visokog i
niskog svetlosnog inteziteta, dobijena je statisticki znacajna podudarnost matrica (P <
0.0500). Jedino je podudarnost fenotipskih i genetickih korelacionih matrica radijalne
asimetrije osobina cvetnih organa, u tretmanu visokog svetlosnog inteziteta, za populaciju
poreklom sa zasenCenog staniSta, bila niska i imala granicnu vrednost statistiCke

znacajnosti (P = 0.0520, Tabela 39C).
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4.5. DODATAK
4.5.1. PRIPREMA PODATAKA ZA POPULACIJE POREKLOM SA PRIRODNIH STANISTA

Proceni stabilnosti razvica indeksima radijalne i fluktuiraju¢e asimetrije je
predhodila priprema podataka koja je doprinela boljoj proceni stabilnosti razvica bilateralno
simeti¢nih osobina cveta I. pumila. Koris¢enjem Grubb-ovog testa odstranjeni su podaci
koji su odstupali u uzorcima vise nego §to bi se ocekivalo po principu slucajnosti. Razlike
izmedu ponovljenih merenja i moguca odstupanja su uradena za svaki uzorak (staniste,
tretman, populaciju i osobinu). Svako moguce odstupanje izmerene vrednosti od srednje
vrednosti uzorka je testirano Grubb-ovim testom (tg), i one individue koje su imale veéu
vrednost tg od tabil¢ne tg, su odstranjenje iz analize. Uzorak za analizu stabilnosti razvica
organa cveta |. pumila radijalnom asimetrijom, je imao ukupno 248 cvetova, od toga 160
poreklom iz populacije sa otvorenog stanista i 88 cvetova poreklom iz zasencenog stanista.
U analizi stabilnosti razvi¢a mereno fluktuirajuéom asimetrijom, analizirano je ukupno 239
cvetova, 153 cveta sa otvorenog stanista i to sa 60 klonova, i 83 cveta sa 37 klonova iz
zasencenog stanista.

Vizuelni prikaz zavisnosti meduzavisnosti vrednosti razlika izmedu dva ponovljena
merenja (M;-M,) jedne osobine, u odnosu na razliku ponovljenih merenja druge osobine,
potvrduje da u podacima koji su koris¢eni u analizi nema odstupanja. Za svaku populaciju
u okviru staniSta je uradena posebna analiza: radijalna asimetrija (Dodatak 1) i
fluktuirajuca asimetrija (Dodatak 2).

Vizuelni prikazi distribucije vrednosti delova cveta (a, b i ¢) za radijalnu asimetriju
(Dodatak 3), kao i distribucije vrednosti leve i desne strane osobina za fluktuirajucu
asimetriju (Dodatak 4), omogucavaju otkrivanje mogucih odstupanja (greSaka) koje bi
mogle uticati na dobijene rezultate stabilnosti razvi¢a. U podacima koji su kori§¢eni u ovoj

analizi nije nadeno takvih nepravilnih merenja i ekstremnih vrednosti za bilo koji osobinu.

82



REZULTATI

Zavisnosti asimetrije jedne osobine u odnosu na asimetriju druge osobine otkrivaju
mogucée asimetricne individue koje nisu rezultat bilo kojeg od oblika greske. Takve
individue mogu doprineti ve¢oj vrednosti asimetrije pa ih treba odstraniti. Vizuelnim
prikazom meduzavisnosti vrednosti asimetrije jedne u odnosu na asimetriju druge osobine
nije potvrdeno postojanje takvih individua u analiziranim uzorcima (Dodatak 5).

Rezultati dvofaktorske analize varijanse, sa faktorima ,,deo” koji predstavlja repliku
identi¢nih organa cveta (a, b i ¢), i ,,individuom” (pojedinacni cvet), je prikazana u
Dodatku 6. Dobijen neznacajan efekat ,dela” ukazuje da nema statisticki znacajne
asimetrije izmedu identi¢nih replika delova cvetnih organa, dok statisticki znacajan efekat
nindividua” potvrduje razlike izmedu pojedinac¢nih cvetova u veliini osobina cvetnih
organa. Da je dobijena asimetrija veca od greske dva ponovljena merenja potvrduje
dobijena statisticki znacajna interakcija ,,individue x dela”.

Jedan od uslova da se FA koristi za procenu stabilnosti razvica, je da dobijena
vrednost fluktuirajuée asimetrije mora biti veca od greSke merenja (ME). Analizom
dvofaktorske ANOVA-e (,strana”=fiksiran faktor, ,Individua”=slucajan faktor), na
logaritamski transformisanim podacima desne i leve strane, potvrdeno je da je mera
dobijene asimetrije ve¢a u odnosu na ME (Dodatak 7). Analiza ujedno potvrduje i
nepostojanje direkcione asimetrije, (statisticki znaCajan efekat ,,strana” nije pokazala
nijedna od osobina u populacijama poreklom iz dva staniSta razliitog svetlosnog
intenziteta otvorenog (I) i zasencenog (II)), Sto je jos jedan od preduslova mogucnosti
koris¢enja fluktuiraju¢e asimetrije kao indikatora stabilnosti razvi¢a. Procenjena
fluktuirajuca asimetrija je znacajno veca od greske, Sto pokazuje dobijen znacajan efekat
interakcije ,,individua x strana” (P < 0.0001). Varijansa fluktuirajuce asimetrije (interakcija
»individua x strana” - MSgipg x InD) j€ ViSe od stotinu puta veca od varijanse ponovljenih

merenja (srednji kvadrati greSke - MSggr). Rezultati ove analize su kori$c¢eni za dobijanje
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indeksa FA10b, koji predstavlja meru fluktuirajuée asimetrije umanjenu za gresku merenja,
te kao takav daje pravu sliku razlika izmedu uzoraka.

Primenom t-testa na odstupanja srednje vrednosti asimetrije X & - 1) od nule,
potvrdeno je nepostojanje direkcione simetrije. Shapiro-Wilkovog test normalnosti
distribucije razlike desne i leve strane (R-L) je potvrdio nepostojanje antisimetrije
analiziranih osobina cveta. Testovi asimetricnosti (skjunes) i1 izduzenosti krive (kurtozis) su
potvrdili postojanje normalne distribucije. Dobijena asimetrija je time posledica razvojnog
Suma, a ne nekih drugih faktora koji su mogli da dovedu do asimetrije osobina.

U Dodatku 8 su, pored veli¢ine uzorka, prikazane i znacajnosti pomenutih testova
za sve osobine i1 populacije poreklom sa otvorenog (I) i zasenéenog (II) staniSta. Srednje
vrednosti asimetrije X r- ) se nisu statisti¢ki zna¢ajno razlikovale od nule (sve vrednosti P
ttest > 0.05). Vrednosti Shapiro-Wilkovog testa normalnosti (W) su se kretale u rasponu od
0.942 do 0.988, a vrednosti verovatnoce Py > 0.05. Vrednosti koeficijenta asimetri¢nosti
krive normalne distribucije skjunes, sa vrednostima verovatnoée Pgunes > 0.05, nisu
potvrdile nepostojanje leptokuri¢ne distribucije ni za jednu od osobina, u svim ispitivanim
populacijama. Isti rezultati su dobijeni i za koeficijente izduzenosti krive normalne
distribucije sa vrednostima verovatnoc¢e kurtosisa Pyyrtosis > 0.05.

Rezultati Levene-ovog testa heterogenosti varijanse za greSke merenja na
apsolutnim razlikama dva nezavisna merenja |[M2-M1|, za osam osobina radijalne
asimetrije, prikazani su u Dodataku 9. Znacajna razlika je potvrdena samo za faktor
Osobine. Prema istom testu za fluktuirajuéu asimetriju osobina znacajna razlika je
potvrdena samo za staniSte (P<0.0003), te se za procenu razlike izmedu staniSta morala
odstraniti greSka merenja (Dodatak 10).

Parametri verovatnoce znacajnosti koeficijenta korelacija radijalne asimetrije i

veli¢ine osam osobina cveta |. pumila su prikazane u Dodataku 11. Primenom statistickih

84



REZULTATI

testova: Spearman-ovog, Kendall-ovog i linearne regresije, statisticki znacajna zavisnost
nije dokazana. Za otvoreno staniSte, populacija D-B je imala znacajnu zavisnost za osobine
FL 1 STL, a populacija D-A za osobine STL i AL. Nakon Bonferronijeve korekcije nijedna
znacajna korelacija nije statisticki potvrdena. U Dodatku 12 su prikazani rezultati testova
znacajnosti korelacije dobijene fluktuiraju¢e asimetrije i veli¢ine osobine cveta |. pumila.
Za otvoreno staniSte su sve vrednosti bile neznacajne (P > 0.05). U zasenCenom stanistu
samo je apsolutna simetrija Sirine fola FApw pokazala znaCajnu korelaciju dobijene
fluktuirajuce asimetrije i velic¢ine osobine (P < 0.05), ali posle Bonferrronijeve korekcije
nije statisticki potvrdena. To ukazuje da dobijena razlika u stabilnosti razvi¢a nije zavisna
od veli¢ine osobine cveta.

Vizuelni prikaz podataka za svaku populaciju i staniSte daje jasniju sliku o
zavisnosti radijalne asimetrije i1 veli¢ine osobine, kao i fluktuiraju¢e asimetrije i veliCine
osobine. Dvodimenzionalni vizuelni prikazi meduzavisnosti vrednosti radijalne (ili
fluktuirajuce asimetrije) i veli¢ine osobine su potvrdili da dobijene vrednosti RA i FA nisu
zavisne od veli¢ine osobine, ni za jednu od analiziranih osobina cveta, u populacijama
poreklom iz otvorenog i zasenCenog staniSta (Dodatak 13 i Dodatak 14). Vrednosti
osobina su imale manje ili viSe random rasporedene vrednosti asimetrije osobine u odnosu

na srednju vrednost veli¢ine osobine za posmatrani set podataka.

4.5.2. PRIPREMA PODATAKA ZA EKSPERIMENTALNE POPULACIJE U RAZLICITIM
SVETLOSNIM TRETMANIMA

Priprema podataka za analizu stabilnosti razvi¢a cveta |. pumila poreklom iz
prirodnih stanista (otvorenog i zasencenog), u eksperimentalnim uslovima visokog i niskog
svetlosnog intenziteta, definisala je ukupan uzorak od 307 cvetova, od cega 210 cvetova
(ukupno 12 familija) poreklom iz populacije sa otvorenog stanista, i 97 cvetova (ukupno 6

familija) iz populacije iz zasen¢enog stanista.
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Vizuelni prikaz zavisnosti distribucije vrednosti razlika izmedu dva ponovljena
merenja (M,-M)) jedne u odnosu na razliku ponovljenih merenja druge osobine, potvrduje
da u podacima koji su koris¢eni u analizi nema odstupanja. Moguca odstupanja su testirana
Grubb-ovim testom, i odstranjena su ukoliko je test pokazao statisticku znacajost. Za svaku
populaciju u dva svetlosna tretmana (visokom i niskom), je uradena posebna analiza: za
osobine radijalne asimetrije (Dodatak 15) i osobine fluktuiraju¢e asimetrije (Dodatak 16).

Vizuelni prikaz meduzavisnosti vrednosti kombinacija a, b i ¢ delova (replika
organa cveta) za analizu radijalne asimetrije osam osobina cveta (Dodatak 17), kao i leve i
desne strane bilateralno simetricnih osobina za analizu fluktuiraju¢e asimetrije (Dodataku
18), potvrduje nepostojanje odstupanja u podacima kao posledice greSke ponovljenog
merenja. Analize su uradene za svaku populaciju (poreklom sa otvorenog i zasencenog
staniSta) u okviru tretmana visokog i niskog svetlosnog intenziteta.

Dvodimenzionalni vizuelni prikaz meduzavisnostu vrednosti asimetrije jedne
osobine u odnosu na asimetriju druge osobine otkriva moguce asimetri¢ne individue
(Dodatak 19). Raspored vrednosti asimetrije jedne osobine u odnosu na asimetriju druge
osobine je bio slican za sve kombinacije osobine cveta |. pumila, iz populacija poreklom iz
otvorenog i zasenCenog staniSta, u dva svetlosna tretmana visokog i niskog svetlosnog
intenziteta.

Znacajna interakcija ,,individua x deo® (deo - replika indenti¢nih organa cveta), u
dvofaktorskoj ANOVA-i, na logaritamski transformisanim podacima osam osobina cveta |.
pumila, ukazuje da je dobijena asimetrija izmedu delova veca od greSke izmedu dva
ponovljena merenja (Dodatak 20). Dvofaktorskom analizom varijanse (,,strana® = fiksiran
faktor, ,,individua® = slucajan faktor), na logaritmski transformisanim podacima desne i
leve strane, je potvrdeno da je mera dobijene asimetrije leve i desne strane bilateralno
simetri¢nih osobina veca u odnosu na ME (Dodatak 21), za obe populacije u tretmanima

visokog 1 niskog svetlosnog intenziteta. Jedan od preduslova mogucénosti koris¢enja
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fluktuiraju¢e asimetrije kao indikatora stabilnosti razvi¢a je nepostojanje direkcione
asimetrije. Znacajan efekat ,,strana“ je dobijen za osobinu Sirine standarda SW na visokom
svetlosnom intenzitetu za obe populacije, $to ukazuje na mogucu direkcionu asimetriju.
Medutim, nakon Bonferronijeve korekcije statistiSka znacajnost se gubi. Znacajan efekat
nindividue®, kao izvora variranja, ukazuje na to da se vrednosti veli¢ine osobina cveta
razlikuju izmedu pojedinacnih cvetova (P < 0.0001). Ova analiza potvrduje i da je greska
merenja (varijansa izmedu ponovljenih merenja MSgggr) znatno manja (preko sto puta) od
varijanse razlike izmedu strana (MSspe x inp)- Srednji kvadrat (MS) interakcije ,,individua x
strana® (MSsipe x INp), srednji kvadrat ,,strana“ (MSgpg), kao i srednji kvadrat greske
(MSggrr), su korisc¢eni za dobijanje indeksa FA10b.

Rezultati t-testa za odstupanja srednje vrednosti asimetrije X (& - 1) od nule ukazuju
na postojanje direkcione asimetrije za osobinu Sirine standarda SW, jer se srednja
vrednost(?) znacajno razlikovala od nule (sve vrednosti P s <0.05). Medutim, posle
Bonferronijeve korekcije, ova znafajnost se gubi. Primenom Shapiro-Willk-ovog testa
normalnosti distribucije razlike desne 1 leve strane (R-L), je potvrdeno odsustvo
antisimetrije. Takode je i testovima asimetri¢nosti (skjunes) i izduzenosti (kurtosis) krive
normalne distribucije, statisticki potvrdena normalnost distribucije podataka razlike desne i
leve strane bilateralno simetri¢nih osobina cveta. U Dodatku 22 su pored veli¢ine uzorka,
prikazane i znacajnosti pomenutih testova za sve osobine i populacije poreklom sa
otvorenog i zasencenog staniSta, u dva svetlosna tretmana (visokom i niskom). Vrednosti
Shapiro-Willk-ovog testa normalnosti (W) su se kretale u rasponu od 0.974 do 0.993, a
vrednosti verovatno¢e Pw > 0.05. Vrednosti verovatnoce Pgunes > 0.05 za koeficijent
asimetricnosti krive distribucije podataka su potvrdile nepostojanje leptokurticne
distribucije za sve osobine u svim ispitivanim populacijama. Vrednosti verovatnoce Pyyrtosis

su bili znacajni (<0.05) za koeficijent izduzenosti krive distibucije podataka za Sirinu tucka
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STW, za populaciju iz otvorenog prirodnog staniSta, u oba tretmana, Sto ukazuje na
izduzeniji oblik krive distribucije. Nakon Bonferronijeve korekcije statisticka znacajnost
odstupanja krivi od normalne distribucije nije potvrdena.

Levene-ov test heterogenosti varijanse na apsolutnim razlikama ponovljenih
merenja |M,-M;/|, sa tretmanom, populacijma u okviru tretmana i osobinama kao faktorima,
daje odgovor da li se greSka merenja razlikuje izmedu izvora varijabilnosti i da 1i ona moze
doprineti razlikama prilikom njihovog poredenja. Rezultati ove analize za osam osobina
radijalne asimetrije su prikazani u Dodataku 23. Statisticki znacajan efekat je dobijen samo
za faktor osobina, koji se znacajno razlikuju za gresku merenja. U Dodatku 24 su prikazani
rezultati Levene-ovog testa heterogenosti varijanse za greSku merenja za tri bilateralno
simetri¢ne osobine cveta |. pumila. Nijedan od faktora varijabilnosti nije bio statisticki
znacajan (P>0.05), tako da na procenu razlike izmedu tretmana i populacija u okviru
tretmana, greSka nije mogla doprineti razlici u procenjenoj vrednosti stabilnosti razvica
osobina cveta I. pumila.

Ukoliko je asimetrija zavisna od veliine osobine, dobijen obrazac stabilnosti
razvica osobina moze biti nerealan. Parametri verovatnoée statisticke znacajnosti
zavisnosti dobijene asimetrije i veli¢ine osobine za populacije poreklom sa otvorenog i
zasencenog staniSta u dva svetlosna tretmana su prikazani u Dodaku 25 za radijalnu
asimetriju, i Dodatku 26 za fluktuiraju¢u asimetriju. Tri vrste testova: Spearman-ov test,
Kendell-ov test i linearna regresija, za svaku osobinu u okviru svetlosnog tretmana, i za
svaku populaciju poreklom iz otvorenog i zasen¢enog staniSta, nisu statistCki potvrdili
znacajnost medusobne zavisnosti dobijene asimetrije i veli¢ine osobine, ni za jedan vid
asimetrije (radijalnu i fluktuiraju¢u), ni za jednu osobinu u ispitivanim uzorcima. Posle
Bonferronijeve korekcije nijedna od dobijenih znacajnosti korelacije radijalne asimetrije i
veli¢ine osobine nije statisticki potvrdena (Dodatak 25). Za populaciju iz otvorenog

stani$ta u niskom svetlosnom tretmanu je dobijena znaCajna zavisnost za osobinu Sirine
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standarda STW, u dva testa Spearman-ovom i Kendell-ovom (nakon Bonferronijeve
korekcije nema statisticku znacajnost). Test linearne regresije nije potvrdio statistiCku
znacajnost korelacije. Vizuelni prikaz podataka, za svaku populaciju i tretman posebno, u
vidu dvodimenzionalnog prikaza meduzavisnosti asimetrije osobine i njene veli¢ine, daje
jasniju sliku o zavisnosti. Vrednosti radijalne asimetrije se ne povecavaju sa veliCinom
osobine, ni za jednu od analiziranih osobina, ni populacija poreklom iz prirodnih staniSta, u
dva svetlosna tretmana (Dodatak 27). Sve osobine su imale manje ili viSe random
rasporedene vrednosti radijalne asimetrije u odnosu na srednju vrednost veliCine za
posmatrani set podataka. Isti rezultati (Dodatak 28) su dobijeni i za fluktuirajucu
asimetriju i vrednosti osobine bilateralno simetri¢nih osobina cveta I. pumila poreklom iz

prirodnih staniSta (otvorenog i zasen¢enog), u dva svetlosna tretmana (visokom i niskom).
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S. DISKUSIJA
5.1. STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA Iris pumila U SREDINAMA RAZLICITOG
SVETLOSNOG INTENZITETA

Stabilnost razvica osobina cveta Iris pumila, kvantifikovana u prirodnim i
eksperimentalnim sredinama razliitog svetlosnog inteziteta, varirala je u zavisnosti od
analizirane osobine, kao i od evolucione istorije istrazivanih populacija. Tako na primer,
stepen radijalne asimetrije je bio viSi u zasen¢enom nego u otvorenom stanistu, ukazujuci
da je zasenceno staniSte verovatno stresnija sredina za razvice istovetnih replika razlicitih
cvetnih organa. Nasuprot tome, fluktuiraju¢a asimetrija kao mera bilateralne simetrije
osobina cveta l.pumila imala je vece vrednosti u sredinama sa visokim svetlosnim
intezitetom u poredenju sa niskim, na osnovu ¢ega bi se moglo zakljuciti da je otvoreno
staniSte stresnije za ovaj tip osobina cveta.
5.1.1. PRIRODNA STANISTA

Rezultati istrazivanja radijalne asimetrije osobina cveta |. pumila su pokazali da
abioticki uslovi staniSta mogu znacajno da utiCu na preciznost razvi¢a cvetnih organa ove
biljne vrste. Stepen radijalne asimetrije duzine fola (RAgL) razlikovao se statisticki
znacajno izmedu alternativnih svetlosnih staniSta, dok se radijalna asimetrija duZine antere
(RAAL) statisticki znacajano razlikovala izmedu populacija istog staniSta. Radijalna
asimetrija duzine i Sirine fola (RArr, RArw) 1 duzine i Sirine standarda (RAsr i RAgw), kao
i kompozitni indeksi radijalne asimetrije (CRA1T, CRA2T, CRAIW i CRA2W) su
pokazali znacajan efekat genotipa (Tabela 10 i 11), Sto ukazuje na postojanje genetiCke
varijabilnosti stabilnosti razvi¢a izmedu razli¢itih klonova l.pumila.

Dobijeni obrazac stabilnosti razvica je bio specifican i u odnosu na pojedine
indekse fluktuirajuc¢e asimetrije koji su koriS¢eni za procenu stabilnosti razvica u
sredinama razliCitog svetlosnog intenziteta. Medutim, iako je prema vrednostima indeksa

fluktuirajuce asimetrije otvoreno staniste bilo stresnija Zivotna sredina za stabilnost razvica
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analiziranih osobina cveta od zasenCenog, jedino je viSekomponentni indeks FA17
pokazao znacajnu razliku izmedu staniSta (Tabela 12). Kompozitni indeksi fluktuirajuce
asimetrije (CFA1 i CFA2) su detektovali znacajnu razliku izmedu klonova (genotipova) u
okviru populacija poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista (Tabela 13).

U Deliblatskoj pescari populacije l.pumila naseljavaju stanista razli¢itog svetlosnog
intenziteta, i specifi¢nost ekoloskih uslova stanista je uticala na fenotipsku ekspresiju svih
osobina biljne vrste ukljucujuci i osobine stabilnosti razvi¢a organa cveta analiziranih u
ovom radu. Posto rezultati analize stabilnosti razvi¢a osobina cvetnih organa I.pumila nisu
ukazali na postojanje statisticki znacajnih razlika izmedu alternativnih svetlosnih stanista,
to bi mogao da bude rezultat adaptacije ovog biljnog taksona na specificne uslove stanista,
ali mozda i to da su osobine cveta stabilnijeg razvi¢a u odnosu na vegetativne osobine.
5.1.2. SVETLOSNI TRETMANI U EKSPERIMENTALNOJ BASTI

Populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista su ispoljavale razli¢it nivo
stabilnosti razvi¢a u razli¢itim svetlosnim tretmanima. Za populaciju poreklom sa
otvorenog stanista nizi intenzitet svetlosti je bio stresnija sredina od visokog, §to se moglo
zakljuciti na osnovu visih prosecnih vrednosti indeksa radijalne asimetrije pojedinacnih
osobina duzine fola, standarda i filamenta (RAfp., RAsr, RApy) i Sirine tucka (RAstw), kao
1 kompozitnih indeksa radijalne asimetrije (CRA1T, CRA2T, CRAIL i CRA2L). Nasuprot
tome, za populaciju poreklom sa zasencenog stanista radijalna asimetrija duzine standarda
(RAsL), kao i kompozitni indeksi radijalne asimetrije (CRAIW i CRA2W) su bili visi u
tretmanu sa punim intezitetom svetlosti, nego u tretmanu sa redukovanim intezitetom
svetlosti (Tabele 15A, 15B,16A 1 16B).

Populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog stani$ta su se razlikovale u srednjoj
vrednosti indeksa radijalne asimetrije osobina cveta u okviru svakog od svetlosnih
tretmana. Populacija poreklom sa otvorenog staniSta u tretmanu visokog intenziteta

svetlosti je imala statisticki znacajno niZe vrednosti radijalne asimetrije duzine standarda
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(RAgp) 1 filamenta (RAfi), u odnosu na populaciju poreklom sa zasencenog staniSta
(Tabela 15C), kao i kompozitnih indeksa radijalne asimetrije osobina duzina cvetnih
organa (CRAL) (Tabela 16C). U tretmanu niskog svetlosnog intenziteta jedino je radijalna
asimetrija duzine antere (RA4r) imala statisticki znacajno manju vrednost za cvetove biljka
poreklom sa otvorenog staniSta u odnosu na cvetove biljaka poreklom sa zasencenog
stani$ta (Tabela 16C).

Statisticki znacajan efekat inteziteta svetlosti u eksperimentalnim uslovima je
utvrden za veli¢inu radijalne asimetrije duzine fola (RAgr) i Sirine tucka (RAsrw), kao i za
kopmozitne indekse radijalne asimetrije koji su obuhvatali sve analizirane osobine
(CRAIT i CRA2T), kao i osobine S§irina cvetnih organa (CRA1W i CRA2W), dok su se
populacije u okviru tretmana statisticki znacajno razlikovale jedino za radijalnu asimetriju
duzine tucka (RAgr) (Tabele 19 i 20). Znacajan efekat genotipa (familije) dobijen je za
duzinu standarda (RAgp)(Tabela 19). Genotipovi su se statisticki znacajno razlikovali u
okviru tretmana za vrednosti kompozitnih indeksa CRA2T i CRA2L (Tabela 20).

Vrednosti indeksa fluktuirajuce asimetrije (FA1) Sirine standarda (SW) su bile vece
u odnosu na druge dve analizirane osobine Sirinu fola i Sirinu tucka (FW 1 STW), kao
biljaka poreklom iz oba alternativna svetlosna stanisSta (Tabela 17). Prose¢ne vrednosti
FA1 indeksa (FAlpwisw+sTw) se nisu statisticki znacajno razlikovale izmedu tretmana ni
za jednu od dve populacije (P > 0.05). Velicina indeksa fluktuiraju¢e asimetrije FA8a za
Sirinu standarda (SW) je imala najmanju vrednost u odnosu na druge dve osobine Sirinu
fola (FW) i Sirinu tucka (STW), za obe analizirane populacije, i u oba tretmana razliCitog
intenziteta svetlosti (Tabela 17). Za populaciju poreklom sa zasencenog stanista, prosecna
vrednost FA8a indeksa fluktuirajuce asimetrije (FA8apw+sw+stw) je bila veéa na tretmanu
niskog svetlosnog inteziteta u odnosu na tretman visokog intenziteta svetlosti (P = 0.0451).

U tretmanu visokog svetlosnog inteziteta, vrednosti indeksa fluktuiraju¢e asimetrije

FA10b su bile vece za sve tri analizirane osobine (FW, SW, i STW) kod biljaka poreklom
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sa otvorenog prirodnog staniSta, u odnosu na biljke poreklom sa zasenCenog stanista.
Suprotno tome, na tretmanu niskog svetlosnog inteziteta vrednosti indeksa FA10b su bile
vecée za sve tri analizirane osobine kod biljaka poreklom sa zasenenog u odnosu na biljke
poreklom sa otvorenog stanista (Histogram 3). Prema dobijenim vrednostima
visSekomponentnog indeksa fluktuirajuce asimetrije FA17 (Histogram 4) biljke poreklom iz
zasencenog prirodnog staniSta su imale statisticki znacajno vece prosecCne vrednosti u
tretmanu visokog u odnosu na niski intezitet svetlosti (P > 0.0023). Populacije su se
statisticki znacajno razlikovale na tretmanu visokog inteziteta svetlosti za visSekomponentni
indeks FA17 (P > 0.0110). Vrednost kompozitnog indeksa CFAT1 je bio statisticki znacajno
ve¢i u niskom svetlosnom tretmanu u odnosu na visoki, za populaciju poreklom sa
otvorenog stani$ta, a isti rezultat je dobijen i za vrednost kompozitnog indeksa CFA2 za
populaciju poreklom sa zasencenog stanista (Tabela 18A).

Rezultati meSanog modela analize varijanse na kompozitnim indeksima
fluktuirajuce asimetrije nisu pokazali znacajan efekat tretmana na stabilnost razvi¢a organa
cveta, osim za kompozitni indeks CFA2 (Tabela 22). Osobine cvetnih organa su se
znacajno razlikovale u stepenu FA, mereno indeksima FA1 i FA8a (Tabela 21). Populacije
su se znacajno razlikovale u okviru tretmana za vecinu indeksa fluktuirajuce asimetrije,
jednokomponentne FA1 i FA8a i viSekomponentni indeks FA17 (Tabela 21), kao i
kompozitni indeks CFA2 (Tabela 22). Znacajan efekat genotipa detektovan je koris¢enjem
jednokomponentnog indeksa FA1 (Tabela 21) i kompozitnih indeksa CFA1 i CFA2
(Tabela 22). Razlike u stabilnosti razvica izmedu pojedinacnih cvetova nisu potvrdene, ali
se zato razlikovala stabilnost razvica osobina za populaciju poreklom sa otvorenog
prirodnog staniSta u oba tretmana razli¢itog svetlosnog inteziteta (Tabela 23).

Razlike u indeksima asimetrije izmedu razlicitih osobina iste individue utvrdene su
i u drugim studijama: za cvetove i listove Nicotiana tabacum (Sakai i Shimamoto 1965) i

Clarkia tembloriensis (Sherry i Lord 1996, a, b), za cvetove listove i plodove Brassica
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campestris (Evans i Marshall 1996), i za plodove Sinapsis arvensis (Roy i Stanton 1999).
Nasi rezultati ukazuju na da fluktuirajuca i radijalna asimetrija jedne osobine ne moze
reflektovati stepen nestabilnosti razvi¢a u odnosu na intenzitet svetlosti celog organizma
(Polak i Stillabower 2004). Jedino je viSekomponentni indeks fluktuirajuée asimetrije
FA17 pokazao znacajni uticaj svetlosti na stabilnost razvi¢a osobina cveta l.pumila.

Stabilnost razvica kao mera stresa koriS¢ena je da bi se procenio uticaj razli€itih
stresnih sredinskih uslova. lako se oCekuje da ¢e se nestabilnost razvi¢a povecati ukoliko
sredina postaje stresnija (Leung et al. 2000), postoje i suprotni eksperimentalni rezultati
(Palmer 1 Strobeck 1986; Leary i Allendorf 1989). Suprotno ocekivanjima da vrednost
fluktuirajuce asimetrije raste sa intenzitetom stresa u prirodnim populacijama je dobijena
znacajno manja vrednost asimetrije u odnosu na izlozen stres (Tan-Kristanto et al. 2003).

Vrednost fluktuirajuée asimetrije kao odgovor na odredeni stres zavisi i od izabrane
osobine (Parsons 1990; Bennett i Hoffman 1998).

Pored inteziteta svetlosti i drugi faktori zivotne sredine mogu uticati na stabilnost
razvic¢a. Smanjenje raspolozive vode povecava stresnost uslova zivotne sredine uti¢uci na
stabilnost procesa razvica lista (Alados et al. 2001). Takode, kod individua vrbe (Salix)
koje su rasle u susnijim stanistima zabeleZen je visi nivo vrednosti fluktuirajuce asimetrije
lista od onih, nastanjenih na vlaznijim mestima (Hochwender i Fritz 1999).

Vodni stres biljke se obi¢no meri vodnim potencijalom, koji meri kapacitet lista ili
stabla da zadrzi vodu nasuprot vodnom potencijalu zemljista. Ukoliko je vodni potencijal
zemljiSta negativniji od vodnog potencijala biljke voda se moze izgubiti preko korena Sto
dovodi do susenje i ¢ak uginuca biljke (Duda et al. 2003). Svetlosna energija absorbovana
preko lista pobuduje centre elektronskog transfera koji upravljaju fotosintetickim putevima
(fotosisteme PSI i PSII), ili odaje energiju u vidu toplote, ili pokazuje odredeni nivo
fluorescencije. Fotosinteticka efikasnost je najveca kada je nivo fluorescence najnizi,

povecanje fluorescencije (koja je povezana sa smanjenjem fotosinteze), je korelisana sa
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sredinskim stresom (Duda et al. 2003). Vodni potecijal i fotosinteticka efikasnost imaju
glavnu ulogu u rastu i razvicu biljke. Kompeticija za svetlost, hranu, vodu utice na veli¢inu

bilo kog od izabranih indeksa stresa (Duda et al. 2003).

5.1.3. STABILNOST RAZVICA OSOBINA CVETA IRIS PUMILA

Vecina osobina cveta su kvantitativne prirode, Sto znaci da su pod uticajem veceg
broja genskih lokusa sa malim aditivnim efektom, kao i pod uticajem razli¢itih sredinskih
faktora, ukljucujuéi i slucajan razvojni Sum (Conner 2002). Sredinska heterogenost je
prouzrukovana fluktuacijama u spoljnim sredinskim uslovima, dok je razvojnu Sum
rezultat stohasticke prirode c¢elijskih procesa koji se uobicajeno javljaju i u homologim
sredinama.

Cvetovi skrivenosemenica se sastoje od Cetri tipa specijalizovanih cvetnih organa
CaSica, krunica, prasnici i tuc¢ak. Molekularni i geneticki mehanizmi regulacije razvica
cveta su dosta konzervativni, tako da homologe grupe gena kontroliSu razvi¢e primordija
cvetnih organa monokotila i dikotila (Weigel i Meyerowitz 1993; Bowman 1997; Ambrose
et al. 2000; Ma i de Pamphilis 2000; Lohmann i Weigel 2002; Jack 2004; Krizek i Fletcher
2005). Geni koji kontroliSu specifi¢nost programa razvi¢a cveta su umnogome sli¢ni
izmedu dikotiledonih i monokotiledonih cvetnica (Ambrose et al. 2000). Stepen procene
ABC modela u razviéu organa cveta monokotila je manje definisan u odnosu na dikotile
(Ambrose et al. 2000).

Cetri tipa specijalizovanih organa cveta (aSi¢ni listi¢i, kruni¢ni listi¢i, tudak i
prasnici) su organizovani u koncentricne krugove ili prstenove. Identitet organa cveta je
pod kontrolom nekoliko klasa regulatornih gena (A, B, C, i E), i svaki od njih (cvetni
organ) ima svoju prostornu poziciju unutar cvetnog meristema (Weigel i Mezerowitz 1993;
Bowman 1997; Krizek i Fletcher 2005). Klasa E gena kontroliSe identitet svih ograna cveta

(Casicne listice, kruni¢ne listice, tucak i prasnike), identitet kruni¢nih listi¢a (spoljni krug -
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folovi) i caSi¢nih listica (unutrasnji krug - standardi) (koji zajedno Cine tepal) je pod
kontrolom A i B, identitet prasnika je pod kontrolom B i C, dok je identitet tu¢aka pod
kontrolom C klase regilatornih gena (Slika 10) (Weigel i Meyerowitz 1993; Bowman
1997; Lohmann i Weigel 2002; Jack 2004; Krizek i Fletcher 2005, Laitinen et al. 2007).

Sli¢an obazac grade ima i cvet l.pumila (Slika 11). Cvet l.pumila je radijalno
simetrican i sastoji se iz tri polinatorske jedinice koje se sastoje od cCetri tipa cvetnih
organa: fola, standarda, tucka i prasnika, ¢iji je svaki element bilateralno simetrican (Neal
et al. 1998; Sapir 2004). Ponovljeni delovi cvetnih organa se razvijaju istim razvojnim
putanjama, u istom sredinskom okruzenju i kordinisane su istim genotipom. Kod
monokotila, spoljnji krug perijanta Cine tzv. tepali formirani od folova (spoljnji tepal) i
standarda (unutra$nji tepal) (Slika 11). Smatra se da je klasa B gena ukljuc¢ena u regulaciju
identiteta ovih organa cveta kod monokotila (Bowman 1997, Kanno et al. 2007). Fol i
standard poticu od istog prekursornog tkiva cvetnog meristema, i slicno ostalim
monokotilama, njihov identitet je determinisan kombinovanim efektom A i B klase
regulatornih gena (Bowman 1997).

TEPAL

Fol Standard

Tuéak

— —
I:

Slika 10. Klase regulatornih gena koje odreduju identitet cvetnih organa: E klasa odreduje

identitet svih cvetnih organa, A i B klasa gena odreduje identitet tepala (fola i standarda),
B i C klasa gena odreduje identite prasnika, dok je identitet tucka odreden C klasom
regulatornih gena.
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Slika 11. Porecni presek cveta Irisa pumila u nivou razdvajanja fola i standarda, na

mestu disekovanja cvetnih organa.

Biljke usled svog sesilnog nacina Zivota, da bi opstale i prilagodile se promenama
uslova u svojim zivotnim sredinama, moraju brzo i fleksibilno da reaguju na primljene
spoljasnje signale i adekvatno modifikuju svoj proces razvi¢a (Laux 2003). U kompeticiji
za svetlost, biljke svojim rastom menjaju mikrosredinske uslove (intezitet i kvalitet
svetlosti, odnos crvene i daleko-crvene svetlosti (R:FR)), i na taj nain uti€u na rast
susednih biljaka (Smith i Whithelam 1997; Dorn et al. 2000; Gurevitch et al. 2002; Monro
i Poore 2005). Optimalni rast i razvice kao odgovor na kompleksne uslove sredine je
rezultat sposobnosti biljaka da mere i kvalitet i kvantitet svetlosnih signala.

Brojni fotoreceptori (fitohromi za percepciju odnosa R:FR, kriptohroni i fototropini
za percepciju plavog i ljubiCastog dela svetlosnog spektra) primaju svetlosne signale,

reguliSu¢i razvoj biljke prenosom signala do nukleusa reguliSu¢i gensku ekspresiju
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adekvatnu primljenim signalima (Pruit et al. 2003). Svetlosni signali (kao i drugi sredinski
faktori) iniciraju program diferencijacije i razvi¢a organa pre svega na nivou transkripcije.
Kompleks transkripcionih faktora je direktno odgovaran za kontrolu razviéa organa
biljaka, kao i1 za stabilnost razvi¢a osobina organa biljke pod delovanjem abiotickih
stresora (Udvardi et al. 2007). Fotoreceptori, shodno primljenim svetlosnim signalima,
aktiviraju mrezu fitohormona neophodnih za realizaciju razvi¢a biljaka od juvenilnih do
reproduktivnog stadijuma svake individue (Franklin et al. 2005, Heggie i Halliday 2005).
Fitohromi su detektori spoljnih svetlosnih stimulusa i oni registruju promene svetlosnog
kvaliteta (fitohrom phyA — fina detekcija R:FR odnosa, phyB, phyD, phyE — uti¢u na
fotomorfogene odgovore). Preko prenosa signala fitohormoni reguliSu direktno celijske
procese koji kontroliSu rast i razvic¢e biljaka u specificnim sredinskim uslovima (Weining

2000; Gurevitch et al. 2002; Takano et al. 2005; Mathews 2006; Brock i Weining 2007).

5.1.3.1. Stabilnost razvi¢a duZine i Sirine cvetnih organa

Stabilnost razvi¢a merena fluktuiraju¢om asimetrijom osobina cveta l.pumila, u
populaciji poreklom sa otvorenog stanista nije bila statisticki znacajno razli¢ita izmedu
tretmana visokog i niskog svetlosnog inteziteta, pri istom odnosu R:FR, tj. u neutralnoj
senci, kao i kod populacije poreklom sa zasencenog staniSta, iako je za jedinke ove
populacije stresnija sredina je bio tretman visokog inteziteta svetlosti.

Medutim, nasi rezultati pokazuju da je osetljivost procesa razvic¢a razli¢itih osobina
cvetnih organa l.pumila bila razli¢ita u svakoj od svetlosnih sredina (Tabele 12, 14, 21 i
23). Na osnovu dobijenih rezultata veli¢ine radijalne asimetrije osobina cveta |. pumila u
prirodnim uslovima, moglo se zakljuciti da je zasenceno staniSte uslovilo nestabilnije
razvi¢e duzina organa cveta u odnosu na Sirine (Tabela 2, 3 1 4). U eksperimentalnoj basti
uocene su takode razlike u nestabilnosti razvi¢a duzina i §irina radijalno simetri¢nih organa

cveta l.pumila, unutar svetlosnih tretmana (Tabela 15). Tretman visokog svetlosnog
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intenziteta je karakterisalo stabilnije razvice osobina duzina cvetnih organa, a niski
svetlosni intenzitet stabilnije razvice njihovih Sirina (Tabela 15).

Uocno je, takode, da je uticaj sredinskih faktora na stabilnost razvi¢a cveta l.pumila
bio specifican za svaku od analiziranih osobina. Naime, iako je, generalno, radijalna
asimetrija bila veca u zasenCenom staniStu, to nije bio slucaj za Sirine cvetnih organa, koje
su ispoljavale visi stepen radijalne asimetrije na otvorenom stanistu. Isti rezultat je dobijen
i za fluktuirajuéu asimetriju bilateralno simetri¢nih organa cveta (Tabela 8), gde je za
osobine S§irina cvetnih organa stresnija sredina bilo otvoreno staniSte u odnosu na
zasenCeno. Indeksi fluktuirajuce asimetrije (FA1l, FA8a i FA10b) tezili su ka ve¢im
vrednostima na otvorenom staniStu u odnosu na zasenceno.

Od svih analiziranih osobina, jedino se radijalna asimetrija duzine fola statisticki
znacajno razlikovala izmedu alternativnih svetlosnih stanista (Tabela 10). U oba staniSta
nestabilnije razvice konstantovano je u pogledu duzine u odnosu na Sirinu istih cvetnih
organa, §to ukazuje na njihovu razliitu osetljivost na sredinske uslove. Radijalna
asimetrija duzine antere bila je najniZza u oba stanista (Tabele 2, 3 i 4). Sli¢ni rezultati su
dobijeni i u tretmanima razliCitih svetlosnih inteziteta u eksperimentalnoj basti.
Najstabilnije razvice u oba tretmana (tj. najmanja asimetrija) utvrdena je za duZinu
prasnika (Tabela 15A i B), dok je najvisi stepen radijalne asimetrije procenjen za duzinu
fola i duzinu standarda. Dobijeni rezultati bi se mozda mogli objasniti razlikom u vremenu
pocetka i zavrSetka formiranja prasSnika. Naime, primec¢eno je da su u pupoljku cveta (koji
vizuelno detektujemo kao blago zadebljanje na cvetnom rametu, prvi stadijum na slici

12B) prasnici ve¢ formirani, i po duzini su ve¢i od fola standarda i tucka (Slika 12A).
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Slika 12. A. Pupoljak cveta Iris pumila u prvom stadijumu; B. stadijumi razvica pupoljka
cveta.

Van Doorn i saradnici (2003) su detektovali aktivnost grupe gena klase A koje
kontrolise ¢elijski rast tepala u periodu tri dana nakon pojave cvetnog pupoljka Iris
holandica. U tom periodu veze izmedu epidermalnih ¢elija i mezofilnih ¢elija jo§ uvek su
aktivne preko plazmodezmi, otvore u celijskom zidu koji omogucavaju meducelijski
transport malih molekula. Dva dana pred otvaranje cveta plazmodezme se gube izmedu
mezofilnih ¢elija, a jo§ dan nakon otvaranja cveta ostaju izmedu epidermalnih ¢elija, i u
tom periodu je izrazen rast tepalske strukture i to u duzinu i Sirinu (Van Doorn et al. 2003).
Broj plazmodezmi je korelisan za procesom razvica, veliki broj primarnih plazmodezmi se
nalazi u apikalnim ¢elijama tepalske strukture, gde je aktivna deoba celija. Pojava veceg
broja sekundarnih plazmodezmi je korelisana sa odredenim sredinskim i razvojnim
stimulusima. U tom periodu za rast tkiva odgovorne su interakcije izmedu celija koje
reaguju na spoljne stimuluse (Hake 1987).

Kontrolisana deoba ¢elija u meristemskom tkivu determinise oblik i veli¢inu organa
koji se formiraju. Programi razvica su zajednicki izmedu razlicitih organa te je na taj nacin
omogucena i strukturna slicnost izmedu njih (Reale et al. 2002). Sredinski stimulusi
indukuju sintezu hormona, koji direktno ili indirektno uti¢e na deobu celija, rast i

diferencijaciju organa. Auksin i citokinini su stimulatori ¢elijske deobe, za razliku od ABA
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(hormona koji se indukuje pod delovanjem stresa) i koji suprimira ¢elijsku deobu saglasno
primljenim signalima iz spoljnje sredine. Na taj nacin je celijska deoba, iako pod
primarnim uticajem sredine, kontrolisana unutrasnjim mehanizmima kontrole razvica
(Meyerowitz 1997, Rossi i Varotto 2002). Morfogeneza latica ima dve faze: fazu Celijskih
deoba i fazu celijiske elongacije (Laitinen et al. 2007). Latice su strukturno slicne
listovima, tako S§to su za njihovo izduZivanje po glavnoj osi odgovorane apikalne i
subapikalne c¢elije, dok su za lateralni rast odgovorne marginalne i submarginalne celije
(Martin and Gerats 1993).

Leva i desna strana nekog organa nastaje odredenim brojem i orijentacijom
¢elijskih deoba i ekspanzije koja je pod hormonskom kontrolom (Salisbury i Ross 1992).
Orjentacija ¢elijskih mikrofibrila, kao i produkcija hormonskih receptora je delimi¢no pod
genetickom kontrolom, dok je produkcija hormona pod dvojnom regulacijom, genetickom
1 sredinskih uslova (Holloway et al. 1997). S druge strane, sem hormonske kontrole, za rast
¢elija je bitana i dostupnost vode, kao i biljni turgor koji, pak, zavisi od fizioloskih
mehanizama biljke i dostupne vode u podlozi (Freemann et al. 2003).

Hormoni auksin i giberelin pospeSuju celijski rast duz longitudinalne ose, dok
etilen i citokinin indukuje ekspanziju ¢elija duz transferzalne ose (Shiboaka i Nagai 1994,
Fukazawa et al. 2000). Uniformnost oblika i veli¢ine organa cveta ukazuje na to da su ove
osobine pod strogom kontrolom razvojnih mehanizama, medutim malo je informacija o
prirodi te kontrole (Reale et al. 2002). Postoje mnogi nivoi i nacini gde rast lista i latice
moze biti regulisan, te prema tome i mnogo nacina kako se leva i desna strana mogu
razlikovati (Freeman et al. 2003). lako je leva i desna strana bilateralno simetri¢nih
struktura delova cveta (fola, standarda i tucka) pod kontrolom istih gena i istih sredinskih
uslova, mogu postojati jasna morfoloska odstupanja kao posledica malih stohastickih
promena u cCelijskim procesima, Sto se pripisuje delovanju slucajnih procesa

(odstupanjima) u toku razvica organa. Efekat razvojnog Suma se ispoljava lokalno, tj. na

101



DISKUSIJA

ograni¢enom prostoru jedne od strana bilateralno simetricnih osobina, te akumulacija tih
promena moze dovesti do razli¢ite morfologije dveju strana koju definiSemo kao asimetriju
tj. nestabilnost razvi¢a. Ukoliko su odstupanja u procesu razvi¢a organa nastala na pre
definisanja strana organa, onda se moze ocekivati da se greske eksprimiraju na obe strane

podjednako (Klingenberg 2003).

5.1.3.2. Selektivni znacaj simetrije cvetnih organa

Stabilnost razvic¢a organa cveta je bitna za entomofilne biljke, jer ona direktno utice
na relativnu adaptivnu vrednost svake individue (Alados et al. 2001; Alados et al. 2002).
VeliCina cveta, oblik cveta i simetrija cvetnih organa su vizuelni stimulus za oprasivaca,
Sto bi mogao da bude jedan od uzroka njihove manje osetljivosti na stres, kao i vece
kanalisanosti razvi¢a nego §to je slucaj sa vegetativnim (Meller i Eriksson 1994; Moller
1995; Evans and Marshal 1996; Mogller i Shykoff 1999; Alados et al. 2001; Brock i
Weining 2007). Medutim, postoje i eksperimentalni podaci koji ukazuju da odnos izmedu
simetrije organa cveta i relativne adaptivne vrednosti jedinke nije obavezno pozitivan
(Sapir 2004). Tako na primer, u jednom od eksperimenata obavljenih u prirodi,
odstranjivanje standarda na cvetu Iris atrofucosa, nije smanjilo ucestalost posete
oprasivaca, a time ni relativnu adaptivnu vrednost biljaka sa cvetovima bez standarda, u
odnosu na one sa celim cvetovima (Sapir 2004). Suprotno tome, kod vrste Iris hermona
biljke sa standardima su imale selektivnu prednost u odnosu na privlacenje oprasivaca u
odnosu na biljke sa cvetovima kojima je odstranjen standard (Sapir 2004). U nekim
ne moze uzeti kao generalni zakljucak, jer rezultat zavisio od biljne vrste (Weeks i Frey

2007).

102



DISKUSIJA

5.2. MORFOLOSKA VARIJABINOST OSOBINA CVETA RIS PUMILA

Varijabilnost morfologije cveta moze se uociti na vise hijerarhijskih nivoa
(Willlams i Conner 2001), unutar iste biljke, izmedu razli¢itih biljaka iz iste, ili razli¢itih
populacija, itd. U ovom radu utvrden je statisticki znacajan efekat razliitog intenziteta
svetlosti na ekspresiju morfoloskih osobina cvetnih organa l.pumila, koje su imale vece
fenotipske vrednosti u sredinama sa nizim intezitetom svetlosti nego sa vi§im, kako u
prirodnim staniStima, tako i u eksperimentalnoj basti (Tabele 24 1 28 A i B).

Razlika izmedu fenotipskih vrednosti morfoloskih osobina cveta konstatovane su
kako izmedu prirodnih stanista, tako i u eksperimentalnoj basti izmedu razlicitih svetlosnih
tretmana, gde su se prirodne populacije takode razlikovale u veli€ini osobina cveta. Biljke
iz populacija poreklom sa zasencenog stanista su imale ve¢e dimenzije cvetnih organa u
odnosu na biljke poreklom iz populacije sa otvorenog stanista, u tretmanu istog svetlosnog
intenziteta.

U prirodnim populacijama l.pumila, vrednosti sedam analiziranih morfoloskih
osobina cveta su bile statisticki znacajno vece u zasenCenom stanisStu u odnosu na otvoreno
(Tabela 24), sa izuzetkom duzine tucka (STL), koja je bila slicna izmedu alternativnih
svetlosnih staniSta. Unutar istog staniSta, populacije se nisu statisticki znacajno razlikovale
u pogledu fenotipskih vrednosti osobina cvetnih organa. Rezultati dobijeni u
eksperimentalnoj basti su bili sli¢ni onima iz prirodnih stanista, sve vrednosti morfoloskih
osobina organa cveta su bile vece u niskom svetlosnom tretmanu, osim duzine i §irine tucka
(STL i STW), koje nisu ispoljile razliku izmedu tretmana. Populacija poreklom sa
zasencenog staniSta je imala isti obrazac variranja morfoloskih osobina u dva svetlosna
tretmana kao i populacija poreklom sa otvorenog stanista. Vrednosti osobina organa cveta su
bile ve¢e na niskom svetlosnom tretmanu, osim za Sirinu tucka (STW) koja se nije
razlikovala izmedu tretmana. Populacije poreklom iz dva alternativna svetlosna stanista, su

se u okviru tretmana visokog svetlosnog intenziteta razlikovale znacajno za pet morfoloskih

103



DISKUSIJA

osobina Sirinu fola (FW), Sirinu standarda (SW), duzinu tucka (STL), Sirinu tucka (STW) i
duzinu filamenta (FIL), u tretmanu niskog svetlosnog intenziteta za Sirinu fola (FW) i
duzinu tucka (STL).

Rezultati meSanog modela analize varijanse za osam morfoloskih osobina i broj
ovula cveta I. pumila kod biljaka poreklom iz dva stanista razli¢itog svetlosnog intenziteta,
su potvrdili statisticki znacjan efekat uslova staniSta na fenotipsku ekspresiju za osobine
Sirinu standarda (SW), Sirinu tucka (STW) i duzinu antere (AL) (Tabele 25). Geneticka
razlika u srednjim vrednostima izmedu populacija unutar stanista, je bila statisticki znacajna
za dve osobine Sirinu fola (FW) i duzinu standarda (STL), dok su unutar populacija
geneticke razlike izmedu klonova bile statisticki znacajne za sve analizirane osobine.

U eksperimentalnoj basti, efekat tretmana bio je statisti¢ki znacajan za duZinu i
Sirinu fola (FL i FW) i duzinu filamenta (FIL) (Tabela 29), dok su razlike u srednjim
vrednostima izmedu populacija unutar istog tretmana jedino bile statisticki znacajne za
osobine Sirinu fola (FW) i duzinu tucka (STL). Unutar populacija, razlike izmedu
genotipova (tj. familija) su bile statisticki znaCajne za osobine duzinu i Sirinu fola (FL i
FW), duzinu i Sirinu standarda (SL i SW), Sirinu tucka (STW), duzinu antere (AL), i broj
semenih zametaka.

Postoje brojni eksperimentalni podaci koji ukazuju da prirodne populacije mnogih
biljnih vrsta ispoljavaju znacajnu geneticku varijabilnost za osobine cveta (Shore i Barrett
1990; Schwagerle i Levin 1991; Stanton et al. 1992; Holtsford i Ellstrand 1992; Elle 1998),
Sto je preduslov za njihovu evoluciju pod delovanjem prirodne selekcije (Brock i Weinning
2007).

Kod biljaka koje se oprasuju insektima veli¢ina cveta ima vaznu ulogu u
privlacenju insekata, budu¢i da polinatori preferiraju vece u odnosu na manje cvetove
(Galen 1989; Campbell 1991; Conner i Rush 1996; Vaughton i Ramsey 1998; Galen

1999). Medutim, pored oprasivaca kao selekcionog faktora, veli¢ina cveta zavisi i od
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sredinskih uslova koji takode mogu da modeliraju evoluciju veli¢ine cveta. Prema hipotezi
cene resursa (engl. resource-cost hypothesis), rezultat selekcije u stani$tima sa ograni¢enim
resursima su manji cvetovi, za razliku od staniSta sa optimalnim resursima gde selekcija
favorizuje vece cvetove, koji su privlacniji za oprasivaca (Galen 1999).

Ova hipoteza (Galen 1999) predpostavlja da smanjenje korole moze biti prednost
za biljke koje zZive u pretezno stresnim uslovima sredine, budué¢i da velika korola ima
visoku fizioloSku cenu u uslovima nedostatka vode (Galen 1999, 2000). Prema hipotezi
ograniCenja resursa, manji cvetovi Rosmarinus officinalis imaju selektivnu prednost u
relativno suvim priobalnim regijama, dok relativno vlazniji planinski predeli omogucavaju
produkciju vec¢ih cvetova (Herrera 2005).

Nasi rezultati potvrduju da biljke l.pumila sa otvorenih staniSta imaju manje
cvetove, u odnosu biljke poreklom sa zasencenih stanista, Sto bi navodilo na zakljucak da
su otvorena staniSta stresnija zivotna sredina u odnosu ne samo na svetlost, nego i na
temperaturu, kao i vodni rezim. Medutim, razlika u veli¢ini cveta se zadrzala i u
eksperimentalnoj basti na oba svetlosna intenziteta. Naime, biljke poreklom iz zasenc¢enog
staniSta su imale vece vrednosti morfoloskih osobina cvetova u odnosu na biljke poreklom
sa otvorenog staniSta (Tabela 28), dok su obe formirale vece cvetove pod niskim u odnosu
na visoki svetlosni intenzitet. Dobijeni rezultati ukazuju na postojanje genetiCke
diferencijacije ove dve populacije u odnosu na prosec¢nu veli¢inu cveta, do koje je doslo
pod delovanjem razlicitih selekcionih rezima u njihovim prirodnim stanistima.

Osobine cveta l.pumila koje nisu pokazale statisticki znacajanu fenotipsku
plasticnost u odnosu na lokalne sredinske uslove u prirodnim i eksperimentalnim
sredinama su bile duzina tucka i broj ovula. Isti rezultati su dobijeni i za vrstu Brassica
rapa (Weining 2002), kao i Arabidopsis thaliana (Brock i Weining 2007). Nasi rezultati
potvrduju da su duzine latica bile vece u sredinama sa smanjenim intezitetom svetlosti, za

razliku od osobina tucka koje se nisu menjale u zavisnosti od svetlosnog inteziteta.
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5.3. FENOTIPSKE I GENETICKE KORELACIJE

U odnosu na osobine cveta l.pumila, vecina fenotipskih i geneti¢kih korelacija je
bila slaba, sem jake pozitivne korelacije izmedu duzine fola i standarda. I u prirodnim i u
eksperimentalnim Zivotnim sredinama je zabeleZen slican obrazac zavisnosti izmedu
osobina. Fol i standard, kao strukture istog spoljnjeg kruga cveta, pozitivno su korelisane,
verovatno zbog zajednicke geneticke kontrole i regulacije razvic¢a (pod kontrolom su A i B
klase gena, kao i kod ostalih monokotila) (Bowman 1997).

Koeficijenti korelacije izmedu duzina cvetnih organa su imali vece vrednosti od
koeficijenata korelacije izmedu Sirina istih delova cveta. Veci intenzitet korelacije su
pokazale osobine aseksualnih organa (fol i standard) u odnosu na osobine seksualnih
organa (tucaka i praSnika). Podudarnost u matrica fenotipskih vrednosti morfoloskih
osobina cveta izmedu staniSta je bila visoka i statistiCki znacajna, dok je podudarnost
korelacionih odnosa matrica indeksa radijalne asimetrije osobina cveta bila niska i
statisticki ne znacajna. Aktuelni svetlosni uslovi u alternativnim svetlosnim staniStima nisu
indukovali statisticki znacajne razlike u strukturi fenotipskih i genetickih korelacionih
matrica morfoloskih osobina cveta l.pumila. Slicnost izmedu korelacionih matrica
fenotipskih vrednosti morfoloskih osobina cveta i korelacionih matrica radijalne asimetrije
osobina cveta razlikovala se izmedu stanista. U okviru otvorenog staniSta ove matrice su
bile nepodudarne (r = 0.2728; P = 0.1720), dok su u zasencenom staniStu one bile
podudarne (r = 0.5646; P = 0.0070) (Tabela 34). Nedostatak znacajne pozitivne
korelisanosti izmedu osobina stabilnosti razvica cveta l.pumila (u prirodnim ni u
eksperimentalnim uslovima) potvrduje da je detektovana nestabilnost osobina cveta
posledica slucajnih dogadaja tokom procesa razvica koji su se odigrali nakon formiranja
cvetnih primordija. Za morfoloske osobine cveta l.pumila vecina fenotipskih i genetickih
korelacija je bila slaba, sem jakih pozitivnih korelacija izmedu duzine fola i standarda (=

0.9) u oba prirodna alternativna stanista.
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Fenotipske korelacione matrice morfoloskih osobina cveta I|. pumila su bile
podudarne i ukoliko smo izvrsili poredenja korelacione matrice za populaciju sa otvorenog i
korelacione matrice populacije poreklom sa otvorenog staniSta u visokom svetlosnom
tretmanu u eksperimentalnoj basti (r = 0.8037; P = 0.0005) (Tabela 34). Isti rezultat
podudarnosti smo dobili i za poredenje korelacione matrice za populaciju poreklom sa
zasencenog staniSta i korelacione matrice populacije poreklom sa zasencenog stanista u
tretmanu niskog savetlosnog inteziteta u eksperimentalnoj basti (r = 0.7288; P = 0.0005).
Promena sredinskih uslova nije uslovila promenu korelacionih odnosa izmedu morfoloskih
osobina cveta l.pumila.

U eksperimentalnoj basti, za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta najvecu
vrednost koeficijenta korelacije je imala korelacija izmedu duzine fola (FL) i duzine
standarda (SL), u oba svetlosna tretmana (Tabela 37A). U tretmanu visokog inteziteta
svetlosti, visoke vrednosti korelacionih koeficijenta su dobijene izmedu osobina Sirine
standarda (SW) sa osobinama duzine i Sirine fola (FL i FW), kao i duzine standarda (SL). U
niskom intezitetu svetlosti, pored pomenute korelacije izmedu osobina FL i SL, visoku
vrednost statisticki znacajanih koeficijenta korelacija imale su i korelacije izmedu osobina
duzine fola (FL) i duzine tucka (STL), kao i duzine standarda (SL) i duzine tucka (STL)
(Tabela 37A). Za jedinke poreklom iz zasencenog staniSta najveca vrednost korelacionog
koeficijenta je dobijena izmedu osobina duzine fola (FL) i duzine standarda (SL), u
visokom i u niskom intezitetu svetlosti (Tabela 37B).

Poredenjem fenotipskih i genetickih korelacionih matrica morfoloskih osobina, kao
i fenotipskih i genetickih korelacionih matrica stepena radijalne asimetrije osobina cvetnih
organa, za obe populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta u dva tretmana
visokog i niskog svetlosnog inteziteta, dobijena je statisticki znacajna podudarnost matrica

(P < 0.05) (Tabela 39).
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Za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta obrazci korelacionih odnosa za
morfoloske osobine cveta su bili podudarni izmedu tretmana visokog i niskog svetlosnog
inteziteta. Isti rezultat je dobijen i za populaciju poreklom sa zasencenog stanista.
Korelacije izmedu stepena radijalne asimetrije osobina cveta nisu bile znaCajene a
korelacione matrice nisu bile podudarne izmedu svetlosnih tretmana ni za jednu od
populacije poreklom iz prirodnih alternativnih stanista (Tabela 39).

Poredenjem korelacionih matrica fenotipskih vrednosti morfoloskih osobina cveta i
korelacionih matrica stepena radijalne asimetrije istih osobina cvetnoh organa u okviru
prirodnih alternativnih staniSta nismo dobili znac¢ajnu podudarnost za populaciju poreklom
sa otvorenog, dok je podudarnost statisticki znacajna za populaciju sa zasencenog stannista
(i za fenotipske i geneticke korelacije je dobijen isti rezultat popudarnosti) (r = 0.5646; P =
0.0070; r = 0.5406; P = 0.0060) (Tabela 34).

Putevi razvi¢a oznacavaju skup procesa koji formiraju neku osobinu i oni ukljucuju
mnostvo interaguju¢ih molekularnih i ¢elijskih mehanizama koji se nalaze u osnovi
procesa razvi¢a organizma, koji je sam po sebi kompleks interakcija (Alonso 2008).
Kovariranje izmedu morfoloskih osobina je po poreklu dvojako, nastalo kao rezultat
direktnih interakcija izmedu puteva razvi¢a morfoloskih osobina ili kao rezultat paralelnih
variranja odvojenih puteva razvi¢a osobina bez interakcije izmedu njih (Klingenberg 2003,
2005). U slucaju direktnog puta razvi¢a dve osobine od zajednickog prekursora, razlike ¢e
se odraziti na obe osobine i usloviti pozitivno kovariranje ovih osobina (Riska 1986). Na
direktnu intreakciju izmedu puteva razvi¢a osobina moze uticati i induktivni signal na
pitanji razvica jedne osobine koji uti¢e na deo putanje razvi¢a druge osobine, i na ta nacin
uticati na obe osobine zajedno i indukovati kovariranje izmedu njih (Klingenberg 2008).

Pored direktnog postoji i tip paralelnog variranja puteva razvica koji mogu da
dovedu do odredenog obrasca kovariranja izmedu osobina. Ukoliko su odvojeni putevi

razvica osetljivi na spoljni stimulus, on ¢e istovremeno uzrokovati variranje obe osobine
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paralelnih putanja razvi¢a. Ovo je primer kako spoljni sredinski uslovi mogu uticati na
mnogostruke procese razvica istovremeno kao i na obrazac kovariranja izmedu osobina
razli¢itih putanja razvi¢a. Medutim, variranje u toku razvia u putanji razvi¢a jedne
osobine ne moZze formirati kovariranje izmedu osobina (Klingenberg 2008).

Da bi se ta¢no odredilo poreklo kovariranja izmedu osobina (direktne ili paralene
interakcije puteva razvica), mora se odstraniti udeo geneticke i sredinske varijanse u
fenotipskom variranju analiziranih morfoloskih osobina. Najbolji nacin eliminisanja
genetickog i sredinskog variranja izmedu individua i istovremena procena variranja
poreklom od direktnih interakcija puteva razvica je analiza fluktuiraju¢a asimetrije osobina
(Klingenberg 2003). Kao Sto je ve¢ reCeno leva i desna strana jedne individue imaju
zajedniCki genom (sem u slucCaju somatske mutacije) i razvijaju se u istim uslovima
sredine. Fluktuiraju¢a asimetrija je rezultat slucajnih odstupanja u toku procesa razvica
(Klingenberg 2003), odnosno variranja koje potice od samih puteva razvica. Kovariranje
izmedu fluktuirajuce asimetrije razlicitih osobina je u osnovi kovariranja direktnih puteva
razvica (Klingenberg 2003, 2004, 2005).

Poredenjem obrazaca kovariranja fluktuiraju¢e asimetrije sa obrascem kovariranja
izmedu individua, moguce je proceniti direktne interakcije razvica u formiranju
kovariranja izmedu individua (Klingenberg 2008). U nekim nauc¢nim studijama je
potvrdena podudarnost obrazaca kovariranja fluktuiraju¢a asimetrije i individualnog
variranja $to ukazuje na direktne interakcije razvi¢a (Klingenberg i Zaklan 2000; Breuker
et al. 2006; Debat et al. 2006), dok druge studije su dobila slabu podudarnost izmedu nivoa
variranja (Debat et al. 2000; Hallgrimsson et al. 2002; Willmore et al. 2005).

Korelacije izmedu fenotipskih osobina mogu biti odraz razlicitih bioloskih procesa.
Korelacije mogu biti rezultat genetickih, funkcionalnih i razvojnih odnosa izmedu osobina

(Wagner 1 Altenberg 1996; Schlihting i Pigliucci 1998; Murren 2002).
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Sredinski uslovi uticu svojom heterogenoS¢u na postojanje razlicitih obrazaca
korelacija izmedu osobina. Predpostavka je da u stresnijim sredinama fenotip
,kompaktniji- integrisaniji”’, kao posledica ekspresije veceg broja znacajnih korelacija
izmedu razliCitth osobina i adaptivne vrednosti (Schwenk i Wagner 2004; Young i
Badayev 2006).

Kod cveta divlje rotkvice Raphanus raphanistrum fenotipske i geneticke korelacije
izmedu filamenta i duzine tube krunice cveta je bila najveéa u odnosu na ostale korelacije
osobina cveta (Morgan i Conner 2001). Krunica i prasnici (ukljucujuéi i filament) su
veoma blisko razvojno povezani kod mnogih vrsta (Hill i Lord 1989), Sto ukazuje da je u
osnovi ove korelacije plejotropni efekat gena. Dobijene korelacije koje su posledica
plejotropnog efekta gena mogu predstavljati ogranicenje za evoluciju osobina cveta divlje
rotkvice, narocito za filament i duzinu tube krunice cveta koja je imala najvecu korelaciju.

Malo se zna o plasticnosti korelacija unutar razli¢itih vrsta funkcionalnih modula.
Nicotra i saradnici (1997) uprkos dobijenim razlikama izmedu staniSta za dve vrste Piper,
dobili iste korelacione obrasce unutar sredina za obe vrste, Sto potvrduje hipotezu o visokoj
unutar-modularnoj integraciji i generalno maloj korelaciji izmedu modula. Ovi rezultati
potvrduju da je integracija fleksibilna i kordinisana promenama sredine. lako su se dve
vrste roda Piper razlikovale u obrascu plasti¢nosti korelacija, kao i osobina koji pokazuju
plasti¢nost, one su sli¢ne u broju znacajnih korelacija izmedu modula i imaju zajedni¢ku
vec¢inu korelacija u tretmanu visokog svetlosnog inteziteta. To ukazuje da evolutivni
obrazac integracije kod biljaka je mozda odreden zajednickim poreklom pre nego
ekoloskim razlikama (Murren 2002).

Prema hipotezi koju je dala Berg (1960), delovi cveta su adaptirani za opraSivanje i
manje su korelisani sa vegetativnim delovima biljke kao drugim funkcionalnim sistemom.
Na korelisanost osobina u modulu selekcija moze delovati i indirektno: naime, ukoliko

selekcija deluje na osobinu u modulu koja je direktno vezana za adaptivnu vrednost, bilo
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koja geneticki korelisana osobina sa tom osobinom ¢e takode biti pod dejstvom selekcije
ali indirektno (Lande 1979).

Veli¢ina (stepen povezanosti osobina) i obrazac (raspored odnosa izmedu osobina)
kovariranja izmedu seta odredenih osobina daje procenu fenotipske integracije (Pigliucci
2003; Armbruster et al 2004). Fenotipska integracija unutar populacija moze biti veca zbog
genetickih korelacija ili funkcionalne povezanosti, dok kovariranje osobina izmedu
populacija ili vrsta su rezultat selekcije koja je varirala geografski ili vremenski (Ordano et
al. 2008).

Cvet kao modularna struktura predstavlja jasan primer seta povezanih osobina koje
pokazuju geneticku, razvojnu i funkcionalnu povezanost (Olson i Miller 1958; Berg 1960;
Armbruster 1991; Murren 2002; Armbruster et al. 2004; Pérez et al 2007). Cvet je
kompleksni organ sa¢injen od nekoliko medusobno povezanih modula koji omogucuju
kontakt sa opraSivacem. OpraSivac kao selekcioni faktor (Galen 1989) moze favorizovati
veze izmedu odredenih delova cveta (adaptivna integracija cveta) (Ashman i Majetic
2006). Eksperimentalni rezultati ukazuju da je integracija cveta rezultat funkcionalne
usaglasenosti izmedu grade cveta i morfologije oprasivaca (Muchhala 2006).

Cvet je kompleksna biljna struktura ¢iji se organi nalaze pod razlicitim selekcionim
rezimima, u zavisnosti od funkcije koju obavljaju (privlacenje opraSivaca, davanje i
primanje polena), i malo stoga je verovatno da su sve osobine cveta optimalne za sve
funkcije. Drugim re€ima, ukoliko razliciti selekcioni pritisci deluju na razliito vazne
osobine cveta, prirodna selekcija ¢e favorizovati integraciju unutar cveta, u odnosu na
integraciju celog cveta (Orando et al. 2008).

U naSim istrazivanja dobijena je najjaca vrednost korelacije izmedu duzine fola i
standarda u skoro svim uzorcima, bilo da poticu iz alternativnih prirodnih stanista
razliCitog svetlosnog inteziteta i kvaliteta svetlosti, ili u eksperimentalnoj basSti u

tretmanima visokog i niskog svetlosnog inteziteta. Pored ve¢ pomenute korelacije,
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korelacioni odnos koji se mogao okarakterisati kao slede¢i po jacini bio je izmedu duzine
tucka i duzine fola i standarda Takode, dobijeni rezultati nisu utvrdili razliku u fenotipskim
vrednostma veli¢ine tucka, ni za populacije u prirodnim stanistima razliitog svetlosnog
inteziteta, ni u eksperimentalnoj basti izmedu dva svetlosna tretmana visokog i niskog
svetlosnog inteziteta. Prema ve¢ pomenutom ABC modelu grade cveta, identitet ovih
cvetnih organa nije pod zajednickom genetickom regulacijom, jer su klase gena ukljuc¢enih
u njihovo detrminisanje razlicite, za fol i standard odgovorne su klase A i B, dok je
identitet tucka regulisan C klasom gena, §to ukazuje da generisanje jakih fenotipskih
asocijacija izmedu osobina nije rezultat koekspresije ovih gena, ve¢ pre simultanog
delovanja selekcije na ove osobine.

Analizom korelacionih odnosa osobina cveta i kod Iris gracilipes (Iridaceae)
dobijene su znacajne i visoke korelacije izmedu fola i standarda u odnosu na ostale
kombinacije osobine cveta (Ishii i Morinaga 2005).

Statisticki znacajna korelacija izmedu filamenta prasnika i duzine tube krunice
cveta potvrduje hipotezu selekcije kao uzroka korelacije izmedu ove dve osobine (Conner
i Via 1993; Conner i Sterling 1995). Kod tubularnih cvetova korelacije izmedu filamenta i
krunice cveta su jace u odnosu na druge osobine cveta, pre svega zbog efikasnijeg prenosa
polena na oprasivaca (Conner i Sterling 1995). Smatra se da je ovakav korelacioni odnos je
nastao delovanjem selekcije indukovane specificnom vrstom opraSivaca, ali i kao rezultat
plejotropnih efekata gena, vezanosti gena, kao i zajednickog razvica navedenih osobina
(Conner 2002; Ishii i Morinaga 2005). Proucavanja korelacija izmedu osobina cveta se
uglavnom baziraju na fenotipskim razlikama izmedu biljaka (medu-individualni nivo
korelacija), koje su rezultat delovanja genetickih i sredinskih faktora (Davis 2001). Unutar-
individualne razlike u korelacionim odnosima izmedu osobina cveta, kao i razlike u

veli¢ini samog cveta su dokumentovane u nau¢nim studijama (Diggle 1995).
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U zavisnosti od ekspresije gena koji uticu na produkciju hormona za svaki cvet,
kombinacija organa cveta koja se razvija pod uticajem istih hormona moze biti uzrok jakih
korelacionih odnosa i na medu- i unutar-individualnom nivou. Takode, produkcija
hormona jednog organa moze uticati na hormone drugih organa, $to moZze biti uzrok jakih
korelacionih odnosa (Ishii i Morinaga 2005). Nije dobijena znacajna razlika izmedu
obrazaca medu- i unutar-individualnih korelacionih odnosa kod osobina cveta Iris
gracilipes. Jedno od objaSnjenja ukazuje da opraSiva¢ kao selekcioni faktor uti¢e na te
dobijene korelacione odnose izmedu osobina cvetnih organa. Veli¢ina tucka i filamenta
antere je korelisana na oba nivoa, najverovatnije zbog pozicije antere, tucka u ulazu
polinatorske jedinice, §to je bitno za efikasno primanje polena od oprasivaca kao i prenosa
polena sa antere na opraSivaca (Ishii i Morinaga 2005). Tako na primer, dobijeni rezultati u
eksperimentu sa smanjenejem veliCine standarda, ukazuju da veli¢ina ove osobine nije
vazna za prirodnu selekciju jer ne uti¢e na privlacenje oprasivaca i reprodukciju kod vrste
Iris gracilipes (Ishii i Morinaga 2005). Isecanje jednog od dva tipa kruni¢nih listica
(Lavandula latifolia) nije imalo efekta na opraSivanje iako su njihove duzine bile jako
korelisane (Herrera 2001). Unutrasnji odnosi razvica su mogu¢ razlog njihovog
korelativnog odnosa (Conner 1997; Herrera 2001).

Prema naS$im rezultatima, veli¢ina morfoloskih osobina se razlikovala izmedu
sredina razlic¢itog svetlosnog inteziteta, ali se korelacioni odnosi izmedu njih nisu menjali.
Jaka korelativna veza izmedu veliCine fola i standarda na unutar-individualnom nivou u
sredinama razli¢itog svetlosnog inteziteta moze da ukazuje na njihove bliske veze procesa

razvi¢a pomenutih osobina.
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6.ZAKLJUCCI
Na osnovu rezultata istrazivanja uticaja ambijentalne svetlosti, kao jednog od
abiotickih faktora Zivotne sredine, na stabilnost razvica i morfolosku varijabilnost osobina

cveta |. pumila doslo se do sledecih zakljucaka:

1. Veli¢ina i obrazac stabilnosti razvi¢a osobina cveta l.pumila su se razlikovali u

zavisnosti od analizirane osobine, kao i od evolucione istorije istrazivanih populacija.
Prosecne vrednosti indeksa radijalne asimetrije su bile viSe u zasenCenom nego u
otvorenom stanis$tu, ukazuju¢i da je zasenceno staniSte verovatno stresnija sredina za
razvice istovetnih replika razli¢itih cvetnih organa. Radijalna asimetrija duZine fola, antere

i filamenta bila je statisticki znacajno veca u zasencenom nego u otvorenom stanistu.

L Populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta su se razlikovale u

srednjoj vrednosti indeksa radijalne asimetrije osobina cveta u okviru svakog od svetlosnih
tretmana. U tretmanu visokog intenziteta svetlosti, populacija poreklom sa otvorenog
staniSta je imala statisticki znacajno niZe vrednosti radijalne asimetrije duzine standarda i
filamenta (kao i kompozitnih indeksa radijalne asimetrije duzina cvetnih organa) u odnosu
na populaciju poreklom sa zasencenog staniSta. U tretmanu niskog svetlosnog intenziteta
radijalna asimetrija duzine antere imala statisticki znacajno nizu vrednost za populaciju
poreklom sa otvorenog staniSta u odnosu na populaciju poreklom sa zasencenog stanista.
Za populaciju poreklom sa zasencenog staniSta radijalna asimetrija duzine standarda, kao i
kompozitni indeksi radijalne asimetrije Sirine organa cveta su bili vis$i u tretmanu sa punim
intezitetom svetlosti, nego u tretmanu sa redukovanim intezitetom svetlosti. Statisticki
znacajna razlika izmedu ovih populacija utvrdena je samo za prosecne vrednosti radijalne

asimetrije duzine tucka, dok je statisticki znacajna interakcija izmedu tretmana i populacije
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dobijena za radijalnu asimetriju duZine standarda, $to ukazuje na postojanje razlika izmedu

ovih populacija u osetljivosti procesa razvi¢a duzine standarda na intenzitet svetlosti.
i Fluktuirajuca asimetrija, kao mera bilateralne simetrije osobina cveta l.pumila,

imala je vece vrednosti u prirodnim staniStima sa visokim svetlosnim intezitetom u
poredenju sa niskim, na osnovu cega bi se moglo zakljuciti da je otvoreno staniste stresnije
za ovaj tip osobina cveta. Medutim, statistiCcki znacajna razlika u veli¢ini fluktuirajuce
asimetrije izmedu stanista utvrdena je iskljucivo koris¢enjem visekomponentnog indeksa
FA17, za koji su utvrdene statisticki znacCajne geneticke razlike izmedu klonova u
stabilnosti razvi¢a unutar populacija. Analizirane osobine su se statistiCki znacajno
razlikovale u stepenu fluktuirajuce asimetrije, kvantifikovano FA8a indeksom.

Populacije poreklom iz razli¢itih svetlosnih staniSta nisu se razlikovale u stepenu
fluktuiraju¢e asimetrije u uslovima primenjenih svetlosnih tretmana, bez obzira da li je
asimetrija kvantifikovana jednokomponentnim, viSekomponentnim ili kompozitnim
indeksima. Za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta vrednost kompozitnog indeksa
CFAL1 je bila statisticki znacajno veca u niskom svetlosnom tretmanu u odnosu na visoki,
dok je za populaciju poreklom sa zasencenog staniSta isti rezultat dobijen za vrednost
kompozitnog indeksa CFA2. Statisticki znacajna interakcija izmedu tretmana i populacije
utvrdena je primenom svih indeksa fluktuirajuce asimetrije, i ukazuje da efekat intenziteta
ambijentalne svetlosti zavisi od toga da li populacije poti¢u iz otvorenih ili zasencenih

stanista.

$ Utvrden je statistiCki znaCajan efekat ambijentalne svetlosti na ekspresiju

morfoloskih osobina cvetnih organa l.pumila, koje su uglavnom imale veée fenotipske
vrednosti u zasencenim nego u otvorenim prirodnim stanistima, sa izuzetkom duzine tucka,

Cija je prosecna vrednost bila sli¢na izmedu alternativnih svetlosnih stanista. Unutar
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staniSta, populacije se nisu statisticki znacajno razlikovale u pogledu fenotipskih vrednosti
vecine analiziranih osobina cvetnih organa, osim za $irinu fola i duzinu tucka.

Rezultati meSanog modela analize varijanse za osam morfoloskih osobina i broj
ovula cveta I. pumila kod biljaka poreklom iz dva stanista razli¢itog svetlosnog intenziteta,
su potvrdili fenotipsku diferencijaciju (statisticki znacajan efekat staniSta) za osobine Sirine
standarda 1 tucka, i duzinu antere. Geneticka razlika u srednjim vrednostima izmedu
populacija unutar stanista, je bila statisticki znacajna za osobine Sirine fola i duzine tucka,
dok su unutar populacija geneticke razlike izmedu klonova bile statisticki znacajne za sve
analizirane osobine. Unutar istih svetlosnih tretmana, biljke iz populacija poreklom sa
zasencenog staniSta su imale vece dimenzije cvetnih organa, u odnosu na biljke poreklom
iz populacije sa otvorenog staniSta (u tretmanu visokog svetlosnog intenziteta su se
razlikovale statisticki znacajno za pet morfoloskih osobina Sirine fola, standarda i tucka, i
duzine tucka i filamenta, a u tretmanu niskog svetlosnog intenziteta za dve osobine Sirinu
fola i duzinu tucka). Populacija poreklom sa otvorenog stanista je ispoljila statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana za Sest osobina Sirine fola i standarda, i duzine fola,
standarda, antere i filamenta, dok je populacija poreklom sa zasencenog stanista ispoljila

statisticki znacajne razlike samo za dve osobine duzine tucka i antere.

i Vecina fenotipskih i genetickih korelacija izmedu morfoloSkih osobina cveta

I.pumila je imala niske vrednosti, osim korelacije izmedu duzine fola i standarda koja je
imala visoku pozitivhu vrednost u oba prirodna stanista. Koeficijenti korelacije izmedu
duzina cvetnih organa su imali vece vrednosti od koeficijenata korelacije izmedu Sirina
istih delova cveta. Ve¢i intenzitet korelacije su pokazale i osobine organa za privlacenje
oprasivaca (fol i standard) u odnosu na osobine tucka i prasnika. Podudarnost u matricama

morfoloskih osobina izmedu stanista je bila visoka i statisticki znacajna. Aktuelni svetlosni
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uslovi u alternativnim svetlosnim staniStima nisu indukovali statisticki znacajne razlike u

strukturi fenotipskih i genetic¢kih korelacionih matrica morfoloskih osobina cveta l.pumila.
Q Podudarnost korelacionih matrica indeksa radijalne asimetrije osobina cveta
I.pumila izmedu razli¢itih prirodnih stanista nije bila statisticki znacajna.
7. Podudarnost korelacionih matrica fenotipskih vrednosti morfoloskih osobina i

korelacionih matrica radijalne asimetrije istih osobina razlikovala se izmedu staniSta. U
okviru otvorenog staniSta, ove matrice su bile razli¢ite dok su u zasenc¢enom staniStu bile

medusobno sli¢ne.

& Korelacione matrice radijalne asimetrije nisu bile statisticki podudarne izmedu

svetlosnih tretmana ni za populaciju poreklom sa otvorenog niti za populaciju poreklom sa
zasencenog stanista. Korelacione matrice fenotipskih vrednosti morfoloskih osobina cveta
I.pumila bile su podudarne kako izmedu populacija poreklom iz alternativnih svetlosnih
staniSta unutar svakog svetlosnog tretmana, tako i za svaku od ovih populacija izmedu

razli¢itih svetlosnih tretmana.
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Tabela 1

Osobine merene na svakom uzorkovanom cvetu.

akronim engleski termin srpski termin jedinica
FOS Flower organ size Morfoloske osobine cveta® mere
FL fall length duzina fola od mesta preseka do vrha latice mm
SL standard length duzina standarda od mesta preseka do vrha mm
standarda
STL style length duzina tucka od mesta preseka do ziga tucka mm
FwW fall width Sirina fola na najSirem delu fola mm
SW standard width Sirina standarda na najSirem delu standarda mm
STW style width Sirina tucka na najSirem delu tucka mm
AL anther length duzina antre mm
FIL filament length duzina filamenta antere mm
OVN ovule number broj semenih zametaka broj
RA Radial asymmetry Radijalna asimetrija
RArL STD for FL STD izmedu duzina tri fola cveta mm
RAgL STD for SL STD izmedu duzina tri standarda cveta mm
RAsTL STD for STL STD izmedu duzina tri tuc¢ka cveta mm
RArw STD for FW STD izmedu Sirina tri fola cveta mm
RAsw STD for SW STD izmedu Sirina tri standarda cveta mm
RAgTw STD for STW STD izmedu S$irina tri tuc¢ka cveta mm
RAAL STD for AL STD izmedu duzina tri antere cveta mm
RAFrL STD for FIL STD izmedu duZine tri filamenta antere cveta mm
CRA Composite indices (RA) Kompozitni indeksi radijalne asimetrije
CRAI Y RAP Y RA;® mm
CRA2 (Y.(RA; / (mean RA;))* Y (RA; /(mean RA;))* mm
FA Fluctuating asymmetry Fluktuirajuca asimetrija
one-component indices jednokomponentni indeksi
FArw R-L| for FW Apsolutna razlika desne i leve strane |[R-L| fola mm
od glavnog nerva do ruba fola na najSirem delu
FAsw IR-L| for SW Apsolutna razlika desne i leve strane [R-L| mm

standarda od glavnog nerva do ruba fola na



najSirem delu

Nastavak Tabele 1

FAstw |[R-L| for STW Apsolutna razlika desne i leve strane [R-L| tucka mm
od glavnog nerva do ruba fola na najSirem delu |
FA8rw |InR-InL| for FW Razlika logaritamskih vrednosti desne i leve mm
strane |/[nR-InL| | fola
FA8sw |InR-InL| for SW Razlika logaritamskih vrednosti desne i leve mm

strane |/nR-InL| standarda

FA8stw |InR-InL| for STW Razlika logaritamskih vrednosti desne i leve mm
strane |/nR-InL| tucka
FA10bgy (0.79826%)* (0.798\26%)* mm
FA10bgy (0.798V26%)* (0.798\26%)* mm
FA10bstw (0.79826%)* (0.798V26%)* mm
Multi-component indices Visekomponentni indeksi
FA17 . |In(R)-In(L)|/T)° X |In(R)-In(L)|/T)° mm
CFA Composite indices (FA) Kompozitni indeksi fluktuirajuce asimetrije
CFAI Y [R-Lif > [R- L' mm
CFA2 (Y. |Ri- Li|//(mean|R;- L;|)® Y |Ri- Li|/(mean|R;- L;)| )® mm

* - Morfoloske osobine koje su analizirane na cvetu I.pumila prikazane na Slici 8.

P. Suma vrednosti radijalne asimetrije R4, svih analiziranih osobina cveta Ipumila merenih na jednom
pojedina¢nom cvetu (individui).

‘- Suma vrednosti vrednosti radijalne asimetrije RA4; svih analiziranih osobina cveta podeljenje sa prosekom

vrednosti za datu osobinu i uzorak (RA; / (mean RA;)).

-Gzi = (MSsipexinp — MSErr)/M, procenjena varijansa odredenih strana individue i, MSgpg+np predstavlja

srednji kvadrat interakcije strana x individua, MSgrr je greska merenja (varijansa izmedu ponovljenih

merenja), M je broj ponovljenih merenja po strani. Podaci su dobijeni iz dvofaktorske ANOVA-e sa

stranom 1 individuom kao faktorima, na In-transformisanim vrednostima desne i leve strane bilateralno

simetri¢nih osobina.

¢ —Suma razlike In-transformisanih vrednosti desne i leve strane bilateralno simetri¢nih osobina |/n(R)-
In(L)| podeljenja sa brojem osobina 7.

" Suma apsolutnih razlika desne i leve strane |R;- L;| svih analiziranih bilateralno simetriénih osobina
cveta.

& -Suma vrednosti apsolutne razlike desne i leve strane |R;- L;| bilateralno simetri¢nih osobina podeljena sa
srednjom vrednoséu (mean |R;- L;|) uzorka za tu osobinu.

d



Tabela 2

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X), standardna geska (SE) i koeficijent varijacije CV(%)

jednokomponentnih indeksa radijalne asimetrije (RA) osam osobina cveta Iris pumila poreklom sa dva prirodna

staniSta, otvorenog i zasencenog. Prikazane su znacajnosti razlika srednjih vrednosti (Pys) 1 CV (Pcy) izmedu

stanista.

Indeksi radijalne

Otvoreno (N=160)

Zasenceno (N=88)

asimetrije (RA) X SE CVE%) X BV P b
Duzina fola 0.61  0.03 61.31 086 007 77.82 0.0001 ns
Sirina fola 056  0.03 58.97 0.61 0.04  58.88 ns ns
Duzina standarda 0.84 0.05 79.98 0.86 0.07 73.25 ns 0.0500
Sirina standarda 083  0.04 5528 0.77 0.05 58.61 ns ns
Duzina tucka 0.52 0.2 56.41 0.53 004 7293 ns 0.0010
Sirina tucka 048 002  63.79 046 003  69.72 ns ns
DuZina antere 029  0.02 89.20 037  0.02 5833 0.0175  0.0500
Duzina filamenta 053 0.03 68.11 0.64 005 77.79 0.0312  0.0050




Tabela 3

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X), standardna geska (SE) i koeficijent varijacije CV(%)
jednokomponentnih indeksa radijalne asimetrije (RA) osam osobina cveta Iris pumila populacija sa otvorenog

stanista (D-A, D-B, D-C).

D-A (N=46) D-B (N=42) D-C (N=72)

Indeksi radijalne B _ _

asimetrije (RA) X SE CV (%) X SE CV (%) X SE CV (%)
Duzina fola 0.64 0.05 48.17 0.55 0.06 66.84 0.62 0.05 66.36
Sirina fola 0.53 0.04 53.41 0.56 0.05 62.99 0.59 0.04 59.76
Duzina standarda ~ 0.90  0.08 59.01 098 0.16 102.91 0.71 0.05 63.48
Sirina standarda 0.86 0.06 49.82 0.73  0.07 58.46 0.87 0.06 56.69
Duzina tucka 0.54 0.04 54.79 0.49 0.04 54.86 0.53 0.04 58.63
Sirina tucka 0.43 0.04 68.42 0.46 0.05 73.40 0.53 0.04 5572
DuZina antere 0.31 0.05 100.66 0.33  0.04 85.72 0.26 0.02 78.61

Duzina filamenta 0.50 0.04 56.76 0.59 0.08 83.05 0.50 0.04 60.22




Tabela 4

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X), standardna geska (SE) i koeficijent varijacije CV(%)
jednokomponentnih indeksa radijalne asimetrije (RA) osam osobina cveta Iris pumila populacija sa zasencenog

staniSta (W-RP, W-PS, W-PN).

W-RP (N=23) W-PS (N=29) W-PN (N=36)

Indeksi radijalne _ - -

asimetrije (RA) X SE CV (%) X SE CV (%) X SE  CV (%)
Duzina fola 0.81 0.11 67.28 091 0.12 73.92 0.86 0.13 87.82
Sirina fola 0.51 0.05 50.32 0.75 0.07 53.48 0.55 0.06 63.08
Duzina standarda ~ 0.62  0.09 66.94 1.00 0.14 75.05 091 0.10 67.76
Sirina standarda 0.67 010 72.80 0.86 0.09 54.31 0.76 0.07 53.95
Duzina tucka 0.51 0.08 73.09 0.48 0.05 54.39 0.59 0.08 81.13
Sirina tucka 047 0.06 55.66 0.50 0.05 53.04 042 0.07 93.08
Duzina antere 033 0.03 48.72 0.49 0.04 45.63 030 0.03 6798

Duzina filamenta 0.74 0.13 83.36 0.74 0.10 75.52 051 0.05 63.38




Tabela 5

Veli¢ina uzorka (N), srednja vrednost (X ) i stadardna greska (SE), koeficijent varijacije (CV%) za kompozitne indekse radijalne

asimetrije (CRA1T i CRA2T: ukljucena radijalna asimetrija duzine i Sirine svih cvetnih organa; CRAIL i CRA2L: ukljucena

radijalna asimetrija duzine fola, standarda, tucka, antere i filamenta; CRA1W i CRA2W: uklju¢ena radijalna asimetrija §irine fola,

standarda i tucka) cveta [ pumila na otvorenom i zasencenom stanistu. Pyes 1 Pp.iese predstavlja znacajnost razlika izmedu dva staniSta

u srednjim vrednostima koeficijenata (t-test), kao i CV (F-test).

Kompozitni indeksi

Otvoreno (N=160)

ZasenCeno(N=88)

radijalne simetrije X (- SE) CV % X (= SE) CV % Pt  Pre
CRAIT 4.07 (& 0.029) 28.9 4.27 (£ 0.150) 33.2 ns ns
CRAIL 2.19 (& 0.075) 435 2.43 (£0.118) 45.5 ns 0.025
CRAIW 1.88 (+0.052) 35.0 1.82 (& 0.090) 33.5 ns 0.025
CRA2T 773 (£ 0.161) 26.4 8.49 (& 0.296) 32.7 0.0148 ns
CRA2L 471 (£0.136) 36.6 5.52 (= 0.240) 40.9 0.0019 ns
CRA2W 3.02 (< 0.082) 34.4 2.97 (+0.126) 39.9 ns 0.05




Tabela 6

Veli¢ina uzorka (N), srednja vrednost (X ) i stadardna greska (SE), koeficijent varijacije (CV%) za kompozitne indekse radijalne
asimetrije (CRA1T i CRA2T: ukljuéena radijalna asimetrija duzine i Sirine svih cvetnih organa; CRA1L i CRA2L: ukljucena
radijalna asimetrija duzine fola, standarda, tucka, antere i filamenta; CRA1W i CRA2W: ukljucena radijalna asimetrija Sirine fola,

standarda i tucka) cveta I.pumila populacija sa otvorenog stanista (D-A, D-B, D-C).

Kompozitni indeksi D-A (N=46) D-B (N=42) D-C (N=72)

radijalne simetrije X (£ SE) CV % X (£ SE) CV % X (£ SE) CV %
CRAIT 4.08 (£0.137) 22.8 4.17 (£ 0.250) 39.3 4.00 (+0.116) 24.7
CRAIL 2.26 (£0.101) 30.4 241 (£0.214) 57.6 2.01 (+0.087) 36.8
CRAIW 1.81 (£ 0.090) 33.5 1.76 (£ 0.108) 39.8 1.99 (£ 0.077) 329
CRA2T 7.75 (£ 0.246) 21.5 7.83 (£0.412) 342 7.66 (= 0.219) 242
CRA2L 4.88 (£ 0.208) 28.9 4.99 (+ 0.348) 45.2 4.45(£0.179) 343

CRA2W 2.87 (£0.141) 33.4 2.84 (£ 0.173) 39.6 3.21 (+0.120) 31.7




Tabela 7

Veliéna uzorka (N), srednja vrednost (X) i stadardna greska (SE), koeficijent varijacije (CV%) za kompozitne indekse
radijalne asimetrije (CRA1T i CRA2T: ukljucena radijalna asimetrija duzine i Sirine svih cvetnih organa; CRA1L i CRA2L:
ukljucena radijalna asimetrija duzine fola, standarda, tucka, antere i filamenta, CRA1W i CRA2W: ukljucena radijalna

asimetrija Sirine fola, standarda i tucka) cveta /. pumila populacija sa zasencenog stanista (W-RP, W-PS, W-PN).

Kompozitni indeksi W-RP (N=23) W-PS (N=29) W-PN (N=36)

radijalne simetrije X (£ SE) CV % X (£ SE) CV % X (£ SE) CV %
CRAIT 3.86 (£ 0.196) 244 4.84 (+ 0.290) 32.1 4.06 (+ 0.239) 354
CRAIL 221 (0.192)  41.6 273 (£0237) 466 232 (£0.173) 44.8
CRAIW 1.65(£0.114)  33.1 211 (0.124) 315 1.73 (& 0.134) 46.4
CRA2T 7.93 (+ 0.385) 232 9.54 (£ 0.510) 28.8 8.00 (£ 0.519) 38.9
CRA2L 523 (£0365)  33.5 6.13 (£ 0.423) 372 5.2 (£ 0.411) 473

CRA2W 270 (£0.177) 314 3.41 (+0.202) 31.9 2.78 (£ 0.227) 48.8




Table 8
Velic¢ina uzorka (N), veli¢ina osobine ((R+L)/2), vrednosti indeksa fluktuiraju¢e asimetrije FA (mm)
1 FA8a (mm), kao i greSke merenja (ME1 (mm), ME3 (%) i MES), tri osobine cveta Iris pumila za

Sest populacija poreklom sa otvorenog (D-A, D-B, D-C) i zasencenog (W-RP, W-PS, W-PN)

stanista.

N velicina FAI (+SE) FASa (+SE) MEl  ME3  ME5
osobine

Otvoreno staniste
Sirina fola
D-A 46 8.63 0.182 (£0.02) 0.024 (£0.003) 0.016 0.83 0.984
D-B 40 8.07 0.231 (£0.03) 0.027 (£0.003) 0.016 0.48 0.991
D-C 70 10.44 0.208 (£0.02) 0.026 (£0.002) 0.015 0.55 0.989
Prosek 9.05 0.207 0.026 0.016 0.62 0.988
Sirina standarda
D-A 46 10.73 0.255 (£0.03) 0.027 (£0.003) 0.016 0.38 0.992
D-B 40 9.29 0.207 (£0.03) 0.023 (£0.003) 0.017 0.70 0.986
D-C 70 10.65 0.293 (£0.03) 0.031 (£0.003) 0.015 0.22 0.996
Prosek 10.22 0.252 0.027 0.016 0.43 0.991
Sirina tucka
D-A 46 4.76 0.187 (£0.02) 0.041 (£0.005) 0.014 0.55 0.989
D-B 40 4.37 0.213 (£0.03) 0.046 (£0.005) 0.016 0.56 0.989
D-C 70 4.85 0.239 (£0.02) 0.052 (£0.005) 0.016 0.40 0.992
Prosek 4.66 0.213 0.046 0.016 0.50 0.990
Opsti prosek 0.224 0.033
Zasenceno staniSte
Sirina fola
W-RP 21 9.12 0.223 (£0.04) 0.027 (£0.004) 0.015 0.44 0.991
W-PS 27 6.53 0.216 (£0.04) 0.023 (£0.004) 0.013 0.34 0.993
W-PN 35 9.34 0.171 (£0.03) 0.021 (£0.003) 0.015 0.83 0.984
Prosek 8.34 0.203 0.024 0.014 0.54 0.989
Sirina standarda
W-RP 21 10.98 0.220 (£0.04) 0.021 (£0.004) 0.014 0.35 0.993
W-PS 27 7.09 0.227 (£0.02) 0.021 (£0.003) 0.014 0.45 0.991
W-PN 35 11.35 0.180 (£0.02) 0.017 (£0.006) 0.013 0.51 0.990
Prosek 9.81 0.209 0.020 0.014 0.44 0.991
Sirina tucka
W-RP 21 5.58 0.184 (£0.03) 0.037 (£0.006) 0.012 0.43 0.992
W-PS 27 4.48 0.193 (£0.03) 0.039 (£0.006) 0.015 0.56 0.989
W-PN 35 6.13 0.206 (£0.03) 0.043 (£0.003) 0.015 0.50 0.990
Prosek 5.39 0.194 0.040 0.014 0.50 0.990
Opti prosek 0.202 0.028




Tabela 9

Veli¢ina uzorka (N), i srednje vrednosti (X), standardna greska za kompozitne

indekse fluktuirajuce asimetrije (CFA1 i CFA2) tri bilateralno simetri¢ne osobine

cveta [Iris pumila za Sest populacija sa otvorenog i zasencenog stanista. Prikazane su

znacajnosti razlika srednjih vrednosti (Piis) 1 CV (Pcy) izmedu otvorenog i

zasencenog stanista.

CFAl CFA2
N X SE  CV(%) X SE CV(%)
Otvoreno staniSte
D-A 46 0.63 0.04 39.15 2.84 0.16 38.38
D-B 40 0.65 0.05 44.03 301 021 4430
D-C 70 0.74 0.05 55.20 337 022 5432
Zasen$eno staniste
W-RP 21 0.63 0.07 47.93 2.87 030 47.20
W-PS 27 0.64 0.05 42.79 293 0.25 44.25
W-PN 35 0.56 0.05 49.82 257 022 49.76
Piiest ns ns
Pcy ns ns




Tabela 10

Rezultati meSanog modela ANOVA-e radijalne asimetrije osam osobina cveta [ris pumila poreklom iz prirodnih

stanisSta

(otvorenog i zasenéenog) uradene na transformisanim vrednostima indeksima radijalne asimetrije, osim za osobine RAgp i RAAL

koje su transformisane kubnim korenom i logaritmovne vrednost RAgy; .

RAFL RArw RAsL RAsw
Izvor varijabilnosti ~ df  MS F P MS F P MS F P MS F P
Staniste (S) 1 0.82 22.17 0.0023 0.02 0.24 0.6494 0.01 0.14 0.7299 0.06 0.69 0.4452
Populacija (P(S)) 4 0.03 033 0.8601 0.09 1.58 0.1847 0.17  2.07 0.0903 0.09 1.02 0.4027
Klon (K(S P)) 91 0.10 1.53 0.0110 0.06 1.40 0.0337 0.06 145 0.0224 0.09 1.58 0.0063
Greska 151  0.06 0.04 0.04 0.06

RASTL RASTW MAL RAFIL
Izvor varijabilnosti ~ df ~ MS F P MS F P MS F P MS F P
Staniste (S) 1 0.01 037 0.5645 0.00 0.06 0.8144 021 246 0.1877 0.65 1.48 0.2747
Populacija (P(S)) 4 0.03 046 0.7629 0.06 1.14 0.3410 0.09 3.71 0.0073 042 0.66 0.6196
Klon (K(S P)) 91 0.06 1.35 0.0501 0.05 1.21 0.1468 0.02 1.12 0.2664 0.64 1.14 0.2350
Greska 151  0.04 0.04 0.02 0.56




Tabela 11
Rezultati meSanog modela ANOVA-e komopozitnih indeksa radijalne asimetrije (CRAIT, CRAIL, CRAIW, CRA2T,

CRA2L, i CRA2W) osobina cvetnih organa [ris pumila sa otvorenog i zasencenog stanista.

CRAIT CRAIL CRAIW
Izvor varijabilnosti ~ df MS F P MS F P MS F P
Staniste (S) 1 0.7737 027  0.6271 1.0192 0.61 0.4732 0.01688 0.02 0.9009
Populacija (P(S)) 4 29607 144 0.2250 1.7306 1.51 0.2046 1.01792 1.76 0.1435
Klon (K(S P)) 91 2.0979 1.69 0.0021 1.1598 1.29  0.0835 0.59194 1.63 0.0042
Greska 151  1.2389 0.8991 0.36417

CRA2T CRA2L CRA2W
Izvor varijabilnosti  df MS F P MS F P MS F P
Staniste (S) 1 21237 268 0.1661 22.2259 5.07  0.0760 0.0113 0.00  0.9502
Populacija (P(S)) 4 8.0878 121 03106 44161 1.04  0.3904 2.7018 1.85  0.1253
Klon (K(S P)) 91 6.8072 1.54 0.0098 4.3024 1.31 0.0743 1.4901 1.55  0.0084

Greska 151 4.4295 3.2968 0.9594




Tabela 12

Rezultati meSanog modela ANOVA-e (sa faktorima staniste, populacija, klon 1 osobina)
za fluktuirajuu asimetriju prikazane FA1 i FA8 indeksom, kao i za viSe komponentni
indeks FA17 (sa faktorima staniSte, populacija i klon) za populacije poreklom iz

prirodnih staniSta otvorenog i zatvorenog. ObjaSnjenje svih simbola je dato u odeljku

Materijal i Metode

Izvor varijabilnosti df MS(*107) F P

FAl
Staniste (S) 1 0.715 3.50 0.3649
Populacija (P(S)) 4 0.364 0.83 0.5338
Klon (K(S P)) 91 0.311 1.32 0.0582
Osobina (O) 2 0.407 2.25 0.3094
OxS 2 0.181 0.53 0.6047
O x (P(S)) 8 0.348 1.12 0.3499
O x (K(S P)) 182 0.311 1.03 0.3984
Greska 426 0.302

FAS8
Staniste (S) 1 0.038 11.27 0.1999
Populacija (P(S)) 4 0.006 0.93 0.4859
Klon (K(S P)) 91 0.009 1.22 0.1286
Osobina (O) 2 0.241 108.73 0.0097
OxS 2 0.002 0.42 0.6678
O x (P(S)) 8 0.005 0.68 0.7110
O x (K(SP)) 182 0.008 1.28 0.0213
Greska 426 0.006

FA17
Staniste (S) 1 0.013 6.11 0.0146
Populacija (P(S)) 4 0.002 0.68 0.6056
Klon (K(S P)) 91 0.003 1.59 0.0064

Greska 142 0.002




Tabela 13

Rezultati meSanog modela ANOVA-e (sa staniStem, populacijom i klonom kao
faktorima) za kompozitne indekse fluktuirajuée asimetrije CFA1l i CFA2, za
populacije poreklom iz prirodnih stanista (otvorenog i zasencenog). Objasnjenje svih

simbola je dato u odeljku Materijal i Metode

Izvor varijabilnosti df MS F P

CFAl
Staniste (S) 1 0.222 1.86 0.176
Populacija(P(S)) 4 0.106 0.88 0.478
Klon (K(S P)) 91 0.123 1.38 0.041
Greska 142 0.089

CFA2
Staniste (S) 1 4.238 1.71 0.194
Populacija (P(S)) 4 2.090 0.84 0.503
Klon (K(S P)) 91 2.561 1.41 0.033

Greska 142 1.816




Tabela 14
Rezultati dvofaktorske ANOVA-e (sa individuaom i osobinom kao faktorima) na apsolutnoj razlici In-transformisanih vrednosti desne i leve |InR-

InL| strane bilateralno simetri¢nih osobina cveta I.pumila poreklom iz prirodnih stanistata (otvorenog i zasenéenog). ns — statisticki neznacajno,

*P <0.05, *** P <0.0001.

Individua Osobina Individua x Osobina Greska
df  MS(x107) F df MS (x107) F df  MS (x107) F df  MS (x107)
Otvoreno staniste
D-A 45 0.915 0.71™ 2 7.064 5.47" 90 1.291 79.11%%* 138 0.016
D-B 39 1.375 1.19" 2 1.148 9.96%*** 78 1.152 100.15%** 120 0.012
D-C 69 2.498 1.28™ 2 24.899 12.78%** 138 1.949 168.05%** 210 0.012
Zasenceno staniSte
W-RP 20 0.873 0.87™ 2 2.804 2.79™ 40 1.005 132.08*** 63 0.008
W-PS 26 0.954 0.78" 2 5.406 4.43* 52 1.220 146.13%** 81 0.008
W-PN 34 1.359 1.21™ 2 12.501 11.14%** 68 1.122 110.39%** 105 0.010




Tabela 15

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X), standardna geska (SE) i koeficijent varijacije CV(%) radijalne
asimetrije osam osobina cveta [ris pumila u populacijama poreklom sa otvorenog i zasenc¢enog stanista, ispoljene u
visokom i niskom svetlosnom tretmanu. Prikazane su znacajnosti razlika srednjih vrednosti (RA)(Priest) 1 CV(RA)
(Pcv) izmedu tretmana za populaciju poreklom sa otvorenog staniSta (A) i populaciju poreklom sa zasencenog
stani$ta (B), kao i izmedu populacija u okviru svakog svetlosnog tretmana (C).

A Populacija sa otvorenog stanista (N=210)

Intenzitet svetlosti

Visok (N=106) Nizak (N=104)

Indeksi radijalne - o - o
asimetrije (RA) X SE CV(%) X SE CV (%) Pitest Pcv

. 0.61 0.03 52.39 0.76 0.05 60.78 0.0075 ns
Duzina fola
Sirina fola 0.68 0.04 53.27 0.65 0.04 65.93 ns ns
Duzina standarda 0.68 0.04 55.74 0.84 0.04 51.97 0.0043 0.0171
Sirina standarda 0.77 0.05 66.21 0.81 0.04 49.87 ns ns
Duzina tucka 0.48 0.03 61.74 0.48 0.02 51.70 ns ns
Sirina tucka 0.41 0.02 53.32 0.50 0.03 52.51 0.0093 ns
Duzina antere 0.20 0.01 55.94 0.21 0.01 61.83 ns ns

Duzina filamenta 0.44 0.03 60.07 0.54 0.03 61.04 0.0134  0.0264




Nastavak Tabele 15

B Populacija sa zasencenog stanista (N=97)

C Razlike izmedu populacija poreklom sa

otvorenog i zasencenog stanista.

Visok (N=49) Nizak (N=48) Otvoreno-Zasenceno
Intenzitet svetlosti Intezitet svetlosti

Indeksi radijalne - 0 - 0 Visok Nizak
asimetrije (RA) X SE CV(%) X SE - CV(%) Pt Pev P test Pcv P test Pcv

.. 0.67 0.07 6843 0.75 0.07 70.63 ns ns ns ns ns ns
Duzina fola
Sirina fola 0.59 0.05 6244 0.67 0.06 66.64 ns ns ns ns ns ns
Duzina standarda 0.88 0.07 57.16 0.68 0.06 6593 0.0426 ns 0.0164 0.0374 ns 0.0141
Sirina standarda 0.81 0.06 50.86 092 0.08 57.66 ns ns ns ns ns ns
Duzina tucka 042 0.03 50.24 045 0.04 69.38 ns ns ns ns ns 0.0293
Sirina tucka 0.39 0.03 58.28 047 0.04 53.55 ns ns ns ns ns ns
Duzina antere 022 0.02 6577 0.26 0.03 86.25 ns ns ns ns 0.0122 ns
Duzina filamenta 0.59 0.06 75.10 049 0.06 83.11 ns ns 0.0253 ns ns ns




Tabela 16

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X), standardna geska (SE) i koeficijent varijacije CV(%) za
kompozitne indekse radijalne asimetrije osam osobina cveta [ris pumila u populacijama poreklom sa
otvorenog i zasencenog staniSta ispoljene u visokom i niskom svetlosnom tretmanu Prikazane su znacajnosti
razlika srednjih vrednosti kompozitnih indeksa (Piist) 1 CV kompozitnih indeksa (Pcy) izmedu tretmana za
populaciju poreklom sa otvorenog staniSta (A) i zasencenog stanista (B), kao i izmedu populacija u okviru
svakog svetlosnog tretmana (C).

A Populacija sa otvorenog stanista (N=210)

Visok (N=106) Nizak (N=104)
Intenzitet svetlosti
Kompozitni indeksi = SE  CV(%) < SE  CV(%) P P
radijalne asimetrije ’ ° st v
CRAIT 427 0.09  22.39 479 0.11 22.76 0.0003 ns
CRAIL 240 0.06 27.77 2.84 0.09 30.68 0.0001 ns
CRAIW 1.86 0.07 3692 1.95 0.07 34.78 ns ns
CRA2T 748 0.15  20.86 839 0.17 21.16 0.0001 ns
CRA2L 457 0.12  27.58 529 0.14 27.85 0.0002 ns

CRA2W 291 0.10 3394 3.10  0.10 3449 ns ns




Nastavak Tabele 16

B Populacija sa zasencenog staniSta (N=97)

C Razlike izmedu populacija poreklom sa
otvorenog i zasencenog stanista u
tretmanima visokog i niskog svetlosnog

intenziteta.
Visok (N=49) Nizak (N=48) Otvoreno-Zasenceno
Intenzitet svetlosti Intenzitet svetlosti
Kompozitni B _ CV(% Visok Nizak
indeksi radijalne X SE  CV(%) X SE ) Pitest Pev Py iest Pev Pirest Pcv
asimetrije 0.0144
ns ns ns .
CRAIT 4.57 0.16 24.27 4.69 0.21 31.69 ns ns
0.0070 ns ns 0.0370
CRAIL 2.79  0.12 30.79 2.64 0.17 43.82 ns 0.0258
CRAIW 179 009 3594 206 0.1 3641 ns ns ns ns ns s
CRA2T 798 026 2257 833 040 33.66 ns  0.0240 ns ns ns - 0.0024
CRA2L 522 021 27.84 511 034 4567 ns  0.0050 0.0087 s ns  0.0137
CRA2W 277 0.14 36.01 3.21 0.16 35.44 0.0434 ns ns ns ns ns




Table 17
Veli¢ina uzorka (N), veli¢ina osobine ((R+L)/2), vrednosti indeksa fluktuiraju¢e asimetrije FA1 (mm) i FA8a
(mm), kao i1 greSke merenja (ME1 (mm), ME3 (%) i MES), tri osobine cveta Iris pumila za populacije poreklom

sa otvorenog i zasencenog staniSta u dva svetlosna tretmana (visokom i niskom). Objasnjenje svih simbola je

dato u odeljku Materijal i Metode

e FA1 (+SE) FAS8a (+SE) MEl ME3  ME5
osobine
Populacija sa otvorenog stanista

Visok svetlosni intezitet
Sirina fola 106 7.14 0.295 (£0.02) 0.042 (£0.003) 0.008 2.77 0.946
Sirina standarda 106 9.84 0.330 (0.03)  0.034 (+0.003)  0.006  1.87  0.963
Sirina tu¢ka 106 5.13 0.226 (+0.02) 0.044 (£0.004) 0.009 4.01 0.923
Prosek 0.284 0.040 0.944

Nizak svetlosni intezitet
Sirina fola 104 7.57 0.324 (+0.02) 0.042 (+0.003) 0.007 1.95 0.962
Sirina standarda 104 10.58 0.333 (£0.02) 0.032 (+0.002) 0.006 1.98 0.961
Sirina tucka 104 5.14 0.192 (x0.01) 0.038 (+0.003) 0.011 5.59 0.894
Prosek 0.283 0.037 0.939

Populacija sa zasenéenog stanista

Visok svetlosni intezitet
Sirina fola 49 7.91 0.273 (20.03) 0.035 (£0.004) 0.007 2.75 0.946
Sirina standarda 49 10.73 0.330 (0.04) 0.031 (+£0.004) 0.005 1.91 0.963
Sirina tucka 49 5.34 0.162 (£0.02) 0.031 (£0.004) 0.011 8.07 0.851
Prosek 0.255 0.032 0.920

Nizak svetlosni intezitet
Sirina fola 48 8.16 0.367 (£0.04) 0.046 (£0.005) 0.006 1.29 0.975
Sirina standarda 48 10.90 0.382 (+0.02) 0.036 (+0.005) 0.005 1.20 0.976
Sirina tucka 48 5.13 0.237 (£0.05) 0.046 (£0.005) 0.010 3.35 0.935
Prosek 0.329 0.043 0.962




Tabela 18

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X ), standardna geska (SE) i koeficijent varijacije CV(%)
za kompozitne indekse fluktuirajuce asimetrije tri bilateralno simetricne osobine cveta /Iris pumila
(CFA1, CFA2) u populacijama poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista, ispoljenih u visokom i
niskom svetlosnom tretmanu. Prikazane su znacajnosti razlika srednjih vrednosti (Pys) 1 CV (Pcv)
izmedu tretmana za svaku populaciju (A), kao i izmedu populacija poreklom sa otvorenog i
zasencenog staniSta u okviru svakog svetlosnog tretmana (visokog i niskog) (B). ns — statisticki
neznacajno.

A Razlike izmedu tretmana za populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista.

Intenzitet svetlosti

Visok (N=106) Nizak (N=104)
X SE CV(%) X SE  CV(%) Prtest Pcv
Populacija sa otvorenog stanista
(N=210)
CFAl 1525  0.18 12.00 16.03 0.19 12.09 0.0031 ns
CFA2 3.01 0.14 49.36 294  0.13  46.58 ns ns
Populacija sa zasencenog staniSta
(N=97)
CFA1 16.34  0.23 9.96 164 027 11.17 ns ns
CFA2 2.60 0.18 48.50 351 021 4148 0.0012 ns

B Razlike izmedu populacija poreklom iz otvorenog i zasencenog stanista u visokom i niskom
svetlosnom tretmanu.

Otvoreno-zasenceno
Intenyitet svetlosti

Visok Nizak
Kompozitni
indeksi
fluktuirajuce Pries Pev Prest Pcv
asimetrije
CFAl 0.0005 ns ns ns

CFA2 ns ns 0.0210 ns




Tabela 19
Rezultati meSanog modela ANOV A-¢ radijalne asimetrije osam osobina cveta Iris pumila u populacijama poreklom sa otvorenog i zasencenog
staniSta u dva svetlosna tretmana (visoki i niski svetlosni intenzitet). Rezultati su dobijeni na transformisanim vrednosti radijalne asimetrije.

Objasnjenje svih simbola i tipa transformacije podataka je dato u odeljku Materijal i Metode.

RApL RAFw RAsL RAsw
Izvor varijabilnosti df  MS F P MS F P MS F P MS F P
Tretman (T) 1 040 9.13  0.0049 0.08 139 0.2495 0.01 029 0.5967 022 2.86 0.1038
Blok B(T) 2 0.60 098 0.3770 0.00 0.06 0.9442 0.03 049 0.6106 031 4.68 0.0100
Populacija (P) 1 0.01 0.15 0.6991 0.02 021 0.6538 0.11  1.09 0.3079 0.24 3.65 0.0668
Familija (F) (F(P)) 16 006 142 0.2460 0.10 1.71  0.1459 0.12  3.08 0.0154 0.07 0.83 0.6407
TxP 1 0.01 0.16 0.6881 0.13 236 0.1365 028 6.21 0.0178 0.06 0.74 0.3981
T x F(P) 16 004 063 0.8576 0.06 1.09 0.3597 0.04 0.66 0.8336 0.08 1.22 0.2519
Greska 269  0.06 0.05 0.06 0.07

RAsTL RAstw RAAL RAFIL
Izvor varijabilnosti daf  MS F P MS F P MS F P MS F P
Tretman (T) 1 0.01  0.02 0.6786 0.28 10.86 0.0026 0.07  3.71 0.0646 0.01 0.12 0.7302
Blok B(T) 2 0.01 039 0.0725 0.01 0.44 0.6442 0.03 147 0.2321 0.01 0.13 0.8800
Populacija (P) 1 023 560 0.0258 0.04 097 0.3359 0.05 234 0.1379 0.07 1.75 0.1967
Familija (F) (F(P)) 16 004 073 0.7349 0.05 1.98 0.0916 0.02 1.32 0.2906 0.10 0.75 0.7152
TxP 1 0.01  0.15 0.7048 0.02  0.79 0.3804 0.04 241 0.1309 0.06 3.99 0.0574
T x F(P) 16 006 1.58 0.0725 0.02 0.77 0.7180 0.02  0.83 0.6533 0.27 139 0.1446

Greska 269 0.04 0.03 0.02 0.05




Tabela 20
Rezultati meSanog modela cetvorofaktorske ANOVE za kompozitne indekse radijalne asimetrije CRAIT,
CRAIL, CRAIW, CRA2T, CRA2L i CRA2W za populacije poreklom sa prirodnih stanista (otvorenog i

zasencenog) u dva svetlosna tremana (visokom i niskom svetlosnom intenzitetu).

CRAIT CRAIL CRAIW
Izvor varijabilnosti df MS F P MS F P MS F P
Tretman (T) 1 9.42 5.59 0.0272 0.93 1.08 0.3103 443 7.15 0.0137
Blok B(T) 2 2.25 1.87 0.1556 0.39 0.57 0.5681 0.83 1.85 0.1598
Populacija (P) 1 3.46 1.89 0.1826 2.06 1.58 0.2222 0.19 0.31 0.5837
Familija (F)(F(P)) 16 2.02 1.11 0.4183 1.49 1.62 0.1718 0.65 0.97 0.5204
TxP 1 0.00 0.00 0.9959 2.15 2.40 0.1280 2.19 3.56 0.0718
T x F(P) 16 1.82 1.51 0.0950 0.92 0.32 0.1853 0.67 148 0.1046
Greska 269 1.20 0.70 0.45

CRA2T CRA2L CRA2W
Izvor varijabilnosti df MS F P MS F P MS F P
Tretman (T) 1 3092 529 0.0319 446 1.17 0.2908 11.92 8.64 0.0075
Blok B(T) 2 5.43 159  0.2068 1.51 0.66 0.0788 1.28 1.25 0.2877
Populacija (P) 1 9.36 1.71 0.2050 824 199 0.1731 0.03 0.02 0.8818
Familija (F)(F(P)) 16 6.12 0.94 0.5487 47 1.12 04112 1.66 1.12 0.4086
TxP 1 0.12 0.02 0.8880 3.27 0.87 0.3610 4.63 338 0.0788
T x F(P) 16 6.51 1.90 0.0203 420 1.83 0.0277 1.48 1.45 0.1191

Greska 269 342 2.29 1.02




Tabela 21

Rezultati meSanog modela ANOVA-e (sa tretmanom, populacijom, osobinom i
familijom kao faktorima) za fluktuiraju¢u asimetriju osobina cveta procenjenih
indeksima FA1, FA8a i FA17, u dve populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog

stani$ta ispoljenih u dva svetlosna tretmana (visokom i niskom).

Izvor varijabilnosti df MS(*10) F P

FA1l
Tretman (T) 1 1.754 0.90 0.5194
Blok B(T) 2 0.118 0.24 0.7894
Populacija (P) 1 0.215 0.11 0.7927
Osobine (O) 2 14.260 79.89 0.0123
Familija (F)(F(P)) 16 0.694 3.23 0.0123
TxO 2 0.453 0.91 0.4045
PxO 2 0.178 0.36 0.7000
TxP 1 1.869 6.63 0.0133
TxF(P) 16 0.215 0.43 0.9750
Greska 877 0.500

FAS8
Tretman (T) 1 0.021 0.32 0.6720
Blok B(T) 2 0.002 0.20 0.8160
Populacija (P) 1 0.000 0.00 0.9578
Osobine (O) 2 0.047 21.25 0.0449



Familija (F)(F(P)) 16 0.009 1.84 0.1162

TxO 2 0.004 0.42 0.6599
PxO 2 0.002 0.26 0.7712
TxP 1 0.062 10.67 0.0023
TxF(P) 16 0.005 0.58 0.8988
Greska 877 0.009
FA17

Tretman (T) 1 0.007 0.32 0.6720
Blok B(T) 2 0.001 0.20 0.8159
Populacija (P) 1 0.000 0.00 0.9581
Familija (F)(F( P)) 16 0.003 1.84 0.1162
TxP 1 0.021 10.68 0.0024
TxF(P) 16 0.002 0.58 0.8957

Greska 269 0.003




Tabela 22

Rezultati mesanog modela ANOVA-e (sa tretmanom, blokom, populacijom i familijom

kao faktorima) za kompozitne indekse fluktuiraju¢e asimetrije (CFA1l, CFA2) tri

bilateralno simetri¢nih osobine cveta Iris pumila u populacijama poreklom iz prirodnih

staniSta (otvorenog i zasencenog) u dva svetlosna tretmana (visokom i

Objasnjenje svih simbola je dato u odeljku Materijal i Metode.

niskom).

CFA1l CFA2

Izvor varijabilnosti df MS F P MS F P
Tretman (T) 1 539 249 0.1249 8.70 7.33  0.0101
Blok B(T) 2 10.71 397 0.0200 0.81 0.41  0.6665
Populacija (P) 1 2820 224 0.1517 1.20 0.42  0.5236
Familija (F)(F(P)) 16 15.59  7.74 0.0001 3.12 322 0.0125
TxP 1 8.08 3.71 0.0630 12.14  10.05 0.0029
T x F(P) 16 201 0.75 0.7445 0.97 0.49 09511
Greska 269 2.70 1.98




Tabela 23
Rezultati dvofaktorske ANOVA-e na In-transformisanim vrednostima desne i leve strane bilateralno simetri¢nih osobina (|InR-InL|) cveta Iris

pumila u populacijama poreklom iz prirodnih stanista (otvorenog i zasencenog) ispoljenih u dva svetlosna tretmana (visokom i niskom intenzitetu

svetlosti).ns — neznacajno, * P < 0.05, *** P <(0.0001.

Individua Osobina Individua x Osobina Greska
df MS(x10%) F df MS (x107) F df  MS (x107) F df  MS(x10™)

Populacija iz otvorenog staniSta

Visok 105 0.003 1.14™ 2 0.091 3.39% 210 0.003 13.62%** 636 0.002
Nizak 103 0.002 0.94™ 2 0.009 4.18* 206 0.002 14.06%*** 624 0.002

Populacija iz zasenenog staniSta
Visok 48 0.002 0.84" 2 0.002 0.33" 96 0.002 14.85%%* 294 0.008
Nizak 47 0.003 0.83"™ 2 0.005 1.35" 94 0.003 23.13%** 288 0.001




Tabela 24

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X), standardna greska (SE) i koeficijent varijacije CV(%) za osam

morfoloskih osobina i broj semenih zametaka cveta Iris pumila iz sa dva prirodna staniSta (otvorenog i

zasencenog). Prikazane su znacajnosti razlika srednjih vrednosti (Pris) 1 koeficijenta varijacije (Pcy) izmedu

stanista.
Populacija sa otvorenog Populacija sa zasenc¢enog
staniSta (N=160) staniSta (N=88)

Osobine X SE  CV(%) X SE CV(%) Piest Pcy
Duzina fola 48.33 0.35 9.12 5147 049 8.97 0.0001 ns
Sirina fola 1591 0.16 13.12 1695  0.26 14.17 0.0004 ns
Duzina standarda 48.32  0.30 7.82 50.25  0.46 8.63 0.0003 ns
Sirina standarda 18.48 0.19 13.05 21.22 035 15.61 0.0001 0.0145
Duzina tucka 28.38 0.15 6.87 2891  0.25 8.18 ns 0.0324
Sirina tucka 9.44 0.08 10.94 9.86 0.12 11.08 0.0028 ns
Duzina antere 14.16 0.10 9.18 1536  0.16 9.98 0.0001 ns
Duzina filamenta 10.50 0.09 11.36 11.16  0.14 11.89 0.0002 ns
Broj semenih zametaka 76.07 0.84 13.93 77.63 1.01 12.21 ns ns




Tabela 25

Rezultati mesanog modela ANOVA-e osam morfoloskih osobina i broj semenih zametaka cveta Iris pumila poreklom iz

prirodnih staniSta (otvorenog i zasencenog). Rezultati su prikazani za netransformisane vrednosti, osim za osobinu duzinu

fola koja je In- transformisana..

Duzina fola (In)

Sirina fola

Duzina standarda

Izvor varijabilnosti  df MS F P MS F P MS F P
Staniste (S) 1 0.150  5.19 0.0792 36.38  1.16 0.3392 135.67 256 0.1787
Populacija (P(S)) 4 0.003  2.05 0.0942 33.85 3.66 0.0082 56.1 2.06 0.0929
Klon (K(S P)) 91 0.016 554 0.0001 9.75 9.25 0.0001 28.56 4.57  0.0001
Greska 151  0.003 1.06 6.25
Sirina standarda Duzina tucka Sirina tucka

Izvor varijabilnosti  df MS F P MS F P MS F P
Staniste (S) 1 37873 16.8 0.0118 393 0.16 0.7075 11.75 9.27  0.0246
Populacija (P(S)) 4 23.58 1.57  0.1894 26.25 3.23 0.0158 1.18 0.49 0.7426
Klon (K(S P)) 91 15.82 7.71  0.0001 855 7.26 0.0001 2.54 10.18  0.0001
Greska 151 2.05 1.18 0.25

Duzina antere Duzina filamanta Broj semenih zametaka
Izvor varijabilnosti  df MS F P MS F P MS F P
Staniste (S) 1 6.13 8.23  0.0410 18.68 3.97 0.1106 25.96 0.06 0.8112
Populacija (P(S)) 4 8.13 2.03  0.0962 497 1.88 0.1196 428.07 2.20 0.0749
Klon (K(S P)) 91 4.22 12.83  0.0001 275  3.84 0.0001 204.16 5.83 0.0001
Greska 151 033 0.72 34.99




Tabela 26

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X ), standardna greska (SE) i koeficijent varijacije CV(%) za osam morfoloskih

osobina i broj semenih zametaka cveta [ris pumila u populacijama sa otvorenog stanista (D-A, D-B, D-C).

D-A (N=46) D-B (N=42) D-C (N=72)
Osobine X SE CV (%) X SE  CV (%) X SE CV (%)
Duzina fola 48.58 0.64 8.98 48.46 0.85 11.31 48.10 0.44  7.79
Sirina fola 1539 0.25 10.99 16.81 0.38 14.64 15.72 023 1231
Duzina standarda 47.72  0.56 7.95 48.15 0.70 9.37 48.81 038  6.68
Sirina standarda 17.95 0.39 14.67 18.32 040 14.18 1891 0.25 11.04
Duzina tucka 28.50 0.22 5.19 28.74 0.37 8.27 28.10 0.23  6.85
Sirina tucka 9.22 0.16 11.42 9.54 0.15 10.28 9.52 0.12 10.95
Duzina antere 14.72  0.20 9.39 13.74 0.18 8.27 14.06 0.15 876
Duzina filamenta 10.05 0.19 12.98 1098 0.16 9.27 10.51 0.13  10.63
Broj semenih zametaka 78.87 1.67 14.39 79.00 1.58 12.97 72.57 1.10 12.82




Tabela 27

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X ), standardna greska (SE) i koeficijent varijacije CV(%) za osam morfologkih

osobina i broj semenih zametaka cveta [ris pumila u populacijama iz zasencenih staniSta (W-RP,W-PS,W-PN).

Objasnjenje svih simbola je dato u odeljku Materijal i Metode.

W-RP (N=23) W-PS (N=29) W-PN (N=36)

Osobine X SE  CV (%) X SE  CV (%) X SE CV (%)
Duzina fola 48.34 097 9.58 54.15 0.80 7.98 51.30 0.58  6.78
Sirina fola 15.78 0.42 12.88 18.39 0.44 12.85 16.55 035 12.81
Duzina standarda 47.38 0.88 8.86 5244 0.71 7.34 5032 0.63  7.55
Sirina standarda 20.05 0.64 15.29 22.71 0.66 15.64 20.77 0.48 13.88
Duzina tucka 2734 0.34 591 3041 0.45 7.89 28.69 034  7.07
Sirina tu¢ka 9.68 0.19 9.43 10.03 0.17 8.88 985 022 13.49
Duzina antere 14.62 0.32 10.45 15.57 0.25 8.50 15.66 0.26  10.05
Duzina filamenta 10.97 0.21 8.97 11.38 0.25 11.66 11.09 025 13.64
Broj semenih

zametaka 75.52 1.84 11.70 79.45 2.16 14.61 77.50 1.30  10.05




Tabela 28

Veli¢ina uzoraka (N), srednje vrednosti (X ), standardna geska (SE) i koeficijent varijacije CV(%) za osam morfoloskih osobina i broj semenih
zametaka cveta Iris pumila poreklom sa otvorenog i zasencenog staniSta, u visokom i niskom svetlosnom tretmanu. Prikazane su znacajnosti
razlika srednjih vrednosti (Piist) 1 CV (Pcy) izmedu tretmana za svaku populaciju (A-otvoreno staniSte, B-zatvoreno staniste), kao i izmedu
populacija poreklom sa otvorenog i zasenfenog staniSta u tretmanima visokog i niskog svetlosnog intenziteta. (C). Objasnjenje svih simbola je
dato u odeljku Materijal i Metode.

A Populacija sa otvorenog stanista (N=210)

Visok (N=106) Nizak (N=106)

Osobine X SE CV(%) X SE CV(%) Piotest Pcvy

.. 43.66 0.54 12.81 47.09 0.57 12.41 0.0001 ns
Duzina fola
. . 714 008  11.72 757 0.10  13.03 0.0007 s
Sirina fola

.. 43.53 0.48 11.47 46.59 0.59 12.82 0.0001 ns
Duzina standarda
x. . 9.83 0.15 15.27 10.58 0.16 15.03 0.0006 ns
Sirina standarda

.. . 25.44 0.19 7.70 25.74 0.21 8.26 ns ns
Duzina tucka
Sirina tucka 5.13 0.05 9.64 5.14 0.06 12.88 ns 0.0004

.. 14.89 0.14 9.71 15.67 0.20 13.30 0.0019 0.0002
DuzZina antere

.. 9.62 0.14 14.72 10.31 0.12 12.07 0.0002 0.0252
Duzina filamenta

93.68 1.75 19.24 90.67 1.44 16.22 ns 0.0383

Broj semenih zametaka
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B Populacija sa zasencenog stanista (N=97)

C Razlike izmedu populacija poreklom sa
otvorenog i zasencenog stanista u
tretmanima visokog i niskog svetlosnog
intenziteta.

Otvoreno-Zasenc¢eno

Visok (N=49) Nizak (N=48)
Osobine X SE (;”/V)( X SE CV(%) Puew  Pev
0

. 4520 0.68 10.64 4734 0.85 12.42 ns ns
Duzina fola

x. . 791 0.14 1248 8.16 0.16 13.25 ns ns
Sirina fola

. 45.19 0.67 10.38 4588 0.73 11.07 ns ns
Duzina standarda

‘. . 10.73 0.19 12.51 10.90 0.23 14.42 ns ns
Sirina standarda

.. . 2643 035 9.36 2754 0.34 8.62 0.0253 ns
Duzina tucka

x. . . 534 0.06 7095 522 0.08 11.20 ns 0.0004
Sirina tuc¢ka

. 1520 0.28 12.68 1592 0.23 10.14 0.0490 ns
DuzZina antere

.. 10.20 0.18 12.07 10.50 0.17 12.27 ns ns
Duzina filamenta
92.63 0.19 14.68 88.90 1.72 13.44 ns ns

Broj semenih zametaka

Visok Nizak
Prest Pcv Prest Pcv
ns ns ns ns
0.0001 ns 0.0012 ns
ns ns ns ns
0.0005 ns ns ns
0.0086 ns 0.0001 ns
0.0078  0.0237 ns ns
ns 0.0034 ns 0.0292
0.0103 ns ns ns
ns 0.0198 ns ns




Tabela 29
Rezultati mesanog modela ANOVA-e osam morfoloskih osobina i broja ovula cveta Iris pumila poreklom iz prirodnih
(otvorenog i zasencenog) stanista u dva svetlosna tretmana (visokom i niskom). Rezultati su prikazani za In-transformisane

vrednosti osobina SL, SW, STL, FIL i broj semenih zametka.

DuzZina fola Sirina fola Duzina standarda (In)
Izvor varijabilnosti df MS F P MS F P MS F P
Tretman (T) | 32875 891  0.0071 11.61 16.59 0.0004 0.04 148 0.2384
Blok B(T) 2 13.87 0.64  0.5292 0.31 0.42  0.6593 0.03 2.83 0.0607
Populacija (P) 1 29.41 0.19  0.6660 2217  7.14  0.0155 0.00 0.03 0.8607
Familija (F(P) 16 192.69 4.69 0.0018 3.83 5.58  0.0007 0.09 333 0.0107
TxP 1 8.24 0.23  0.6394 0.02 0.03  0.8697 0.03 139 0.2525
T x F(P) 16 41.05 1.89  0.0217 0.68 091  0.5581 0.03  3.21 0.0001
Greska 269 21.75 0.75 0.01
Sirina standarda (In) Duzina tucka (In) Sirina tu¢ka

Izvor varijabilnosti df MS F P MS F P MS F P
Tretman (T) 1 0.04 1.99  0.1721 0.02 1.40 0.2514 0.23  0.53 0.4747
Blok B(T) 2 0.09 537  0.0052 0.01 1.03  0.3586 0.60 2.61 0.0757
Populacija (P) 1 0.21 225  0.1517 0.14 7.17  0.0153 0.50 0.48 0.4954
Familija (F(P) 16 0.11 5.00 0.0013 0.03 1.59 0.1803 1.29  2.69 0.0280
TxP 1 0.08 3.65 0.0682 0.02 1.19  0.2887 0.16  0.39 0.5396
T x F(P) 16 0.02 1.36  0.1636 0.02 2.88  0.0002 047  2.10 0.0089

Greska 269 0.01 0.05 0.22




Nastavak Tabele 29

Duzina antere Duzina filament (In) Broj semenih zametaka (In)

Izvor varijabilnosti df MS F P MS F P MS F P

Tretman (T) 1 28.33 434 0.0518 0.24 7.86  0.0111 0.00  0.00 0.9988
Blok B(T) 2 10.97 6.42  0.0019 0.03 229  0.1034 0.03 1.82 0.1644
Populacija (P) 1 0.18 0.01  0.9190 0.09 1.70  0.2084 0.06 043 0.5210
Familija (F(P) 16 21.71 2.77  0.0248 0.07 1.83  0.1180 016  2.50 0.0400
TxP 1 0.47 0.07  0.7890 0.00 0.04 0.8397 0.00  0.00 0.9715
T x F(P) 16 7.85 4.59  0.0001 0.04 2.55  0.0011 0.07 427 0.0001

Greska 269 1.71 0.01 0.02




Tabela 30

Fenotipske korelacije izmedu radijalnih asimetrija osam osobina cveta biljaka Iris pumila sa otvorenog (iznad dijagonale;

N=156) i zasencenog (ispod dijagonale; N=83) stanista. Podvucene vrednosti oznacavaju korelacije statisticki znacajne

nakon Bonferoni-jeve korekcije za multipna merenja.

R;.ldlj al?a Duzina fola  Sirina fola Duzina Sirina Duzina tu¢ka Sirina tu¢ka DuZina antere Duzina
asimetrija standarda  standarda filamenta

Duzina fola 0.0052 0.2386 0.1080 -0.0260 0.0264 0.0725 0.1247

P 0.9479 0.0027 0.1795 0.7466 0.7431 0.3678 0.1208

Sirina fola 0.2764 0.1040 0.1277 0.0288 -0.0770 -0.0307 0.0541

P 0.0114 0.1961 0.1119 0.7207 0.3390 0.7035 0.5017

Duzina standarda 0.3525 0.1923 0.0791 0.0646 0.0161 0.1088 0.2325

P 0.0011 0.0815 0.3259 0.4229 0.8410 0.1763 0.0035

Sirina standarda 0.0095 0.0517 -0.0129 -0.0983 -0.0345 -0.0783 -0.0174

P 0.9316 0.6423 0.9073 0.2219 0.6686 0.3310 0.8285

Duzina tucka 0.4620 0.1268 0.3817 0.1522 -0.0322 -0.0351 -0.0853

P <.0001 0.2530 0.0004 0.1693 0.6898 0.6632 0.2893

Sirina tu¢ka 0.2084 0.2564 0.0509 0.0391 0.1254 0.0935 -0.0622

P 0.0586 0.0193 0.6473 0.7256 0.2585 0.2457 0.4399

Duzina antere 0.0103 0.1356 0.2565 0.1022 0.0310 0.1157 0.0312

P 0.9260 0.2214 0.0192 0.3578 0.7804 0.2973 0.6983
Duzina filamenta 0.0635 0.1171 0.2409 -0.0293 -0.0683 -0.0648 -0.0080
0.5684 0.2915 0.0282 0.7922 0.5394 0.5604 0.9422

P




Tabela 31
Geneticke korelacije izmedu radijalnih asimetrija osam osobina cveta biljaka Iris pumila sa otvorenog (iznad dijagonale; N=60)
i zasencenog (ispod dijagonale; N=37) staniSta, procenjene na srednjim vrednostima klonova. Podvucene vrednosti oznacavaju

korelacije statisticki znacajne nakon Bonferoni-jeve korekcije za multipna merenja.

Radijalna asimetrija Duzina fola Sirina fola Duzina Sirina Duzina  Sirinatu¢ka Duzina Duzina
standarda  standarda tucka antere filamenta

Duzina fola -0.1457 0.2235 0.3617 -0.0458 0.1620 0.0961 0.0847

P 0.2665 0.0860 0.0045 0.7278 0.2160 0.4648 0.5195

Sirina fola 0.4500 0.1258 0.1386 0.1851 -0.1026 -0.1679 0.1952

P 0.0052 0.3382 0.2909 0.1567 0.4350 0.1996 0.1350

Duzina standarda 0.5902 0.3970 0.2299 0.1414 -0.1043 0.1590 0.3169

P 0.0001 0.0150 0.0771 0.2811 0.4274 0.2249 0.0136

Sirina standarda 0.1198 0.1219 0.1839 -0.0571 0.1120 0.0308 0.0732

P 0.4800 0.4721 0.2758 0.6648 0.3940 0.8152 0.5782

Duzina tucka 0.7289 0.4044 0.5973 0.3248 -0.0384 -0.1235 0.0457

P <.0001 0.0130 <.0001 0.0498 0.7708 0.3471 0.7285

Sirina tu¢ka 0.2471 0.2466 0.1098 0.1095 0.3020 0.2378 -0.0434

P 0.1403 0.1412 0.5176 0.5186 0.0693 0.0673 0.7416

Duzina antere 0.0517 0.1151 0.1290 0.4340 0.0836 0.1019 0.2171

P 0.7611 0.4974 0.4465 0.0073 0.6224 0.5481 0.0956

Duzina filamenta -0.0512 0.0346 0.1308 -0.0819 -0.1163 -0.1011 0.0485
P 0.7630 0.8387 0.4401 0.6299 0.4927 0.5513 0.7753

Tabela 32



Fenotipske korelacije izmedu morfoloskih osobina osam osobina cveta biljaka Iris pumila sa otvorenog (iznad dijagonale; N=156)
i zasencenog (ispod dijagonale; N=83) staniSta. Podvucene vrednosti oznacavaju korelacije statisticki znacajne nakon Bonferoni-

jeve korekcije za multipna merenja.

Morfoloske Dusina fola  Sirina fol DuzZina Sirina Duzina Sirina Duzina Duzina
osobine uzina fofa - Sirna tofa standarda standarda tucka tucka antere filamenta
Duzina fola 0.5951 0.8841 0.4051 0.6426 0.2880 0.4070 0.3194
P <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0003 <.0001 <.0001
Sirina fola 0.5588 0.4423 0.5729 0.5104 0.4859 0.1560 0.2340
P <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0517 0.0033
Duzina standard
ST 00183 05856 0.4483 0.5843 03322 0.3068 0.2496
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0017
Sirina standarda 0.3924 0.7515 0.4777 0.4197 0.4604 -0.0035 0.1670
P 0.0002 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.9647 0.0371
Duzina tucka 0.7588 0.5450 0.6761 0.3671 0.2702 0.2916 0.3986
P <.0001 <.0001 <.0001 0.0006 0.0006 0.0002 <.0001
Sirina tucka 0.3255 0.6004 0.3925 0.5036 0.3321 0.0549 0.0493
P 0.0027 <.0001 0.0002 <.0001 0.0022 0.4958 0.5410
Duzina antere 0.4803 0.1379 0.4504 0.0894 0.2520 0.2909 0.0095
P <.0001 0.2137 <.0001 0.4215 0.0215 0.0076 0.9061
Duzina filamenta 0.3207 0.3116 0.3852 0.2649 0.2093 0.4602 0.2535
P 0.0031 0.0041 0.0003 0.0155 0.0575 <.0001 0.0207

Tabela 33



Geneticke korelacije izmedu morfoloskih osobina cveta biljaka Iris pumila sa otvorenog (iznad dijagonale; N=60) i zasenCenog
(ispod dijagonale; N=37) staniSta, procenjene na srednjim vrednostima klonova. Podvucene vrednosti oznacavaju korelacije

statisticki zna¢ajne nakon Bonferoni-jeve korekcije za multipna merenja.

Morfoloske osobine Duzina Sirina fola Duzina Sirina Duzina Sirina Duzina Duzina
fola standarda  standarda tucka tucka antere filamenta

Duzina fola 0.5820 0.8819 0.3783 0.6644 0.2763 0.4122 0.3554

P <.0001 <.0001 0.0029 <.0001 0.0325 0.0011 0.0053

Sirina fola 0.5309 0.4054 0.5886 0.5261 0.4826 0.0860 0.2433

P 0.0007 0.0013 <.0001 <.0001 <.0001 0.5133 0.0610
Duzina standarda 0.9052 0.5569 0.4040 0.5984 0.3230 0.3011 0.2993
P <.0001 0.0003 0.0014 <.0001 0.0118 0.0194 0.0201

Sirina standarda 0.3361 0.7282 0.4173 0.4129 0.4532 -0.0412 0.1741
P 0.0420 <.0001 0.0102 0.0010 0.0003 0.7544 0.1832
Duzina tucka 0.7499 0.5364 0.6563 0.3274 0.2774 0.2513 0.4480
P <.0001 0.0006 <.0001 0.0479 0.0319 0.0527 0.0003

Sirina tucka 0.3262 0.6081 0.4119 0.4766 0.3795 -0.0826 0.0420

P 0.0487 <.0001 0.0113 0.0029 0.0205 0.5304 0.7499
Duzina antere 0.5614 0.1497 0.5388 0.1480 0.2550 0.3063 0.0250
P 0.0003 0.3764 0.0006 0.3819 0.1276 0.0652 0.8493

Duzina filamenta 0.3350 0.3363 0.43517 0.2673 0.2786 0.4921 0.2896
P 0.0426 0.0418 0.0710 0.1097 0.0949 0.0020 0.0820




Tabela 34

Rezultati Mantelovog testa poredenja fenotipskih i geneti¢kih korelacionih matrica u prirodnim
staniStima razli¢itog svetlosnog inteziteta (otvorenom i zasen¢enom) za vrednosti morfoloskih
osobina cveta i radijalnu asimetriju osobina cvetnih organa. Poredenje korelacionih matrica

izmedu prirodnih staniSta i odgovaraju¢ih svetlosnih tretmana u eksperimentalnim uslovima

(Pescara-Basta).

Broj poredenja, N=28 r P
Fenotipske
Otvoreno—zasenceno staniste
morfoloske osobine cveta 0.8315 0.0005
radijalna asimetrija cvetnih organa 0.2473 0.1670
MorfoloSke osobine- Radijalna asimetrija
Otvoreno staniSte 0.2728 0.1720
ZasencCeno staniste 0.5646 0.0070
Geneticke
Otvoreno—zasenceno staniste
morfoloske osobine cveta 0.8003 0.0005
radijalna asimetrija cvetnih organa -0.0736 0.3915
MorfoloSke osobine- Radijalna asimetrija
Otvoreno staniSte 0.0344 0.4370
Zasenceno staniSte 0.5406 0.0060
Fenotipske-Geneticke
Otvoreno staniste
morfoloSke osobine cveta 0.9919 0.0005
radijalna asimetrija cvetnih organa 0.7086 0.0005
Zasencéeno staniSte
morfolo$ke osobine cveta 0.9805 0.0005
radijalna asimetrija cvetnih organa 0.8271 0.0005
Pescara-Basta
Fenotipske
Otvoreno staniste
morfolo$ke osobine cveta 0.8037 0.0005
radijalna asimetrija cvetnih organa 0.0417 0.4065
Zasenceno staniste
morfolo$ke osobine cveta 0.7288 0.0005
radijalna asimetrija cvetnih organa -0.3180 0.0595
Geneticke
Otvoreno staniste
morfoloske osobine cveta 0.2811 0.1930
radijalna asimetrija cvetnih organa 0.0062 0.4745
Zasenceno staniste
morfoloske osobine cveta 0.2470 0.2185
radijalna asimetrija cvetnih organa -0.3089 0.0880




Tabela 35
Fenotipske korelacije izmedu radijalne asimetrije osam osobina cveta biljaka [ris pumila populacija poreklom sa prirodnih staniSta
otvorenog (A) i1 zasenCenog stanista (B), u dva svetlosna tretmana (visokom iznad dijagonale; i niskom ispod dijagonale).

A Populacija poreklom sa otvorenog stanista (Visok N=106, Nizak N=104)

Radijalna Duzina fola  Sirina fola DuzZina Sirina Duzina Sirina DuzZina DuzZina
asimetrija standarda  standarda tucka tucka antere filamenta

Duzina fola 0.1178 0.1233 -0.0726 0.0320 -0.1319 0.0815 -0.0785

P 0.2290 0.2077 0.4592 0.7444 0.1777 0.4060 0.4238

Sirina fola 0.1483 0.0201 0.1259 -0.1542 -0.1348 -0.1024 -0.0959

P 0.1328 0.8378 0.1981 0.1145 0.1683 0.2962 0.3279

Duzina standarda 0.2762 0.0323 0.1299 0.1137 0.0120 0.0285 -0.1647

P 0.0045 0.7444 0.1842 0.2455 0.9021 0.7715 0.0915

Sirina standarda -0.1345 0.0738 -0.0356 -0.0085 0.0288 -0.0188 0.0133

P 0.1732 0.4566 0.7193 0.9307 0.7690 0.8480 0.8924

Duzina tucka -0.0837 -0.1252 0.1394 0.0149 -0.0203 0.1437 -0.0564

P 0.3982 0.2054 0.1581 0.8805 0.8358 0.1417 0.5652

Sirina tu¢ka -0.0174 0.1075 0.2251 -0.0049 0.0131 -0.0081 0.1237

P 0.8603 0.2772 0.0216 0.9600 0.8946 0.9336 0.2064

Duzina antere 0.0249 0.0108 -0.0535 -0.0791 0.0471 -0.1696 0.1430

P 0.8018 0.9133 0.5894 0.4244 0.6348 0.0851 0.1434

0.0967 -0.0595 0.0493 -0.0927 0.0453 -0.0025 -0.1119

Duzina filamenta
p 0.3284 0.5482 0.6187 0.3490 0.6476 0.9798 0.2580
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B Populacija poreklom sa zasencenog stanista (Visok N=49, Nizak N=47)

Radijalna Duzina fola  Sirina fola DuzZina Sirina Duzina Sirina DuzZina DuzZina
asimetrija standarda  standarda tucka tucka antere filamenta

Duzina fola 0.1017 -0.0922 0.1128 0.0872 0.0008 -0.1431 0.0607

P 0.4866 0.5284 0.4401 0.5511 0.9956 0.3264 0.6785

Sirina fola -0.2708 -0.0079 0.0216 -0.0638 0.0923 -0.0686 -0.0118

P 0.0626 0.9570 0.8825 0.6628 0.5280 0.6395 0.9356

Duzina standarda 0.1957 -0.0744 0.0549 0.1538 -0.1690 -0.3993 0.1259

P 0.1824 0.6149 0.7075 0.2911 0.2456 0.0045 0.3886

Sirina standarda 0.3029 -0.0304 0.3400 0.0836 0.1873 -0.1246 -0.0285

P 0.0363 0.8373 0.0180 0.5677 0.1973 0.3933 0.8459

Duzina tucka 0.0782 -0.1447 -0.0391 -0.2623 0.0180 -0.0317 -0.0386

P 0.5973 0.3263 0.7919 0.0717 0.9020 0.8285 0.7919

Sirina tuc¢ka 0.1852 0.1248 0.0701 0.0196 0.1394 -0.0089 0.2692

P 0.2076 0.3979 0.6359 0.8946 0.3444 0.9516 0.0614

Duzina antere 0.2582 0.1055 0.0952 0.1280 0.3178 0.1942 0.0424

P 0.0763 0.4752 0.5198 0.3857 0.0277 0.1859 0.7723
Duzina filamenta 0.3609 -0.0112 0.2229 0.1088 0.0571 0.3099 0.2573
0.0117 0.9395 0.1278 0.4617 0.6995 0.0320 0.0774

P




Tabela 36

Geneticke korelacije izmedu radijalne asimetrije osam osobina cveta Iris pumila populacija poreklom sa otvorenog (A) i
zasencenog staniSta (B), u dva svetlosna tretmana (visokom; iznad dijagonale; i niskom; ispod dijagonale). procenjene na
srednjim vrednostima klonova.

A Populacija poreklom sa otvorenog stanista (Visok N=12, Nizak N=12)

Radijalna asimetrija Duzina  Sirina fola Duzina Sirina Duzina Sirina Duzina Duzina
fola standarda  standarda tucka tucka antere filamenta

Duzina fola -0.0637 0.1307 -0.3965 -0.0416 -0.1833 0.0933 0.3798

P 0.8439 0.6855 0.2019 0.8977 0.5684 0.7730 0.2233

Sirina fola 0.2468 -0.2344 0.0827 -0.5641 -0.2434 -0.7667 -0.4231

P 0.4392 0.4634 0.7981 0.0561 0.4459 0.0036 0.1706
Duzina standarda 0.6403 0.2871 -0.0061 0.1369 0.5158 0.3514 0.4342
P 0.0249 0.3654 0.9850 0.6713 0.0866 0.2626 0.1583

Sirina standarda -0.2494 0.1397 -0.4390 -0.0489 0.4567 -0.0130 -0.4276
P 0.4343 0.6650 0.1534 0.8798 0.1355 0.9679 0.1655
Duzina tucka -0.2707 -0.0659 -0.3211 0.0360 0.1423 0.7691 0.3238
P 0.3947 0.8387 0.3088 09114 0.6589 0.0035 0.3045

Sirina tucka 0.2071 0.4074 0.3607 -0.4071 -0.5673 0.3203 0.2395

P 0.5184 0.1886 0.2493 0.1890 0.0544 0.3100 0.4534
Duzina antere 0.0827 -0.4131 0.0999 -0.0288 0.0086 -0.1991 0.5273
P 0.7981 0.1820 0.7574 0.9291 0.9786 0.5350 0.0781

Duzina filamenta 0.5256 0.1720 0.4985 -0.4146 -0.6757 0.6841 -0.1019
P 0.0793 0.5928 0.0990 0.1801 0.0159 0.0141 0.7525
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B Populacija poreklom sa zasencenog stanista (Visok N=6, Nizak N=6)

Radijalna asimetrija Duzina  Sirina fola DuzZina Sirina DuzZina Sirina Duzina Duzina
fola standarda  standarda tucka tucka antere filamenta

Duzina fola 0.6892 -0.8608 0.3829 0.1482 0.6254 -0.2295 -0.8804

P 0.1298 0.0277 0.4537 0.7792 0.1842 0.6618 0.0206

Sirina fola -0.3267 -0.6446 0.5606 0.4260 0.5437 -0.6095 -0.8914

P 0.5273 0.1670 0.2472 0.3995 0.2645 0.1989 0.0170

Duzina standarda 0.4950 -0.2898 -0.4906 -0.3692 -0.6873 0.1233 0.6651

P 0.3181 0.5774 0.3231 0.4713 0.1313 0.8159 0.1494

Sirina standarda 0.4752 -0.4354 0.8358 0.8385 0.9340 -0.5173 -0.5246

P 0.3408 0.3882 0.0382 0.0370 0.0062 0.2933 0.2852

Duzina tucka 0.4671 -0.1601 -0.3270 -0.0702 0.7012 -0.7009 -0.2849

P 0.3502 0.7619 0.5269 0.8948 0.1206 0.1208 0.5841

Sirina tu¢ka 0.6350 0.3818 -0.1586 -0.1522 0.6091 -0.3633 -0.6266

P 0.1755 0.4550 0.7640 0.7734 0.1993 0.4789 0.1831

Duzina antere 0.6330 0.3656 -0.0201 0.1032 0.6640 0.9329 0.5477

P 0.1773 0.4760 0.9698 0.8457 0.1503 0.0066 0.2606
Duzina filamenta 0.6520 0.2550 -0.2369 -0.2186 0.6734 0.9820 0.8770
P 0.1606 0.6257 0.6513 0.6773 0.1425 0.0005 0.0217




Tabela 37

Fenotipske korelacije izmedu morfoloskih osobina cveta biljaka /ris pumila populacija poreklom sa otvorenog (A) i zasencenog stanista (B), u dva
svetlosna intenziteta (visokom iznad dijagonale i niskom ispod dijagonale). Podvucene vrednosti oznacavaju korelacije statisticki znacajne nakon
Bonferoni-jeve korekcije za multipna merenja.

A Populacije poreklom sa otvorenog stanista (Visok N=106, Nizak N=104)

Morfoloske Duzina fola  Sirina fol Duzina Sirina DuzZina Sirina DuzZina Duzina
osobine uzina fofa - sirna tola standarda  standarda tucka tucka antere filamenta
Duzina fola 0.6735 0.9470 0.7359 0.6148 0.4106 0.4763 0.3095
P <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0012
Sirina fola 0.6066 0.5786 0.6351 0.3389 0.3720 0.3774 0.1834
P <.0001 <.0001 <.0001 0.0004 <.0001 <.0001 0.0598
Duzina standard
AT 08013 04670 0.7384 0.6398 0.4115 0.3984 0.3860
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001
Sirina standarda 0.5506 0.6383 0.6207 0.5143 0.5238 0.3015 0.3715
P <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0017 <.0001
Duzina tucka 0.7489 0.4567 0.6814 0.4126 0.4089 0.3386 0.4079
P <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0004 <.0001
Sirina tucka 0.2883 0.3784 0.2354 0.2571 0.3494 0.2935 0.3270
P 0.0030 <.0001 0.0161 0.0084 0.0003 0.0023 0.0006
DuzZina antere 0.4132 0.2149 0.3287 0.1309 0.4106 0.2568 0.1015
P <.0001 0.0285 0.0007 0.1853 <.0001 0.0085 0.3003
0.4591 0.1250 0.3863 0.1462 0.4205 -0.0722 0.2960

Duzina filamenta
P <.0001 0.2061 <.0001 0.1386 <.0001 0.4662 0.0023
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B Populacija porekom sa zasencenog stanista (Visok N=49 Nizak N=48)

Morfoloske Duzina fola  Sirina fola Duzina Sirina DuzZina Sirina DuzZina Duzina
osobine u standarda  standarda tucka tucka antere filamenta
Duzina fola 0.5709 0.9521 0.5782 0.6104 0.1478 0.4141 0.4608
P <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.3108 0.0031 0.0009
Sirina fola 0.6263 0.4648 0.7096 0.5251 0.3591 0.2662 0.3121
P <.0001 0.0008 <.0001 0.0001 0.0113 0.0644 0.0290
Duzina standard
SR 00406 0.6043 0.5534 0.6669 0.2390 0.4790 0.4375
<.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0981 0.0005 0.0017
Sirina standarda 0.5741 0.7064 0.5870 0.5837 0.4716 0.1724 0.2557
P <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 0.0006 0.2360 0.0762
Duzina tucka 0.7830 0.4787 0.7810 0.4937 0.2772 0.5611 0.2132
P <.0001 0.0006 <.0001 0.0004 0.0538 <.0001 0.1413
Sirina tucka 0.0366 0.3410 -0.0344 0.3379 -0.0335 0.1819 0.3291
P 0.8049 0.0177 0.8163 0.0188 0.8207 0.2108 0.0209
DuzZina antere 0.2398 0.2396 0.2261 0.3692 0.3484 -0.0929 0.3451
P 0.1006 0.1009 0.1221 0.0098 0.0152 0.5297 0.0152
Duzina filamenta 0.3013 0.1424 0.3435 0.1061 0.1832 0.1214 -0.0239
0.0374 0.3342 0.0168 0.4725 0.2126 0.4110 0.8715

P




Tabela 38

Geneticke korelacije izmedu morfoloSkih osobina cveta biljaka Iris pumila populacija poreklom sa otvorenog (A) i zasencenog
staniSta (B), u dva svetlosna inteziteta (visokom iznad dijagonale i niskom ispod dijagonale), procenjene na srednjim vrednostima
familija. Podvucene vrednosti oznacavaju korelacije statisticki znacajne nakon Bonferoni-jeve korekcije za multipna merenja.

A Populacija poreklom sa otvorenog staniSta (visokom N=12 i niskom N=12)

Morfoloske osobine Duzina Sirina fola Duzina Sirina Duzina Sirina Duzina Duzina
fola standarda  standarda tucka tucka antere filamenta

Duzina fola 0.6747 0.9611 0.7772 0.0678 0.2286 0.6466 -0.1051

P 0.0161 <.0001 0.0029 0.8340 0.4747 0.0231 0.7450

Sirina fola 0.6606 0.5721 0.6222 0.0078 0.0842 0.5328 -0.2676

P 0.0194 0.0519 0.0307 0.9806 0.7946 0.0745 0.4003

Duzina standarda 0.9518 0.4598 0.7183 0.0991 0.1836 0.4987 0.0850

P <.0001 0.1326 0.0085 0.7593 0.5678 0.0988 0.7926

Sirina standarda 0.6705 0.6404 0.6310 0.1787 0.2262 0.5345 -0.0277

P 0.0170 0.0249 0.0278 0.5784 0.4795 0.0734 0.9317

Duzina tucka 0.8042 0.4732 0.8039 0.5937 0.2275 0.2366 0.3397

P 0.0016 0.1202 0.0016 0.0418 0.4768 0.4590 0.2799

Sirina tucka 0.1276 0.1655 0.0482 -0.0447 0.3809 0.4489 -0.0237

P 0.6927 0.6072 0.8813 0.8901 0.2219 0.1432 0.9417

Duzina antere 0.6678 0.5713 0.5703 0.5332 0.6025 0.4815 -0.0998

P 0.0176 0.0523 0.0528 0.0742 0.0381 0.1129 0.7576
Duzina filamenta 0.7073 0.3080 0.6898 0.3868 0.4000 -0.3896 0.0727

P 0.0101 0.3300 0.0130 0.2142 0.1975 0.2106 0.8221
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B Populacija poreklom sa zasenéenog stanista (visokom N=6 i niskom N=6).

Morfoloske osobine Duzina Sirina fola Duzina Sirina Duzina Sirina Duzina Duzina
fola standarda  standarda tucka tucka antere filamenta

Duzina fola 0.4143 0.9702 -0.0403 0.5046 -0.0367 0.6518 0.4885
P 0.4140 0.0013 0.9395 0.3073 0.9449 0.1607 0.3255
Sirina fola 0.8516 0.3099 0.5414 0.2082 0.7094 0.1767 0.8065
P 0.0314 0.5500 0.2672 0.6922 0.1144 0.7377 0.0525
Duzina standarda 0.9689 0.7689 -0.0353 0.6152 -0.0416 0.8068 0.3866
P 0.0014 0.0739 0.9470 0.1936 0.9376 0.0524 0.4490
Sirina standarda 0.5943 0.3538 0.7463 0.5693 0.7568 0.0682 0.0265
P 0.2135 0.4914 0.0884 0.2383 0.0815 0.8977 0.9602
Duzina tucka 0.8722 0.7062 0.8967 0.8219 0.1714 0.7096 -0.1653
P 0.0234 0.1167 0.0154 0.0447 0.7454 0.1142 0.7542
Sirina tucka -0.7922 -0.7040 -0.8141 -0.7468 -0.9631 0.1166 0.5191
P 0.0603 0.1184 0.0486 0.0880 0.0020 0.8258 0.2912
Duzina antere 0.5415 0.1530 0.6240 0.6003 0.6761 -0.6923 0.2154
P 0.2671 0.7723 0.1854 0.2077 0.1403 0.1274 0.6818

Duzina filamenta 0.5804 0.5291 0.6044 0.3804 0.3047 -0.1152 -0.1280

P 0.2271 0.2804 0.2038 0.4569 0.5571 0.8279 0.8089




Tabela 39

Rezultati Mantelovog testa poredenja fenotipskih (A) i genetickih (B) korelacionih

matrica u eksperimentalnim uslovima dva svetlosna intenziteta (visokom i niskom) za

populacije poreklom sa staniSta razli¢itog svetlosnog inteziteta (otvorenog i zasencenog),

za morfolo§ke osobine cveta i radijalnu asimetriju osobina cvetnih organa. Poredenje

fenotipskih i genetickih martrica (C) morfoloSkih osobina cveta i1 radijalne asimetrije

osobina cvetnih organa u tretmanima visokog i niskog svetlosnog inteziteta, za populacije

poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista.

A Fenotipske

Broj poredenja (N=28) r P
Populacija poreklom sa otvorenog stanista
Poredenje tretmana visokog i niskog svetlosnog intenziteta
morfoloske osobine cveta 0.7829 0.0020
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.2329 0.0960
Poredenje morfoloskih osobina i radijalne asimetrije
u tretmanu visokog svetlosnog inteziteta -0.0893 0.4005
u tretmanu niskog svetlosnog inteziteta 0.3845 0.0475
Populacija poreklom sa zasencenog staniSta
Poredenje tretmana visokog i niskog svetlosnog intenziteta
morfoloske osobine cveta 0.8676 0.0005
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.0105 0.4505
Poredenje morfoloskih osobina i radijalne asimetrije
u tretmanu visokog svetlosnog inteziteta 0.1454 0.2920
u tretmanu niskog svetlosnog inteziteta -0.2905 0.1330
Tretman visokog svetlosnog inteziteta
Poredenje populacija sa otvorenog i zasencenog stanista
morfoloskih osobina cveta 0.7414 0.0015
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.0559 0.3745
Tretman niskog svetlosnog inteziteta
Poredenje populacija sa otvorenog i zasencenog stanista
morfoloske osobine cveta 0.8117 0.0005
radijalne asimetrije cvetnih organa -0.1365 0.2690
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B Geneticke

Populacija poreklom sa otvorenog stanista

Poredenje tretmana visokog i niskog svetlosnog intenziteta

morfoloskih osobina cveta 0.4629 0.0505
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.1631 0.2010
Poredenje morfoloskih osobina i radijalne asimetrije
u tretmanu visokog svetlosnog inteziteta -0.0893 0.4090
u tretmanu niskog svetlosnog inteziteta -0.1009 0.3930
Populacija poreklom sa zasen¢enog staniSta
Poredenje tretmana visokog i niskog svetlosnog intenziteta
morfoloske osobine cveta 0.2639 0.0300
radijalne asimetrije cvetnih organa -0.2508 0.0605
Poredenje morfoloskih osobina i radijalne asimetrije
u tretmanu visokog svetlosnog inteziteta -0.0102 0.4065
u tretmanu niskog svetlosnog inteziteta -0.2656 0.1430
Tretman visokog svetlosnog inteziteta
Poredenje populacija sa otvorenog i zasenc¢enog stanista
morfoloske osobine cveta -0.0618 0.3920
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.0036 0.4195
Tretman niskog svetlosnog inteziteta
Poredenje populacija sa otvorenog i zasencenog stanista
morfoloske osobine cveta 0.7115 0.0175
radijalne asimetrije cvetnih organa -0.0727 0.4235
C Fenotipske i geneticke
Populacija poreklom sa otvorenog stanista
Tretman visokog svetlosnog inteziteta
morfoloske osobine cveta 0.7031 0.0035
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.4427 0.0070
Tretman niskog svetlosnog inteziteta
morfoloske osobine cveta 0.7513 0.0005
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.4633 0.0125
Populacija poreklom sa zasen¢enog staniSta
Tretman visokog svetlosnog inteziteta
morfoloske osobine cveta 0.5714 0.0005
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.2744 0.0520
Tretman niskog svetlosnog inteziteta
morfoloske osobine cveta 0.7119 0.0005
radijalne asimetrije cvetnih organa 0.7235 0.0010
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Histogram 1

Histogramski prikaz srednjih vrednosti i standardne greske, indeksa FA10b
dobijenog za tri osobine cveta Iris pumila (FW — Sirina fola, SW — Sirina standarda,
STW —Sirina tucka). Svetli stubi¢i predstavljaju vrednosti proseka FA10b indeksa za
sve tri populacije poreklom sa otvorenog stanista, dok tamniji stubic¢i predstavljaju
vrednosti proseka FA10b indeksa za sve tri populacije poreklom sa zasencenog

stanista.
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Histogram 2

Histogramski prikaz srednjih vrednosti i standardne greske, viSekomponentnog
indeksa FA17 osobina cveta Iris pumila, za Sest populacija poreklom sa
otvorenog (D-A, D-B, D-C; svetli stubi¢i) i zasencenog (W-RP, W-PS,W-PN;

tamniji stubici) stanista.
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Histogram 3

Histogramski prikaz srednjih vrednosti indeksa FA10b dobijenog za tri osobine cveta Iris pumila (Sirna fola FW,
Sirina standarda SW, Sirina tu¢ka STW) sa otvorenog i zasencenog staniSta u tretmanima visokog 1 niskog svetlosnog
intenziteta. Svetli stubici predstavljaju vrednosti za tretman visokog svetlosnog intenziteta, dok tamniji predstavljaju

vrednosti za tretman niskog svetlosnog intenziteta.
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Histigram 4

Histogramski prikaz srednjih vrednosti i standardne greske, visekomponentnog indeksa FA17 osobina cveta Iris
pumila, u tretmanu visokog (svetli stubi¢i) i niskog (tamniji stubiéi) inteziteta svetlosti za populacije poreklom sa

otvorenog i zasencenog stanista.
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Dodatak 1

Vizuelni prikazi meduzavisnosti razlika izmedu dva ponovljena merenja (M2-M1) u cilju detektovanja mogucih odstupanja (gresaka) u

merenju, za kombinaciju osobina FWyiomi 1 SW vami, FW vomi 1 STW vami, kao 1 SW vamr 1 STW vomi, cveta | pumila iz populacija D-A,

D-B i D-C sa otvorenog stanista.
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Dodatak 2

Vizuelni prikazi meduzavisnosti razlika izmedu dva ponovljena merenja (M2-M1) u cilju detektovanja moguéih odstupanja (gresaka) u

merenju, za kombinaciju osobina FWyomi 1 SW vami, FW vomi 1 STW mami, kao 1 SWovomr 1 STW vomi, cveta | pumila iz populacija W-RP,

W-PS i W-PN sa zasencenog stanista.
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Dodatak 3

Vizuelni prikazi korelacije desne i leve strane bilatelarno simeti¢nih osobina FW (I), SW (II) i STW (III) cveta I. pumila prikazane za Sest

prirodnih populacija sa otvorenog (D-A, D-B, D-C) i zasenc¢enog (W-RP, W-PS i W-PN) stanista.
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Dodatak 4
Vizuelni prikazi zavisnosti simetrije bilateralno simetri¢nih osobina cveta Iris pumila za kombinacije FWg.1) 1 SWr.L), FW®r.1) STWr.1), kao i SWz.

L) STW.1) za populacije D-A, D-B i D-C sa otvorenog stanista.
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Dodatak 5

Vizuelni prikazi zavisnosti asimetrije bilateralno simetri¢nih osobina cveta Iris pumila za kombinacije FWr.r) i SWr.r), FWr.L) STW 1), kao i

SWr-r) STWr.1) za populacije W-RP, W-PS 1 W-PN sa zasencenog stanista.
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Dodatak 6

Dvofaktorska ANOVA (strana = fiksirani faktor, individua = sluc¢ajan faktor) na In-transformisanim podacima za desnu (R) i levu (L) stranu tri
bilateralno simetri¢ne osobine cveta Iris pumila poreklom iz prirodnih populacija sa otvorenog (A) i zasenéenog (B) staniSta. ns-statisti¢ki
neznacajno, *** P<0.0001.

A Populacija sa otvorenog stanista

Strana Individua Individua x Strana Greska
(df=MS(*10%)  F df MS F df  MS(*10?) F df  MS(*10™)

Sirina fola

D-A 0.03 0.33" 45 0.05 5515 45 0.09 115317 92 0.08

D-B 0.06 0.58" 39 0.09 82.14™" 39 0.01 194.56"" 80 0.06

D-C 0.02 1.97™ 69 0.06 57147 69 0.01 175217 140 0.06
Sirina standarda

D-A 0.04 0.31" 45 0.09 77.05"" 45 0.01 23275 92 0.05

D-B 0.02 2.55™ 39 0.08 88.16 " 39 0.09 161.48"" 80 0.05

D-C 0.02 0.97" 69 0.05 2945 69 0.02 423.04°" 140 0.04
Sirina tu¢ka

D-A 0.04 1.50™ 45 0.05 19.50"" 45 0.03 173.80""" 92 0.15

D-B 0.09 0.26" 39 0.05 15.04" 39 0.03 169.97°"" 80 0.19

D-C 0.01 0.03™ 69 0.05 10.03™ 69 0.05 257.79"" 140 0.18




Nastavak dodatka 6

B Populacija sa zasenfenog staniSta

Strana Individua Individua x Strana Greska
(df=1)MS(*10?) F df MS F df  MS(*107) F df  MS(*10™)

Sirina fola

W-RP 0.11 1.32™ 20 0.05 50.86" 20 0.11 205.60"" 42 0.05

W-PS 0.33 3.99™ 26 0.07 86.83"" 26 0.08 252.64"" 54 0.03

W-PN 0.01 0.09™ 34 0.08 103.18"™ 34 0.07 132.60"" 70 0.06
Sirina standarda

W-RP 0.02 0.03™ 20 0.09 109.20"" 20 0.08 266.317" 42 0.03

W-PS 0.25 4.00™ 26 0.12 186.76" 26 0.06 24225 54 0.03

W-PN 0.01 0.22™ 34 0.09 151.327" 34 0.06 214317 70 0.03
Sirina tu¢ka

W-RP 0.21 0.96™ 20 0.04 17.56" 20 0.21 209.33"" 42 0.10

W-PS 0.05 0.21™ 26 0.03 11.88° 26 0.25 177.03"" 54 0.15

W-PN 0.11 0.34™ 34 0.07 2326 34 0.31 194.117" 70 0.16




Dodatak 7

Test direkcione asimetrije (t-test), test anti-simetrije (Shapiro-Wilk-ov test, W), koeficijent asimetri¢nosti krive distribucije skjunes (engl.

skewness) i koeficijent spljostenosti krive distribucije kurtozis (engl. kurtosis) za razliku desne i leve strane (R-L) tri bilateralno simetri¢ne

osobine cveta Iris pumila iz prirodnih stanista. Populacije D-A, D-B, D-C sa otvorenog (A), i W-RP, W-PS, W-PN sa zasencenog stanista (B).

A Populacija sa otvorenog staniSta

N t (mean=0) P W P Skjunes ts P Kurtozis ts P
Otvoreno staniSte
Sirina fola
D-A 46 -0.51 0.614 0.983 0.769 0.001 0.004 0.997 -0.639  -0.929 0.353
D-B 40 -0.78 0.439 0.981 0.728 0.000 -0.001 0.999 -0.452  -0.617 0.537
D-C 70 -1.16 0.249 0.988 0.738 0.068 0.238 0.812 0.045 0.079 0.937
Sirina standarda
D-A 46 0.64 0.525 0.987 0.888 0.190 0.543 0.587 -0.033  -0.048 0.962
D-B 40 -1.71 0.096 0.973 0.435 -0.438 -1.172  0.241 -0.122  -0.167 0.867
D-C 70 -0.97 0.337 0.972 0.112 -0.194 -0.677 0.498 0.881 1.556 0.120
Sirina tucka
D-A 46 1.30 0.202 0.982 0.699 0.214 0.610 0.542 1.170 1.701 0.089
D-B 40 0.48 0.633 0.978 0.634 0.049 0.130 0.896 -0.501 -0.635 0.494
D-C 70 0.19 0.853 0.983 0.445 0.294 1.026 0.305 0.838 1.479 0.139
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B Populacija sa zasenéenog staniSta

N  t(mean=0) P W P Skujnes ts P Kurtozis ts P
Zasendeno staniSte
Sirina fola
W-RP 21 -0.91 0.375 0.943 0.251 0912 1.820 0.069 0.864 0.889 0.374
W-PS 27 0.06 0.049 0.967 0.525 0.194 0.433 0.665 1.092 1.252 0.211
W-PN 35 0.11 0.907 0.981 0.800 0.296 0.744 0.457 0.019 0.024 0.981
Sirina standarda
W-RP 21 -0.13 0.865 0.986 0.997 -0.156 -0.312 0.755 0.886 0912 0.362
W-PS 27 1.68 0.106 0.973 0.686 0.121 0.270 0.787 -0.761 -0.872 0.383
W-PN 35 0.60 0.549 0.964 0.301 -0.621 -1.562 0.118 0.364 0.469 0.639
Sirina tucka
W-RP 21 -0.92 0.369 0.963 0.576 -0.647 -1.291 0.197 0.839 0.863 0.388
W-PS 27 0.39 0.699 0.963 0.431 -0.570 -1.273 0.203 1.228 1.408 0.159
W-PN 35 0.62 0.539 0.942 0.065 0.565 1.420 0.156 -0.470 -0.604 0.546




Dodatak 8

Rezultati Levene-ovog testa heterogenosti varijanse za greSku merenja
na apsolutnoj razlici dva nezavisna merenja |[M2-Ml|. Faktori
trofaktorske analize varijanse su staniSte (fiksirani faktor), populacija
(ugnjezdena u staniSte) i osobina (sluCajan faktor). Analizirane su tri
bilateralno simetri¢ne osobine cveta Iris pumila koji poti¢e poreklom iz

prirodnih populacija sa otvorenog i zasencenog stanista.

Izvori variranja df MS (*100) F P

Staniste (S) 1 0.302 12.88 0.000
Osobina (O) 2 0.029 1.25 0.287
Populacija (P(S)) 4 0.016 0.69 0.596
OxS 2 0.013 0.54 0.584
O x (P(S)) 8 0.036 1.54 0.138

Greska 1470 0.023




Dodatak 9
Rezultati testova (Spearman-ov, Kendall-ov i linearna regresija) znacajnosti korelacija
dobijene apsolutne fluktuirajuce asimetrije |R-L| i veli¢ine osobine (R+L)/2, za populacije

sa otvorenog i zasencenog stanista.

Spearman Kendall Linerna regresija
Osobine N r P T P T P

Populacija sa otvorenog staniSta

Sirina fola

D-A 46 -0.229  0.1266 -0.152  0.1416 -0.027 0.2284
D-B 40 0.138 0.3944 0.096 0.3878 0.017  0.4089
D-C 70 0.083 0.4972 0.055 0.5061 0.021 0.2844

Sirina standarda

D-A 46 0.230 0.0452 0.196 0.0568 0.043 0.1562
D-B 40 -0.055 0.7368 -0.039 0.7264 -0.010 0.6573
D-C 70 0.172  0.1548 0.123  0.1371 0.040 0.1902

Sirina tucka

D-A 46 -0.013  0.9328 -0.013 0.9019 0.019  0.6640
D-B 40 -0.192  0.2355 -0.114  0.3045 -0.030 0.5651
D-C 70 -0.138  0.2537 -0.082 0.3176 -0.038 0.4156

Populacija sa zasenCenog staniSta

Sirina fola

W-RP 21 0.303 0.1817 0.207 0.1931 0.075 0.0522
W-PS 27 -0.157 0.3673 -0.095 0.4256 -0.018 0.3676
W-PN 35 0.503 0.0075 0.353 0.0113 0.081 0.0101

Sirina standarda

W-RP 21 0.344  0.1258 0.254 0.1090 0.043 0.1746
W-PS 27 0.012  0.9523 0.009 0.9500 -0.011 0.5055
W-PN 35 0.123  0.4799 -0.095 0.4256 -0.002 0.8945

Sirina tucka

W-RP 21 0.167  0.4694 0.117  0.4660 0.079 0.2622
W-PS 27 0.029  0.8844 0.020  0.8837 0.010 0.8954
W-PN 35 0.207  0.2328 0.151 0.2054 0.043 0.3465




Dodatak 10

Vizuelni prikazi zavisnosti dobijene asimetrije osobine [R-L| u odnosu na veli¢inu osobine (R+L)/2. Prikazane su kombinacije FWr.. FW .

021 SWiri SWrery2 1 STW Ry STW(r-1)2: za populacije sa otvorenog stanista (D-A, D-B, D-C).
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Dodatak 11

Vizuelni prikazi zavisnosti dobijene asimetrije osobine |[R-L| u odnosu na veli¢inu osobine (R+L)/2. Prikazane su kombinacije FWr..) FW .

021 SWr SWrry2 1 STWR STWRr.L)2: za populacije sa zasenSenog staniSta (W-RP, W-PS, W-PN).
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Dodatak 12

Vizuelni prikazi razlike izmedu dva ponovljena merenja (M2-M1) za kombinaciju osobina FWyimi 1 SW vami, FW avami 1 STW yvomi, kao i SW

wmami 1 STW viaomi za populacije poreklom sa otvorenog (I) i zasencenog stanista (II) u tretmanima visokog (A) i niskog (B) svetlosnog inteziteta.

| Populacija poreklom sa otvorenog stanista
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11 Populacija poreklom sa zasen¢enog staniSta
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Dodatak 13
Vizuelni prikazi zavisnosti desne i leve strane bilaterarno simetri¢nih sobina FW, SW, STW cveta Iris pumila poreklom sa otvorenog (I) i

zasencenog (II) staniSta u visokom (A) i niskom (B) svetlosnom tretmanu.

| Populacija poreklom sa otvorenog stanista
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Il Populacija poreklom sa zasentenog stanista
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Dodatak 14

Vizuelni prikazi zavisnosti simetrije bilateralno simetri¢nih osobina cveta Iris pumila za kombinacije FW .1y 1 SWr.L), FW®1) STW k1),

kao 1 SWr.1) STW .1, za prirodne populacije sa otvorenog (I) i zasencenog (II) u dva svetlosna intenziteta visoki (A) i niski (B).
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11 Populacija poreklom sa zasenéenog stanista
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Dodatak 15

Dvofaktorska ANOVA (strana = fiksirani faktor, individua = slucajan faktor) na In-transformisanim podacima desne (R) i leve (L) strane tri bilateralno

simetri¢ne osobine cveta Iris pumila poreklom iz prirodnih populacija sa otvorenog i zasen¢enog stanista na visokom i niskom svetlosnom tretmanu.

ns- statisticki neznacajno, * P<0.05, ** P<(.01, *** P<0.001.

Strana Individua Individua x Strana Greska
(df=1)MS (¥102) F if  MS F df  MS F df  MS(*107%)
Populacija poreklom sa otvorenog staniSta
Visok svvetlosni intenzitet
_ Sirina fola 0.071 0.19™ 105 0082 224277 105 0.004 3484 424 0.106
Sirina standarda 1.244 4.48% 105 0.147 5278 105 0.003 5098 424 0.050
Sirina tucka 0.590 1.23™ 105 0061 1267 105 0.005  24.49™ 424 0.196
Nizak svvetlosni intenzitet
_ Sirina fola 0.001 0.00™ 103 0.105  26.05" 103 0.004  46.94™ 416 0.080
Sirina standarda 0.343 1.56™ 103 0135 6145 103 0.002  46.66™" 416 0.047
Sirina tucka 0.106 0.33™ 103 0103  31.86™ 103 0.003 1744 416 0.186
Populacija poreklom sa zasenenog staniSta
Visok svvetlosni intenzitet
_ Sirina fola 0.045 0.15™ 48 0.092 29937 48 0003  37.62°° 196 0.080
Sirina standarda 1.905 9.09%* 48 0.096 4556 48 0.002 51.96™ 196 0.040
Sirina tucka 0.499 220" 48 0.039 17217 48 0.002 12777 196 0.200
Nizak sv;tlosni intenzitet
_ Sirina fola 0.1620 0.35™ 47 0.106  22.85™ 47 0005 7251 192 0.006
Sirina standarda 0.0390 0.11™ 47 0141 38007 47 0004 84427 192 0.044
Sirina tucka 0.0320 0.07" 47 0079 1656 47 0.005  29.99™ 192 0.159




Dodatak 16

Test direkcione asimetrije (t-test), test anti-simetrije (Shapiro-Wilk-ov test, W), koeficijent asimetri¢nosti krive distribucije skujnes (engl. skewness) i

koeficijent spljostenosti krive distribucije kurtozis (engl. kurtosis), za razliku desne i leve strane (R-L) tri bilateralno simetri¢ne osobine cveta Iris pumila

iz prirodnih stanista. Populacije poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista u dva svetlosna tretmana visokom i niskom svetlosnom intezitetu.

N  t(mean=0) P W P Skujnes ts P Kurtozis ts P
Populacija poreklom sa otvorenog stanista
Visok svetlosni intenzitet
Sirina fola 106 -0.59 0.556 0.979 0.098 0.1920 0.8181 0.413 -0.0579 -0.124  0.901
Sirina standarda 106 2.26 0.026 0.986 0.351 0.2688 1.1458 0.252 0.4514 0970 0.332
Sirina tucka 106 1.21 0.221 0.976 0.054 -0.0863 -0.0367  0.713 0.9874  2.123  0.340
Nizak svetlosni intenzitet
Sirina fola 104 -0.01 0.992 0.985 0.275 0.388 1.638 0.102 -0.014  -0.029 0.977
Sirina standarda 104 0.89 0.375 0.991 0.733 0.155 0.656 0.512 0.049 0.104 0.917
Sirina tutka 104 -0.63 0.533 0.982 0.159 0.324 1369  0.171 1269 2704 0.007
Populacija poreklom sa zaasen¢enog stanista
Visok svetlosni intenzitet
Sirina fola 49 0.56 0.581 0.986 0.823 -0.136 -0.399 0690 0.580  0.869  0.385
Sirina standarda 49 2.98 0.005 0.985 0.789 0.299 0.880 0.379 0.520 0.778 0.436
Sirina tutka 49 -1.37 0.176 0.969 0.230 -0.599 -1.763 0.078 0.460 0.689 0.491
Nizak svetlosni intenzitet
Sirina fola 48 -0.565 0.575 0.974 0.350 -0.153 -0.447  0.655 0.660  0.979 0.328
Sirina standarda 48 -0.376 0.709 0.976 0.407 -0.266 -0.774 0.439 0.710 1.053 0.293
Sirina tucka 48 0.321 0.749 0.993 0.993 -0.075 -0.219 0.826 -0.120  -0.178  0.589




Dodatak 17

Rezultati Levene-ovog testa heterogenosti varijanse za greSku merenja,
radenog na apsolutnoj razlici dva nezavisna merenja [M2-M1|. Faktori
trofaktorske analize varijanse su tretman (fiksirani faktor), populacija
(ugnjezdena u tretman, fiksiran faktor) i1 osobina (slucajni faktor).
Analizirane su tri bilateralno simetri¢ne osobine cveta Iris pumila, poreklom
sa prirodnih staniSta (otvorenog i zasencenog) u dva svetlosna tretmana

(visokom i niskom).

Izvori variranja df MS (*100) F P

Tretman (T) 1 0.149 0.34 0.559
Populacija (P(T)) 2 0.279 0.64 0.529
Osobina (O) 2 0.843 1.93 0.146
OxT 2 0.101 0.23 0.794
O x (P(T)) 4 0.794 1.81 0.124

Greska 909 0.438




Dodatak 18
Rezultati testova (Spearman-ov, Kendall-ov i linearna regresija) znacajnosti korelacija dobijene apsolutne

fluktuiraju¢e asimetrije |R-L| i veli¢ine osobine (R+L)/2, za populacije poreklom iz prirodnih staniSta

(otvoreno i zasenceno) u dva svetlosna intenziteta (visokom i niskom) svetlosnom intezitetu.

Spearman Kendall Linerna regresija

Osobine N r P T P r P

Populacija poreklom sa otvorenog stanista

Visok svetlosni intezitet

Sirina fola 106  0.0777 0.4218 0.0548  0.4050 0.0153 0.4994
Sirina standarda 106 0.0991 0.3120 0.0713  0.2785 0.0138 0.4286
Sirina tucka 106 0.0009 0.9926 0.0050 0.9391 0.0139 0.7056

Nizak svetlosni intezitet
Sirina fola 104  0.1970 0.0450 0.1309  0.0490 0.0586 0.0137
Sirina standarda 104 0.2225 0.0232 0.1584 0.0172 0.0243 0.0934
Sirina tucka 104 0.0137 0.8903 0.0121 0.8551 0.0113 0.5985

Populacija poreklom sa zasenenog staniSta

Visok svetlosni intezitet

Sirina fola 49 0.1240 0.3960 0.0765 0.4379 0.0088 0.7905
Sirina standarda 49 -0.0074 0.9600 -0.0102 0.9176 0.0032 0.9157
Sirina tucka 49 0.0407 0.7812 0.0196  0.8428 -0.0320  0.4612

Nizak svetlosni intezitet
Sirina fola 48 -0.0309 0.8346 -0.0248  0.8035 0.0115 0.7501
Sirina standarda 48 0.0607 0.6820 0.0266 0.7897 0.0026 0.9354

Sirina tu¢ka 48 0.1423 0.3346 0.0869  0.3837 0.0263 0.5355




Dodatak 19

Vizuelni prikazi zavisnosti dobijene asimetrije osobine |[R-L| u odnosu na veli¢inu osobine (R+L)/2. Prikazane su kombinacije FWr. FW®.)2, SWiry,

SWr-Ly2 1 STW Ry STWr.1)2: za populacije poreklom sa otvorenog (I) 1 zasenc¢enog (II) staniSta, u dva svetlosna intenziteta-visokom (A) 1 niskom

(B).
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1 Populacija poreklom sa zasenéenog stanista
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I1ZVOD

9.1Z2VOD

Uticaj razli¢itog inteziteta svetlosti, kao jednog od abiotickih faktora zivotne sredine,
na nivo stabilnosti razvi¢a i morfolosku varijabilnost osobina cveta |. pumila ispitivan je na
jedinkama populacija koje naseljavaju dva prirodna stanista razliitiog inteziteta i kvaliteta
raspolozive svetlosti (otvoreno i zasenceno staniste), kao i na jedinkama populacija poreklom
sa otvorenog i zasenCenog staniSta, koje su bile izlozene tretmanima visokog i niskog
svetlosnog inteziteta svetlosti u eksperimentalnim uslovima.

Osnovna hipoteza je bila da pod uticajem suboptimalnog intenziteta svetlosti dolazi do
smanjenja stabilnosti razvica cvetnih organa $to se moZe utvrditi na osnovu stepena asimetrije
radijalno i bilateralno simetri¢nih cvetnih organa. Stepen fluktuirajuce asimetrije i radijalne
asimetrije kao mere nestabilnosti razvi¢a jedinke ili populacije, zavisi od intenziteta delovanja
biotickih i abiotickih stresora, a posto je stepen asimetrije negativno korelisan sa stabilnoS¢u
razvi¢a, a pozitivno sa razvojnim Sumom, na osnovu toga treba ocekivati veée vrednosti
indeksa asimetrije, tj. vecu nestabilnost razvica u stresnijim sredinskim uslovima. Veli¢ina i
obrazac stabilnosti razvi¢a osobina cveta |.pumila su se razlikovali u zavisnosti od analizirane
osobine, kao i od evolucione istorije istrazivanih populacija.

Prosecne vrednosti indeksa radijalne asimetrije su bile viSe u zasenCenom nego u
otvorenom stanistu, ukazujuc¢i da je zasenCeno staniSte verovatno stresnija sredina za razvice
istovetnih replika razli¢itih cvetnih organa. Populacije poreklom sa otvorenog i zasenc¢enog
staniSta su se razlikovale u srednjoj vrednosti indeksa radijalne asimetrije osobina cveta u
okviru svakog od svetlosnih tretmana.

Fluktuiraju¢a asimetrija, kao mera bilateralne simetrije osobina cveta l.pumila, imala
je vece vrednosti u prirodnim stanistima sa visokim svetlosnim intezitetom u poredenju sa
niskim, na osnovu ¢ega bi se moglo zakljuciti da je otvoreno staniSte stresnije za ovaj tip
osobina cveta. Populacije poreklom iz razli¢itih svetlosnih staniSta nisu se razlikovale u

stepenu fluktuirajuc¢e asimetrije u uslovima primenjenih svetlosnih tretmana, bez obzira da li
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I1ZVOD

je asimetrija kvantifikovana jednokomponentnim, viSekomponentnim ili kompozitnim
indeksima.

Statisticki znaCajna interakcija izmedu tretmana i populacije dobijena za radijalnu
asimetriju duzine standarda, kao i za sve indekse fluktuirajuc¢e asimetrije, ukazuje da efekat
intenziteta ambijentalne svetlosti na osetljivost stabilnosti razvi¢a analiziranih osobina cveta
I.pumila zavisi od toga da li populacije poticu iz otvorenih ili zasencenih stanista.

Utvrden je statisticki znacajan efekat ambijentalne svetlosti na ekspresiju morfoloskih
osobina cvetnih organa l.pumila, koje su uglavnom imale vece fenotipske vrednosti u
zasenCenim nego u otvorenim prirodnim staniStima, sa izuzetkom duzine tucka, Cija je
prosecna vrednost bila sli¢na izmedu alternativnih svetlosnih staniSta. Unutar istih svetlosnih
tretmana, biljke iz populacija poreklom sa zasencenog staniSta su imale veée dimenzije
cvetnih organa, u odnosu na biljke poreklom iz populacije sa otvorenog stanista (u tretmanu
visokog svetlosnog intenziteta su se razlikovale statisticki znacajno za pet, a u tretmanu
niskog svetlosnog intenziteta za dve osobine cveta).

Aktuelni svetlosni uslovi u alternativnim svetlosnim staniStima nisu indukovali
statisticki znacajne razlike u strukturi fenotipskih i genetickih korelacionih matrica
morfoloskih osobina cveta l.pumila. Veéina fenotipskih i genetickih korelacija izmedu
morfoloskih osobina cveta l.pumila je imala niske vrednosti, osim korelacije izmedu duzine
fola i standarda koja je imala visoku pozitivnu vrednost u oba prirodna stanista. Korelacione
matrice morfoloSkih osobina cveta l.pumila bile su podudarne kako izmedu populacija
poreklom iz alternativnih svetlosnih staniSta unutar svakog svetlosnog tretmana, tako i za
svaku od ovih populacija izmedu razlicitih svetlosnih tretmana. Jaka korelativna veza izmedu
velicine fola i standarda na unutar-individualnom nivou u sredinama razli¢itog svetlosnog
inteziteta moZe da ukazuje na bliske veze procesa razvica pomenutih osobina.

Kljuéne redi: Iris pumila, radijalna asimetrija cveta, fluktuiraju¢a asimetrija cveta,

stabilnost razvica, sredinski stres, korelacioni odnosi osobina cveta.
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SUMMARY

9.SUMMARY

The main goal of my thesis was to examine the influence of an abiotic environmental
factor, such as light intensity, on the developmental stability level and morphological
variability of I. pumila floral traits. | studied individuals from natural habitat populations
which located different light condition habitats (exposed and shaded one), as well as the
individuals of populations derived from natural habitat but raised in experimental light
conditions of low and high intensity.

The basic hypothesis | tested was whether suboptimal light intensity decreased
developmental stability of floral traits. This decrease can be detected by the asymmetry level
of radial and bilaterally symmetrical floral traits. The level of fluctuating and radial
asymmetry, as the measure of developmental instability of an individual or a population,
depends on the intensity of biotic and abiotic stressors action. Since the level of asymmetry is
in negative correlation with developmental stability, but is positively correlated with
developmental noise, the larger values of asymmetry index are to be expected in more
stressful conditions. The developmental stability size and pattern of I. pumila floral traits
differed depending on analyzed trait, as well as on the evolutionary history of analyzed
populations.

The radial asymmetry index showed higher average values in shaded habitat
comparing to the exposed one, meaning that the exposed location is more stressful
environment for development of the identical replicas of different floral organs. On the other
hand, the opposite trend was noticed for the average values of fluctuating asymmetry of
bilateral Iris pumila floral traits. Populations derived from open and shaded habitat differed in
an average value of radial asymmetry index of floral traits inside each light intensity
treatments, but didn’t differ in fluctuating asymmetry level.

Statistically significant interaction between treatment and population, that we got for

the radial asymmetry of the standard length and all the indices of fluctuating asymmetry,
201



SUMMARY

indicate that the effect of the light intensity on the sensitivity of developmental stability of Iris
pumila floral traits depends on the population origin: whether they originated from an open or
a shaded habitat.

Also, statistically significant effect of ambient light on the expression of
morphological traits of Iris pumila floral organs was received. Those traits displayed larger
phenotypic values in shaded than in open habitats (with an exception of style length). Within
the same light treatments, plants derived from shaded habitat populations had larger floral
organ dimensions, comparing with the exposed habitat populations.

The actual light regimes in different habitats did not create statistically significant
differences in phenotypic and genetical correlation matrices’ structures of morphological Iris
pumila floral traits. The correlation matrices of morphological Iris pumila floral traits
coincided within and between populations derived from alternative light intensity treatments.

key words::Iris pumila, radial asymmetry, fluctuating asymmetry, developmental

stability, enviromental stres, correlation relationship between floral traits.
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Mpwunor 1.

U3jaBa o ayTopcTBY

M3jaBrbyjeM ga je JOKTopcKa aucepTtaumja no4 HacnoBoMm

YTuuaj abMoTUYKUX cTpecopa Ha cTabunHocT pa3suha u MmopdonoliKy BapujabunHocT
Iris pumila y npupoaHUM U eKcnepuMeHTasIHuM nonynauujama

e pe3ynTaT COMCTBEHOr UCTPaXUBa4Kor paga,
e [1a HUCaM KpLUMO/Na ayTopcka npaBa 1 KOPUCTUO MHTENEKTYanHy CBOjUHY APYrnx nuua.
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Mpunor 2.

UsjaBa o kopuwheky

Oenawhyjem YHuBep3uteTcky 6ubnuorteky ,CBeto3ap MapkoBuh“ ga y [OurutanHu
peno3uTopujyM YHuBep3uteta y Bbeorpagy yHece Mojy AOKTOpPCKY AucepTauumjy nop
HacrnoBom:

YTuuaj abMOTUYKUX CTpecopa Ha cTabunHocT pa3euha n MopdonolKky BapujabunHocT
Iris pumila y npupoaHUM M eKCrnepuMeHTanHUM nonynauujama

Koja je Moje ayTopcko Aero.

CarnacaH/Ha cam Ja enekTpoHCka Bepauja Moje aucepTauunje Byae AOCTyrMHa y OTBOPEHOM
npuctyny.

Mojy pokTtopcky Aguceptauujy noxpaweHy y [HOurutanHu penosauTopujym YHuBepsuteta vy
Beorpagy mory ga kopucte CBY Koju nowiTyjy ogpende cagpxaHe y ofgabpaHom Tuny nuueHue
KpeaTtnsHe 3ajegHue (Creative Commons) 3a kojy cam ce ofny4uo/na.

1. AyTopcTBO
2. AyTOpCTBO - HEKOMEpPLMjarnHo
@AyTOpCTBO — HekomepumjanHo — 6e3 npepage
4. AyTOpCTBO — HEKOMEPLMjanHo — AeNUTU NoA4 UCTUM YCrioBrMa
5. AytopctBo — 6e3 npepage
6. AyTopCcTBO — OEenuT Nog UCTUM yCrioBuMMa

(Monumo aa 3aokpyuTe camo jefHy o4 wecTt noHyferux nuueHun. KpaTak onuc nuueHuy gat
je Ha cnegehoj cTpaHuuw.)
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1. AytopcTtBo - [lo3BorbasaTe yMHOXaBare, AUCTpubyumjy u jaBHO caoniiTaBake Aena, u
npepage, ako ce HaBefe uMme ayTopa Ha HauuH ofpefheH of cTpaHe ayTtopa wiu aasaolia
nudeHue, Yak n y komepuujanHe cepxe. OBo je HajcnobofHuja o4 CBMX NMULEHLN.

2. AytopctBO — HekomepumjanHo. [lo3BorbaBate yMHOXaBawe, AUCTpUBYLM)y U jaBHO
caornwTaBawe [ena, W npepajge, ako ce HaBefe UMe ayTopa Ha HauvH ogpeheH of cTpaHe
ayTopa unu fasaoua nvueHue. OBa nuueHua He f03BoSbasa KomepuujanHy ynotpeby gena.

3. AYTOpCTBO - HekomepLmjanHo — 6e3 npepage. [lossorbasare ymMHOXaBame, AUCTpubyLimjy u
jaBHO caoniuTaBawe fena, 6es npomeHa, npeobnukosawa unu ynotpebe gena y cBom geny,
ako ce Hasefle UMe ayTopa Ha HaduH ofpefeH of cTpaHe ayTopa unu faeaoua nuueHue. Osa
nuUeHUa He [o3BosSbaBa KoMmepumjandy ynotpeby gena. Y oOHOCY Ha CBe ocTane fuvueHLe,
OBOM NULEHLIOM Cce orpaHuyasa Hajsehu obum npasa kopuwhena gena.

4. AyTOpCTBO - HEKOMEpUMjanHo — AeNUTU No4 UCTUM ycnosuma. [lo3BorbaBsaTe YMHOXaBame,
AvcTprudyuujy 1 jaBHO caoniiTaBare Aena, v npepage, ako ce Hasefe VMEe ayTopa Ha HauyuH
oapeheH of cTpaHe ayTopa wuin JaBaola NuLeHLE 1 ake ce npepaga aouctpubynpa nog uctom
un cnvddoM nuueddom. OBa nuueHua He [o3BorbaBa Komepuwujanuy ynotpeby aena u
npepaga.

5. AytopctBo — 6e3 npepage. [osBorbaBaTe yMHOXaBarbe, AUCTPUMOYLIM)Y U jaBHO
caonwTaBawe fena, 6e3 npomeHa, npeobnukosara wunu ynotpebe gena y cBOM Aeny, ako ce
HaBede MMe ayTopa Ha HauuH ogpehfeH of cTpaHe ayTtopa unu gasaoua nuueHue. Osa
nvueHLa 003Borbasa KomepuujanHdy ynotpedy gena.

6. AyTOpCTBO - AenuTu rnof UCTUm ycrosuma. [JossorbaBare ymMHOXaBake, OUCTPUbyLujy u
jaBHO caonwiTaBare [ena, n npepane, ako ce HaBede MMe aytopa Ha HauduH ogpehed of
CTpaHe ayTopa wnu JaBaola nuleHLe ¥ ako ce npepaga aguctpubyupa nop MCTOM unu
crimyHom nvueHuom. OBa nuueHua A03BoSfbaBa KoMmepuujanHy ynotpeby gena v npepaga.
CnuyHa je codpTBEpCKUM NULEHL|aMa, OAHOCHO NLEHLIaMa OTBOPEHOT Koaa.





