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Morfoloska varijabilnost i obrasci korelacija elemenata ekstremiteta bezrepih vodozemaca
(Anura, Amphibia)

SAZETAK

U ovoj studiji sumirani su inter- i intraspecijski aspekti morfoloske varijabilnosti ekstremiteta
bezrepih vodozemaca pod uticajem selekcionih pritisaka vezanih za ulogu ekstremiteta u lokomociji
i reprodukciji. Varijabilnost elemenata ekstremiteta je u direktnoj vezi sa nac¢inom kretanja i sa
stepenom koriS¢enja akvaticne, terestricne 1 arborealne sredine, ali i u indirektnoj vezi u pogledu
razlika izmedu polova i osobina Zivotnih istorija. Analizom polnog dimorfizma, utvrdene su razlike
u veli¢ini i obliku prednjih ekstremiteta, dok neznatne razlike u zadnjim ekstremitetima i
elementima sakralnog prsljena ukazuju na postojanje ograni¢enja u nastanku intraspecijske
varijabilnosti u ovim osobinama kod bezrepih vodozemaca, verovatno zbog jakih biomehanickih
zahteva visoko specijalizovane lokomocije. Poredenjem morfoloske varijabilnosti razli¢itih
lokomotornih tipova (skakaca i hodac¢a) potvrden je vazan uticaj zadnjih ekstremiteta, i istaknut
uticaj proksimalnog i medijalnog dela prednjih ekstremiteta, kao i osobina karli¢nog prsljena u
kretanju i definisanju morfologije lokomotornih tipova Anura. Analizom morfoloSke integracije
pokazano je da najveci uticaj na korelacionu strukturu ekstremiteta bezrepih vodozemaca ima
prirodna selekcija, pre svega kroz specijalizaciju za skok, a zatim i kroz druge lokomotorne
aktivnosti koje su povezane sa razli¢itim preferencama prema tipu stanista i nacinu Zivota vrsta. Sa
druge strane, pored postojanja veze izmedu filogenetske istorije vrsta i ekoloskih preferenci, nije
utvrden znacajan uticaj filogenetskih odnosa vrsta na nivo i obrasce korelacija ekstremiteta. Ova
studija je pokazala znaCajan uticaj lokomocije 1 reprodukcije u oblikovanju varijabilnosti 1
razumevanju faktora evolucionih promena ekstremiteta bezrepih vodozemaca.

Kljuéne reci: morfoloska varijabilnost, ekstremiteti, Anura, polni dimorfizam, lokomocija,
morfoloska integracija

Nauc¢na oblast: Biologija
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Morphological variability and patterns of correlation in limb elements of tailess amphibians
(Anura, Amphibia)

ABSTRACT

This study summarized inter- and intraspecific morphological variability of anuran limbs in relation
to selective pressures of locomotion and reproduction. Morphological variability of limb traits is
directly related to the locomotor mode used in aquatic, terrestrial and arboreal environments, and
indirectly to the differences between the sexes and the features of life histories. Analyses of sexual
dimorphism of locomotor traits revealed differences in size and shape only for forelimbs. The
absence of significant differences for hindlimb and sacral traits indicate constraints in intraspecific
variability of these traits, which can be result of specialization to saltatorial locomotion.
Comparison of the morphological variability of locomotor types (walkers and jumpers) highlighted
the importance of hindlimbs, the proximal and medial elements of the forelimbs, as well as the
features of the pelvic vertebra, in movement and definition of the morphology of the locomotor
types in Anurans. The analysis of morphological integration showed that natural selection has the
highest influence on the correlation structure of anurans, archived mainly through the specialization
for jump, but also through other locomotor activities that are related to different preferences for
habitat type. Even though there was a relationship between phylogenetic history of species and
ecological preferences significant influence of phylogenetic relationships of species on the level and
patterns of limb correlations was not observed. In conclusion, this study demonstrated the
significant influence of locomotion and reproduction in shaping variability of limbs of anurans,
contributing to the understanding of evolutionary changes that this group went through.

Keywords: morphological variability, limbs, Anura, sexual dimorphism, locomotion,
morphological integration
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1. UVOD



1.1. FENOTIPSKA VARIJABILNOST

Fenotipsko variranje se definiSe kao tendencija ili potencijal fenotipa nekog organizma da varira
(Wagner i Altenberg, 1996) i fundamentalno je za nastanak evolucionih promena (Hopkins, 2011).
Variranje se vezuje za proces prilagodavanja uslovima spoljasnje sredine (adaptabilnost) ali i sa
potencijalom za evolucione promene (evovabilnost, sposobnost da se evoluira). Jos od Darvina
postoji misljenje da evolucione promene zahtevaju prisustvo varijabilnosti (Darwin, 1859).
Fenotipsko variranje predstavlja sirovi materijal za prirodnu selekciju (Van Valen, 1974). Veliko
interesovanje je fokusirano na istrazivanja uzroka i ograni¢enja u produkciji fenotipskog variranja
(Hallgrimsson i Hall, 2005) kao i odredivanja veze izmedu morfolos§kog variranja u okviru
populacije i morfoloSke divergencije izmedu populacija ili/i vrsta (Badyaev i Foresman, 2000;
Marroig i Cheverud, 2005).

Fenotipsko variranje nastaje kao rezultat interakcije genetickih i sredinskih faktora tokom
razvica, pri cemu se njegova “uspesnost” testira u ekoloskoj i reproduktivnoj “areni” (Willmore i
sar., 2007). Evolucija osobine putem prirodne selekcije zahteva prisustvo fenotipske varijabilnosti,
vezu izmedu fenotipskog 1 genetickog variranja i jasan odnos izmedu fenotipa i fitnesa, odnosno
vezu izmedu date osobine i sposobnosti prezivljavanja jedinki, reprodukcije i ostavljanja potomstva.

Ukoliko fenotipsko variranje izmedu jedinki nije nastalo ili je samo delimi¢no geneticki
odredeno, adaptivne evolucije te osobine nece biti (Ivanovi¢ i Kalezi¢, 2013). Sa druge strane,
neophodno je prisustvo razlika u fenotipu medu jedinkama jedne populacije jer selekcija mora
testirati te razli¢ite kombinacije za performansu/funkciju, a koje predstavljaju neku komponentu
vijabiliteta, prezivljavanja ili reproduktivnog uspeha. Tacnije, selekcija deluje na nivou performanse
ili funkcije, odnosno bioloske uloge neke fenotipske osobine (Arnold, 1983; Ivanovi¢ i Kalezi¢,
2013). Ukoliko postoji korelacija izmedu fenotipskog variranja i variranja u funkciji, prirodna
selekcija ¢e u datim uslovima favorizovati fenotipove sa optimalnom funkcijom (Losos, 2017,
Ivanovi¢ i Kalezi¢, 2013). Kako je evolucioni kriterijum uspesnosti jedinki, odnosno morfoloske
strukture, njihova adaptivna vrednost, postojanje razlika u adaptivnim vrednostima dovodi do toga
da se neke morfoloske strukture favorizuju u odnosu na druge. S toga, realizovane morfoloske
strukture su samo deo mogucih resenja, jer na ovakvu raspodelu uti¢e prirodna selekcija koja sa
fenotipske “scene” uklanja reSenja sa nizom adaptivnom vrednoscu (Ivanovic i Kalezi¢, 2013).
Pored prirodne selekcije, razli¢ita ogranic¢enja u velikoj meri odreduju moguci raspon fenotipova.
Ogranicenja “prave greske” u stvaranju varijabilnosti postavljajuci granice postojecih fenotipova.
Na postojanje ograni¢enja ukazuje prisustvo “zabranjenih morfologija” u morfoloSkom prostoru,
usled neispunjavanja biomehanickih i geometrijskih principa, ili usled toga Sto neka ogranicenja
proizilaze iz suprostavljenih zahteva veceg broja funkcija (Ivanovi¢ i Kalezi¢, 2013). Ograni¢enja
ne uti¢u samo na nivo varijabilnosti morfoloskih struktura ve¢ i na pravac te varijabilnosti
(Hallgrimsson i Hall, 2005). Posebno se u tom smislu isti¢e uticaj morfoloske integracije. Olson i
Miller (1958) su prvi predstavili koncept morfoloske integracije kao postojanje meduzavisnosti i
povezanosti elemenata u okviru slozenih morfoloskih celina. Morfoloska integracija predstavlja
posledicu interakcija biolodkih procesa koji se nalaze u osnovi nastanka morfoloske celine, kao Sto
su zajednicke nasledna osnova i/ili zajednic¢ka funkcija (Klingenberg, 2008). Medu evolucionim
biolozima rasireno je misljenje da su ova ograni¢enja osnovni limitirajuci faktor, time Sto razvice
stvara grubi materijal na koji deluje prirodna selekcija i smanjuje broj mogucih fenotipova, Sto ima
direktan uticaj na evoluciju morfoloskih struktura (Ivanovi¢ i Kalezi¢, 2013). Neka ogranic¢enja su
uslovljena zajednickim poreklom. Tacnije, zajednicka evoluciona istorija dovodi do toga da se vrste
ne mogu smatrati nezavisnim, ve¢ filogenetski bliZze grupe imaju sli¢an odgovor na selektivne
pritiske (Butler i King, 2004). Razli¢ita istrazivanja ukazuju na postojanje filogenetskih
ogranicenja, za veoma razliCite karaktere, ukljucujuéi i odlike Zivotne istorije (McKitrick, 1993).



Vazan fenomen koji dovodi do promena u opsegu mogucih fenotipova je polni dimorfizam.
Polni dimorfizam, podrazumeva prisustvo stalnih i stabilnih razlika izmedu polova iste vrste u
morfologiji, fiziologiji, performansama, ponasanju ili bilo kojoj drugoj osobini (Andersson, 1994).
Iz evolucione perspektive, polni dimorfizam je rezultat delovanja prirodne i seksualne selekcije,
koje Cesto deluju zajedno ili se nadovezuju jedna na drugu (Lande, 1980). Konkretno, selekcija
deluje na fenotipske karakteristike muzjaka i zenki, menjajuci njihov reproduktivni, ekoloski i
drustveni uspeh kao i sveukupnu adaptivnu vrednost (Andersson, 1994; Fairbairn, 1997). Posto
selekcija deluje na nivou performanse ili funkcije, odnosno bioloske uloge neke fenotipske
karakteristike, polni dimorfizam u nekoj morfoloskoj osobini, moze biti rezultat selekcije na jednoj
ili vise performansi i/ili osobini Zivotne istorije. Na primer, vece telo kod muzjaka i relativna
veli¢ina morfoloskih struktura ukljucenih u agresivno ponaSanje obi¢no se objasnjavaju
prednostima koje dobijaju ve¢i muzjaci u pogledu odbrane teritorije, u borbi sa drugim muzjacima i
lakSem pristupu jedinkama suprotnog pola (Stamps, 1983; Lailvaux i Irschick, 2007; Lindenfors i
sar., 2007). Seksualni dimorfizam u duzini ekstremiteta uglavnom je povezan sa povecanim
reproduktivnim uspehom koji moze nastati kroz odbranu i odrzavanje teritorija, ja¢im i sigurnijim
drzanjem jedinki prilikom ampleksusa, aktivnijim kretanjem i ve¢om pokretljivoscu pri trazenju
jedinki suprotnog pola, ali i sa opstim fitnesom koji je odreden upotrebom stanista i resursa
uzrokujuci ekoloske razlike izmedu polova (Arnold, 1983; Stamps, 1983; Miles i sar., 2001,
Peterson 1 Husak, 2006). U svim navedenim slu¢ajevima, seksualna selekcija menja morfoloske
karakteristike favorizujuci drugacije polno-specificne optimalne performanse celog organizma
(Lailvaux i Irschick, 2006). Generalno, razumevanje povezanosti variranja u morfologiji i funkciji,
moze omoguciti utvrdivanje mehanizama koji su ukljuéeni u evoluciju sloZzenih morfoloskih
struktura unutar i izmedu vrsta.

U ovoj tezi analizirana je morfoloSka varijabilnost ekstremiteta sa posebnim osvrtom na
vezu izmedu morfologije prednjih i zadnjih ekstremiteta i nacina kretanja tj. lokomotorne
specijalizacije, kod deset vrsta bezrepih vodozemaca. Ekstremiteti bezrepih vodzemaca
predstavljaju vazan model sistem za proucavanje fenomena morfoloske evolucije pre svega zbog
specificnog nacina kretanja. Osnovna uloga ekstremiteta Anura je u lokomociji. Uloga zadnjih
ekstremiteta je u generisanju energije potrebne za skok, dok je uloga prednjih odrzavanje ravnoteze
prilikom doskoka i ublazavanja posledica kontakta sa podlogom (Nauwelaerts i Aerts, 2006).
Ekstremiteti Anura su takode ukljuceni i u druge brojne funkcije kao $to su reprodukcija, hvatanje i
manipulacija plenom, ¢iS¢enje koze (Duellman i Trueb, 1994; Valdez i Nishikawa, 1997). Sve ove
funkcije dovode do toga da selekcija deluje na veli¢inu i oblik ekstremiteta stvarajuci specificnu
intra- i interspecijsku morflosku varijabilnost. O¢ekuje se da, ipak, najveci uticaj na strukturu
ekstremiteta bezrepih vodozemaca ima lokomacija, pre svega kroz specijalizaciju za skakanje, a
zatim i kroz druge lokomotorne aktivnosti koje su u uskoj vezi sa tipom stanista koje vrste
preferiraju. U ovoj studiji, sumirani su uticaji razli¢itih ograni¢enja na variranje duzine ekstremiteta,
od filogenetskih odnosa, preko razli¢itog nivoa polnog dimorfizma i ekoloskih preferenci kod
analiziranih vrsta, do razlicitih obrazaca korelacija izmedu delova ekstremiteta i razlicitog nivoa
morfoloske integracije i modularnosti.

1.2. LOKOMOTORNI SISTEM BEZREPIH VODOZEMACA

Sa preko 8000 vrsta, vodozemci su jedna od najraznovrsnijih grupa kopnenih ki¢menjaka. Grupa
bezrepih vodozemaca obuhvata preko 7000 vrsta svrstanih u 54 porodica i 451 rod (AmphibiaWeb,
2019). Uprkos tome Sto bezrepi vodozemci imaju kosmopolitsko rasprostranjenje, oko 80% vrsta
Zivi u tropskim i subtropskim oblastima svih kontinenata i svih ostrva, osim Antartika. Prose¢na
veli¢ina tela adulta je od 2-12 cm. Telo je zdepasto i na odraslom stupnju bez repa koji gube po
zavrSetku metamorfoze. Koza je sa bradavicastim ispupcenjima ili je glatka. Donja vilica je bez
zuba, dok je gornja vilica nazubljena. U usnoj duplji se, kod vecéine, nalazi dobro razvijen lepljiv
jezik kojim love insekte. Uglavnom muzjaci mogu da proizvode zvuke, a imaju i rezonatorske kese
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(vokalne ili zvuéne kese) pomocu kojih se ti glasovi pojac¢avaju (Duellman i Trueb, 1994). U vreme
reprodukcije su, pretezno, vezani za vodu, gde se, kod vecine, odvija parenje 1 razvice. Jedna od
glavnih karakteristika ove grupe je bifazi¢ni na¢in zivota koji obuhvata larveni i adultni stupanj.
Ova dva stupnja su povezana procesom metamorfoze tokom koje se menja spoljasnja morfologija,
nacin ishrane, ponasanje, fiziologija, ali i staniSte i nacin Zivota. Morfoloske razlike izmedu ova dva
stupnja su jasno uocljive. Larve karakteriSe izduzeno telo i pokretan rep, dok se adultne jedinke
odlikuju skrac¢enim telom sa dobro razvijenim ekstremitetima i odsustvom repa. Zajednicka
karakteristika larvi i adulta jeste skracen aksijalni skelet i odsustvo repnih prsljenova (Handrigan i
Wassersug, 2007).

Znacajna karakteristika ove grupe jeste koriS¢enje brojnih nacina kretanja, ukljucujuci
skakanje, tr¢anje, hodanje, plivanje, kopanje, penjanje i ,,jedrenje*. Obzirom na navedeno, moze se
reci da bezrepi vodozemci spadaju medu najbolje skakace u okviru grupe kicmenjaka. Neke vrste
mogu skociti ¢ak pedeset puta vise od svoje duZzine tela, te tako vrsta Litoria nasuta moze skociti
preko 2 metra udaljenosti, a veli¢ina tela joj je 5,5 centimetara (James i Wilson, 2008). Postoje
znacajne razlike izmedu vrsta u sposobnosti skakanja. Vrste u familijama Bufonidae,
Rhinophrinidae i Microhilidae imaju kratke zadnje noge sa tendencijom ka hodanju a ne skakanju.
Tokom brzog kretanja, pokreti ekstremiteta nalikuju na tréanje. Vrste Anura koje zive u vodi ili u
njenoj blizini imaju adaptacije koje poboljSavaju njihove sposobnosti plivanja. Zadnji ekstremiteti
su snazni, a izmedu prstiju postoje dobro razvijene plovne kozice koje povecavaju povrsinu stopala
I pomazu da se Zaba snazno progura kroz vodu. Neke vrste su prilagodene za kopanje kanala i rupa
u zemlji 1 generalno za zivot pod zemljom. Imaju zaobljeno telo, kratke ekstremitete, malu glavu sa
ispup¢enim o¢ima i zadnja stopala prilagodena za kopanje. Arborealne vrste, tacnije one koje
naseljavaju drvece, zbunje, visoku travu, su zabe sa dugim nogama i dugim prstima koje na
vrhovima poseduju prosirenja u vidu jastucic¢a. Ovi jastu¢i¢i omogucavaju prijanjanje na bilo koju
vlaznu ili suvu povrSinu. Tokom evolucione istorije Anura, nekoliko razli¢itih grupa nezavisno je
pocelo sa koriS¢enjem vazdusne sredine. Shodno tome, neke vrste u tropskim praSumama posebno
su prilagodene za “jedrenje” od drveta do drveta (Duellman i Trueb, 1994).

1.2.1. Plan skeletne grade, ekstremiteti i razliciti lokomotorni tipovi

Adulti bezrepih vodozemaca se odlikuju specijalizovanim planom skeletne grade koji odstupa od
generalnog plana grade tetrapodnih kicmenjaka (Gans i1 Parsons, 1966). Ki¢menica je jako skracena,
najéesce se sastoji od 9 ki¢menih prsljenova i izduzene kosti (0s urostyl) koja nastaje srastanjem
nekoliko poslednjih prsljenova. Podeljena je na tri regiona: presakralni, sakralni i postsakralni
region. Presakralni region se sastoji od pet do osam ki¢menih prsljenova, pri ¢emu je prvi prsljen
atlas, kome nedostaju boc¢ni nastavci kod vecine vrsta Anura. Kod vecéine vrsta postoji tendencija da
se broj kicmenovih prsljena smanji. Rebra postoje samo kod tri familije Anura Leiopelmatidae,
Discoglossidae i Pipidae, i uglavnom postoje samo tri para rebara koja su spojena sa nastavcima
presakralnih prsljenova Il, 1111 IV. Deveti karli¢ni prsljen (0s sacrum) je prosiren i predstavlja
podrsku karliénom pojasu. Sakralni prsljen poseduje nastavke prezigapofize koje artikuliSu sa
poslednjim presakralnim prsljenom, dok postzigapofize odsustvuju skoro kod svih vrsta bezrepih
vodozemaca. Transverzalni nastavci sakralnog prsljena su proSireni i formiraju sakralne dijapofize
koje su spojene sa ilijacnim kostima. Sakralne dijapofize su kod nekih vrsta veoma prosirene (fam.
Pelobatidae), dok su kod drugih vrsta manje izrazene (fam. Bufonidae i fam. Hylidae) (Duellman i
Trueb, 1994). Poslednji element kicmenog stuba je urostil, cilindricnog oblika, koji predstavlja
fuzionisane postsakralne prsljenove. Urostil je smeSten izmedu ilija¢nih kostiju. Karli¢ni pojas je
¢vrsto spojen Sa ki¢menicom i karakterise se veoma izduzenim ilijacnim kostima os ilium, 0s
ischium i os pubis. Ilija¢ne kosti mogu biti povezane sa ventralne strane sa sakralnim dijapofizama
na tri razlicita nac¢ina (Emerson, 1979). Grudni pojas je sastavljen od kostiju: 0s claviculae i 0s
chleitrum, os scapula sa proSirenjem (os suprascapula), os coracoideum i os sternum. Skelet
ekstremiteta, posebno zadnjih je u velikoj meri specijalizovan za izvodenje skokova. Prednji
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ekstremiteti su kratki i snazni, dok su zadnji znatno duzi od njih. Prednje ekstremitete ¢ine kosti
stilopodijuma os humerus, zatim zeugopodijalne kosti prednjih ekstremiteta (os radius i 0s ulna)
koje su srasle ¢inec¢i 0s radioulnae, i kosti autopidijuma koji obuhvata Sest malih kostiju
rasporedenih u dva reda. U prednjim ekstremitetima su razvijena Cetiri prsta, dok je prvi prst
potpuno redukovan. Svaki prst se sastoji od proksimalnih metakarpalnih kostiju 1 razli¢itog broja
falangi (prvi 1 drugi prst imaju dva, a treci i1 Cetvrti prst tri falange). Zadnje ekstremitete ¢ine kosti
stilopodijuma os femur, zatim zeugopodijuma os tibia i os fibula koje su srasle i grade os
tiobiofibula, i kosti autopodijuma, odnosno stopala (os astragalus=os tibiale i os calcaneum=0s
fibulare) koje su veoma izduzene i predstavljaju funkcionalno vazan element (Duellman i Trueb,
1994). Zadnji ekstremiteti imaju pet prstiju, a svaki od njih ima proksimalne metatarzalne kosti i
razli¢it broj falangi. Prvi i drugi prst imaju dve falange, tre¢i i peti imaju tri, dok Cetvrti prst ima
Cetiri falange (Marshall, 1920; Duellman i Trueb, 1994).

Skelet bezrepih vodozemaca je ve¢ dugo predmet istrazivanja brojnih morfoloskih i
evolucionih studija pre svega zbog kretanja u skokovima koje predstavlja jednu od jedinstvenih
pojava u evoluciji kicmenjaka. Vecina vrsta Anura se kre¢u u skokovima kori§¢enjem snaznih
zadnjih ekstremiteta. Skokovito kretanje ima veliki znacaj prilikom bekstva od predatora. Neke
vrste predatore izbegavaju brzim nepredvidivim skokovima, dok druge koriste duge i snazne
skokove. Neke vrste hodaju ili se kre¢u u kratkim skokovima $to im omogucava da prelaze vece
distance tokom migracija do reproduktivnih centara. Bezrepi vodozemci pokazuju i veliku
raznovrsnost u pogledu staniSta 1 mikrostanista. Naseljavaju terestricnu, vodenu i1 arborealnu
sredinu. Zive u Sumskoj stelji, podzemnim jamama, potocima, rekama, na obalama mo¢vara i bara,
kao 1 u krosnjama drveca i Zbunja.

Osnovi plan grade skeleta danasnjih vrsta bezrepih vodozemaca je filogenetski o¢uvan 1
prilagoden kretanju u skokovima (Shubin i Jenkins, 1995; Jenkins i Shubin, 1998). Tako, na primer,
vrsta iz roda Triadobatrachus iz perioda Trijasa poseduje skeletnu gradu koja je sli¢na skeletu
danaSnjih vrsta (umereno duge ilija¢ne kosti, skracen trup i prisustvo kaudalnog prsljena), ali je ova
vrsta viSe bila prilagodena hodanju (Rage i Rocek, 1989). Skelet kod vrsta rodova Prosalirus i
Notobatrachus je po svojoj gradi izmedu Triadobatrachusa i modernih vrsta Anura. Ilijaéne kosti
su duZe, a kaudalni prsljen je spojen u urostil (Baez i Nicoli, 2004). lako je skelet bezrepih
vodozemaca prvenstveno prilagoden skokovitom kretanju, bezrepi vodozemci poseduju razlicite
lokomotorne sposobnosti (skakanje, hodanje, plivanje, penjanje i kopanje) koje su omoguéile i
postojanje velikog ekoloskog diverziteta, i dovele do razvoja razlicitih formi tela (Jorgensen i
Reilly, 2013; Reilly i sar., 2015). Emerson (1979) je pokusala da pronade vezu izmedu razlika u
gradi skeleta, a pre svega karli¢nog pojasa i razlika u nacinu kretanja bezrepih vodozemaca. Opisala
je tri razlicita tipa iliosakralne grade koji su u uskoj vezi sa nacinom kretanja (hodanje, skakutanje-
skakanje u kratkim skokovima (eng. hopping) i skakanje (eng. jumping) i ekoloskim preferencama
(terestri¢na, akvati¢na, arborealna sredina) bezrepih vodozemaca. Tri tipa karlicnog pojasa se
zapravo razlikuju po $irini dijapofiza na sakralnom prsljenu i po ¢vrstini i nacinu vezivanja
sakralnih dijapofiza za ilija¢ne kosti. Bo¢no-savijajuci tip (eng. lateral-bender) ima Kkarlicu sa
umereno prosirenim karli¢nim diapofizama koje su sa ilijacnim kostima povezane tankim
iliosakralnim ligamentom koji omoguc¢ava bo¢no savijanje. Ovakav tip karlicnog pojasa je
karakteristican za vrste koje se kre¢u hodanjem, kao i kod vrsta koje kopaju. Drugi tip karlicnog
pojasa (eng. fore-aft-slider) se karakteriSe veoma pro$irenim karli¢nim dijapofizama, koje nisu
¢vrsto povezane sa ilijacnim kostima. Na ovaj nac¢in omogucena je veca pokretljivost karli¢nog
pojasa napred-nazad. Ovakav tip grade se kod vrsta koje se kre¢u hodanjem, skakanjem u kratkim
skokovima, zatim kod nekih arborealnih vrsta kod kojih je zastupljeno i penjanje, kao i kod nekih
kopaca. Tre¢éi tip karliénog pojasa (eng. sagittal hinge) se karakterise cilindri¢nim dijapofizama,
koje su kratkim ligamentom ¢vrsto vezane za ilija¢ne kosti koji onemoguéava bo¢no savijanje
karlice. Ovaj tip grade je uglavnom karakteristi¢an za vrste koje se kre¢u u velikim skokovima, kao
Sto su vrste iz familije Ranidae (Emerson, 1979, 1982).
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Pored grade karli¢nog pojasa i morfologija zadnjih ekstremiteta i njihova veza sa
lokomotornim tipovima je takode proucena. Zug (1978) i Gomes i sar. (2009) su utvrdili odnos
izmedu duzine zadnjih ekstremiteta i duzine skoka, kao i veze ovih osobina sa filogenijom
analiziranih vrsta. Pokazano je da duzina zadnjih ekstremiteta u odnosu na duZinu tela, kao i odnos
duzine femura i tibiofibule predstavljaju vazne osobine za definisanje performansi skakanja
(Emerson, 1982; Enriquez-Urzelai i sar., 2015). Misi¢i koji su ukljuceni u skakanje (m. cruralis, m.
gluteus magnus, m. semimembranosus, m. semitendinosus, m. gracilis major, i m. plantaris longus)
vezani su za femur 1 tibiofibulu i ¢ine 60% ukupne miSi¢ne mase zadnjih ekstremiteta (Gillis, 2007).
Povecanje duzine zadnjih ekstremiteta ubrzava skok povecavajuéi rastojanje za delovanje sile
generisane u zadnjim ekstremitetima (Calow i Alexander, 1973), dok povecéanje duzine tibiofibule u
odnosu na femur doprinosi povecanju brzine skoka i poboljSanju drugih performansi skakanja (Zug,
1972; Choi i sar., 2003). Ove karakteristike takode uti¢u na efikasnost plivanja stvaranjem vece
propulzivne sile tokom kretanja kroz vodu. Takode je uocen i obrnut obrazac, duzi femur u odnosu
na tibiofibulu omogucava vecu snagu prilikom pokreta, $to je karakteristicno za fosorijalne vrste
koje kopaju zadnjim ekstremitetima (Zug, 1972; Emerson, 1976; Gomes i sar., 2009). Uloga
prednjih ekstremiteta u skokovitom kretanju i drugim lokomotornim aktivnostima i veza sa
morofologijom je manje ispitivana. Smatra se da prednji ekstremiteti pruzaju potporu telu prilikom
hodanja. Takode ucestvuju i u zavrsnoj fazi skakanja (tokom doskoka), pri ¢emu imaju ulogu da
smanje i ublaze silu koja je nastala u zadnjim ekstremitetima (Nauwelaerts i Aerts, 2006), Sto je
posebno izrazeno kod vrsta koje su slabiji skakaci (fam. Bufonidae). Kod vrsta koji su dobri skakaci
deo sile prilikom doskoka se prenosi i na grudni pojas (fam. Ranidae) (Didde i Rivera, 2019). Na
osnovu ukupne duzine zadnjih ekstremiteta, odnosa femura i tibiofibule, kao i prema tome da li se
vrste odlikuju veéim ili manjim sposobnostima skakanja, bezrepi vodozemci se mogu svrstati u dva

skok manji od deset duZina tela) (Zug, 1972).

Lokomocija je usko povezana sa razlic¢itim aspektima ekologije, kao $to su efikasnost u
ishrani, bekstvo od predatora, i o¢uvanje energije (Dickinson i sar., 2000). Zug (1972) je analizirao
lokomociju bezrepih vodozemaca u kontekstu razlicitih stanista i filogenetskih odnosa. Vrste je na
osnovu ekoloskih preferenci svrstao u tri kategorije: poluakvati¢ne, terestricne i arborealne.
Sposobnost skakanja je bila najveca kod arborealnih (vrste iz familije Hylidae) i semiakvati¢nih
vrsta, dok su terestricne vrste bile najslabiji skakaci (vrste iz familije Bufonidae i Pelobatidae).
Terestri¢ne vrste se ¢eS¢e kre¢u u manjim skokovima i karakteriSu se kra¢im zadnjim
ekstremitetima, dok akvati¢ne i arborealne vrste pokazuju bolje lokomotorne sposobnosti i imaju
duZe zadnje ekstremitete (Emerson, 1978). Potvrdeno je da su razlike u performansama, morfologiji
i veze sa ekoloskim osobinama takode u uskoj vezi sa filogenetskom istorijom. Zbog velike
raznovrsnosti stanista i uticaja ekologije na lokomociju bezrepih vodozemaca predlozene su i
detaljnije podele terestri¢nih vrsta na fosorijalne i nefosorijalne, arborealnih na vrste koje
naseljavaju otvorene krosnje, visoke i niske delove krosnji (Gomes i sar., 2009). Detaljnije analize
morfoloSke varijabilnosti ekstremiteta u kontekstu ekoloskih niSa ukazale bi na faktore koji
omogucavaju diverzifikaciju morfoloskih i bihevioralnih karakteristika povezanih sa lokomocijom
(Garland i Losos, 1994).

1.3. POLNI DIMORFIZAM

Polni dimorfizam podrazumeva prisustvo stalnih kvalitativnih i kvantitativnih razlika izmedu
polova iste vrste 1 jedna je od najzastupljenijih karakteristika medu kicmenjacima. Poslednjih
nekoliko decenija polni dimorfizam predstavlja jedan od fenomena koji se nalaze u centru paznje
evolucionih biologa, pre svega mehanizmi kojima on nastaje i odrzava se. U osnovi, polni
dimorfizam je sloZen fenomen posto na razliku izmedu polova mogu uticati veoma razliciti
adaptivni 1 neadaptivni faktori koji deluju tokom razvi¢a kada se diferenciraju morfoloske celine,
zatim razli¢ite odlike Zivotne istorije grupa, ekoloski faktori, kao i karakteristike ponasanja jedinki
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(Fairbairn, 1990). Polni dimorfizam se objasSnjava kao posledica delovanja prirodne i/ili seksualne
selekcije. Cesto, ova dva procesa deluju zajedno, ali se i nadovezuju jedan na drugi (Lande, 1980).
Definisane su tri osnovne hipoteze za poreklo i odrzavanje polnog dimorfizma: 1) seksualna
selekcija u korist muzjaka, 2) selekcija za fekunditet, i 3) divergencija u niSama (Hendry i sar.,
2014). Prva hipoteza odnosi se na pojavu polnog dimorfizma u veli¢ini tela kada muzjaci imaju
vece telo u odnosu na zenke. Vece telo kod muzjaka se najc¢es¢e objasnjava kompetitivnom
prednoscu veli¢ine tela u ritualnim borbama za teritoriju i/ili Zenke. U dosadasnjim studijama je
pokazano da je stepen polnog dimorfizma u veli¢ini izrazen kod onih vrsta kod kojih postoji i
izrazena kompeticija izmedu muzjaka (Trivers, 1976; Shine, 1978). Sa druge strane, kroz selekciju
za fekunditet, kod zenki mogu biti favorizovane jedinke krupnijeg tela pri ¢emu je veli¢ina tela u
direktnoj vezi sa brojem potomaka ili velicinom potomaka. Takode, divergencija u niSama moze
dovesti do prisustva polnog dimorfizma u obliku ili veli¢ini nekih osobina zbog razli¢itih ekoloSkih
preferenci polova, odnosno muzjaci i zenke zauzimaju razli¢ite ekoloske nise kako bi se smanjila
kompeticija za resurse izmedu njih (Shine, 1989). Ovaj oblik polnog dimorfizma uocen je
uglavnom u karakteristikama koje nemaju direktnu ulogu u reprodukciji (na primer razlike u
veli¢ini 1 obliku trofickog aparata i/ili ekstremiteta). Ekoloska divergencija izmedu polova jos uvek
nije dovoljno proucena kod vodozemaca, dok je kod zmija uoceno da i male morfoloske i
funkcionalne razlike u viliénom aparatu izmedu polova omoguc¢avaju specijalizaciju zenki 1
muzjaka na razlicite tipove plena. Potrebno je istaci da ekoloska divergencija nikad ne deluje
nezavisno od divergencije reproduktivnih uloga izmedu muzjaka i Zenki (Shine, 1991). Jedan od
najizrazenijih i najbolje proucenih oblika polnog dimorfizma u evolucionoj biologiji, je polni
dimorfizam u veliini tela. Dimorfizam u veli¢ini tela definiSe se kao bilo koja statisticki znacajna
razlika izmedu srednjih vrednosti duzina ili teZzina polno zrelih jedinki neke populacije u odredenom
vremenskom intervalu. Pravac i veli¢ina dimorfizma u duzini tela zavisi od razli¢itih selektivnih
pritisaka kojima su izloZene jedinke muSkog i Zenskog pola. Kao §to je ve¢ navedeno seksualna
selekcija (preko kompeticije izmedu jedinki istog pola ili preko aktivnog izbora partnera), kao i
pozitivna korelacija izmedu duzine tela i fekunditeta su neki od pritisaka koji rezultiraju polnim
dimorfizmom u veli¢ini tela. Kod velikog broja vrsta, kod kojih je izrazena borba izmedu muzjaka,
muzjaci su ¢esto oznaceni kao veci pol u odnosu na Zenke. Vece telo daje prednost u borbi za
potencijalnog partnera (Andersson, 1994). Sa druge strane, selekcija, zbog izrazene korelacije
duZine tela i fekunditeta, moze da favorizuje vece vrednosti za duzinu tela kod zenki. Medutim, bez
obzira na postojanje veze izmedu ovih osobina, vece telo kod Zenki ne znaci uvek i veéi ukupni
potencijal za reprodukciju, jer povecanje veli¢ine tela zahteva i veée ulaganje vremena i energije
(Shine, 1988). Razlike izmedu polova u osobinama zivotne istorije kao §to su veli¢ina tela i starost
pri dostizanju polne zrelosti, ali i razlike u prezivljavanju tokom razlicitih faza ontogenetskog
razvoja, takode dovode do razlika u veli¢ini tela (Verrell i Halliday, 1986; Andersson, 1994;
Monnet i Cherry, 2002). Shine (1990) je zakljucio da pol koji sa ve¢om duzinom tela dostigne
polnu zrelost, u oko 90% slucajeva takode dostiZe i1 ve¢u prose¢nu adultnu duzinu tela. Ovo ukazuje
na vaznu ulogu juvenilnog rasta tj. starosti i duzine tela pri dostizanju polne zrelosti u odredivanju
polnog dimorfizma u duzini tela. Nedeterminisani rast moZze uticati na nivo dimorfizma, ali veoma
retko dovodi do promena u njegovom pravcu (Andersson, 1994). Dimorfizam u adultnoj duzini tela
moze biti odraz razlika u uzrasnim strukturama polova, u slu¢ajevima kada se rast nastavlja i posle
dostizanja polne zrelosti, pri ¢emu jedan od polova ima vecu stopu prezivljavanja (Verrell i
Halliday, 1986). Razlike u veli€ini tela mogu nastati tokom razli¢itih uzrasnih stupnjeva: tokom
juvenilnog perioda, posle dostizanja polne zrelosti (u adultnom periodu) ili tokom oba ova perioda
(Andersson, 1994). Vazno je napomenuti da su razlike u duzini tela izmedu polova, najverovatnije,
rezultat kombinacija navedenih selektivnih pritisaka. Takode, moguce je da razliciti evolucioni
pritisci deluju na polove, pa samim tim optimalne duZine tela, u okviru svakog pola, mogu
nezavisno varirati (Kalezi¢ i sar., 1992).



1.3.1. Polni dimorfizam bezrepih vodozemaca

Polni dimorfizam kod bezrepih vodozemaca obuhvata razlike izmedu muzjaka 1 Zenki u velicini
tela, u nizu morfoloskih osobina, obojenosti i prisustvu razli¢itih ornamenata, vokalizaciji,
ponasanju tokom razmnoZavanja, gradi i1 prisustvu koznih zlezdi (Bell i Zamudio, 2012; Herrel 1
sar., 2012). Kod 90% vrsta bezrepih vodozemaca zenke predstvaljaju veéi pol (Shine, 1979).
Najcesce objasnjenje je prednost vezana za produkciju jaja, tacnije, vece telo kod Zenki znaci 1 veci
prostor za skladiStenje jaja. Krupnije telo kod zenki se postize povecanim ulaganjem u rast, kao i
odlaganjem polne zrelosti. Prema Shine (1979) muZzjaci su veci pol samo kod 9% od 557 vrsta koje
je analizirao. Kod bezrepih vodozemaca je retka pojava direktne kompeticije, medutim, kod vrsta
kod kojih postoji borba izmedu muzjaka, selekcija favorizuje vece telo kod muzjaka kroz uspesnost
u parenju (Shine, 1979; Wells i Schwartz, 2007). Jedan od primera je australijska vrsta Adelotus
brevis kod koje je uoc¢eno da postoji fizicka borba muzjaka. Krupnije telo i trnolike roznate
tvorevine kod muzjaka su doprinele ve¢em repoduktivnom uspehu. Takode, muzjaci vrsta roda
Limnonectes se karakteriSu krupnijim telom i roZnatim tvorevinama nalik zubima, kojim napadaju
protivnike i brane teritoriju (Fabrezi i Emerson, 2003). Kod vrsta gde odsustvuje fizicka borba,
veli¢ina tela muzjaka se moze povezati sa duzinom i ucestalo$¢u tonova koji se proizvode tokom
oglaSavanja u parenju. Zenke preferiraju one muzjake koji proizvode tonove nize frekvencije,
odnosno muzjake se krupnijim telom (Kupfer, 2007). Kod vrsta kod kojih muZzjaci vode brigu o
potomstvu uoceno je vece telo u odnosu na zenke. Pored razlika u veli¢ini tela kod vodozemaca,
moZze biti prisutan i dimorfizam u obojenosti koZe. Ovaj vid polnog dimorfizma moZe biti
ontogenetski kada se razlike u obojenosti javljaju jos tokom razvoja jedinki ili sezonski koji je
prisutan samo tokom sezone parenja (Bell i Zamudio, 2012). Divergencija u niS$ama izmedu polova
kod bezrepih vodozemaca je manje prisutna i proucavana (Vukov i sar., 2018).

Razlike izmedu polova u reproduktivnim ulogama, osobinama zivotne istorije i ekoloskim
srategijama mogu se povezati sa razlikama u obliku tela, kao i razlikama u duZini pojedinih delova
tela. Tako zenke vecine vrsta imaju veée telo od muzjaka, muzjaci ¢esto mogu imati vece
ekstremitete kao rezultat reproduktivne strategije (Lee, 2001). Rezultati nekoliko studija su pokazali
da muzjaci nekih vrsta bezrepih vodozemaca imaju duze prednje ekstremitete ili izduzene
pojedinacne elemente: humerus i radioulnu (Lee, 2001; D1 Cerbo i Biancardi, 2012; Arantes i sar.,
2015). Duzi skeletni elementi su u vecini slu¢ajeva povezani sa ve¢om masom misica koji su vezani
za ove elemente, a koji omogucavaju muzjacima ¢vrsto drzanje Zenke u ampleksusu (Howard 1
Kluge, 1985). Pored prednjih ekstremiteta, alometrijski rast tokom ontogenetskog razvi¢a kod nekih
vrsta dovodi do toga da muzjaci imaju ve¢u ukupnu duzinu zadnjih ekstremiteta ili pojedina¢nih
elemenata (femur, tibiofibula ili stopalo) (Zug, 1978; Radojci¢ i sar., 2002; Kraus, 2008; Herrel 1
sar., 2012; Streicher i sar., 2012; Hudson 1 sar., 2016). Ovo se ¢esto povezuje sa vecom
sposobnos¢u muzjaka da u ampleksusu eliminisu kompeticiju “Sutiranjem” (Wells, 1979). Herrel i
sar. (2012) smatraju da veée duZine zadnjih ekstremiteta kod muZzjaka vrste Xenopus tropicalis
omogucavaju o¢uvanje lokomotorne efikasnosti s obzirom na manje telo u odnosu na zenke. Sa
druge strane, kod malog broja vrsta je uoeno da zenke imaju vece ekstremitete (Ponssa i sar., 2011;
Quiroga i sar., 2015), vece ilijacne kosti (Blain i sar., 2015) ili izduzen trup (Kamath i Sreekar,
2016) u poredenju sa muzjacima.

1.4. MORFOLOSKA INTEGRACIJA, MODULARNOST

Olson i Miller (1958) su prvi predstavili koncept morfoloSke integracije kao postojanje
meduzavisnosti i povezanosti elemenata u okviru slozenih morfoloskih celina. Medutim,
istrazivanja Cheveruda dovela su do razvoja teorije i metodologije morfoloSke integracije
(Cheverud, 1982; Cheverud, 1990; Cheverud, 1995; Cheverud, 1996). Cheverud (1996) je stepen
korelisanosti morfoloskih osobina predstavljao kao meru njihove integrisanosti. Integrisanost
predstavlja rezultat povezanosti bioloskih procesa koji se nalaze u osnovi razvoja morfoloskih
0sobina, kao $to su zajednicke nasledne osnove i/ili zajednicka funkcija. Faktori koji najviSe utic¢u
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na stepen integrisanosti morfoloskih struktura su: plejotropija gena, neslucajna asocijacija genskih
lokusa, kao i prirodna selekcija koja uti¢e na korelisanost osobina. Prema faktorima koji je
odreduju, morfoloska integracija je podeljena na tri medusobono povezana oblika:
razvojno/funkcionalnu, geneti¢ku i evolucionu integraciju (Cheverud, 1996).
Razvojno/funkcionalna integracija podrazumeva povezanost morfoloskih celina zbog zajednickog
razvojnog procesa ili iste specifi¢ne funkcije. MorfoloSke osobine koje se razvijaju po istim ili
sli¢énim razvojnim putanjama ¢e imati visok stepen integracije u odnosu na osobine Cije je razvice
odvojeno. Takode, morfoloske osobine sa istom ili zajedni¢kom specifiénom funkcijom pokazuju
visok stepen morfoloske integracije. Geneticka integracija podrazumeva zajednicko nasledivanje
osobina usled vezanog nasledivanja i plejotropije. Evoluciona integracija se odnosi na koordinisanu
evoluciju morfoloskih osobina u okviru istih funkcionalnih jedinica. Prema kvantitativno-genetickoj
teoriji, osobine koje su razvojno i funkcijski povezane, visoko su korelisane i zajedno evoluiraju
(Lande i Arnold, 1983).

Dakle, morfoloSka integracija preslikava zajednicke puteve razvi¢a morfoloskih osobina,
koji su uglavnom filogenetski ocuvani, ili su u pitanju posebni putevi kojima morfoloSke osobine na
sli¢an nac¢in odgovaraju na odredene sredinske faktore (Badyaev i Foresman, 2000; Klingenberg,
2004). Prema tome, do integrisanosti morfoloskih osobina dolazi zbog zajedni¢kog porekla osobina
ili usled delovanja selekcije na osobine koje nemaju isto poreklo. U prethodnim studijama je
pokazano da je prirodna selekcija faktor koji uglavnom dovodi do integracije morfoloskih celina, u
odnosu na zajednic¢ko poreklo (Lawler, 2008; Schmidt i Fischer, 2009; Monteiro i Nogueira, 2010;
Bell i sar., 2011; Martin-Serra i sar., 2015).

Koncept modularnosti je blisko povezan sa konceptom integracije. “Modul predstavlja
relativno autonoman entitet sa viSim stepenom unutrasnje integracije u odnosu na povezanost sa
drugim entitetima (modulima) istog sistema” (Cheverud, 1996; Klingenberg, 2005, 2008). Izmedu
modula postoji relativna nezavisnost, odnosno nizak nivo integracije, koji omogucava da
morfoloSke osobine u okviru razli¢itih modula evoluiraju razli¢itim brzinama i u razli¢itim
pravcima. Na ovaj nacin omogucena je evolucija na razli¢itim nivoima bioloSke organizacije, bez
narusavanja integracije visih nivoa organizacije (Klingenberg, 2005; Miller, 2007). Vazno je istac¢i
da iste morfolo§ke osobine mogu biti deo vise razli¢itih modula. Za definisanje modula u
evolucionoj biologiji se mogu upotrebiti razli¢iti kriterijumi (Bolker, 2000; Winther, 2001; Eble,
2005; Rieppel, 2005). Geneticka osnova predstavlja jedan od kriterijuma za definisanje modula,
koji podrazumeva da geni jednog modula evoluiraju slicnom brzinom u odnosu na evoluciju gena
drugog modula. PoloZaj morfoloskih struktura takode definiSe module. Tako, na primer, prednji i
zadnji ekstremiteti ptica predstavljaju odvojene module (krila i noge). Odredivanje modula se moze
vrsiti i na osnovu procene nivoa povezanosti elemenata modula, tj. stepena integracije, koji se
izraCunava preko kovarijacije morfoloskih osobina (Ivanovi¢ i Kalezi¢, 2013). U literaturi je
izvrSena podela na geneticke module, funkcijske module, module razvic¢a, i evolucione module
(Winther, 2001; Eble, 2005; Wagner i sar., 2007; Klingenberg, 2008).

Istrazivanja modularnosti pruzaju informacije o evoluciji morfoloskih struktura. Na osnovu
analize modularnosti, odnosno morfoloske integracije moZe se sagledati evolucioni potencijal neke
osobine. Takode, analizom modularnosti moguce je proceniti uticaj razli¢itih ograni¢enja na
morfoloSku varijabilnost (Goswami i Polly, 2010). Morfolodka integracija utic¢e na pravac, ali ne i
na nivo fenotipske varijabilnosti. Zbog toga se moze se posmatrati kao faktor koji ogranicava ili kao
faktor koji omogucava evoluciju morfoloskih osobina (Pigliucci, 2003; Klingenberg, 2010).
Morfoloska integracija omogucava evolucione promene morfoloskih osobina time $to utice na
povecanje nivoa adaptacije na uslove Zivotne sredine, ili uti¢e na povecanje nivoa integrisanosti
procesa razvica (Badyaev i Foresman, 2000). Medutim, pod uticajem stresa, vece promene se
deSavaju u okviru modula sa nizim stepenom integracije, dok se kod modula sa viSim nivoom
funkcijske i morfoloske integracije deSavaju manje morfoloske promene (Badyaev i Foresman,
2000).



1.4.1. Morfoloska integracija ekstremiteta

Serijski homologe strukture se definiSu kao strukture nastale dupliranjem razvojnih
programa celih modula, pri ¢emu se njihova ekspresija odvija na razli¢itom mestu i/ili u razli¢ito
vreme. Ekstremiteti kicmenjaka predstavljaju zanimljiv primer homologih morfoloskih struktura sa
sloZzenim odnosima izmedu programa razvi¢a, morfoloSke varijabilnosti i funkcije. S obzirom da
prednji i zadnji ekstremiteti imaju zajednicku geneticku osnovu i razvojne puteve ocekuje se da
pokazuju visok stepen morfoloske integrisanosti (Young i Hallgrimsson, 2005). Za razvoj
odgovarajucih elemenata parnih ekstremiteta zaduzeni su Hox 9-13 paralogni geni (Ruvinsky i
Gibson-Brown, 2000). Razvoj ekstremiteta je dobro proucen i definisan, zbog toga ekstremiteti
predstavljaju dobar model za ispitivanje kovarijacione strukture i njene veze sa zajedni¢kim
razvojnim faktorima (Young i Hallgrimsson, 2005).

Hallgrimsson i saradnici (2002) su predloZili model kovarijacione strukture ekstremiteta na
osnovu razvojnih faktora, prema kome je morfoloSka integracija ekstremiteta hijerarhijski
strukturirana. U studiji na fetalnim miSevima i rezus majmunima pokazano je da najvisi stepen
integracije postoji izmedu homologih elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta stilopodijuma,
zeugopodijuma i autopodijuma, a zatim izmedu elemenata unutar ekstremiteta (Hallgrimsson i sar.,
2002). Ovo je takode potvrdeno u studiji na pticama (Van Valen, 1965). Medutim, delovanje
sredinskih faktora 1 razli¢itih funkcijskih zahteva, moze dovesti do razdvajanja jakih veza izmedu
homologih elemenata ekstremiteta. Prema Hallgrimssonu (2002), specijalizacija ekstremiteta je
povezana sa smanjenjem integracije izmedu prednjih i zadnjih ekstremiteta, odnosno homologih
skeletnih elemenata. Smanjenje nivoa morfoloske integracije omogucava nezavisno delovanje
prirodne selekcije i nezavisnu specijalizaciju prednjih i zadnjih ekstremiteta. Razilazenje forme ili
funkcije esktremiteta je povezano i sa smanjenjem u znacaju razvojnih faktora koji regulisu
formiranje oba ekstremiteta i relativnim povec¢anjem znacaja razvojnih faktora koji reguliSu razvoj
samo prednjih ili samo zadnjih ekstremiteta (Young i Hallgrimsson, 2005). Ovo je pokazano kod
razli¢itih grupa kicmenjaka sa specijalizovanim ekstremitetima kod kojih su specificne funkcijske
veze elemenata pracene i ve¢im stepenom kovariranja u odnosu na homologe elemente
(Hallgrimsson 1 sar., 2009; Kelly 1 Sears, 2011; Bell i sar., 2011; Tomasevi¢ Kolarov i sar., 2011;
Garland i sar., 2017). Analizom obrazaca variranja homologih elemenata ekstremiteta kod razli¢itih
grupa Tetrapoda mogu se dobiti znacajne informacije o uticaju funkcije 1 razvojnih puteva na
specijalizaciju ekstremiteta (Young i sar., 2010; TomasSevi¢ Kolarov i sar., 2011).

1.4.2. Morfoloska integracija i lokomotorna specijalizacija bezrepih vodozemaca

Uprkos filogenetski o¢uvanom osnovnom planu skeletne grade jos od perioda Jure (Shubin i
Jenkins, 1995; Jenkins i Shubin, 1998), postojanje velikog ekoloskog diverziteta kod bezrepih
vodozemaca koji ukljucuje 1 razli¢ite lokomotorne aktivnosti (skakanje, hodanje, plivanje, penjanje
1 kopanje) dovelo je do razvoja razlicitih formi tela (Jorgensen i Reilly, 2013; Reilly i sar., 2015).
Skokovito kretanje kao dominantni na¢in lokomocije ove grupe ima specifiéne biomehanicke
zahteve u pogledu proporcija odredenih skeletnih elementata. Posebno je istaknuta duzina zadnjih
ekstremiteta u odnosu na duzinu tela, kao i odnos duzine femura i tibiofibule (Emerson, 1982;
Enriquez-Urzelai i sar., 2015). Takode, povecanje duzine tibiofibule u odnosu na femur doprinosi
povecanju brzine skoka 1 poboljSanju drugih performansi skakanja (Choi i sar., 2003; Zug, 1972). U
studiji Enriquez-Urzelai i sar., (2015) je uocena razlika u proporcijama zadnjih ekstremiteta izmedu
dva lokomotrna tipa: skakac¢a i hodaca. Kod vrsta koje spadaju u dobre skakace, femur je uvek duzi
u odnosu na tibiofibulu, dok je kod hodaca obrnuti trend ili su duzine femura i tibiofibule jednake.
Veca tibiofibula kod dobrih skaka¢a doprinosi vec¢oj brzini pokreta i poboljsava performanse
skakanja, dok kraca tibofibula u odnosu na femur omogucava vecu snagu prilikom pokreta, Sto je
karakteristi¢no za fosorijalne vrste koje kopaju zadnjim ekstremitetima (Zug, 1972; Gomes i sar.,
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2009). Sve ovo ukazuje da se struktura ekstremiteta razlikuje kod razli¢itih vrsta bezrepih
vodozemaca i da je Cesto u uskoj vezi sa lokomotornim tipom odnosno na¢inom kretanja. Takode
duzine odredenih elemenata ekstremiteta imaju razli¢ite biomehanicke osobine, a korelacije izmedu
njih mogu uticati na njihovu krajnju funkciju i efikasnost lokomocije. Specijalizacija ekstremiteta je
Cesto pracena smanjenjem kovariranja izmedu homologih elemenata ekstremiteta ukazuju¢i na
nezavisno delovanje prirodne selekcije na prednje i zadnje ekstremitete (Young i Hallgrimson,
2005). Analizom morfoloske varijabilnosti i integracije se moze utvrditi odnos razvojnih
ogranicenja i funkcije ekstremiteta bezrepih vodozemaca i objasniti visok stepen divergencije
ekstremiteta uprkos konzervativnosti u osnovnoj morfoloskoj organizaciji.
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2. CILJEVI
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Ekstremiteti bezrepih vodzemaca predstavljaju vazan model sistem za probleme morfoloske
evolucije pre svega zbog specifi¢nog nacina kretanja medu ki¢menjacima i lokomotorne
specijalizacije. Zbog specijalizovanog nacina kretanja bezrepih vodozemaca sa jedne strane i
postojanja velikog ekoloSkog diverziteta sa druge strane, ekstremiteti izazivaju posebnu paznju,
pogotovu za istrazivanja morfoloSke varijabilnosti i korelacionih odnosa elemenata ekstremiteta.
Ekstremiteti Anura su primarno ukljuceni u lokomociju, zadnji direktno u generisanju energije
potrebne za skok, dok su prednji ukljuceni u odrZzavanju ravnoteze prilikom sletanja i ublazavanju
doskoka (Nauwelaerts 1 Aerts, 2006). Ekstremiteti Anura su takode ukljuceni 1 u druge brojne
funkcije kao sto su reprodukcija, hvatanje plena i manipulacija plenom i ¢is¢enje koze (Anderson,
1994; Duellman 1 Trueb,1994; Valdez i Nishikawa, 1997). Sve ove funkcije preko biomehanickih
zahteva omogucavaju delovanje selekcije na veli¢inu i oblik ekstremiteta i dovode do pojave intra- i
interspecijske morfoloSke varijabilnosti. Na morfoloSku varijabilnost ekstremiteta bezrepih
vodozemaca veliki uticaj imaju selekcioni pritisci koji su vezani za ulogu ekstremiteta u
reprodukciji i dovode do razlika u duzini i obliku ekstremiteta izmedu polova. Medutim, oc¢ekuje se
da najveci uticaj na strukturu ekstremiteta bezrepih vodozemaca ima lokomocija, pre svega kroz
specijalizaciju za skakanje, a zatim i kroz druge lokomotorne aktivnosti koje su u uskoj vezi sa
tipom stanista koje vrste preferiraju. Skokovito kretanje predstavlja dominantni na¢in lokomocije
ove grupe sa specificnim biomehanic¢kim zahtevima u pogledu proporcija odredenih skeletnih
elementata, ali se 1 funkcijski zahtevi za efikasnom lokomocijom razlikuju izmedu lokomotornih
tipova. Prema tome, varijabilnost elemenata ekstremiteta je u direktnoj vezi sa na¢inom kretanja i sa
stepenom kori$¢enja akvaticne, terestri¢ne 1 arborealne sredine, ali i u indirektnoj vezi u pogledu
razlika izmedu polova i osobina zivotnih istorija (Gomes i sar., 2009; Reilly i Jorgensen, 2011).
Pretpostavka je da razlike izmedu vrsta u sposobnostima skakanja i na¢inu kretanja mogu biti u
uskoj vezi sa razlikama u duzinama skeletnih elemenata i dovesti do razli¢itih obrazaca korelacija
ekstremiteta.

U ovoj studiji analizirani su intra- i interspecijski aspekti morfoloSke varijabilnosti
ekstremiteta kroz efekat razlicitih funkcionalnih zahteva. Takode, analizirana je morfoloska
varijabilnost ekstremiteta sa aspekta filogenetskih odnosa vrsta sa razli¢itim preferencama prema
tipu staniSta i nacinu zivota, koja ukazuje na faktore evolucionih promena u nivou i obrascima
varijabilnosti ekstremiteta bezrepih vodozemaca.

U skladu sa prethodno navedenim definisani su slede¢i osnovni ciljevi:

- utvrdivanje obrasca variranja skeletnih elemenata ekstremiteta, njihovih medusobnih odnosa
i veze sa lokomotornim tipovima;

- utvrdivanje postojanja polnog dimorfizma u veli€ini tela i elementima prednjih i zadnjih
ekstremiteta bezrepih vodozemaca;

- utvrdivanje uticaja funkcije (specijalizacije) i razvojnih programa na obrasce korelacija
izmedu 1 unutar ekstremiteta, kao i utvrdivanje uticaja filogenetskih odnosa i ekoloskih
preferenci razlicitih vrsta bezrepih vodozemaca na integraciju/modularnost ekstremiteta.
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3.1. PREGLED VRSTA | LOKALITETA

U okviru predstavljenih istrazivanja, obraden je uzorak od ukupno 353 jedinke, pripadnika 10
taksona reda bezrepih vodozemaca sa podrucja Balkanskog poluostrva: Hyla arborea (gatalinka),
Rana dalmatina (Sumska Zaba), Rana graeca (grcka zaba), Rana temporaria (zaba travnjaca),
Pelophylax klepton esculentus (zelena zaba), Bufotes viridis (zelena krastaca), Pelobates syriacus
(sirijska ¢eSnjarka), Pelobates fuscus (obi¢na ¢esnjarka), Bombina bombina (crvenotrbi mukac), i
Bombina variegata (zutotrbi mukac). Analizirane jedinke su deo BatraholoSke zbirke, Instituta za
bioloska istrazivanja ,,SiniSa Stankovic¢, Instituta od nacionalnog znac¢aja, Univerzitet u Beogradu,
Srbija. U Tabeli 1 i na Slici 1 je dat pregled lokaliteta i broja jedinki po vrsti. Analizirane vrste
naseljavaju Balkansko poluostrvo i predstavljaju dobar uzorak za analizu varijabilnosti s obzirom da
je smanjen uticaj lokalnih sredinskih faktora na fenotipske promene (Enriquez-Urzelai i sar., 2015).

Tabela 1. Pregled vrsta i lokaliteta sa brojem jedinki (n)

vrsta lokalitet n
Hyla arborea Virpazar: Orahovacko Polje 30
FruSka Gora: Iriski Venac 20
Bufotes viridis Beograd: Jakovo 19
Pelophylax kl. esculentus Donji Milanovac 17
Negotin 20
Rana graeca Ljubovija: Gornja Trednjica 20
Kosovska Mitrovica: Banjska 19
Despotovac: VraZja bara 13
Rana dalmatina Bela Crkva: Jasenovo, 8
Jasenovacke Sume 19
Rana temporaria Sara: Bogovinsko jezero 37
Pelobates syriacus Deliblatska pescara: Purica 21
Pelobates fuscus Deliblatska pescara: Hrastovaca 28
Bombina bombina Melenci: Ostrovo 37
Bombina variegata Klenike: Reka Pc¢inja 45
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Slika 1. Pregled geografskog poloZaja lokaliteta analiziranih vrsta
(preuzeto sa googleearth.com)

3.1.1. Opis vrsta
Hyla arborea (Linnaeus, 1758)- gatalinka

Areal ove arborealne vrste obuhvata skoro ¢itavu Evropu (Arnold i sar., 1992). Moze se na¢i na
celokupnoj teritoriji Srbije (Vukov i sar., 2013). Naseljavaju svetle meSovite listopadne Sume i
Sikare, u blizini akvati¢nih i1 semiakvati¢nih biotopa, kao 1 vrtove, vinograde, vo¢njake, parkove, i
slicna antropogena i urbana staniSta. Prepoznatljiva karakteristika su im jastucasta proSirenja na
vrhovima prstiju, koja im omogucavaju kretanje po drvecu i razli¢itom biljnom zelenilu. Imaju
malo telo, 1 zahvaljuju¢i dugim zadnjim ekstremitetima u odnosu na telo spadaju u dobre skakace.
Dan provode sakrivene medu lis¢em drveca ili u Zbunovima, a najaktivnije su u sumrak i no¢u kada
se spustaju na zemlju radi lova. Kao i ve¢ina evropskih vrsta, hiberniraju u periodu od septembra do
aprila. Reprodukcija pocinje ubrzo nakon hibernacije krajem aprila ili pocetkom maja.
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Bufotes viridis (Laurenti, 1768)- zelena krastaca

Bufotes viridis predstavlja politopi¢nu vrstu, koja naseljava centralnu i juznu Evropu, sever Afrike,
Bliski istok kao i neke delove centralne Azije (AmphibiaWeb, 2019). Rasprostranjena je na
celokupnoj teritoriji Srbije (Vukov i sar., 2013). Zivi u vlaznim Sumskim podru¢ijima najéesce u
Zbunju daleko od vodenih basena, ali se nalazi i u suSnim stepama, polupustinjama i pustinjama.
Terestri¢na je vrsta, veoma tolerantna na isuSivanje (podnosi temperature i do +40 °C kao i gubitak
do 50 % vode), aktivna je obi¢no noc¢u. U vodene ekosisteme dolazi samo tokom perioda parenja
koje se odvija u razli¢itim vodenim ekosistemima. Reprodukcija obi¢no pocinje u februaru i traje do
jula, ali moZe da varira u zavisnosti geografske Sirine i nadmorske visine. Hibernacija je naj¢eSc¢e na
kopnu, a period hibernacije je, kao i period reprodukcije, jako varijabilan, dok u toplijim i juznim
krajevima moze i da odsustvuje (Gasc i sar, 1997; Sillero i sar, 2014).

Pelophylax kl. esculentus (Linneus, 1758)- zelena zaba

Ova vrsta naseljava delove zapadne i centralne Evrope kao i delove Evro-azije, severna granica
areala se pruza duz Francuske, Danske, Poljske i Estonije dok juzna granica zahvata sever ltalije,
Hrvatsku i prolazi kroz Srbije i Bugarske (AmphibiaWeb, 2019). U naSoj zemlji je prisutna u
severnim, severozapadnim, severoisto¢nim, centralnim i isto¢nim delovima teritorije (Vukov i sar.,
2013). Predstavlja hibrid vrsta P. ridibundus i P. lessonae (Berger, 1968). Zbog specificnog nacina
reprodukcije koji je vezan za roditeljske vrste uz ime ove vrste dodaje se i “klepton- kradljivac”
(Dubois i Giinther, 1982). Po morfoloskoj gradi zelena zaba intermedijerna u odnosu na roditeljske
vrste (Krizmanié¢, 2008). Semiakvati¢na je i najveci deo zivota provodi u vodi ili pored nje, i moze
se naci u plavnim oblastima uz reke, kanale, jarkove, u barama i moc¢varama, ali i u antropogenim
staniStima (Krizmani¢ i Ivanovi¢, 2010). Samo hladne oligotrofne vode i vode bez vegetacije kao 1
vodeni ekosistemi na ve¢im nadmorskim visinama (u srednjem i viSem pobrdu) nisu naseljene ovim
taksonom. Iako je dobro prilagodena akvati¢noj sredini, pokazuje i dobre skakacke sposobnosti.
Moze biti aktivna preko dana, ali i tokom sumraka 1 no¢i. Hibernacija moze biti u vodi ili pored nje
I odvija se u zavisnosti od spoljasnje temperature od septembra ili novembra do marta odnosno
maja (Holenweg i Reyer, 2000). Reproduktivni period je od aprila do juna. Reprodukcija se odvija u
prisustvu jedne ili obe roditeljske vrste. Tokom parenja jedinke ne napustaju vodu. Muzjaci postaju
polno zreli nakon drugog, a Zenke posle tre¢eg prezimljavanja (Berger, 1968).

Rana graeca (Boulenger, 1891)- grcka zaba

Ova vrsta se moze na¢i samo u sedam evropskih zemalja (Srbija, Bosna i Hercegovina, Severna
Makedonija, Crna Gora, Albanija, Bugarska i Gréka) (Gasc i sar, 1997). U Srbiji je ima u zapadnim,
jugozapadnim, juznim, centralnim, isto¢nim i severoisto¢nim delovima, kao i na Kosovu i Metohiji.
Zivi u blizini hladnijih reka i potoka u visim predelima, u okviru umerenih $uma, brdskih i
planinskih pasnjaka. Ne naseljava oblasti ispod 200 metara nadmorske visine (Vukov i sar., 2013).
Jedinke ove vrste kao i ostale mrke Zabe dobro skacu i plivaju. Aktivna je preko dana. Hibernira od
oktobra do februara nakon ¢ega ubrzo poc€inje i period reprodukcije. Polna zrelost nastupa nakon
tre¢e hibernacije (Asimkopoulos i sar., 1990; Urosevi¢ i sar., 2018).

Rana dalmatina (Bonaparte, 1840)- Sumska zaba

Siroko je rasprostranjena u Evropi i na teritoriji Srbije (AmphibiaWeb, 2019; Vukov i sar., 2013).
Jedinke pretezno naseljavaju listopadne Sume hrasta, bukve, graba i jasena, gde se obi¢no sakrivaju
u vlaznom sloju lis¢a, dok u vodi borave samo tokom perioda reprodukcije. Ova vrsta spada u dobre
skakace sa jako snaznim zadnjim ekstremitetima. Aktivna je tokom sumraka i u jutarnjem delu
dana. U hibernaciju ulazi tokom septembra ili oktobra, a iz hibernacije se budi tokom februara ili
marta. Muzjaci hiberniraju na dnu vodenih povrsina, dok zenke vise preferiraju skrovita mesta u
zemlji. Rana dalmatina spada u vrste sa eksplozivnim na¢inom reprodukcije za koji je
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karakteristi¢an kratak period razmnozavanja i po€inje u rano prolece. Polnu zrelost jedinke sti¢u
nakon dve do tri godine zivota (Gasc i sar, 1997; AmphibianWeb 2019).

Rana temporaria (Linnaeus, 1758)- zaba travnjaca ili livadska Zaba

Travnjaca naseljava Veliku Britaniju, veliki deo Evrope i u severozapadnu Aziju. U Evropi je
Siroko rasprostranjena, osim na krajnjem jugu (Pirinejsko i Apeninsko poluostrvo kao i juzni delo
Balkanskog poluostrva) (AmphibiaWeb, 2019). U Srbiji je ima u severozapadnim, zapadnim,
jugozapadnim, jugoisto¢nim, delovima kao i na jugu Kosova i Metohije i nekim delovima Banata,
isto¢ne 1 severoisto¢ne Srbije (Vukov i sar., 2013). lzuzetno je otporna na niske temperature te se
nalazi i u hladnim arktickim predelima u Skandinaviji i predstavlja vrstu koja se prostire
najsevernije od svih vodozemaca u tom regionu. Pretezno Zivi u vlaznim i mocvarnim staniStima,
ali nije stalno vezana za vodu. U naSoj zemlji pretezno naseljava planinske krajeve (Kalezi¢ i sar,
2015). Snazni zadnji ekstremiteti Zabe ove vrste omogucavaju joj dobar skok. Parenje pocinje vrlo
rano u prolece (februar/mart), ponekad u severnim arealima i na visokim planinama moze biti i
kasnije (maj ili jun). U hibernaciju ulazi krajem oktobra, pocetkom novembra. U tu svrhu zabe
travnjace biraju manje vodene basene dubine do 50 cm (Kuzmin, 1999; Gasc i sar, 1997).

Pelobates syriacus (Boettger, 1889)- sirijska ili isto¢na ¢eSnjarka

Ova vrsta nastanjuje Balkansko poluostrvo na zapadu dok se na istoku areal prostire do Kaspijskog
mora (AmphibiaWeb, 2019). Areal u Srbiji je mali i obuhvata sliv Velike Morave, sliv Dunava u
Banatu i delove isto¢ne Srbije (Kladovo) (Vukov i sar., 2013). Za nju su karakteristi¢na Sumovita,
stepska 1 polupustinjska peskovita i kamenita stanista. Jedinke su aktivne nocu, kao i kod vrste
Pelobates fuscus, a preko dana zive skrivene u podlozi i rupama (Kalezic i sar, 2015). Na
metatarzalnom zglobu zadnjih nogu sa unutradnje strane nalazi se oroznali kozni nabor koji sluzi za
kopanje. Takode se kao i jedinke Pelobates fuscus kre¢u u kratkim i slabim skokovima ili
hodanjem. P. fuscus i P. syriacus se razlikuju u ucestalosti napustanja sklonista i vremenu koje
provode van skloni$ta. Tokom no¢i jednike P. syriacus prelaze vece distance u odnosu na P. fuscus,
ali jedinke P. fuscus mnogo ¢eS¢e napustaju svoja sklonista i time viSe vremena provode u kopanju
nego jedinke P. syriacus (Székely i sar., 2010). Hibernacija je na kopnu, gde ukopane provode
zimu. RazmoZavanje traje od februara do sredine maja, i odvija se u stalnim vodama. Tokom
visokih letnjih temperatura, moguca je i pojava estivacije (Dzuki¢ i sar, 2005).

Pelobates fuscus (Laurenti, 1768)- obi¢na ¢eSnjarka

Jedinke ove vrste zive u isto¢noj, srednjoj i jugoisticnoj Evropi, 1 zapadnoj Aziji (AmphibiaWeb,
2019). U Srbiji se moze naci u severnim delovima (Backa, Banat i Srem), u slivu Velike Morave i
na krajnjem istoku severoisto¢ne Srbije (Vukov i sar., 2013). Naseljava planine i ravnice, gde bira
staniSta sa rastresitim i peskovitim zemljistem. Obicno se preko dana ukopava u zemljiste pomocu
snaznih, lopatastih zadebljanja oStrih ivica na unutrasnjoj strani zadnjih nogu. Mogu se naéi i
skrivene izmedu kamenja. Jedinke ove vrste su aktivne noc¢u kada izlaze u potrazi za hranom, dok u
vodu zalaze samo u periodu parenja. Uglavnom se krecu u kratkim i slabim skokovima ili hodanjem
(Crottini i sar, 2007). Ova vrsta pripada grupi vrsta sa eksplozivnim razmnoZavanjem, koje po¢inje
rano u prolece (kraj marta, pocetak aprila) i kratko traje. Hibernacija po€inje od septembra ili
oktobra i traje do marta. Jedinke se tokom hibernacije ukopavaju u zemlju u dubinu ¢ak i do 2 metra
(Sillero i sar, 2014).

Bombina bombina (Linnaeus, 1761)- crvenotrbi mukac

Ova vrsta kao naseljava centralni 1 isto¢ni deo Evrope. Granice rasprostranjenja idu od Nemacke 1
severa Austrije na zapadu, Srbije, Bugarske, Rumunije i zapadne Turske na istoku, juzni delovi
Svedske ¢ine severnu granicu, dok na jugu do planinskih krajeva Balkanskog poluostrva (Kuzmin i
sar, 2008). U naSoj zemlji je ima u Vojvodini, u slivu Dunava, Velike i Juzne Morave (Vukov i sar.,
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2013). StaniSta koje preferira su stepe, prelazi stepa i Suma, kao i meSovite Sume. U tim staniStima
obi¢no se nalazi u delovima obraslim vegetacijom, Zbunju, Sikarama kao 1 poplavnim podrucijima.
B. bombina se moze naci i na otvorenim stani$tima, kao §to su kanali za navodnjavanje. U juznim
delovima svog aerala rasprostranjenosti ¢esto je prisutna U rekama, potocima kao i drugim stalnim
vodenim basenima. Crvenotrbi muka¢ dosta vremena provodi u vodi ili u njenoj blizini (Kalezic¢ i
sar, 2015). Nasuprot jedinki vrste B. variegata preferira Ciste vode. Jedinke ove vrste su aktivne
tokom dana ali i u sumrak. Hiberniraju na kopnu ili u vodi. Period hibrenacije traje od septembra-
oktobra pa do kraja marta pocCetak aprila. Spadaju u grupu vrsta sa duzim periodom razmozavanja
koji pocinje najcesc¢e od maja i traje do kraja leta (Gasc i sar, 1997).

Bombina variegata (Linnaeus, 1758)- zutotrbi mukac

Ova vrsta je rasprostranjena u centralnoj i juznoj Evropi, zapadna granica rasprostranjenosti se
pruza duz Nemacke i Francuske, dok na severu duz Nemacke, Ceske, juznih delova Poljske,
Rumunije i isto¢nih delova Bugarske (AmphibiaWeb, 2019). U Srbiji se areal prostire do teritorije
Vojvodine na severu, sa izuzetkom Fruske Gore (Vukov i sar., 2013). Bombina variegata zivi
uglavnom na uzviSenim podrucijima, brdima, podnoZzju planina u listopadnim i meSovitim Sumama,
Sikarama i livadama, poplavnim podrucjima, travnjacima. MoZe se naci u jezerima, barama,
mocvarama, rekama i izvorima. Ova vrsta opstaje 1 u jako zagadenim vodama. Hibernacija pocinje
krajem septembra ili pocetkom oktobra i traje do kraja marta (Sillero i sar, 2014). Jedinke
hiberniraju u rupama ili zavucene ispod kamenja. Reprodukcija poc¢inje 5-10 dana nakon ulaska u
vodu i traje do kraja avgusta. U isto vreme se u moc¢varama ¢esto mogu naéi uzorci i odraslih i
punoglavaca koji su u procesu metamorfoze (Reyer i Barandun, 1997).
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Slika 2. Vrste: 1. Hyla arborea, 2. Rana dalmatina, 3. Rana graeca, 4. Rana temporaria, 5. Pelophylax KI.
esculentus, 6. Bufotes viridis, 7. Pelobates syriacus 8. Pelobates fuscus, 9. Bombina bombina, 10. Bombina
variegata (fotografije: Aleksandar Uro3evi¢)

3.2. PRIPREMA SKELETA: PROSVETLJIVANJE MEKOG TKIVA, DIFERENCIJALNO
BOJENJE | ODREPIVANJE DUZINE SKELETNIH ELEMENATA

Uzorci jedniki su ¢uvani u 75% etanolu. Jedinke su posle kratke rehidratacije prvo prosle
mehanicko uklanjanje miSi¢a i koze. Skeleti su rehidratisani serijom alkohola razli¢ite koncentracije
(50% i1 30%) do destilovane vode. Za bojenje skeleta i hrskavice koris¢ena je metoda
diferencijalnog bojenja prema Dingerkus i Uhler (1977). Bojenje hrskavice je uradeno plavom
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bojom Alcian blue u rastvoru siréetne kiseline. Nakon toga su skeleti prosli proceduru
prosvetljavanja mekog tkiva tripsinom (Trypsine TYPEZ2 S), a potom prebaceni u 0,5% rastvor
kalijum hidroksida (KOH) i 3% vodonik-peroksida (H,0-) i drzani pod lampom kako bi svetlost
pojacala dejstvo vodonik-peroksida. Poslednji korak je bojenje kostiju Alizarin Red S u rastvoru
kalijum-hidroksida. Tako obojeni skeleti su sa¢uvani u glicerinu sa timolom (Dingerkus i Uhler,
1977).

Za analizu morfoloske varijabilnosti skeletnih elemanata, odnosno za utvrdivanje razlika
izmedu polova i1 izmedu lokomotornih tipova, koris¢ene su duzine dobijene merenjem pomocu
nonijusa (sa precizno$¢u od 0,01mm). Duzine skeletnih elemenata koriS¢ene za analizu obrazaca i
nivoa morfoloSke integracije su dobijene na osnovu fotografija ekstremiteta sa skalom u
milimetrima, napravljene digitalnim foto-aparatom Sony DSC F828 (rezolucija 8,0 MP, Sony
Corp., Tokyo, Japan) (Slika 3). Za dobijanje maksimalne duzine koris¢ena je desna strana prednjih 1
zadnjih ekstremiteta. Ekstremiteti jedinki su slikani uronjeni u glicerin i prekriveni sa staklenim
poklopcem kako bi se umanjio efekat paralakse (Hallgrimsson i sar., 2002).

Slika 3. Skeletni element sa tatkama (autopodijum vrste Bombina variegata)

Pozicioniranje odabranih tacaka koje predstavljaju krajnje tacke normalne na uzduznu osu
svakog analiziranog elementa uradeno je u programu TpsDig2 (Rohlf, 2001) (Slika 3). Dimenzije
elemenata ekstremiteta su izracunate kao Euklidove distance izmedu odabranih parova tacaka u
programu Tmorphgen6 IMP (Sheets, 2001). Skeletni elementi koji su osteceni ili deformisani nisu
dalje koris¢eni za analize.

3.3. ANALIZA POLNOG DIMORFIZMA

U analizi intraspecijske varijabilnosti ekstremiteta koriS¢eno je 127 muzjaka i 91 zenka devet
taksona bezrepih vodozemaca, koje pripadaju u pet familija (Hyla arborea (fam. Hylidae), Rana
dalmatina (fam. Ranidae), Rana graeca (fam. Ranidae), Rana temporaria (fam. Ranidae),
Pelophylax kl. esculentus (fam. Ranidae), Bufotes viridis (fam. Bufonidae), Pelobates syriacus
(fam. Pelobatidae), Pelobates fuscus (fam. Pelobatidae), Bombina bombina (fam. Bombinatoridae),
Bombina variegata (fam. Bombinatoridae)). Osobine koje su kori§¢ene u analizi polnog dimorfizma
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su: ukupna duzina tela (eng. snout-vent-length- SVL), koja obuhvata duzinu od vrha glave do
kloake; humerus (H), radioulna (R), distalni deo prednjih ekstremiteta (eng. distal forelimb part-
DF) koji obuhvata duzinu od radiokarpalnog zgloba do vrha tre¢eg prsta, femur (F), tibiofibula (T) i
distalni deo zadnjih ekstremiteta (eng. distal hindlimb part- DH), koji obuhvata duZinu od
tibiotarzalnog zgloba do vrha Cetvrtog prsta, Sirina sakralnog prsljena (eng. sacral width- SW) i
duzina sakralnog prsljena (eng. sacral diapophyseal expansion- DE) (Slika 5). Ukupne duZine
prednjih i zadnjih ekstremiteta dobijene su kao zbir duzina njihovih segmenata.

prednji ekstremitet zadnji ekstremitet
muzjak
o of ) ¢ E—D)!
zenka
ot Bl ——
10 mm

Slika 4. Ekstremiteti vrste Bombina bombina (preuzeto od Petrovic i sar., 2017a).

Sve varijable su logaritmovane kako bi vrednosti postigle normalnu distribuciju
(Kolmogorov-Smirnov test, p < 0,01). Analiza varijanse (One-way ANOVA) je koris¢ena za
ispitivanje razlika u elementima ekstremiteta i karlicnog pojasa izmedu polova, kao i za ispitivanje
razlika u veli€ini tela. S obzirom da se polovi mogu razlikovati pre svega u veli¢ini, zbog boljeg
sagledavanja intraspecijske varijabilnosti ekstremiteta, bilo je neophodno odvojiti veli¢inu i oblik.
Da bi se odvojeno analizirale razlike izmedu polova vezane za oblik i veli€inu, izracunata je
geometrijska sredina svih varijabli za svaku jedinku. Regresijom svake varijable na geometrijsku
sredinu dobijeni su reziduali koji predstavljaju osobine oslobodene uticaja velicine
(Kaliontzopoulou i sar., 2010). Zbog nemogu¢nosti da se u potpunosti iskljuci uticaj veli¢ine na
oblik, analizirano je da li su razlike u obliku izmedu polova vezane za razlike u veli¢ini koriS¢enjem
testa za utvrdivanje homogenosti regresionih kriva (eng. Homogeneity of slope test). Varijable koje
predstavljaju oblik postavljene su kao zavisne varijable, a mera koja predstavlja veli¢inu
postavljena je kao kovarijabla. Znac¢ajna interakcija pol*veli¢ina ukazuje da se polovi razlikuju u
odnosu veli¢ine i oblika, tj. da su promene oblika vezane za veli¢inu razli¢ite kod muzjaka i Zenki.
Zbog visestrukog poredenja uradena je i Bonferroni korekcija. Za statisticku znacajnost je uzeta p
vrednost od 0,05. Sve analize uradene su u programu STATISTICA 10.

3.4. ANALIZA MORFOLOSKE VARIJABILNOSTI LOKOMOTORNIH TIPOVA

Za analizu morfoloske varijabilnosti elemenata ekstremiteta u kontekstu lokomotornih tipova
koris¢eno je 217 odraslih jedinki (125 muzjaka i 92 Zenke) koje pripadaju slede¢im vrstama: Hyla
arborea, Pelophylax kl. esculentus, Rana graeca, Rana temporaria, Rana dalmatina, Bombina
variegata, Bufotes viridis, Pelobates fuscus, Pelobates syriacus. Kori$¢eni su sledeci elementi:
ukupna duzina tela (SVL), humerus (H), radioulna (R), distalni deo prednjih ekstremiteta (DF),
femur (F), tibiofibula (T) i distalni deo zadnjih ekstremiteta (DH), Sirina sakralnog prsljena (SW) i
duzina sakralnog prsljena (DE) (Slika 5). Takode, koris¢ena je ukupna duZzina prednjeg ekstremiteta
(eng. forelimb lenght- FL, zbir duZina elemenata humerus, radioulna i distalni deo prednjeg
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ekstremiteta) i ukupna duzina zadnjeg ekstremiteta (eng. hindlimb length- HL, zbir duzina
elemenata femur, tibiofibula i distalni deo zadnjeg ekstremiteta).

Da bi se uocile razlike izmedu lokomotornih grupa, analizirani su odnosi izmedu:

1) osnovnih strukturnih delova: ukupna duzina tela (SVL), ukupna duzina prednjih
ekstremiteta (FL), ukupna duZina zadnjih ekstremiteta (HL), Sirina sakralnog prsljena (SW) i duzina
sakralnog prsljena (DE), i

2) elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta: humerus (H), radioulna (R), distalni deo
prednjih ekstremiteta (DF), femur (F), tibiofibula (T) i distalni deo zadnjih ekstremiteta (DH) (Slika
4).

Na osnovu ukupne duzine zadnjih ekstremiteta, odnosa femura i tibiofibule, kao i prema
tome da li se vrste odlikuju ve¢im ili manjim sposobnostima skakanja, bezrepi vodozemci se mogu
svrstati u dva osnovna lokomotorna tipa: skakaci (vrste €iji je skok veci od deset duzina tela) i
hodaci (vrste €iji je skok manji od deset duzina tela) (Zug, 1972). Pripadnost vrste odredenom
lokomotornom tipu je izvrSena na osnovu ovog kriterijuma i usaglasena sa literaturnim podacima
(Zug, 1985; Gomes i sar., 2009; Reilly i Jorgensen, 2011; Jorgensen i Reilly, 2013; Enriquez-

Urzelai i sar., 2015).

Tabela 2. Podela vrsta na lokomotorne tipove

Skakaci N Hodaci n
Hyla arborea 30 Bombina variegata 30
Pelophylax kl. esculentus 25 Bufotes viridis 18
Rana graeca 18 Pelobates fuscus 28
Rana temporaria 21 Pelobates syriacus 22
Rana dalmatina 25

L R distalni deo prednjeg ekstremiteta (DF)

-~

tibiofibula (T)

(DH)

sirina sakralne dijapofize (DE)

duzina tela (SVL) -

Slika 5. Izgled obojenog skeleta sa analiziranim osobinama prednjih i zadnjih ekstremiteta i sakralnog
prsljena (preuzeto od Petrovi¢ i sar., 2017b).
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Zbog izrazenog polnog dimorfizma kod bezrepih vodozemaca, uradena je preliminarna
analiza varijanse, dvofaktorska ANOVA (faktori pol i vrsta), koja je pokazala da su razlike izmedu
vrsta izrazenije od razlika izmedu polova (vrednosti za osnovne strukturne osobine: za vrstu Fz; 728
=183,75; za pol F4197 =15,97; vrednosti za elemente ekstremiteta: za vrstu F4o 949 = 115,76 i za pol
Fs 217=19,11). Na ovaj na¢in omoguceno je grupisanje polova, ¢cime je povecan broj jedinki za dalje
analize i maksimizirane su razlike izmedu lokomotornih tipova.

S obzirom da filogenetski blize vrste mogu biti sli¢nije u na¢inu kretanja odnosno
lokomotornom tipu, odabrane su vrste sa razli¢itim filogenetskim poloZajem za isti lokomotorni tip
(Tabela 2). Takode, analiziran je uticaj filogenije pomocu programa PDAP (eng. Phenotypic
Diversity Analysis Program) kako bi se utvrdilo da li navedene morfometrijske osobine pokazuju
filogenetski signal, tacnije, da li su filogenetski blize vrste i morfoloski sli¢nije (Garland i Ives,
2000; Lapointe i Garland, 2001). Posto je analiza pokazala da ne postoji znacajan filogenetski
signal, podaci nisu transformisani.

Za analizu varijabilnosti i razlika u proporcijama skeletnih elemenata izmedu lokomotornih
tipova koris¢ena je analiza glavnih komponenti (PCA) i linearna diskriminantna analiza (LDA)
prema Baur i Leuenberger (2011) u programu R (R Development Core Team, 2013). Pre analize
varijabilnosti i razlika u proporcijama skeletnih elemenata, podaci su korigovani za veli¢inu (Baur i
Leuenberger, 2011). Prvi korak podrazumeva izraCunavanje mere veli¢ine izometrije (eng. izosize)
koja predstavlja geometrijsku sredinu svih analiziranih osobina. Drugi korak je dobijanje varijabli
oblika odnosno morfoloskih osobina oslobodenih od veli¢ine. Nakon toga, izvrSena je analiza
glavnih komponenti i linearna diskriminantna analiza koje se odnose isklju¢ivo na razlike u
proporcijama izraCunate preko kovarijacionih matrica varijabli oblika. Takode, izracunati su neki
dodatni parametri koji ukazuju na varijacionu strukturu analiziranih podataka: PCA spektar
proporcija (eng. PCA ratio spectrum), alometrijski spektar proporcija, LDA spektar proporcija,
parametar 6. PCA spektar proporcija je uraden kako bi se dobila informacija o glavnim 1
najznacajnijim proporcijama i medusobnim vezama izmedu elemenata ekstremiteta, koje doprinose
razdvajanju lokotornih tipova. Pozicija varijabli duz PCA spektra proporcija pokazuje koliko svaka
osobina doprinosi sveukupnoj varijabilnosti i razdvajanju lokomotornih tipova u odnosu na druge
varijable. Proporcije izmedu varijabli koje se nalaze na suprotnim krajevima spektra imaju veci
znacaj u objasnjavanju prisutne varijabilnosti, tacnije znacajnije su za odredeni lokomotorni tip, od
proporcija varijabli koje leze blizu jedna drugoj u datom spektru.

Za procenu koli¢ine alometrije u podacima, prvo je graficki predstavljen odnos izmedu
varijable veli¢ine (eng. izosize) i svake PCA ose varijabli oblika, za utvrdivanje korelacije oblika sa
veli¢inom. Takode, izracunat je alometrijski spektar proporcija prema Jolicoeur i Mosimann (1960)
koriste¢i metodu najmanjih kvadrata. Razlike izmedu lokomotornih tipova su kvantifikovane
pomocu linearne diskriminantne analize (LDA ekstraktor proporcija), koja omogucava ekstrakciju
proporcija koje su najoptimalnije za razlikovanje odredenih lokomotornih tipova. Parametar 6
pokazuje koliko je varjabilnost izmedu lokomotornih tipova posledica razlika u obliku, a koliko
razlika u veli¢ini. Vrednosti blize nuli, ukazuju na visok uticaj oblika na razdvajanje lokomornih
tipova i obrnuto, vredosti parametra ¢ oko jedan ukazuju da su razlike izmedu lokomotrnih tipova
viSe vezane za veli¢inu.
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3.5. ANALIZA MORFOLOSKE INTEGRACIJE

Za analizu morfoloske intergacije kori$¢eni su slede¢i elementi prednjih i zadnjih ekstremiteta:
stilopodijum (humerus, femur), zeugopodijum (radioulna, tibiofibula), autopodijum (radiale,
metakarpalne kosti Il prsta-tibiale, metatarzalne kosti IV prsta). (Slika 6).
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radioulna
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Slika 6. Analizirani elementi prednjih i zadnjih ekstremiteta (Bombina bombina).

S obzirom da je cilj disertacije bio utvrdivanje razlika u obrascima integracije elemenata
ekstremiteta pod uticajem lokomotornih zahteva, osnovne duzine su korigovane za ostale faktore
koji mogu uticati na varijabilnost (Marroig i Cheverud, 2004), prvenstveno za pol i populaciju.
Razlike vezane za veli¢inu, pol, populaciju i vrstu su korigovane, jer svi navedeni faktori mogu
takode uticati na razlike u nivou i obrascima integracija izmedu razlicitih osobina (Marroig i
Cheverud, 2004). Korekcija za polni dimorfizam je uradena tako §to je vrednost razlike izmedu
polova za svaku osobinu dodata polu koji ima manju vrednost te osobine (Lewton, 2012;
Tomasevi¢ Kolarov i sar., 2017). Isti princip je kori$¢en i u slucaju razlika izmedu populacija iste
vrste u pogledu analiziranih osobina (vrednost razlike izmedu populacija je dodavana populaciji sa
nizom vrednos¢u date osobine). Posto variranje u duzini tela moze uticati na razlike u nivou i
obrascima integracija izmedu razli¢itih osobina, osnovni podaci su korigovani i za razlike u veli¢ini
(Marroig i Cheverud, 2004; Rolian, 2009). Koris¢ena je metoda Lleonarts (2000):

Yi*: Yi (Xo/Xi) b,

gde je Y~ -korigovana osobina date jedinke, Y;j-vrednost date osobine za jedinku, Xo- srednja
vrednost veli¢ine za vrstu, Xj- geometrijska sredina svih osobina date jedinke, b- koeficijent
alometrije za svaku osobinu. Ovako korigovane osobine su dodatno skalirane srednjom vrednoscu
geometrijske sredine za svaku vrstu i takve koriS¢ene za sve dalje analize.
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3.5.1. Obrasci korelacija

Za poredenje korelacione strukture elemenata ekstremiteta izmedu vrsta napravljene su korelacione
matrice svih osobina (8x8) kori§¢enjem Pirsonovih korelacionih koeficijenata. Mantelov test (sa
1000 ponavljanja) je kori$¢en sa ciljem da se utvrdi da li su analizirane matrice medusobno sli¢nije
nego slucajno generisane matrice (Mantel, 1967). Dve matrice se smatraju statisticki znacajno
sli¢nim ukoliko je dobijena korelacija iznad 95% od slu€ajno generisanih korelacija (Marroig i
Cheverud, 2001).

3.5.2. Parcijalne korelacije

Za detaljnije informacije o korelisanosti pojedinacnih elemenata ekstremiteta izraCunate su
parcijalne korelacije. Parcijalne korelacije predstavljaju korelaciju izmedu dve osobine sa
iskljuenim uticajem ostalih osobina iz korelacione matrice. Izracunavanje parcijalnih korelacija
uradeno je na osnovim vrednostima koje nisu korigovane za veli¢inu (ve¢ samo korigovane za pol i
populaciju) po preporuci Magwene (2001) jer sama procedura dobijanja parcijalnih korelacija
podrazumeva procenu veli¢ine (Lawler, 2008). Statisticka znacajnost parcijalnih korelacija je
izraCunata je na osnovu formule:

EED=-N In (1-p2ij{K}),

gde je EED-koeficijent ivicnog iskljucenja (eng. edge exclusion deviance), gde je N broj jedinki u
uzorku, 1 p21j{K} parcijalni korelacioni koeficijenti izmedu osobina i 1 j (Magwene, 2001). Dve
osobine su uslovno nezavisne kada je vrednost EED manja od 3,84 (Sto odgovara statistickoj
znacajnosti nivoa p=0,05, df=1 preuzeto iz tablice y2 distribucije) (Magwene, 2001). Apsolutne
vrednosti parcijalnih korelacija kori$¢ene su za poredenje korelisanosti osobina razli€itih razvojnih i
funkcionalnih modula tj. za izraCunavanje prosecnih korelacija elemenata unutar ekstremiteta
(unutar prednjih (humerus- radioulna, humerus- radiale, humerus- 111 prst, radioulna- radiale,
radioulna- 111 prst, radiale- 111 prst) i unutar zadnjih (femur- tibiofibula, femur- tibiale, femur- 111
prst, tibiofibular- tibiale, tibiofibula- 111 prst, tibiale- 111 prst)), zatim svih ne-homologih elemenata
(humerus-radioulna, humerus- radiale, humerus- I11 prst, humerus- tibiofibula, humerus- tibiale,
humerus- 111 prst, radioulna- radiale, radioulna- 111 prst, radioulna- femur, radioulna- tibiale,
radioulna- 111 prst, radiale- 111 prst, radiale- femur, radiale- tibiofibula, radiale- 11 prst, 111 prst-
femur, 111 prst- tibiofibula, 111 prst- tibiale, femur- tibiofibula, femur- tibiale, femur- 1V prst) i samo
homologih (humerus- femur, radioulna- tibiofibula, radiale- tibiale, I11 prst Sake- IV prst stopala)).

3.5.3. Indeks integracije

Nivo morfoloske integracije je procenjen na osnovu indeksa integracije, koji je izraCunat na osnovu
varijansi sopstvenih vrednosti (engl. variance of eigenvalues, VE) za svaku vrstu (Wagner, 1984).
Da bi se smanjila moguca greska u proceni varijabilnosti i kovariranja, kori$¢ena je korekcija za
malu veli¢inu uzorka (Cheverud, 1989; Tomasevi¢ Kolarov, 2013):

E(V))=(M-1)/N,

gde je M broj osobina, N broj jedinki u uzorku, i E(V(L)) ocekivana varijansa sopstvenih vrednosti
VE (Wagner, 1984; Cheverud, 1989). Visoke vrednosti varijansi sopstvenih vrednosti (VE) ukazuju
na visok stepen korelacija izmedu osobina, jer se najve¢i deo variranja moze objasniti jednom ili sa
samo nekoliko sopstvenih vrednosti. Niske vrednosti varijansi sopstvenih vrednosti ukazuju na
jednaku raspodelu varijanse, odnosno nizak stepen korelacija izmedu osobina (Pavlicev i sar.,
2009).

Za poredenje indeksa integracije izmedu dve vrste, varijanse sopstvenih vrednosti su
izraCunate preko ponovnog uzorkovanja sa ponavljanjem (1000 ponavljanja) (Manly, 1991). Za
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izraCunavanje p vrednosti je uzet broj ponavljanja u kojima vrsta sa manjom VE prevazilazi vrstu sa
vec¢im originalnim VE. Svi proracuni su uradeni u programu PopTools 2.62 CSIRO, Canberra
(Hood, 2004).

3.5.4. Filogenija, ekologija i morfoloske distance

Za analiziranje veze izmedu obrazaca korelacije ekstremiteta, filogenetskih veza, ekoloske 1
morfoloske slicnosti izmedu analiziranih vrsta bezrepih vodozemaca, koris¢ene su matrice
korelacija koje su poredene Mantelovim testom. Matrica korelacione sli¢nosti ekstremiteta je
dobijena koriS¢enjem korelacionih koeficijenta dobijenih poredenjem matrica izmedu vrsta. S
obzirom da filogenetski bliske vrste mogu da pokazuju sli¢an obrazac korelacije elemenata
ekstremiteta konstruisana je i filogenetska matrica na osnovu distanci izmedu svakog para vrsta
prema filogenetskom stablu autora Pyron i Wiens (2011) (Slika 7). Poredenjem filogenetske matrice
1 matrice korelacione sli¢nosti, analiziran je odnos filogenetskih veza i korelacione strukture
ekstremiteta, da bi se izmerio stepen u kome su obrasci korelacija ekstremiteta filogenetski
strukturirani.

Hyla arborea

Bufo viridis

Pelophylax kl.esculentus

Rana graeca ——

Rana dalmating ——

Rana temporaria ——

Pelobates syriacus =——

Pelobates fuscus

Bombina bombina

Bombina variegata

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4
Linkage Distance
Slika 7. Klaster dijagram na osnovu filogenetskih distanci prema Pyron i Wiens, 2011.

Matrica ekoloske sli¢nosti je konstruisana na osnovu preklapanja u nacinu kori§¢enja
stanista izmedu vrsta. KoriS¢enje stanista je predstavljeno u obliku razli¢itih nacina kretanja koji su
zastupljeni kod analiziranih vrsta: hodanje, skakanje, skakutanje, tr¢anje, penjanje, plivanje i
kopanje. Svakoj vrsti su dodeljene procentualne vrednosti za svaku kategoriju u zavisnosti od udela
datog nacina kretanja u odnosu na sve-ukupnu lokomociju date vrste pri ¢emu su korisc¢eni razliciti
izvori (Trochet i sar., 2014, Amphibian Web, 2019 i li¢no zapaZanje). Procentualne vrednosti
zastupljenosti razliitih nacina koriS¢enja stanista su date su u Tabeli 3 i1 koriS¢ene su za dobijanje
matrice ekoloske sli¢nosti izmedu analiziranih vrsta bezrepih vodozemaca. Za svaki par vrsta,
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izraCunata je sli¢nost u nacinu koris¢enja stanista, i to kao zbir vrednosti u svim kategorijama, gde
je vrednost za svaku pojedina¢nu kategoriju dobijena kao kvadratni koren proizvoda ekoloske
vrednosti za svaki par vrsta (Marroig i Cheverud, 2004; Tomasevi¢ Kolarov, 2013). Vrednosti u
matrici ekoloske slicnosti imaju opseg od 0 do 1. Matrica ekoloske sli¢nosti je poredena sa
matricom korelacione sli¢nosti da bi se dobile informacije o vezi izmedu korelacione
strukturiranosti i nac¢ina koriS¢enja stanista tj. kretanja. S obzirom da filogenetski bliske vrste mogu
biti slicnije u na€inu kretanja, testiran je uticaj filogenije na matricu ekoloske sli¢nosti. Koris¢en je
Mantleov test sa tri matrice za analizu povezanosti matrice korelacione sli¢nosti, matrice ekoloske
sli¢nosti 1 matrice filogenetskih distanci (Dow i Chverud, 1985; Marroig i Cheverud, 2001). Matrica
morfoloske sli¢nosti sadrzi Mahalanobisove udaljenosti izmedu analiziranih vrsta izracunatih
pomocu kanonijske diskriminantne analize. Ova matrica je poredena sa matricom korelacione
slicnosti ekstremiteta kako bi se utvrdilo da li variranje u obrascima korelacija ekstremiteta izmedu
vrsta odgovaraju udaljenostima izmedu njihovih srednjih vredosti. Matrica morfoloske sli¢nosti je
takode uporedena sa matricom filogenetskih distanci i matricom ekoloske sli¢nosti.

Tabela 3. Ekoloke vrednosti upotrebe stanista izrazene preko nacina lokomocije kod analiziranih vrsta
bezrepih vodozemaca.

Hodanje Skakanje Skakutanje Tréanje Penjanje Plivanje Kopanje

H. arborea 0 0,3 0 0 0,5 0,2 0
R. dalmatina 0 0,6 0 0 0 0,4 0
R. graeca 0 0,5 0 0 0 0,5 0
R. temporaria 0,2 0,6 0 0 0 0,2 0
P. kl.

esculentus 0 0,4 0 0 0 0,6 0
B. viridis 0,6 0 0,2 0,1 0 0 0,1
P. syriacus 0,4 0 0,05 0,05 0 0,1 0,4
P. fuscus 0,4 0 0,05 0,05 0 0,1 0,4
B. bombina 0,1 0 0,2 0 0 0,7 0
B. variegata 0,1 0 0,3 0 0 0,6 0
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4. REZULTATI
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4.1. POLNI DIMORFIZAM

Rezultati ove teze vezani za polni dimorfizam publikovani su u radu Petrovic i sar., 2017a.
Srednje vrednosti za veli¢inu tela i prednje ekstremitete, kao 1 za zadnje ekstremitete i elemente
karli¢nog pojasa date su u tabelama (Tabele 4-9 za apsolutne logaritmovane vrednosti i Tabele 10 i
11 za korigovane vrednosti).

Rezultati ANOVA testa su pokazali znacajne intraspecijske razlike u veli¢ini tela kod pet
vrsta. Kod vrsta: Hyla arborea, Rana dalmatina i Pelobates fuscus su Zenke imale vece telo u
odnosu na muzjake (Tabela 4), dok je kod Bombina variegata i Pelophylax Kl. esculentus uocen
obrnut obrazac, odnosno muzjaci su imali vece telo od zenki (Tabela 6). Kod vrsta Bufotes viridis,
Rana temporaria, Rana graeca and Pelobates syriacus nije uocena razlika u veli¢ini (Tabela 8). S
obzirom da postoje tri razli¢ita obrasca polnog dimorfizma kod analiziranih vrsta, rezultati su
predstavljeni za svaku grupu posebno.

4.1.1. Vrste kod kojih su Zenke veci pol
Variranje apsolutnih vrednosti

Kada su poredene apsolutne vrednosti analiziranih osobina evidentiran je veliki broj znacajnih
razlika izmedu muzjaka i Zenki. Srednje vrednosti osobina za vrste kod kojih su Zenke veéi pol su
prikazane u Tabelama 4 i 5. Zenke vrste H. arborea imale su znaajno veée vrednosti za skoro sve
osobine (humerus, radioulnu i ukupnu duzinu prednjih ekstremiteta, femur, tibiofibulu, distalni deo
zadnjih ekstremiteta i ukupnu duzinu zadnjih ekstremiteta, kao i Sirinu sakralnog prsljena). Kod
vrste R. dalmatina zenke su imale vece sledece osobine: humerus, distalni deo prednjih
ekstremiteta, ukupnu duzinu prednjih ekstremiteta, tibiofibulu, distalni deo zadnjih ekstremiteta,
kao i irinu i duZinu sakralnog pr3ljena. Zenke P. fuscus, imale su ve¢e vrednosti za duzinu
distalnog dela prednjih ekstremiteta, ukupnu duzinu prednjih ekstremiteta, femur i Sirinu sakralnog
prsljena.

Variranje osobina korigovanih za veli¢inu

Poredenjem osobina korigovanih za veli¢inu veliki broj razlika izmedu polova se smanjio i izgubio
u slucaju vrste P. fuscus (Tabela 10 i 11). Razlike izmedu polova kod H. arborea su sada uocene
samo za humerus, pri ¢emu su muzjaci imali vece vrednosti (Tabela 10). Takode, muzjaci R.
dalmatina su pokazali vece vrednosti za radioulnu, ukupnu duZinu prednjih ekstremiteta i femur
(Tabela 10 i 11). Test homogenosti nagiba je pokazao znacajnu alometriju za radioulnu kod ove
vrste. Zenke R. dalmatina su imale zna¢ajno veée vrednosti za $irinu sakralnog priljena. Kod P.
fuscus nije bilo znac¢ajnih intraspecijskih razlika poredenjem korigovanih osobina (Tabela 101 11).

4.1.2. Vrste kod kojih su muzjaci ve¢éi pol
Variranje apsolutnih vrednosti

Veliki broj osobina pokazuje polni dimorfizam u apsolutnim vrednostima i to sa ve¢im vrednostima
kod muZjaka (Tabela 6 i 7). MuZjaci B. variegata imali su vece vrednosti za humerus, radioulnu,
ukupnu duzinu prednjih ekstremiteta, femur, tibiofibulu, distalni deo zadnjih ekstremiteta i ukupnu
duzinu zadnjih ekstremiteta. Kod P. Kl. esculentus, muzjaci su imali veée vrednosti za humerus,
radioulnu, ukupnu duzinu prednjih ekstremiteta, femur i Sirinu i duzinu sakralnog prsljena.

Variranje osobina korigovanih za veli¢inu

Poredenjem osobina korigovanih za veli¢inu, potvrdene su razlike kod B. variegata za humerus,
distalni deo prednjih ekstremiteta i femur u zadnjim ekstremitetima (Tabela 10 i 11). Muzjaci su
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imali ve¢i humerus i femur, dok su Zenke imale veéi distalni deo prednjih ekstremiteta (Tabela 10).
Kod vrste P. kl. esculentus zenke su imale veci distalni deo prednjih ekstremiteta kao i distalni deo
zadnjih ekstremiteta (Tabela 10 i 11). Test homogenosti nagiba pokazao je znacajnu alometriju za
distalni deo prednjih esktremiteta kod Zenki.

4.1.3. Vrste kod kojih nisu uocene razlike u veli¢ini izmedu polova

Variranje apsolutnih vrednosti kod vrsta kod kojih nema razlika u veli¢ini tela (Tabele 8 i 9). Kod
vrste Bufotes viridis su na apsolutnim vrednostima uoéene samo razlike u veli¢ini sakralnog
prsljena, pri cemu su zenke imale veée vrednosti ovih osobina. Kod preostalih vrsta: R. temporaria,
R. graeca and P. syriacus nisu prisutne razlike izmedu polova.

Variranje osobina korigovanih za veli¢inu

Medutim, analizom korigovanih osobina, muzjaci Bufotes viridis su imali ve¢e elemente prednjih
ekstremiteta humerus i radioulnu, dok su Zenke imale vece vrednosti za Sirinu sakralne dijapofize
(Tabele 10 i 11). Test homogenosti nagiba pokazao je alometrijske promene za humerus kod
muzZjaka, kao i za sakralnu dijapofizu kod Zenki. Zenke vrste Rana temporaria su imale vece
vrednosti za distalni deo prednjih ekstremiteta (Tabela 10). Rezultati kod vrste Rana graeca su
pokazali da muzjaci imaju veéi humerus i radioulnu, dok su zenke imale veci distalni deo prednjih
ekstremiteta (Tabela 10). Test homogenosti nagiba pokazao je znac¢ajnu alometriju za radioulnu.
Kod vrste Pelobates syriacus nisu prisutne razlike izmedu polova ni na korigovanim osobinama
(Tabela 10 11).

31



Tabela 4. Srednje apsolutne vrednosti (SV) sa standardnom greskom (SE) za veli¢inu tela (izosize) i elemente prednjih ekstremiteta vrsta kod kojih su
zenke veéi pol: humerus (H), radioulna (R), distalni deo prednjih ekstremiteta (DF) i ukupna duzina prednjih ektremiteta (FL); M- muZjaci, Z- Zenke;
p- statisticka znacajnost ANOVA testa (preuzeto iz Petrovi¢ i sar., 2017a).

Isosize H R DF FL
Vrsta Pol SV SE SV SE SV SE P SV SE p SV SE p
Pelobates M -0,080 -0,008 1,125 0,006 0,882 0,005 1,126 0,005 1,536 0,004
fUSCUS . 0,026 0,342 2,092 0,006 0,037
Z -0,005 -0,024 1,149 0,011 0,896 0,017 1,170 0,010 1,566 0,010
Hyla M -0,284 0,016 1,029 0,007 0,807 0,008 1,113 0,008 1,478 0,007
arborea . 0,013 0,018 0,002 0,063 0,009
Z -0,177 0,024 1,073 0,010 0,868 0,009 1,156 0,012 1,526 0,010
Rana M 0,023 0,020 1,205 0,010 1,034 0,007 1,169 0,009 1,619 0,008
dalmatina = 0,002 0,001 0,087 0,027 0,002
Z 0,157 0,010 1,251 0,005 1,062 0,008 1,217 0,003 1,662 0,004

Tabela 5. Srednje apsolutne vrednosti (SV) sa standardnom greSkom (SE) za elemente zadnjih ekstremiteta vrsta kod kojih su Zenke veci pol: femur
(F), tibiofibula (TF), distalni deo zadnjih ekstremiteta (DH), ukupna duzina zadnjih ekstremiteta (HL), i za osobine karli¢nog pojasa: Sirina sakralnog
prsljena (SW), i veli¢ina sakralne dijapofize (DE); M- muZjaci, Z- Zenke; p- statisti¢ka znacajnost ANOVA testa (preuzeto iz Petrovic i sar., 2017a).

F T DH HL SW DE
vrsta pol SV SE p SV SE SV SE SV SE p SV SE p SV SE p
Pelobates ™M 1,289 0,005 1,215 0,005 1,502 0,004 1,830 0,004 0,912 0,005 1,025 0,009
. 0,029 0,059 0,194 0,062 0,002 0,437
fuscus Z 1,324 0,010 1,247 0,010 1,526 0,011 1,859 0,010 0,968 0,011 1,059 0,016
Hyla M 1271 0,007 1,280 0,007 1,442 0,006 1,816 0,006 0,864 0,008 0,437 0,011
. 0,010 0,014 0,014 0,010 0,029 0,777
arborea z 1,321 0,011 1,329 0,012 1,482 0,009 1,861 0,010 0,921 0,016 0,470 0,021
Rana M 1,453 0,009 1,516 0,009 1,658 0,009 2,028 0,009 0,961 0,010 0,238 0,018
- . 0,165 0,005 0,009 0,002 0,031 0,001
dalmatina 7 1,496 0,004 1,582 0,005 1,717 0,002 2,085 0,003 1,059 0,004 0,308 0,010
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Tabela 6. Srednje apsolutne vrednosti (SV) sa standardnom greskom (SE) za veli¢inu tela (izosize) i elemente prednjih ekstremiteta vrsta kod kojih su
muzjaci veéi pol: humerus (H), radioulna (R), distalni deo prednjih ekstremiteta (DF) i ukupna duZina prednjih ektremiteta (FL); M- muZjaci, Z- Zenke;
p- statisticka znacajnost ANOVA testa (preuzeto iz Petrovi¢ i sar., 2017a).

Isosize H R DF FL

Vrsta pol SV SE p sV SE p sV SE P sV SE p sV SE p
Bombina M -0,291 0,016 1,046 0,013 0,816 0,008 0,989 0,008 1,439 0,008

! ) 0,009 0,001 0,003 0,702 0,003
variegata 7  -0,402 0,023 0,940 0,014 0,755 0,009 0,984 0,009 1,381 0,010
M 0215 0,022 1,291 0,011 1,048 0,008 1,265 0,011 1,692 0,010

Pelophylax kl. - 0,000 0,020 0,009 0,160 0,026
esculentus 7  -0,041 0,093 1,168 0,041 0,906 0,046 1,191 0,032 1,584 0,038

Tabela 7. Srednje apsolutne vrednosti (SV) sa standardnom greSkom (SE) za elemente zadnjih ekstremiteta vrsta kod kojih su muzjaci veci pol: femur
(F), tibiofibula (TF), distalni deo zadnjih ekstremiteta (DH), ukupna duzina zadnjih ekstremiteta (HL), i za osobine karli¢nog pojasa: Sirina sakralnog
prsljena (SW), i veli¢ina sakralne dijapofize (DE); M- muzjaci, Z- Zenke; p- statisticka znacajnost ANOVA testa (preuzeto iz Petrovic i sar., 2017a).

F T DH HL SW DE
Vrsta pol SV SE p SV SE p SV SE p SV SE p SV SE p SV SE P
Bombina M 1,195 0,006 1,168 0,008 1,426 0,006 1,756 0,006 0,896 0,006 0,743 0,016
ot ) 0,002 0,003 0,002 0,002 0,557 1,079
variegata 7 1,131 0,012 1,109 0,010 1,373 0,010 1,699 0,010 0,873 0,015 0,727 0,018
Pelophviaxkl. M 1,519 0,010 1,559 0,010 1,734 0,009 2.092 0,009 1,109 0,011 0,367 0,014
A 0,047 0,054 0,109 0,072 0,037 0,008
esculentus 7 1,417 0,039 1,459 0,041 1,645 0,040 1,996 0,040 0,982 0,050 0,198 0,047
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Tabela 8. Srednje apsolutne vrednosti (SV) sa standardnom greSkom (SE) za veli¢inu tela (izosize) i elemente prednjih ekstremiteta vrsta kod kojih
nema razlika u veli€ini tela kod polova: humerus (H), radioulna (R), distalni deo prednjih ekstremiteta (DF) i ukupna duzina prednjih ektremiteta (FL);
M- muzjaci, Z- zenke; p- statisticka znacajnost ANOVA testa (preuzeto iz Petrovi¢ i sar., 2017a).

Isosize H R DF FL
Vrsta Pol SV SE p SV SE p SV SE p SV SE P SV SE p
Pelobatess M 0,019 0,054 1,183 0,028 0,918 0,027 1,177 0,026 1,586 0,027
- B 0,923 1,240 1,996 0,910 0,879
syriacus z 0,103 0,040 1,215 0,019 0,943 0,017 1,205 0,018 1,615 0,018
Bufotes M 0,248 0,016 1,348 0,006 1,106 0,005 1,277 0,007 1,732 0,005
A . 0,158 1,545 2,289 0,217 0,908
viridis Z 0,298 0,013 1,357 0,007 1,109 0,008 1,296 0,006 1,743 0,006
Rana M 0,134 0,022 1,280 0,011 1,031 0,006 1,221 0,010 1,667 0,009
. 0,815 1,722 1,897 0,254 0,500
graeca 4 0,178 0,049 1,276 0,020 1,030 0,019 1,265 0,019 1,681 0,019
Rana M 0,245 0,030 1,318 0,014 1,070 0,012 1,263 0,018 1,707 0,014
. B 0,531 0,950 0,969 0,256 1,120
temporaria 7 0,282 0,046 1,319 0,019 1,069 0,021 1,322 0,018 1,729 0,018

Tabela 9. Srednje apsolutne vrednosti (SV) sa standardnom greSkom (SE) za elemente zadnjih ekstremiteta vrsta kod kojih nema razlika u veli¢ini tela
kod polova: femur (F), tibiofibula (TF), distalni deo zadnjih ekstremiteta (DH), ukupna duzina zadnjih ekstremiteta (HL), i za osobine karlicnog
pojasa: §irina sakralnog prsljena (SW), i veli¢ina sakralne dijapofize (DE); M- muZjaci, Z- Zenke; p- statisticka znadajnost ANOVA testa (preuzeto iz
Petrovi¢ i sar., 2017a).

F T DH HL SwW DE
Vrsta Pol SV  SE p SV  SE p SV SE p SV  SE P SV SE p SV  SE p
Pelobates M 1348 0,023 1,202 0,024 1528 0,024 1,878 0,024 0981 0,019 0,983 0,021
\ . 0,878 0,794 1,234 1,142 0,887 0,700
syriacus 7 1388 0,019 1,333 0,017 1562 0,015 1,916 0,017 1,016 0,017 1,045 0,021
Bufotes M 1,409 0,007 1,406 0,007 1,656 0,007 1,984 0,007 1,174 0,010 0,771 0,015
. . 0,177 0,770 0,977 0,915 0,038 0,023
viridis Z 1432 0,006 1,415 0,007 1,666 0,005 1,995 0,007 1,214 0,005 0,837 0,006
Rana M 1,513 0,008 1,580 0,007 1,698 0,009 2,081 0,008 1,018 0,010 0,288 0,022
. 0,589 0,975 0,541 0,733 0,620 0,612
graeca Z 1534 0,018 1,601 0,017 1,712 0,020 2,099 0,018 1,048 0,029 0312 0,042
Rana M 1,530 0,014 1572 0,014 1,750 0,015 2,105 0,014 1,112 0,013 0,400 0,013
o 0,458 0,412 0,971 0,451 0,864 1,053
temporaria 7 1549 0,019 1,593 0,019 1,768 0,019 2,125 0,019 1,107 0,027 0,368 0,031
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Tabela 10. Srednje logaritmovane vrednosti i standardna greska korigovanih osobina prednjih ekstremiteta: humerus (H), radioulna (R), distalni deo
prednjih ekstremiteta (DF) i ukupna duZina prednjih ektremiteta (FL); M- muzjaci, Z- Zenke; p- statisticka znacajnost ANOVA testa (preuzeto iz
Petrovi¢ i sar., 2017a).

H R DF FL
Vrsta pol SV greSka p sV greSka p sV greSka P sV greSka P

Bombina M 0,036 0,017 0,046 0,017 0128 0,017 0,073 0,006

. ’ 0,001 0,201 0,010 0,228
variegata 7 0169 0,011 0,075 0,016 0,029 0,014 0,095 0,006
Bufotess M 0,121 0,004 0,083 0,008 0,004 0,011 0,063 0,005

ufot ) 0,005 0,042 1,354 0,027
viridis 7 0091 0,005 0,041 0,009 0011 0011 0,039 0,005
M  -0,066 0,010 0,105 0,008 0,025 0,013 0,062 0,007

Pelobates 0,449 0,368 1,095 1,112
fuscus 7 -008 0,010 0,148 0,025 0,001 0,018 -0,068 0,004
M -0032 0,011 0121 0,012 0,007 0,015 0,046 0,010

Pelobates ™ 0,510 0,466 1,085 0,870
syriacus 7 0041 0,007 0147 0011 0,026 0,010 -0,062 0,005
Hyla M -0082 0,006 0,073 0,007 0,149 0,008 0,010 0,003

’ 0,004 0,188 0,747 0,723
arborea 7 0087 0,008 0041 0,012 0142 0018 0,013 0,008
M 002 0,008 0017 0,011 0,002 0,008 0,003 0,004

Pelophylax k. ™ 0,430 0,071 0,027 1,346
esculentus 7 0005 0,012 0,088 0,022 0,087 0,028 0,010 0,009
Rana M 0078 0,006 0,024 0,009 0019 0,008 0,027 0,003

) 0,002 0,044 0,025 0,875
graeca 7 0024 0007 0,023 0,010 0,038 0,014 0,015 0,007
Rana M 0053 0,010 0,003 0,016 0,034 0,020 0,008 0,005

o 0,218 0,523 0,035 0,712
temporaria 7 0021 0,007 0,035 0,020 0,064 0,020 0,022 0,009
Rana M 0016 0,011 0,142 0,007 0,029 0,012 0,028 0,005

: : 0,353 0,002 0,990 0,002
dalmatina 7 0011 0,008 0072 0013 0,051 0,007 0,009 0,004
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Tabela 11. Srednje logaritmovane vrednosti i standardna greska korigovanih osobina zadnjih ekstremiteta: femur (F), tibiofibula (TF), distalni deo
zadnjih ekstremiteta (DH), ukupna duzina zadnjih ekstremiteta (HL), i karli¢nog pojasa: Sirina sakralnog priljena (SW) i veliina sakralne dijapofize
(DE); M- muzjaci, Z- zenke; p- statisticka znacajnost ANOVA testa (preuzeto iz Petrovi¢ i sar., 2017a).

F T DH HL SW DE
vrsta pol SV greSka p sV greSka p sV greSka P sV greSka P sV greSka P sV greSka p
Bombina M  -0,119 0,007 -0,183 0,008 -0,066 0,009 -0,113 0,005 0,053 0,011 0,653 0,024
. . 0,014 0,396 2.082 0,165 0,078 0,565
variegata VA -0,157 0,007 -0,209 0,008 -0,077 0,014 -0,135 0,008 0,109 0,017 0,725 0,031
Buftes M  -0,165 0,007 -0,175 0,007 -0,075 0,006 -0,128 0,004 0,152 0,014 0,176 0,021
L . 0,717 0,283 0,162 0,078 0,137 0,020
viridis VA -0,161 0,005 -0,202 0,009 -0,101 0,007 -0,152 0,006 0,196 0,006 0,278 0,012
Pelobates M  -0,114 0,006 -0,287 0,006 -0,102 0,005 -0,155 0,004 -0,122 0,012 1,089 0,016
. 1,749 1,577 0,168 0,843 0,066 0,889
fuscus VA -0,109 0,005 -0,289 0,004 -0,122 0,005 -0,163 0,003 -0,068 0,013 1,093 0,019
Pelobates M  -0,077 0,006 -0,209 0,011 -0,142 0,008 -0,143 0,006 -0,062 0,027 0,894 0,018
. . 2,328 2,036 1,372 1,985 0,900 0,593
syriacus VA -0,069 0,008 -0,199 0,007 -0,147 0,006 -0,140 0,003 -0,066 0,011 0,951 0,019
Hyla M 0,050 0,004 0,068 0,005 -0,037 0,006 0,015 0,004 -0,030 0,009 -0,059 0,017
. 2,531 1,839 1,746 0,891 0,793 1,539
arborea VA 0,058 0,009 0,073 0,009 -0,050 0,009 0,014 0,008 -0,005 0,016 -0,091 0,030
Pelophylaxkl. M 0122 0,006 0,210 0,007 0,138 0,009 0,153 0,006 0,037 0,012 -0,720 0,022
. 1,748 0,389 0,047 0,073 0,653 0,055
esculentus Z 0,142 0,017 0,237 0,009 0,188 0,009 0,188 0,008 -0,001 0,028 -0,854 0,032
Rana M 0,188 0,005 0,341 0,008 0,136 0,007 0,210 0,005 -0,092 0,008 -0,821 0,032
. 1,408 0,801 1,996 1,613 0,747 1,696
graeca VA 0,192 0,009 0,346 0,015 0,123 0,013 0,207 0,010 -0,067 0,030 -0,809 0,049
Rana M 0,115 0,005 0,210 0,008 0,143 0,010 0,153 0,006 0,013 0,012 -0,676 0,026
. . 2,256 1,775 2,056 1,983 0,486 0,183
temporaria Z 0,123 0,009 0,223 0,009 0,149 0,010 0,161 0,007 -0,035 0,025 -0,785 0,034
Rana M 0,162 0,005 0,304 0,004 0,154 0,004 0,198 0,003 -0,113 0,013 -0,826 0,025
. . 0,003 0,272 0,867 2,311 0,002 1,405
dalmatina VA 0,125 0,005 0,322 0,007 0,155 0,007 0,195 0,004 -0,021 0,006 -0,799 0,014
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4.2. LOKOMOTORNI TIPOVI

Rezultati iz ove teze vezani za morfolosku varijabilnost lokomotornih tipova publikovani su u radu
Petrovi¢ i sar., 2017b.

Srednje vrednosti duzine tela, strukturnih delova ekstremiteta kao i svih elemenata prednjih i
zadnjih ekstremiteta, korigovanih za veli¢inu date su u Tabeli 12.

4.2.1. Strukturni delovi

Analiza glavnih komponenti (PCA) je uradena na osobinama korigovanim za veliCinu. Prve dve
komponente opisuju 99,16% ukupne varijabilnosti (Slika 8A i 8B). Kao 5to se sa slike moze videti,
lokomotorni tipovi se razlikuju po prvoj PC osi koja nosi 97,5% varijabilnosti. Na osnovu PCA
spektra proporcija, veéina varijabilnosti je opisana odnosom izmedu veli¢ine sakralne dijapofize i
duZzine zadnjih ekstremiteta (DE/HL), jer su ove dve osobine pozicionirane na suprotnim krajevima
spektra (Slika 8 C). Druga PC osa opisuje svega 1,66% varijabilnosti, a osobine koje najvise
doprinose razdvajanju po ovoj osi su Sirina sakralnog prsljena i duZina zadnjih ekstremiteta
(SW/HL) (Slika 8 D). Poredenjem izometrijske varijabilnosti izmedu analiziranih lokomotornih
tipova, utvrdeno je manje ili veée preklapanje. Medutim, jednofaktorska analiza varijanse (one-way
ANOVA) je pokazala statisticki znacajne razlike u veli¢ini (eng. izosize) izmedu lokomotornih
tipova (p < 0,001), pri ¢emu su vecée vrednosti bile prisutne kod hodac¢a. Sve jedinke su pravilno
klasifikovane u diskriminantnoj analizi na osnovu izometrijske veli¢ine i prve glavne komponete
oblika (izosizexPCAL) (Slika 8A).

Tabela 12. Srednje vrednosti duZine tela i svih analiziranih osobina sa standardnom greSkom.
Osnovni strukturni delovi: ukupna duZina tela (SVL), ukupna duZina prednjih
ekstremiteta (FL), ukupna duZina zadnjih ekstremiteta (HL), Sirina sakralnog prsljena
(SW), duZina sakralnog prsljena (DE), humerus (H), radioulna (R), distalni deo
prednjih ekstremiteta (DF), femur (F), tibiofibula (T) i distalni deo zadnjih ekstremiteta
(DH) (preuzeto iz Petrovi¢ i sar., 2017b).

Lokomotorni tipovi

Skakaci Hodaci
osobine
SVL 63,40 + 1,33 56,05 + 1,15
HL 107,31 + 2,44 72,69 + 1,71
FL 43,19 + 0,81 37,34 + 1,06
SW 10,53 + 0,22 10,00 + 0,30
DE 2,29 + 0,04 8,41 + 0,28
Elementi prednjih i zadnjih esktremiteta
Lokomotorni tipovi
Skakaci Hodaci
osobine
H 16,78 + 0,37 14,82 + 0,46
R 9,93 + 0,20 8,44 + 0,24
DF 16,47 + 0,27 14,09 + 0,37
F 28,91 + 0,60 20,53 + 0,49
32,27 + 0,76 18,60 + 0,47
DH 46,12 + 1,09 33,59 + 0,77
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Slika 8. Analiza varijabilnosti u ukupnim duZinama ekstremiteta sa osobinama sakralnog prsljena kod dva
lokomotorna tipa: skakaca i hodac¢a. A. PoloZaj jedinki u morfoloSkom prostoru definisanom izometrijskom
veli¢inom i prvom glavnom komponentom. B. PoloZaj jedinki u morfoloSkom prostoru definisanom prvim
dvema glavnim komponentama (PC osa 1 i PC osa 2). C. PCA spektar odnosa za prvu glavnu komponentu
D. PCA spektar odnosa za drugu glavnu komponentu. E. PCA spektar alometrijskih odnosa; vertikalne linije
na spektru imaju 68% interval poverenja dobijen na osnovu 1000 ponavljanja. SVL: ukupna duZina tela; HL.:
duZina zadnjih ekstremiteta; FL: duzina prednjih ekstremiteta; SW: Sirina sakralnog prsljena; DE: duZina
sakralne dijapofize (preuzeto iz Petrovic i sar., 2017b).

Da bi se ispitalo prisustvo alometrije u analiziranim podacima, izometrijska veli¢ina (eng.
izosize) postavljena je na prvu glavnu komponetu oblika (PC osa 1) da bi se videlo koliko je snazna
korelacija izmedu oblika i veli¢ine (Baur and Leuenberger, 2011). Druga glavna komponenta oblika
nije koriS¢ena za procenu alometrije zbog malog procenta varijabilnosti koji opisuje (PC osa
2=1,7%). Korelisanost prve PC ose oblika sa izometrijskom veli¢inom nije bila znacajna (r = —
0,107, p > 0,05), sto ukazuje na mali uticaj veli¢ine na celokupnu varijabilnost podataka. Na osnovu
spektra alometrijskih proporcija uoceno je da odnos duzine sakralne dijapofize i duzine zadnjih
ekstremiteta najviSe doprinosi variranju koje je povezano sa veli¢inom.

Optimalne proporcije osobina koje najbolje opisuju razlike izmedu lokomotornih tipova su
odnos Sirine sakralne dijapofize i duzine zadnjih ekstremiteta, i odnos Sirine sakralnog prsljena i
duzine zadnjih ekstremiteta. Na diskriminaciju izmedu lokomotornih tipova nisu znacajno uticale
razlike u veli¢ini, ve¢ su razlike vezane za promene u obliku (za DE/HL d = 0,096; za SW/HL d =
0,197). Na osnovu ove dve proporcije sve vrste su pravilno razdvojene u linearnoj diskriminantnoj
analizi (Slika 9). Jednofaktorska ANOVA je pokazala da hodaci imaju vece vrednosti za odnos
DE/HL (p <0,001), sto proisti¢e iz vec¢ih vrednosti za Sirinu sakralne dijapofize i kratkih zadnjih
ekstremiteta kod ove grupe u odnosu na skakace. Kod skakaca su, sa druge strane, sakralne
dijapofize manje, a zadnji ekstremiteti duzi. Srednja vrednosti odnosa (SW/HL) je znacajno manja
kod hodac¢a u odnosu na skakace (jednofaktorska ANOVA, p <0,001), prvenstveno zbog Sirine
sakralnog prsljena koji je kod hodac¢a manji. Standardna distanca za odnos DE/HL je bila 4,97, dok
je za SW/HL 2,14.
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Slika 9. PoloZaj jedinki u morfoloSkom prostoru definisanom odnosima osobina koji najvise doprinose
razdvajanju lokomotornih tipova. DE/HL.: Sirina sakralne dijapofize i duZina zadnjih ekstremiteta; SW/HL.:
Sirina sakralnog prsljena i duZina zadnjih ekstremiteta (preuzeto iz Petrovi¢ i sar., 2017b).

4.2.2. Razlike u proporciji elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta

Srednje vrednosti elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta date su u tabeli (Tabela 2). Prva
komponenta oblika (PC osa 1) opisuje 65,15% varijabilnosti (Slika 10 A and 10 B). Razdvajanje
lokomotonih tipova po prvoj osi je uglavnom definisano proporcijom izmedu duzine tibiofibule i
duzine Sake tj. distalnog dela prednjeg ekstremiteta (T/DF). Takode, i ostali segmenti prednjih
ekstremiteta (humerus i radioulna) doprinose diferenciranju lokomotornih grupa u morfoloskom
prostoru (Slika 10 C). Druga glavna komponenta oblika (PC osa 2) opisuje 20,19% varijabilnosti, a
razdvajanju po ovoj osi najvise doprinosi odnos duzina radioulne i Sake tj. distalnog dela prednjeg
ekstremiteta (R/DF) (Slika 10 D).

Jednofaktorska ANOVA test je pokazao statisticki znacajne razlike izmedu lokomotornih
tipova u pogledu izometrijske veli¢ine (p < 0,001), pri ¢emu su vece vrednosti uocene kod skakaca.
Na osnovu izometrijske veli¢ine i prve glavne komponente oblika (PC1), 95.81% jedinki svih vrsta
je korektno klasifikovano prema lokomotornom tipu (100% kod hodaca, kod skakaca 92.91%),
osim jedinki vrste Hyla arborea. Alometrijski spektar proporcija je pokazao da odnos izmedu
duzine tibiofibule i distalnog dela prednjih ekstremiteta (T/DF) nosi najviSe alometrije. Posto
korelacije izmedu izometrijske veli¢ine i prve i druge glavne komponente oblika (PC 0sa 1 i PC osa
2) ukazuju na prisustvo i ja¢inu alometrije, dobijene vrednosti: r = 0,556, p < 0,051 r=0,269, p <
0,05 govore na umeren uticaj alometrije u analiziranim podacima i alometrijskog odnosa izmedu
tibiofibule i distalnog dela prednjih ekstremiteta. Proporcije koje najbolje opisuju lokomotorne
tipove su: humerus/tibiofibula (H/T), i tibiofibula/distalni deo zadnjih ekstremiteta (T/DH) (Slika
11), pri ¢emu razlike u ovim osobinama izmedu hodaca i skakaca nisu znacajno povezane sa
veli¢inom, ve¢ iskljucivo predstavljaju razlike u obliku (d = 0,160, d = 0,256, sa standardnim
distancama 5,83 and 3,23). Linearna diskriminantna analiza je pokazala da je na osnovu ovih
proporcija pravilno klasifikovano 98,98% jedinki kod hodac¢a i 100% kod skakaca.
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Slika 10. Analiza varijabilnosti elemenata ekstremiteta kod dva lokomotorna tipa: skakaca i hodaca. A.
Polozaj jedinki u morfoloSkom prostoru definisanom izometrijskom veli¢inom i prvom glavnom
komponentom. B. PoloZaj jedinki u morfoloSkom prostoru definisanom prvim dvema glavnim
komponentama (PC osa 1 i PC osa 2). C. PCA spektar odnosa za prvu glavnhu komponentu D. PCA spektar
odnosa za drugu glavnu komponentu. E. PCA spektar alometrisjkih odnosa; vertikalne linije na spektru
imaju 68% interval poverenja dobijen na osnovu 1000 ponavljanja. Humerus (H), radioulna (R), distalni deo
prednjih ekstremiteta (DF), femur (F), tibiofibula (T) i distalni deo zadnjih ekstremiteta (DH) (preuzeto iz

Petrovi¢ i sar., 2017b).
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Slika 11. PoloZaj jedinki u morfoloSkom prostoru definisanom odnosima osobina koji najvise doprinose
razdvajanju lokomotornih grupa. H/T: duZina humerusa i duZina tibiofibule; T/DH: duZina tibiofibule i
duZina distalnog dela zadnjih ekstremiteta (preuzeto iz Petrovic i sar., 2017b).
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4.3. MORFOLOSKA INTEGRACIJA

Ponovljivost matrica kod svih vrsta je visoka sa vrednostima u opsegu 0,91-0,96. Matrice korelacija
svih vrsta su pokazale znacajnu sli€nost u 91% poredenja (Tabela 13). Najmanji stepen sli¢nosti je
dobijen izmedu vrsta P. fuscus i B. bombina (0,40), zatim B. viridis i B. variegata (0,42), P.
esculentus i P. syiriacus (0,46). Najveci stepen sli¢nosti dobijen je za vrste P. syiriacus i R. graeca
(0,85), P. Kkl. esculentus i R. graeca (0,84), H. arborea i P. kl. esculentus (0,84), kao i H. arborea i
B. variegata (0,81). Vrsta B. viridis pokazala je najmanji stepen sli¢nosti sa drugim vrstama. Vrste
koje imaju najveci broj znacajnih korelacija su: H. arborea, R. graeca, P. syiriacus i P. fuscus.
Korelacije matrica izmedu vrsta u okviru istog roda bile su visoke (Tabela 13).

Tabela 13. Matrice korelacija za svaki par vrsta. U dijagonali su vrednosti koje predstavljaju ponovljivost
matrice za svaku vrstu. Pirsonovi koeficijenti matri¢nih korelacija se nalaze ispod dijagonale, a odgovarajuce
p vrednosti se nalaze iznad dijagonale. Oznacene vrednosti predstavljaju statisticki znacajna poredenja sa
1000 permutacija.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

H. arborea (1) 0,95 0,008 0,000 0,000 0,000 0,004 0,001 0,006  0,0001 0,000
B. viridis (2) 0,525 0,95 0,029 0,006 048 0116 0,015 0,006 0,0079 0,026
P. kl. esculentus

3) 0,836 0,428 0,96 0,000 0,000 0,002 0,000 0,003 0,000 0,000
R. graeca (4) 0,799 0,545 0,841 0,95 0,001 0,001 0,000 0,000 0,000 0,000
R. dalmatina (5) 0,62 0,135 0,703 0,635 0,95 0,104 0,000 0,023 0,018 0,001
R. temporaria (6) 0,589 0,311 0591 0649 0,309 0,95 0,007 0,008 0,000 0,040
P. syriacus (7) 0,635 0,465 0,716 0,846 0,646 0,502 0,95 0,000  0,0025 0,002
P. fuscus (8) 0525 0,508 0544 0,712 0421 0511 0,703 091 0,0339 0,069
B. bombina (9) 0,729 0,5 0,777 0,682 0,444 0,68 0,528 0,400 0,95 0,0000

B. variegata (10) 0813 0424 0,746 0616 0585 0,388 0554 0,349 0,616 0,96

4.3.1. Parcijalne korelacije

Vrste sa najmanjim brojem znacajnih korelacija su R. dalmatina (10,71%), zatim B. bombina i R.
temporaria (17,85%). Pelophylax kl. esculentus ima najveci broj znacajnih korelacija (39,28%)
(Slika 12). Na osnovu parcijalnih korelacija se mogu uoditi dva obrasca: korelacija elemenata
unutar ekstremiteta, koja je uglavnom zasnovana na jakoj vezi izmedu humerusa i radioulne u
prednjim ekstremitetima kod skoro svih vrsta. Drugi obrazac koji se uocava je kovariranje izmedu
distalnih homologih elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta, koji je najizrazeniji kod vise
akvati¢nih vrsta kao $to su: B. bombina, B. variegata i P. Kl. esculentus, ali takode i kod arborealne
vrste H. arborea. Takode se moze izdvojiti i jaka korelacija izmedu humerusa i femura kod vrste P.
esculentus. Prosecne parcijalne korelacije su pokazale da je kod vecine vrsta prisutno vece
kovariranje unutar ekstremiteta (0,20-0,32) nego izmedu ekstremiteta (0,13-0,26) (Tabela 14).
Izuzetak su vrste B. variegata i P. kl. esculentus, koje su pokazale nesto vece kovariranje izmedu
(0,251 0,37) u odnosu na kovariranje unutar ekstremiteta (0,22 i 0,31). Zbog boljeg sagledavanja
kovariranja ekstremiteta, prikazani su i odnosi prosecnih parcijalnih korelacija u Tabeli 14.
Varijansa sopstvenih vrednosti (VE) je koriS¢ena za procenu sveukupne korelacije ekstremiteta.
Indeks integracije za svaku vrstu prikazan je na slici 13. Znacajne razlike izmedu vrsta uoc¢ene su u
71% poredenja. Najveci indeks integracije uocen je kod vrste P. syriacus (1,5), a najnizi kod R.
dalmatina (0,6).
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Slika 12. Znacajne parcijalne korelacije elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta (p<0,05).
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Tabela 14. Prose¢ne parcijalne korelacije i odnosi prose¢nih parcijalnih korelacija.

u okviru izmedu izmedu prednji zadnji
ekstremiteta ekstremiteta homologih esktremiteti/homologi  ekstremiteti/homologi

H. arborea 0,29 0,24 0,26 0,83 1,46
B. viridis 0,32 0,13 0,16 1,50 2,57
P. kl. esculentus 0,31 0,26 0,37 1,00 0,66
R. graeca 0,25 0,16 0,19 0,95 1,64
R. dalmatina 0,20 0,16 0,20 1,02 0,99
R. temporaria 0,28 0,22 0,20 1,35 1,46
P. syriacus 0,30 0,19 0,16 1,81 2,01
P. fuscus 0,28 0,15 0,16 2,06 1,47
B. bombina 0,25 0,13 0,16 1,56 1,54
B. variaegata 0,22 0,15 0,25 0,66 1,16
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Slika 13. Graficki prikaz varijanse sopstvenih vrednosti (VE) izraunate putem ponovnog uzorkovanja sa
ponavljanjem, za sve vrste. Kvadrat predstavlja srednju vrednost ponovno uzimanog uzorka, sa opsegom koji
¢ini 95% standardne devijacije srednje vrednosti.

4.3.2. Filogenija, ekologija i morfoloSke distance

Klaster dijagrami konstruisani na osnovu korelacione matrice, matrice ekoloskih sli¢nosti,
filogenetskih distanci, i morfoloskih distanci dati su na slici 14. Na osnovu Mantelovog testa
korelaciona matrica ekstremiteta i ekoloSka matrica nisu bile statisticki znacajne (r=0,25, p=0,08).
Takode, korelaciona matrica ekstremiteta nije bila znacajno korelisana sa matricom morfoloskih
distanci (r=-0,20, p=0,19), kao ni sa matricom filogenetskih distanci (r=-0,04, p=0,70). Sa druge
strane, matrica filogenetskih distanci je pokazala znacajnu korelaciju sa matricom ekoloskih
slicnosti (r=-0,60, p=0,0001). Matrica morfoloskih distanci je bila znacajno korelisana sa
filogenetskom matricom (r=-0,59, p=0,001) i ekoloSkom matricom (r=-0,71, p=0,001).
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Slika 14. Klaster dijagrami na osnovu: korelacione matrice sli¢nosti (A), matrice ekoloskih sli¢nosti (B), filogenetskih distanci (C), i morfolo3kih distanci (D).

44



5. DISKUSIJA

45



Rezultati ove studije su pokazali da razli¢ite uloge ekstremiteta u lokomociji i reprodukciji oblikuju
inter- i intraspecijsku varijabilnost bezrepih vodozemaca. Razlike u veli¢ini i obliku humerusa i
radioulne kao funkcijski najvaznijih elemenata u ampleksu su potvrdili da na morfolosku varijabilnost
prednjih ekstremiteta veliki uticaj imaju selekcioni pritisci koji su vezani za njihovu ulogu u
reprodukciji. Sa druge strane razlike izmedu polova u elementima zadnjih ekstremiteta skoro da nisu
uocene, Sto bi moglo da ukaze na postojanje ogranicenja u nastanku intraspecijske varijabilnosti u
zadnjim ekstremitetima, verovatno zbog jakih biomehanickih zahteva visoko specijalizovane
lokomocije (Petrovi¢ i sar., 2017a). Poredenjem morfoloske varijabilnosti dva lokomotorna tipa,
skakaca i hodaca, uocena je uska veza izmedu lokomotornih zahteva i varijabilnosti proksimalnih i
medijalnih elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta, kao i osobina sakralnog prsljena (Petrovic i sar.,
2017Db). Uticaj lokomocije se u velikoj meri odrazava na korelacionu strukturu ekstremiteta bezrepih
vodozemaca, kao rezultat delovanja prirodne selekcije, pre svega kroz specijalizacije za skok, a zatim i
kroz druge lokomotorne aktivnosti koje su povezane sa razli€itim preferencama vrsta prema tipu
staniSta 1 na¢inu zivota. Razlike izmedu vrsta u sposobnostima skakanja i na¢inu kretanja u uskoj su
vezi sa razlikama u duzinama skeletnih elemenata. Medutim, pored postojanja veze izmedu
filogenetske istorije vrsta i ekoloskih preferenci, nije utvrden znacajan uticaj filogenetskih odnosa vrsta
na nivo i obrasce korelacija ekstremiteta.

5.1. POLNI DIMORFIZAM

Intraspecijske razlike predstavljaju rezultat evolucionih pritisaka koji su povezani sa adaptacijama
organizama na razlicite uslove sredine, pre svega kroz reprodukciju, a koji deluju razli¢ito na muzjake i
zenke i dovode do razlika u veli¢ini i obliku morfoloskih osobina izmedu polova (Shine, 1979).
Sagledavanje intraspecijskih razlika razli¢itih morfoloskih osobina osobina moze ukazati na selekcione
mehanizme koji dovode do nastanka i odrZanja varijabilnosti unutar vrsta (Butler i Losos, 2002).
Rezultati ove studije ukazuju na razli¢it obrazac polnog dimorfizma u veli¢ini i obliku ispitivanih
0sobina, koji je u skladu sa prethodnim istrazivanjima (Shine, 1979, 1989; Duellman i Trueb, 1994;
Lee, 2001; Monnet i Cherry, 2002; Nali i sar., 2014). Najveci deo varijabilnosti je povezan sa prednjim
ekstremitetima, dok se samo manji deo razlika odnosi na zadnje ekstremitete i osobine sakralnog
prsljena.

5.1.1. Polni dimorfizam u veli¢ini tela

Razlike izmedu polova u veli€ini tela predstavljaju jedan od intenzivno proucavanih vidova polnog
dimorfizma, pogotovu kod bezrepih vodozemaca (Shine, 1979; Woolbright, 1983; Monnet i Cherry
2002; Kupfer, 2007; Han i Fu, 2013; Zhang i Lu, 2013). U ovoj studiji su uoceni razli€iti obrasci
polnog dimorfizma u veli€ini tela koji obuhvataju vrste kod kojih su Zenke vece, zatim vrste kod kojih
su muZjaci veéi, kao i vrste kod kojih ne postoje razlike u veli¢ini tela izmedu polova. Zenke vrsta
Pelobates fuscus, Hyla arborea i Rana dalmatina su imale vece telo i duze delove prednjih i zadnjih
ekstremiteta u poredenju sa muzjacima. Polni dimorfizam u slicnom obimu je potvrden u studijama
Monnet i Cherry (2002), kao i Liao (2013). U studiji Székely i Nemes (2002) je takode zabelezeno
veée telo kod Zenki Pelobates fuscus. Zenke vrsta Pelobates syriacus, Rana graeca i Rana temporaria
su takode bile vece u odnosu na muzjake, medutim ove razlike nisu bile znacajne. Polni dimorfizam u
korist zenki koji podrazumeva vece telo kod ovog pola, predstavlja najcesci obrazac polnog
dimorfizma kod Anura, koji se uglavnom objasnjava selekcijom za fekunditet. Selekcija za fekunditet
se zasniva na pozitivnoj korelaciji izmedu fekunditeta (broja jaja) i veli¢ine tela kod zenki, koja se
postize ve¢om stopom rasta i odlaganjem polnog sazrevanja (Crump, 1974; Andersson, 1994; Monnet i
Cherry, 2002; Liao i Lu, 2009 b; Lu i Liao, 2011; Liao i sar., 2012; Liao i Chen, 2012). Odlaganje
reprodukcije, tanije odlaganje vremena kada se energetska ulaganja prebacuju sa somatskog rasta na
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reprodukciju, je povezano sa razlikama u uzrasnim strukturama polova. Zenke su pretezno stariji pol
(Monnet i Cherry, 2002). Selekcija za fekunditet je kod vrsta sa eksplozivnim razmnoZavanjem vise
izrazena, odnosno izbor za vecu Zenku je verovatno izrazeniji kod ovakvih vrsta u poredenju sa vrstama
koje imaju produzen period razmnozavanja (Nali i sar., 2014).

Sa druge strane muzjaci Bombina variegata i Pelophylax kl. esculentus imaju vece telo u
poredenju sa Zenkama, Sto predstavlja redi oblik polnog dimorfizma kod bezrepih vodozemaca (Shine,
1979). Rezultati iz ove studije su u skladu sa prethodnim studijama za vrstu B. variegata (Radoj¢i¢ i
sar., 2002; Di Cerbo i Biancardi, 2012), dok je za vrstu P. kl. esculentus uoc¢en obrnut obrazac u odnosu
na prethodnu studiju (Krizmani¢, 2008). Kao glavno objasSnjenje za vece telo kod muzjaka navodi se
veci reproduktivni uspeh, pre svega zbog prednosti u direktnim borbama muzjaka, ili/i tokom dozivanja
Zenki (Shine, 1979; Woolbright, 1983; Katsikaros i Shine, 1997; Lodé i Le Jackues, 2003), 5to je i
potvrdeno u nekim studijama (Howard, 1984; Katsikaros i Shine, 1997). Pored intraseksualne
kompeticije, izbor krupnijih muzjaka od strane Zenki (eng. ““female choice’) takode moze uticati
pozitivno na veli¢inu muzjaka (Lips, 2005).

5.1.2. Polni dimorfizam u duzini ekstremiteta i osobinama sakralnog prsljena

Obrasci variranja apsolutnih duzina prednjih, zadnjih ektremiteta i sakralnog prsljena prate variranje u
veliCini tela. Skoro sve navedene osobine su bile statisticki znacajno vece kod pola koji je imao i vece
telo. Pa tako kod vrsta gde su Zenke imale vece vrednosti za duzinu tela, i duzine vecine delova
prednjih i zadnjih ekstremiteta i sakralnog prsljena su veée kod ovog pola. Vece telo je pra¢eno veéim
femurom i tibiofibulom kod obe vrste iz roda Pelobates, sto je takode zabelezeno u rezultatima
prethodnih studija (Ugurtas i sar., 2002). Sa druge strane, muzjaci imaju duze delove ekstremiteta i
sakralnog prsljena kod vrsta gde su oni veci pol. Kod muZzjaka vrste B. variegata je potvrdeno vece
telo sa ve¢im vrednostima za humerus, tibiofibulu i distalni deo prednjih ekstremiteta (Radoj¢ic¢ i sar.,
2002; Di Cerbo 1 Biancardi, 2012). Medutim, korigovanjem vrednosti duzina prednjih i zadnjih
ekstremiteta i sakralnog prsljena za duzinu tela, dobijamo potpuno drugaciji obrazac variranja izmedu
polova. Muzjaci vecine vrsta se karakteriSu duzim proksimalnim delovima (humerus i radioulna) i
kra¢im distalnim delovima prednjih ekstremiteta, dok se Zenke karakteriSu kra¢im proksimalnim i
duzim distalnim elementima ekstremiteta. Moguce je da intraspecijske razlike u proporciji elemenata
unutar ekstremiteta, a ne u ukupnoj duzini ukazuju na ocuvanje optimalne duzine prednjih ekstremiteta
pre svega zbog njihove funkcije u lokomociji i reprodukciji. Za neke osobine uocen je 1 znacajan uticaj
alometrije. Alometrijiski rast za humerus i radioulnu kod muzjaka ukazuje da su ove osobine pod jac¢im
selektivnim pritiskom nego kod Zenki. Emerson (1991) je istakla funkcijske aspekte humerusa i
radioulne u ampleksusu. Ovi elementi kod muzjaka imaju vaznu ulogu prilikom ¢vrstog drzanja za
zenke (Howard i Kluge, 1985). U prilog ovim rezultatima idu i rezultati razlicitih studija koje su
utvrdile postojanje polnog dimorfizma u misi¢ima prednjih ekstremiteta kod Anura. Misi¢i ukljuceni
u ampleksus (m. pectoralis, m. coracoradialis, m. coracobrachialis, m. flexor carpi radialis, m.
extensor carpi radialis, m. sterno radialis i m. abductor indicus longus) su imali ve¢u masu kod
muzjaka u poredenju sa masom ovih misi¢a kod Zenki (Oka 1 sar., 1984; Yekta i Blackburn, 1992;
Peters i Aulner, 2000; Lee, 2001; Clark i Peters, 2006). Pored intraspecijskih razlika u prednjim
ekstremitetima, u ovoj studiji skoro da nisu uocene intraspecijske razlike u elementima zadnjih
ekstremiteta i osobinama sakralnog prsljena. Studije koje su ispitivale vezu morfologije i lokomocije
kod bezrepih vodozemaca istakle su upravo biomehanic¢ku ulogu zadnjih ekstremiteta i karli¢nog
pojasa u razli¢itim nacinima kretanja (Emerson, 1976; Jorgensen i Reilly, 2013). Imaju¢i u vidu da je
lokomocija presudna za prezivljavanje, sve ove osobine koje su ukljucene u kretanje, pod jakim su
uticajem selekcionih pritisaka (kroz biomehanicke zahteve) koji su prisutni kod oba pola. Intraspecijske
razlike vezane za zadnje ekstremitete uo¢ene su jedino kod vrsta B. variegata i R. dalmatina. Polni
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dimorfizam u zadnjim ekstremitetima obi¢no je prisutan kod vrsta kod kojih postoji direktna
kompeticija izmedu muzjaka. Smatra se da muzjaci sa duzim ekstremitetima mogu imati prednost u
ampleksusu ili tokom pronalazenja zenki (Wells, 1979; Halliday, 1982; Lee i Corrales, 2002; Herrel i
sar., 2012). DuZzi zadnji ekstremiteti kod muzjaka B. variegata se mogu objasniti reproduktivnim
ponaSanjem. Pokretljivost se generalno smatra vaznom osobinom u kompeticiji za zenku. Duzi zadnji
ekstremiteti takode mogu biti povezani i sa teritorijalnim ponasSanjem specifi¢nim za pol. U tom
kontekstu je vazno pomenuti da, iako se muzjaci B. variegata nisu smatrali teritorijalnim, Szimura
(1993) i Seidel (1999) su opisali da jedan broj muzjaka ove vrste ispoljava teritorijalno ponaSanje
specificno za pol, proizvode¢i talase u vodi zadnjim ekstremitetima, koji verovatno imaju ulogu da
oteraju druge muzjake sa njihove teritorije.

Zenke vrsta B. variegata i R. dalmatina su imale ve¢e vrednosti za osobine sakralnog priljena.
Uocena alometrija za ove osobine ukazuje na delovanje selekcije, s obzirom da se Siri karli¢ni pojas
moze povezati sa ve¢im prostorom za skladistenje jaja, a samim tim i sa ve¢im fekunditetom.
Zanimljivo je pomenuti da R. dalmatina predstavlja vrstu sa eksplozivnim na¢inom razmnoZavanja,
gde su zenke pod jakim selektivnim pritiskom za fekunditet zbog ogranicenog i kratkog perioda za
reprodukciju (Nali i sar., 2014). Medutim, ovaj trend nije zabeleZen kod ostalih vrsta sa eksplozivnim
nac¢inom razmnozavanja (R. temporaria i B. viridis), a druga vrsta kod koje je utvrdeno alometrijsko
variranje osobina sakralnog prsljena B. variegata ima produzeni nacin reprodukcije. Neophodne su
dalje studije, sa ve¢im brojem vrsta, kako bi se utvrdio tacan mehanizam za nastanak dimorfizma u
osobinama karli¢nog pojasa.

5.2. LOKOMOTORNI TIPOVI

Lokomocija je usko povezana sa razli¢itim ekoloskim aspektima kao $to su pronalazenje hrane, bekstvo
od predatora i ocuvanje energije (Dickinson i sar., 2000). Medutim, i pored brojnih primera
lokomotornih adaptacija, selekcioni pritisci koji dovode varijabilnosti u lokomotornim performansama,
kao 1 do morfoloske varijabilnosti kod bezrepih vodozemaca jo$ uvek su nedovoljno prouceni (Garland
i Losos, 1994). Poznato je da su promene postkranijalnog skeleta povezane sa skakanjem, pri ¢emu je
osnovni plan grade skeleta parnih ekstremiteta i pojaseva danasnjih vrsta bezrepih vodozemaca
filogenetski oCuvan, a evolucija ograni¢ena opsStom skeletnom gradom (Wake, 1997). Dosadasnje
studije koje su se bavile vezom lokomocije i morfologije kod Anura isticale su osobine zadnjih
ekstremiteta 1 karlicnog pojasa kao glavne karakteristike za definisanje nacina lokomocije i
lokomotornog tipa, dok prednji ekstremiteti i njihovi elementi do sada nisu bili analizirani u ovom
kontekstu. Posto slozene veze izmedu pojedinih morfoloskih struktura odreduju lokomotorne
performanse, u ovoj studiji su pored ukupnih duZzina, koriS¢eni odnosi elemenata prednjih i zadnjih
ekstremiteta za dobijanje informacija o strukturnim i funkcijskim osobinama lokomotornog sistema.

Analizom osnovnih stukturnih delova je utvrdena povezanost ukupne duzine prednjih i zadnjih
ekstremiteta i sakralnog prsljena sa duzinom tela u zavisnosti od nacina kretanja. Veza izmedu veli¢ine
1 oblika tela sa lokomotornim tipovima je potvrdena, sa znacajno ve¢im uticajem oblika od veliCine.
Gomes 1 sar., 2009 su potvrdili da variranje u performansama nije povezano sa veli¢inom tela, i istakli
da bi telesna masa, viSe nego duzina tela mogla biti povezana sa sposobnos$cu skakanja, jer teze
zZivotinje zahtevaju vise sile za skok od laksih, bez obzira na duzinu tela. Pored toga, performanse
skakanja u odnosu na duzinu tela opadaju sa povecanjem veli¢ine (Emerson, 1978; Zug, 1978). S
obzirom da neke familije bezrepih vodozemaca pokazuju ve¢i disparitet u veli¢ini tela, a manji
diverzitet u nac¢inu lokomocije, smatra se da je veli¢ina tela evoluciono odvojena od nacina lokomocije
(Enriquez-Urzelai i sar., 2015). Mada se uloga veli¢ine tela u mnogim ekoloSkim zahtevima ne moze
zanemariti (Moen i Wiens 2009; Collar i sar., 2011). Na osnovu analize oblika, pokazano je da odnos
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izmedu veli¢ine sakralne dijapofize i duzine zadnjih ekstremiteta (DE/HL), kao i odnos Sirine sakralnog
prsljena i duzine zadnjih ekstremiteta (SW/HL) najviSe doprinosi razdvajanju lokomotornih tipova
(skakaca 1 hodaca). Skakaci se karakteriSu dugim zadnji ekstremitetima i uskim sakralnim prsljenom,
dok hodaci imaju krace zadnje ekstremitete i Siroki sakralni pr§ljen. Duzi zadnji ekstremiteti kod
skakaca uti¢u ne samo na povecanje skakackih sposobnosti ve¢ predstavljaju prednost u kretanju kroz
kompleksno rasporedenu vegetaciju, $to je posebno znacajno za arborealne vrste kakva je Hyla
arborea. Jorgensen i Reilly (2013) su pokazali da Sirina sakralne dijapofize, Sirina sakralnog prsljena i
duZzina karli¢nog pojasa opisuju 65% varijabilnosti u filomorfoloSkom prostoru skeleta Anura. lako je u
ovoj studiji uoceno razdvajanje lokomotornih tipova u morfolosSkom prostoru, u okviru grupe skakaca
je H. arborea blago odvojena od ostalih vrsta. Hyla arborea, pored dobrih skakackih sposobnosti,
koristi i penjanje kao nacin kretanja, koje dodatno uti¢e na morfoloske osobine. Ono §to ovu vrstu
odvaja od ostalih skakaca je Sira sakralna dijapofiza, koja omogucava vecu pokretljivost karlicnog
pojasa prilikom penjanja (Emerson, 1979).

S obzirom da svaki deo ekstremiteta ima posebnu biomehanicku ulogu, a veza izmedu pojedinih
elemenata odreduje njihovu funkciju, u ovoj studiji je analiziran odnos izmedu proksimalnih,
medijalnih i distalnih delova ekstremiteta u kontekstu specifiénih lokomotornih tipova (skakaca i
hodaca). Prema predhodnim studijama, odnos tibiofibule i femura (TF/F) je imao najveci znacaj u
opisivanju lokomotornih tipova. Ovaj odnos svakako ima najvazniju biomehanic¢ku ulogu u lokomociji
bezrepih vodozemaca (Enriquez-Urzelai i sar., 2015; Zug, 1972; Choi i sar., 2003). Odnos duzine
femura i tibiofibule u velikoj meri odreduje performanse kretanja (Emerson, 1982). Povecanje duzine
tibiofibule u odnosu na femur najvise doprinosi povecanju brzine skoka, ali i poboljSanju drugih
performansi (Zug, 1972; Choi 1 sar., 2003). Ove karakteristike takode uticu na efikasnost plivanja
stvaranjem vece pokretacke sile tokom kretanja kroz vodu. Sa druge strane, duzi femur u odnosu na
tibiofibulu omogucava vecu snagu prilikom pokreta. Ovakv odnos elemenata je karakteristi¢an za
fosorijalne vrste koje kopaju zadnjim ekstremitetima (Zug, 1972; Emerson, 1976; Gomes i sar., 2009).
U studiji Sanger i sar. (2013) je utvrdeno da razli¢it odnos izmedu femura i tibiofibule izmedu
lokomotrnih tipova nastaje rano u ontogeniji, joS tokom metamorfoze ili u juvenilnom stadijumu
(Harrington 1 sar., 2013; Vera i Ponssa, 2014). Takode, razvoj femura i tibiofibule je regulisan
razli¢itim genima (Hox 10 i Hoxa 11), pri ¢emu razlike u ekspresiji ovih gena dovode do razlika
izmedu vrsta sa razli¢itom lokomocijom (Handrigan i Wasseburg, 2007). Prednji ekstremiteti kod
skakaca ucestvuju i u zavr$noj fazi skakanja (tokom doskoka), pri ¢emu imaju ulogu da smanje i ublaze
silu koja je nastala u zadnjim ekstremitetima (Nauwelaerts i Aerts, 2006). Kod vrsta koji su dobri
skakaci deo sile prilikom doskoka se prenosi i na grudni pojas (fam. Ranidae) (Didde i Rivera, 2019).
Kod hodaca, koji se kre¢u u kratkim skokovima, prednji ekstremiteti imaju ulogu u odbacivanju tela
prilikom prve faze skoka. Prednji ekstremiteti, slicno zadnjim u ovom slucaju funkcioniSu kao sistem
poluga, pri ¢emu humerus povecava silu kojom prednji ekstremiteti deluju na podlogu, i podizu telo u
odgovarajuci polozaj za kratak skok karakteristi¢an za hodace (Reilly i sar., 2015). Rezultati iz ove
studije su istakli odnose izmedu humerusa i tibiofibule (H/T), i tibiofibule i distalnog dela zadnjih
ekstremiteta (T/DH). MorfoloSka varijabilnost elemenata prednjih ekstremiteta, do sada nije analizirana
u kontekstu lokomocije, medutim rezultati iz ove studije pokazuju da, pre svega humerus u korelaciji sa
tibiofibulom ima vaznu ulogu u definisanju morfologije lokomotornih tipova kod Anura. Razli¢iti
obrasci morfoloskih veza unutar i izmedu elemenata ekstremiteta kod skakaca i hodac¢a u velikoj meri
oslikavaju zahteve razliCitih nac¢ina kretanja. Poredenjem morfoloSke varijabilnosti u kontekstu
razli¢itih lokomotornih tipova u ovoj studiji potvrden je vazan uticaj zadnjih ekstremiteta, i istaknut
uticaj prednjih ekstremiteta, osobina sakralnog prsljena kao i njihove veze sa zadnjim ekstremitetima.
Ovi rezultati predstavljaju dobar pocetak za dalja istrazivanja korelacija izmedu serijski homologih
elemenata prednjih 1 zadnjih ekstremiteta u kontekstu biomehanickih zahteva 1 efikasnosti lokomocije.
S obzirom da su prednji i zadnji ekstremiteti prosli kroz znacajnu reorganizaciju tokom evolucije
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Anura, postavlja se pitanje da li zajednicki razvojni programi serijski homologih struktura ograni¢avaju
integraciju unutar ekstremiteta ili se u nekoj meri poklapaju sa biomehanic¢kim zahtevima lokomocije.

5.3. OBRASCI MORFOLOSKE INTEGRACIJE

Serijski homologe strukture, kao Sto su ekstremiteti kicmenjaka imaju zajednicke razvojne i geneticke
faktore koji reguliSu njihov razvoj i rast. lako kovarijacija izmedu homologih struktura ogranicava
produkciju morfoloske varijabilnosti, postoji velika raznovrsnost u morfologiji ekstremiteta sa
razli¢itim funkcijskim odnosima izmedu elemenata prednjih 1 zadnjih ekstremiteta (Young i
Hallgrimsson, 2005). Klade sa vrstama koje poseduju veliki broj razli¢itih lokomotornih adaptacija,
poput bezrepih vodozemaca, predstavljaju dobar primer za testiranje odnosa izmedu adaptacije,
odnosno funkcije i morfoloske integracije. Ako na integraciju pre svega uti¢u funkcionalni zahtevi,
onda je integracija najvise izrazena upravo u onim strukturama gde je selekcija najjaca, i obrnuto,
morfoloSka integracija je manja izmedu struktura gde nema jakih selekcionih pritisaka. Medutim, kada
je integracija primarno regulisana genetickim i razvojnim ograni¢enjima, onda je prisutna izmedu
struktura sa zajednickim genetickim i razvojnim faktorima, bez obzira na njihovu funkciju. Poredenjem
korelacija elemenata ekstremiteta kod Anura dobijen je slican obrazac morfoloske integracije kod svih
vrsta. Generalno, vrste su pokazale znacajno jace korelacije izmedu elemenata unutar ekstremiteta nego
izmedu homologih elemenata prednjih i zadnjih ekstremiteta. Ovi rezultati su u skladu sa studijom
Young i Hallgrimsson (2005), u kojoj je potvrdeno da je morfoloska i funkcijska divergencija prednjih
1 zadnjih ekstremiteta razli¢itih taksona povezana sa smanjenim kovariranjem izmedu ekstremiteta.
Young i Hallgrimsson (2005) su dobili da je veci stepen fukcionalne divergencije kod slepih miseva
povezan sa opadanjem korelacija elemenata izmedu ekstremiteta. UoCeni obrazac integracije kod
bezrepih vodozemaca se moze povezati sa razvojnim i funkcionalnim osobinama ekstremiteta kod ove
grupe. Kod Anura postoji razlika u relativnom vremenu pojave prednjih i zadnjih ekstremiteta. U toku
razvoja, zadnji ekstremiteti se prvi pojavljuju u odnosu na prednje ekstremitete (Duellman i Trueb,
1994). Takode, ekstremiteti imaju i razliite bioloSke uloge tokom Zivota jedinki. Razlike u funkciji
prednjih i zadnjih ekstremiteta Anura su veoma izrazene. Uloga zadnjih ekstremiteta je prvenstveno u
generisanju energije potrebne za skok, dok je uloga prednjih odrZzavanje ravnoteze prilikom doskoka i
ublazavanja posledica kontakta sa podlogom u zavrsnoj fazi skoka (Nauwelaerts i Aerts, 2006). Zbog
toga se zadnji ekstremiteti smatraju visoko specijalizovanim za izvodenje skokova, dok prednji pored
uloge u zavrsnoj fazi skoka, imaju ulogu u brojnim drugim funkcijama, kao Sto su reprodukcija,
hvatanje i manipulacija plenom (Duellman i Trueb, 1994; Valdez i Nishikawa, 1997). Zbog navedenih
razlika u vremenu pojave i razliite bioloske uloge prednjih i zadnjih ekstremiteta kod bezrepih
vodozemaca, moze se ocekivati disocijacija ili razdvajanje izmedu serijalno i funkcionalno homologih
elemenata ekstremiteta, koja predstavlja odgovor na razlicite selekcione pritiske koji postoje na
prednjim i zadnjim ekstremitetima. Visok nivo kovariranja izmedu funkcijiski povezanih elemenata
potvrden je analizom parcijalnih korelacija. Najjace korelacije su uoc¢ene izmedu proksimalnih
elemenata: humerus i radioulne, kao i izmedu femura i tibiofibule. Navedene korelacije odrazavaju
biomehanicke uloge ovih delova ekstremiteta koji predstavljaju sisteme poluga. DuZa tibiofibula u
odnosu na femur direktno uti¢e na povecanje skakackih sposobnosti (Choi i sar., 2003). Suprotno
ovome, kod fosorijalnih vrsta, femur je kraci od tibiofibule, Sto povecava snagu koja nastaje u misi¢ima
tokom kopanja (Emerson, 1976). Kra¢i femur, takode poboljSava kretanje u kratkim skokovima i lakse
promene pravca tokom kretanja (Emerson, 1976; Wells, 2010). Postojanje vece korelacije unutar
ekstremiteta posebno izmedu proksimalnih elemenata, i smanjena korelacija izmedu ekstremiteta
predstavlja rezultat delovanja funcijskih zahteva na integraciju Anura, nasuprot razvojnim
ograni¢enjima. Bell i sar. (2011), ukazuju na usku vezu izmedu funkcijske specijalizacije i morfoloske
integracije, pri ¢emu integracija izmedu serijski homologih elemenata opada kod taksona sa ekstremno
razli¢itim funkcijama izmedu prednjih i zadnjih ekstremiteta. U slucaju bezrepih vodozemaca bi se
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moglo zakljuciti da je specijalizacija ekstremiteta pracena promenama u obrazcu morfoloske integracije
u skladu sa selekcionim pritiscima koji deluju na prednje i zadnje ekstremitete odvojeno.

Nezavisnost matrice korelacionih sli¢nosti i filogenetskih distanci ispitivanih vrsta ukazuje da
promene u korelacijama nisu pod uticajem filogenentskih odnosa. Suprotno ovome morfoloske
promene u srednjim vrednostima osobina su strogo pod uticajem filogenetske istorije, na Sta ukazuje
znacajna korelacija izmedu Mahalanobisovih i filogenetskih distanci. Postojanje znacajne korelacije
izmedu matrice korelacionih sli¢nosti sa matricom ekoloskih sli¢nosti potvrduje da lokomocija, kao i
staniSte u nekoj meri uti¢u na korelacione veze izmedu elemenata ekstremiteta. Prema Vidal-Garcia i
sar. (2017), morfologija ekstremiteta bezrepih vodozemaca nije pod uticajem jakih filogenetskih
ogranicenja za razliku od lobanje, ve¢ je u velikoj meri posledica razli¢itih ekoloskih zahteva koji se
ispoljavaju kroz selekcione pritiske.

Iako su parcijalne korelacije potvrdile jace veze elemenata unutar ekstremiteta, kod vrsta Hyla
arborea i Pelophylax kl. esculentus se mogu uociti i jake korelacije pojedinih homologih elemenata.
Adaptacije na arborealni nacin zivota kod H. arborea ukljucuju slozene promene u skeletnim
elementima i muskulaturi distalnog dela prednjih ekstremiteta (Manzano i sar., 2008), koje mozZe biti
povezano sa drugacijim obrascem integracije prednjih ekstremiteta. Sa druge strane, Pelophylax KI.
esculentus predstavlja semiakvati¢nu vrstu, koja veéi deo zivota provodi u vodi. S obzirom da plivanje
zahteva sinhronizovano pokretanje prednjih i zadnjih ekstremiteta (Nauwelaerts i sar., 2007), veca
korelacija izmedu homologih elemenata ekstremiteta kod ove vrste moze biti povezana sa adaptacijom
na akvati¢nu sredinu, kroz paralelne selekcione pritiske koji deluju podjednako na oba ekstremiteta.
Ono $to je zanimljivo kod ove vrste je da je pored akvati¢ne, dobro prilagodena i terestri¢noj sredini,
odnosno skakanju. Postavlja se pitanje na koji nacin je ova vrsta morfoloski prilagodava na dve
razlic¢ite sredine, 1 da li postoji kompromis izmedu performansi u skokovima i plivanju (Nauwelaerts 1
sar., 2007).

Generalno, ova studija ukazuje na zajednicki obrazac morofloske integracije, koji se zasniva na
funkciji ekstremiteta u visoko specijalizovanom kretanju bezrepih vodozemaca, na Sta ukazuje veca
korelacija elemenata unutar ekstremiteta. Dominantne korelacije izmedu biomehanicki vaznih
elemenata: humerusa i radioulne, kao i tibiofibule i femura potvrduju da fukcijski zahtevi za efiksnom
lokomocijom usmeravaju integraciju ekstremiteta Anura.
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6. ZAKLJUCCI
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Odnosi morfoloskih osobina koji najbolje definiSu lokomotorne tipove su odnosi izmedu
osobina karli¢nog pojasa i duzine zadnjih ekstremiteta u osnovnim strukturama, kao i

odnosi tibiofibule 1 femura i tibiofibule 1 humerusa u analizi pojedina¢nih elemenata.
Poredenjem morfoloske varijabilnosti u kontekstu razli¢itih lokomotornih tipova u ovoj studiji
potvrden je vazan uticaj zadnjih ekstremiteta, 1 istaknut uticaj proksimalnog i medijalnog dela
prednjih ekstremiteta, osobina sakralnog prsljena kao i njihove veze sa zadnjim ekstremitetima
u kretanju i definisanju morfologije lokomotornih tipova Anura.

Razliciti obrasci morfoloskih veza unutar i izmedu elemenata ekstremiteta kod skakaca i hodaca
u velikoj meri oslikavaju zahteve razli¢itih na¢ina kretanja.

Bezrepi vodozemci pokazuju razli¢ite obrazce polnog dimorfizma u veli¢ini i obliku ispitivanih
osobina u skladu sa prethodnim studijama, pri ¢emu se najveci deo varijabilnosti odnosi na
prednje ekstremitete.

Neznatne razlike koje se odnose na zadnje ekstremitete i osobine sakralnog prsljena, ukazuju na
postojanje ogranic¢enja u nastanku intraspecijske varijabilnosti u zadnjim ekstremitetima kod
bezrepih vodozemaca, pre svega zbog jakih biomehanickih zahteva visoko specijalizovane
lokomocije.

Obrazac integracije kod bezrepih vodozemaca pokazuje da lokomocija ima najveci uticaj na
korelacionu strukturu ekstremiteta bezrepih vodozemaca, pre svega kroz specijalizaciju za skok,
a zatim i kroz druge lokomotorne aktivnosti koje su u uskoj vezi sa tipom stanista koje vrste
preferiraju, dok, sa druge strane, nije bilo zna¢ajnog uticaja filogenetskih odnosa.
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