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Ontogenija i filogenetski odnosi vrsta roda Niphargus Schiddte, 1947 (Crustacea: Amphipoda:
Niphargidae) sa podruéja Srbije

Sazetak

Pored brojnih pokusaja i informacija dobijenih analizom morfoloskih karakteristika i
metodama molekularne taksonomije jedan od najbrojnijih rodova slatkovodnih rakova na svetu, rod
Niphargus, i dalje ima problemati¢nu I nerazreSenu taksonomiju. PredloZene grupe dobijene na
osnovu morfoloskih analiza koje se danas koriste u sistematici nisu u skladu sa rezultatima
molekularno filogenetskih istrazivanja. Nove vrste se cesto otkrivaju, mahom ih odlikuje
stenoendemicnost, a detektovan je i vec¢i broj kriptic¢kih vrsta. Svega par vrsta nije vezano iskljucivo
za subteresti¢nu slatkovodnu sredinu. Odsustvo cirkadijalnog ritma, male godisnje temperaturne
oscilacije sredine koju naseljavaju i nepravilni priliv hranljivih materija je uslovio drugadije zivotne
strategije, ukljucujuéi i razvice, u odnosu na epigejske srodnike. Sve pripadnike roda karakterise
adaptacija na hipogejsku sredinu u vidu odsustva organa vida, izduzenih ekstremiteta, veceg broja
taktilnih dlacica, itd. Posebnu poteskoc¢u u odredivanju taksonomije ove grupe predstavlja to sto se
karakteri, menjaju tokom ontogenije, ¢ine¢i tako da juvenilni primerci jedne vrste li¢e na odrasle
jedinke druge vrste.

U cilju rasvetljavanja filogenetskih odnosa i taksonomskog statusa u okviru roda Niphargus,
koriséen je integrativno taksonomski pristup i kombinacija molekularnih markera. Vrseno je i
pracenje alometrijskih promena u toku ontogenije klju¢nih morfoloskih karaktera razliitih
preadultnih uzrasnih kategorija.

Detektovani su glavni morfoloski karakteri vrsta koje su do sada registrovane na teritoriji
Srbije (151 morfometrijskih i 186 meristickih). Analiza karaktera je izvrsena na sakupljenim
uzorcima, kao na osnovu literaturnih podataka koji su do sada objavljeni za vrste koje naseljavaju
podru¢je Srbije. Od 22 navedene vrste koje zive u Srbiji, vrsta Niphargus euserbicus je odabrana
kao organizam za dalju ontogenetsku studiju. Vrsta pripada morfoloskoj grupi Niphargus remyi-
ravanicanus, ¢ija ontogenija do sada nije izu¢avana. Odabrani su odredeni morfoloski karakteri koji
su se pratili tokom ontogenije. Utvrdeno je koji su od stabilnih karaktera na nivou vrste podlozni
alometrijskom rastu. Vremensko javljanje trnova i bodlji na gnatopodama, pereopodama,
epimeralnim plo¢ama i telzonu u postembrionalnom razvi¢u je predstavljeno sekvencom koja se
moze koristiti za uporedivanje medu vrstama. Dobijeni podaci idu u prilog hipotezi da heterohronija
igra znacajnu, ako ne i klju¢nu ulogu, u evoluciji ovog roda.

Prilikom uzorkovanja i analiza u toku ove studije, detektovana je i nova vrsta za nauku,
Niphargus mirocensis u speleoloskom objektu Rakin ponor, planina Miro¢, zapadna Srbija.
Novootkrivena vrsta je ujedno i prva vrsta roda Niphargus na podrucju Srbije koja je
dokumentovana metodama molekularne genetike. Dobijeni molekularno-filogenetski rezulati
sugeriSu da vrsta pripada kladi jezerske ekomorfe rasprostranjene u lItaliji i centralnoj oblasti
Dinarida. Vrsta ima markantnu morfologiju sa velikim i robusnim telom, duzim ekstremitetima,
glomaznim i predatorskim gnatopodama, Sto je tipi¢no za jezerski ekomorfe. Novo otkrice
predstavlja geografsko prosirenje opsega pomenute klade, ¢ije su vrste uglavnom poznate kao
stenoendemicne.

Kljuéne reci: ontogenija, filogenija, Niphargus, Srbija
Naucna oblast: Biologija
UZa naucna oblast: Biologija razvica zivotinja

UDK:



Ontogeny and phylogenetic relationships of the species of the genus Niphargus Schiddte, 1947
(Crustacea: Amphipoda: Niphargidae) inhabiting an area of Serbia

Abstract

Even after countless experiments and information obtained by morphology and molecular
biology, one of the most numerous genera of freshwater crustaceans in the world, Niphargus, still
has a problematic and unresolved taxonomy. The proposed morphological groups, which are used
today, are inconsistent with the molecular phylogeny. New species are frequently discovered and
are mostly characterized by stenoendemicity, and a larger number of cryptic species have been
detected. Only a few species are not related exclusively to the subterrestrial freshwater
environment. The absence of circadian rhythm, smaller environmental annual temperature
oscillations, and irregular inflows of nutrients have conditioned different life strategies, including
their development, with regard to their epigeic relatives. The members of order are characterized by
adaptation to the underground environment in the form of the absence of organs of sight, elongated
extremities, a larger number of tactile hairs, etc. In some species, certain morphological structures,
which can be used or are used as taxonomic characters, are changing during ontogeny, which makes
juvenile specimens of these species resemble adult individuals of some other species.

In order to resolve the phylogenetic relationships and taxonomical status of genus
Niphargus, the combination of molecular methods and morphological analysis was used. Allometric
changes during the ontogeny of key morphological characters were also observed in specimens of
pre-adult age categories.

Key morphological characters of the genus were detected (151 morphometric and 186
meristic). Character analysis was performed on collected samples and from literature data, for
species inhabiting the territory of Serbia. During sampling a species new to science was described,
Niphargus mirocensis. Of the 22 listed species, Niphargus euserbicus was chosen to be a study
animal for ontogenic analysis. The species belongs to the artificial morphological group Niphargus
remyi-ravanicanus, whose ontogenetic development has not been studied so far. Characters to
follow during ontogenetic development were selected. They have been tested to be stable at the
species level, susceptible to allometric growth and being polymorphic. The temporal occurrence of
thorns and spines in postembryonic development is presented by a sequence that can be used for
comparison between species. The obtained data further support the hypothesis that heterochrony
plays a significant, if not a key role in the evolution of the genus.

The newly discovered species Niphargus mirocensis, is the first species on the territory of
Serbia that is molecularly discriminated. The obtained phylogenetic results suggest that it belongs to
the clade of the lake ecomorph, also distributed in Italy and the central Dinaric region. The species
has a recognizable morphology with a large and robust body, the longer body extremities, bulky and
predatory gnathopods, that is typical for a lake ecomorph. The new discovery represents a
geographical expansion of the range of the mentioned clade, whose species are mostly known as
stenoendemic.

Key words: ontogeny, phylogeny, Niphargus, Serbia
Scientific field: Biology
Scientific subfield: Biology of animal development
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1. UvOD

Red Amphipoda (Latreille, 1816) gde spada i familija Niphargidae Bousfield 1977, pripada
klasi rakova Malacostraca, nadredu Peracarida (Martin & Davis, 2001; Hendrycks et al., 2019)
(http://www.marinespecies.org/amphipoda/index.php). Prvi pisani tragovi o amfipodama datiraju
izmedu 335. i 332. godine pre nove ere od strane Aristotela, koji jednu vrstu amfipoda pominje kao
“mali rod” Malacostraca. U danasnje vreme se smatra da se verovatno radilo o marinskoj vrsti
Gammarus locusta (Linnaeus, 1758) (Stebbing, 1888; Hurley, 1996). Red karakteriSe izuzetni
diverzitet sa ¢ak 10,238 vrsta rasporedenih u Sest podredova. Rakove iz grupe Amfipoda odlikuju
neke jedinstvene karakteristike. Njihovo telo je po pravilu bo¢no spljosteno i konveksno, a njihovi
torakalni ekstremiteti (pereopode) nisu postavljeni u istoj ravni, ve¢ su suprotstavljeni jedni
drugima (prednje pereopode usmerene su ka napred, naspram pereopoda 6 i 7 okrenutih u
kaudalnom pravcu), od ¢ega potice naziv Amphipoda. Ova osobina omoguéava bolje prianjanje za
podlogu, s obzirom da vode bentosni i epibentosni nac¢in Zivota. Na abdomenu se nalaze nesto kraci
ekstremiteti — pleopode, koji sluze za plivanje. Druga markantna karakteristika ovih rakova je
prisustvo refleksne urozome na zadnjem kraju tela, koja se sastoji od 3 para dvogranih
abdominalnih ekstremiteta — uropoda (moguc¢nost eksplozivne lokomocije) (Glazier, 2009). Ova
kombinacija karakteristika omogucava specifi¢ne oblike ponasanja amfipoda, pa se shodno stepenu
razvijenosti ovih delova tela pripadnici razli¢itih grupa neformalno dele na “plivac¢e” (eng.
'swimmers') i “prianjace” (eng. ‘clingers’) (Steele, 1988; Bousfield & Shih, 1994). Pretpostavlja se
da je predacka forma pripadala 'prianjacima,” koji su mogli da izvedu brze defanzivne pokrete
naglim ispravljanjem refleksne urozome (Steele, 1988; Lowry & Myers, 2013). Za razliku od
drugih Decapoda, amfipode nemaju karapaks, a telo im se odlikuje medusobno spojenim,
fleksibilnim ¢lancima po celoj duzini. Njihove slozene o¢i, ukoliko postoje, nisu smestene na o¢nim
drskama, ve¢ su sedentarne.

Uprkos velikom broju istrazivata i naucnika Kkoji su se bavili ili se i danas bave
problematikom Klasifikacije, i brojnim predlozenim filogenijama i Kklasifikacionim Semama,
Amphipoda u velikoj meri jo§s uvek predstavljaju nerazresenu grupu u okviru Malacostraca.
Klasifikacija Amphipoda je jos uvek u stanju fluksa, a problemi klasifikacije pojedinih grupa
problemati¢nog taksonomskog statusa jos uvek nisu razreseni (Martin & Davis, 2001). Filogenije
predloZene od strane razli¢itih istrazivackih grupa po pravilu nisu podudarne i kompatibilne, a ¢esto
je tesko sa sigurno$¢u odrediti i karaktere na kojima zasnivaju svoju klasifikaciju. Cak i grupe koje
su naizgled karakteristi¢ne i dobro utemeljene, veoma je tesko morfoloski definisati kada se uzmu u
obzir svi rodovi. Tome je svakako doprinelo i prenoSenje podataka iz nedovoljno validnih
literaturnih izvora u proslosti, a u nekim slucajevima i kori$¢enje razlic¢itih pseudofilogenetskih
metoda za utvrdivanje statusa odredenih taksona. Sve to je, kao rezultat, imalo dobijanje
neproverljivih, a u nekim slu¢ajevima i nau¢no neprihvatljivih sistema klasifikacije. Takode, jo$
uvek ne postoje terminoloski jasno definisana stanja karaktera za sve postojec¢e grupe u okviru
amfipoda. U praksi se zbog toga ¢esto koristi popis taksona (narocito visih sistematskih kategorija)
po abecednom redu, svuda gde ne postoji mogucnost nau¢no utemeljene Klasifikacije, prirodnog
grupisanja taksona, ili utvrdivanja filetickih odnosa medu njima (Bowman & Abele, 1982; Barnard
& Karaman, 1991; De Broier & Jazdzevski, 1993; Bellan-Santini & Ledoyer, 1986; Martin &
Davis, 2001). Narocito opterecenje nedoslednostima u pogledu klasifikacije je postojalo u okviru
grupe (podreda) Gammaridea, pa je ova grupa ¢esto bila “skladiste” za bilo koji takson na nivou
familije koji nije mogao da se svrsta ni u jednu od ostalih grupa. Ova situacija je donekle
popravljena radom Majersa i Lovrija (Lowry & Myers, 2013), koji su kladistiCkom analizom
razli¢itih morfoloskih karaktera i stanja karaktera izdvojili par novih podreda proisteklih iz grupe
Gammaridea, izmedu kojih i podred Senticaudata, u okviru koga je smestena i familija Niphargidae:


http://www.marinespecies.org/amphipoda/index.php

Filum Arthropoda von Siebold, 1848
Podfilum Crustacea Brinnich, 1772
Superklasa Multicrustacea Regier et al, 2010
Klasa Malacostraca Latreille, 1802

Poklasa Eumalacostraca Grobben, 1892
Nadred Peracarida Calman, 1904

Red Amphipoda Latreille, 1816

Podred Senticaudata Lowry & Myers, 2013
Infrared Gammarida Latreille, 1802
Superfamilija Crangonyctoidea Bousfield, 1973
Familija Niphargidae Bousfield, 1977

Senticaudata predstavljaju veliku kladu u okviru Amphipoda. Ukljuc¢uju skoro isklju¢ivo
slatkovodne vrste, ali i brojne marinske bentosne taksone. Klada je definisana prisustvom apikalnih
robusnih seta na granama uropoda 1 i 2 (lat. sentis — trn). Razvi¢e robusnih seta na vrhovima
uropoda 1 i 2 smatra se sinapomorfijom koja je bila jedna od glavnih inovacija u evoluciji
Amphipoda, i koja je dovela do povecanog diverziteta ove grupe (Lowry & Myers, 2013). Smatra
se da ova osobina poti¢e od predackih grupa amfipoda 'prianjaca’, gde je bila korisna u odrzavanju
kontakta sa povrsinom kod epibentosnih formi. Izgled zadnjih kaudalnih trnova predstavlja vazan
karakter za razlikovanje pojedinih familija. Senticaudata obuhvata skoro 100 familija i vise od 5000
vrsta, koje univerzalno pokazuju ovo stanje karaktera. U trenutnoj klasifikaciji Senticaudata ima
status podreda, sa familijom Niphargidae u svom sastavu (Lowry & Myers, 2013).

Familiju Niphargidae ¢ini 10 rodova. Skoro sve rodove ¢ini jedna ili nekoliko vrsta:
Carinurella (Sket, 1971) (1 wvrsta), Chaetoniphargus (Karaman & Sket, 2019) (1 vrsta),
Exniphargus (Karaman, 2016) (1 wvrsta), Foroniphargus (Karaman, 1985) (1 vrsta),
Haploginglymus (Mateus & Mateus, 1958) (6 vrsta), Microniphargus (Schellenberg, 1934) (1
vrsta), Niphargus (Schiddte, 1849) (411 vrsta), Niphargellus (Schellenberg, 1938) (3 wvrste),
Niphargobates (Sket, 1981) (1 vrsta), Niphargobatoides (Karaman, 2016) (1 vrsta). Niphargidae
predstavljaju pretezno hipogejsku grupu rakova, sa samo par epigejskih vrsta; pokazuju visok
stepen endemizma, posebno u kraskim predelima (V&inola et al., 2008).

Tipski rod familije Niphargidae — Niphargus se dugo smatrao ¢lanom familije Gammaridae.
Medutim Stanko Karaman, poznati jugoslovenski i svetski istraziva¢ Amphipoda, je prvi prepoznao
razlike po kojima bi trebalo da se ovaj, kao i grupa srodnih rodova, svrsta u posebnu porodicu —
Niphargidae (Karaman, 1962). Porodica je tek kasnije zvani¢no uspostavljena i priznata kao
zaseban takson od strane kanadskog zoologa Edwarda Lloyda Bousfielda, koji ju je svrstao u
superfamiliju hipogejskih amfipoda Crangonyctoidea (Bousfield, 1977). Rad prodice Karaman,
imao je neprocenjiv doprinos poznavanju roda Niphargus. Bilo samostalno ili u koautorstvu,
zasluzni su za opisivanje preko stotinu za nauku novih vrsta amfipoda. Akademik Gordan Karaman
nastavlja svoj rad do danasnjeg dana. Osim ovih istrazivaca, znatan doprinos izuc¢avanju amfipoda,
narocCito od pocetka XX veka do danas, su dali i A. Schellenberg, kao i istrazivaci Boris Sket, Cene
Fiser i drugi.

Smatra se da opis kavernikolne vrste Gammarus puteanus Koch, 1836 u stvari predstavlja
prvi nedvosmisleni opis vrste roda Niphargus, pod sadasnjim nazivom Niphargus puteanus (Koch,
1836). Sli¢no se dogodilo i vise od deceniju kasnije, redeskripcijom vrste Gammarus stygius
Schiddte 1847 u Niphargus stygius. Trenutno rod broji 411  vrsta
(http://www.marinespecies.org/amphipoda/aphia.php?p=taxlist), §to ga ¢ini najbrojnijim rodom u
okviru familije Niphargidae i najve¢im rodom slatkovodnih amfipoda na svetu (Vé&inéla et al.,
2008). Svega nekoliko pripadnika roda ne naseljava podzemne vode, dok je kod par vrsta otkriveno
da su naknadno rekolonizovale povrsinske vode (Copilas-Ciocianu et al., 2018).


http://www.marinespecies.org/amphipoda/aphia.php?p=taxlist

Rod Niphargus je po svojoj distribuciji palearkti¢ki sa zapadno-evroazijskim arealom.
Rasprostranjen je sirom Evrope, uglavnom juzno od granice ledene ploce pleistocena (Karaman &
Ruffo, 1986; Zagmajster et al., 2014). Nekoliko vrsta je poznato iz Jermenije, Gruzije, Iraka, Irana,
Izraela, Libana, Rusije, Sirije i Turske (Esmaeili-Rineh et al., 2015; Fiser et al., 2009a; Karaman,
1986) (Slika 1). Vecina vrsta je stenoendemiéna (Bregovi¢ et al., 2019; Trontelj et al., 2009),
ukljucujuéi nekoliko vrsta koje se javljaju u povrsinskim vodama. Novija istrazivanja ukazuju na to
da se neke od vrsta sa Sirim arealom zapravo sastoje od vise kriptickih vrsta koje nisu nuzno bliske
molekularno-filogenetski (Fiser & Zagmajster, 2009; Deli¢ et al., 2017a; Eme et al., 2018; Rendos
etal., 2021).
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Slika 1. Mapa rasprostranjenja pripadnika roda Niphargus. Tacke predstavljaju literaturne podatke
iz razlic¢itih izvora. Osenceni region je pretpostavljeni areal rasprostranjenja roda. Preuzeto i
modifikovano sa https://www.gbif.org/occurrence/map?g=niphargus.

Predacke forme amfipoda su verovatno prvi put naselile slatke vode u trijasu, pre oko 250
miliona godina (Lowry & Myers, 2013). Smatraju se reliktnom grupom jos od postojanja Pangeje,
koji su nakon razdvajanja ovog superkontinenta (Martin-Rojas et al., 2009) preziveli u podzemnim
vodama Laurazije sve do danas. To se naro¢ito odnosi na grupu Crangonyctoidea (gde spadaju i
Niphargidae) koja je tada dozivela procvat, a i danas predstavlja dominantnu faunu amfipoda u
vec¢ini podzemnih staniSta Sirom sveta. Do sada je pronadeno oko 30 fosilnih nalaza amphipoda,
medu kojima i nekoliko nifargusa koji datiraju iz vremena Eocen-Oligocen i sacuvani su u ¢ilibaru
(Jazdzewski et al., 2010). Neki od nalaza jesu ili lice na recentne vrste (Coleman & Ruffo, 2002),
Sto bi moglo da sugerise da je ova grupa mozda kolonizovala slatkovodna stanista pre oko 30
miliona godina. Ovi nalazi dovode u pitanje stvarnu evolucionu starost roda Niphargus, s obzirom
da se veruje da se najveca ekoloska i morfoloSka diverzifikacija grupe desila mnogo pre, u periodu
postojanja Paratetisa, najverovatnije u njegovom centralnom delu koji je obuhvatao teritorije
danasnjeg Balkanskog poluostrva, sa delovima Panonije i karpatsko-Dunavske oblasti (Ruffo, 1953;
Bousfield, 1983). Novije filogenetske analize pokazuju da recentne evropske Niphargidae
predstavljaju sestrinski takson sa madagaskarskim porodicama Austroniphargidae lannilli, Krapp &
Ruffo, 2011 i Sandroidae Lovri & Miers, 2012 (Lowry & Myers, 2013).


https://www.gbif.org/occurrence/map?q=niphargus

1.1 Diverzitet morfoloskih odlika u okviru roda Niphargus

Telo nifargusa je subcilindricno i bo¢no komprimovano. Moze da varira u veli¢ini |
robusnosti. U odnosu na srodni rod Gammarus, nifragusi su nesto vitkiji i izduzeniji, kod nekih
vrsta sa vermiformnim izgledom tela. Adulti vrsta koje naseljavaju intersticijalni prostor mogu biti
mali i do 2 mm, kao $to je slu¢aj sa N. transitivus (Sket, 1971), dok kontrast predstavljaju vrste
jezerske ekomorfe kao sto je N. balcanicus (Absolon, 1927) ¢iji su adulti veli¢ine oko 30 mm.
Odnos odredenih delova tela (antena, gnatopoda, uropoda) takode moze znatno varirati medu
vrstama. Glaveni region varira u duzini i razvijenosti rostruma.

Karakteristika roda je i odsustvo oka, odnosno c¢ula vida, kao i odsustvo integumentalne
pigmentacije, Sto predstavlja neke od najvaznijih adaptacija na hipogejsku sredinu. Pereoniti (Slika
2) mogu imati sporadi¢ne dlake i trnove po sebi, a kod svega par vrsta poseduju grbe sa izrazito
jakim trnovima. Pleoniti I-111 se ventralno nadovezuju na epimeralne plo¢e koje predstavljaju jedan
od najvarijabilnijih karaktera na nivou roda. Pored oblika, variraju u broju seta i trnova. Zadnja 3
segmenta pleonita su urozome i na sebi nose uropode I-11l. Treba napomenuti da jasna razlika
uzmedu seta i trnova nije jasno definisana i uoc¢ljiva, kao ni anatomski ispitana, ali za potrebe
izuCavanja se pomenute strukture prema robusnosti opisuju kao sete, peraste (plumozne) sete,
trnovite sete ili trnovi. Telzon, njegov oblik i prisustvo trnova ili seta kao i njihov tip predstavlja
stabilan taksonomski karakter. Nejednaka duzina antena | i Il (antena | je duza od antene Il), kao i
nejednaka duzina uropoda I-111, su vazni karakteri pomocu kojih se nifargusi razlikuju od gamarusa.
Bazalni (pedunkularni) ¢lanak antene Il je uve¢an i bulbozan. Raznolikost ushog aparata
(mandibula, maksila I-11 i maksilopeda) je zabelezena izmedu vrsta i populacija. Uloga maksila i
maksilopeda je u manipulisanju hranom i kod nekih za struganje biofilma, a mandibula u
raskidanju, rezanju i zvakanju hrane. Odredene vrste pokazuju veliku specijalizaciju usnog aparata,
toliko veliku da je, npr. kod Niphargus caspary (Pratz, 1866), prethodno Niphargopsis caspary
(Pratz, 1866), u proslosti dovodila do pogresnog uzdizanja na nivo roda (Karaman, 1982b).

Uloga ekstremiteta Amphipoda je raznolika i visenamenska. Narocito se izdvajaju prednji
torakalni ekstremiteti gnatopode I-11, ¢ija veli¢ina i oblik znatno variraju medu vrstama. Gnatopode
su subheli¢ne i mogu biti sli¢ne ili razli¢ite (polno dimorfne) kod muzjaka i zenki. Gnatopode |
mogu biti slabije razvijene od gnatopoda II, ili slicne po veli¢ini. Mogu biti predatorske
(raptorijalne), sluziti za kompeticiju medu muzjacima prilikom ostvarivanja prekopulatorne faze, a
ucestvuju i u ampleksusu (Hume et al., 2005). Pereopode I11-VII uglavnom sluze za hodanje; na
sebi nose ovoidne skrge i osteogite u slucaju zenskog pola. Pereopode VI i VII su nesto duze od
ostalih torakalnih ekstremiteta. Pleoniti I-111 su bez dorzalne karine. Prva tri para pleopoda (I-111) su
dosta medusobno sli¢na, sa ulogom u plivanju i verovatno u pospesivanju strujanja vode. Njihov
taksonomski znacaj nije jasno definisan. Distalni ¢lanci, urozomiti I-111, su slobodni. Uropoda | je
bez bazofacijalnih robusnih seta. Uropoda Il je dvograna ili jednograna, sa plumoznim setama ili
bez njih. Jedino se poslednji par uropoda smatra homolognim sa onima kod drugih Peracarida
(Glazier, 2009). Telzon je umereno do duboko urezan; apikalni, lateralni, dorzalni i mezialni trnovi
mogu biti prisutni ili odsutni.
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Slika 2. Grada tela Niphargus-a (preuzeto iz Petkovic et al., 2015).

Zabelezene su velike morfoloske razlike medu pripadnicima roda (Karaman & Ruffo, 1986;
Sket, 1999a), koje se pripisuju brojnim visoko varijabilnim morfoloskim celinama. Zbog toga se u
taksonomiji cesto ove odlike koriste u kombinacijama, Sto je jo§ poznato i kao ,,mozaiCan
naéin“ (Sket & Notenboom, 1993). Medutim, ovakvi ,,mozai¢ni“ karakteri se ponekad javljaju u
kombinacijama koje mogu da zbune istrazivace. Razlike izmedu vrsta mogu biti male, u jednom od
vise pracenih karaktera, dok razlike izmedu populacija mogu biti vece usled prisustva varijabilnosti
u gradi istog dela tela. Dodatni problem predstavlja uverenje da su karakteri koji su rezultat
adaptacija na troglobiontski nacin Zivota (atrofne ili protrofne karaktersitike) (Christiansen, 2005),
nastali konvergentnom evolucijom kao odgovor na pritisak hipogejske sredine (Langecker, 2000;
Aden, 2005; Christiansen, 2005).

1.2 Ekoloske odlike

Ove vrste su prilagodene ekstremnim staniStima (uglavnom tesko dostupne subterestri¢ne
sredine), koja po pravilu dele sa mikroorganizmima i relativno malim brojem visecelijskih
organizama. Zbog specijalizovanih bioloskih adaptacija, mnoge vrste su endemi¢ne. Do sada je sa
podrucja Srbije zabelezeno dvadesetak vrsta od ¢ega je ¢ak 14 endemicnih, koje su pored tipskog,
najéeSce poznate jos sa par drugih lokaliteta. Prvi pisani podatak o nifargusima Srbije se odnosi na
novi lokalitet vrste N. ilidzensis (Schéferna, 1932) koji je zabeleZzen od strane Stanka Karamana
1932. godine na planini Avali, u blizini Beograda. Opis nove vrste N. remyi od strane S. Karamana
1934. godine iz izvora Cedovo u blizini grada Sjenice, Jugozapadna Srbija, predstavlja prvu nauénu
publikaciju o ovoj vrsti za Srbiju. Usled generalne nepristupacnosti habitata, mnoge vrste kao sto su
N. adbiptus (G. Karaman, 1973b) i N. remyi (Karaman, 1934) od momenta inicijalnog uzorkovanja
i deskripcije kao novih vrsta vise nikad nisu ponovo sakupljene.

Ogranicen pristup ljudi pec¢inama i drugim stanistima koje naseljavaju Niphargidae imao je
znacajan uticaj na stepen saznanja o diverzitetu ove grupe, ali se tokom poslednjih decenija usled
intenzivnijeg terenskog istrazivanja i napretka biospeleoloskih metoda i instrumenata, otkriva
bogata raznolikost vrsta koje ih naseljavaju. Osim u pec¢inama (tzv. kavernikolne vrste), neke vrste
zive i U intersticijalnim prostorima ispunjenim vodom, posebno u hipogejskim zonama ispod re¢nih
korita. Zbog heterogenosti njihovih zivotnih ciklusa, kao i specificnih stanista ili delova stanista
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koje naseljavaju, koristi se razli¢ita terminologija kojom se oznacavaju pojedini ekotipovi (Slika 3
prema Borko et al., 2021), ali i dalje postoji konfuzija kada je koris¢enje odredenih termina u
pitanju. Prema eckoloskim odlikama, kavernikolni organizmi se mogu podeliti u nekoliko kategorija
(Ginet, 1960; Culver & Pipan, 2009). Ukoliko provode citav zivotni ciklus ispod povrsine zemlje
smatraju se obligatnim troglobiontima (troglobiti), dok se oni koji se mogu javljati i u pe¢inskim i u
povrsinskim biotopima smatraju fakultativnim troglofilima. Troglokseni sporadi¢no naseljavaju
pecine, a postoje i tzv. 'akcidentalne’ vrste, koje slu¢ajno pronalaze put do pecina. Termin
troglobiont se u nekim slu¢ajevima primenjuje i kod kopnenih i kod akvati¢nih vrsta, a u nekim se
samo primenjuje na kopnene vrste. Termin stigobiont se Koristi kao zajednicki za sve vrste koje
naseljavaju podzemna vodena stanista. Medu brojnim vrstama roda Niphargus postoji i nekoliko
epigejskih vrsta, koje zive u povrSinskim vodama. Epigejske vrste koje naseljavaju podrucje
centralne 1 jugoistocne Evrope su N. hrabei S. Karaman, 1932; N. valachicus Dobreanu &
Manolache, 1933 i N. bulgaricus Andreev, 2001 (Andreev, 2001; Copilas-Ciocianu et al., 2014;
Markovic et al., 2018).
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srednje dimenzije,
Plitka voda dugacki ekstremiteti
srednje ili velike dimezije, : ;
pljosnati , kratki ekstremiteti ), y \ Pukotine

male dimenzije, pljosnati,
kratki ekstremiteti

" Intersticijalna sredina
o male dimenzije
kratki ekstremiteti
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Hipoteticki intersticijalni predak

Pecinsko jezero
5 : e~ srednje dimenzija,
Pecinsko jezero /N e dugacki ekstremiteti
srednje dimenzije, | N
izrazeno dugacki ekstremiteti

Intersticijalna sredina
male dimenzije,

Brzoteku éa voda kratki ekstremiteti

srednje dimenzije,
kratki ekstremiteti

Slika 3. Morfoloska i ekoloska raznolikost vrsta roda Niphargus (preuzeto i modifikovano iz Borko
etal., 2021).
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1.3 Znacaj geografskog podrucéja Srbije za filogeniju roda Niphargus

Formiranje Paratetisa i Sredozemnog mora od velikog okeana Tetisa je vezano za tektonske
pokrete koji su se odigrali tokom kenozoika (Régl, 1999). Juznu granicu Paratetisa predstavljali su
venci planina Alpa, Karpata, Dinarida, Taurusa i Elbrusa (Laskarev, 1924). Ovi planinski masivi su
imali ulogu u njegovoj izolaciji za vreme Oligocena i Miocena (Rogl, 1999), sto je dovelo do
promene u distribuciji, i do razmene organizama koji su ga naseljavali. Dalja fragmentacija
Paratetisa u kasnom miocenu dovodi do formiranja vise vodenih masa, koje su povremeno bile
povezane i gubile vezu u periodima trangresije i regresije, od kojih je Panonsko more ili basen bilo
najvece (Schulz, 2005).

Zajednicki predak Niphargida koje naseljavaju Balkansko poluostrvo datira iz perioda kasni
Oligocen — rani Miocen sto odgovara tektonskom izdizanju Dinarskog karsta koje je zapocelo pre
oko 30 miliona godina. Prvo ,razdvajanje* filogenetskih linija je datirano na period pre 10-20
miliona godina, $to je bilo pre privremenog nestanka Mediteranskog mora i krize saliniteta (pre 5,3-
5 miliona godina) (Deli¢ et al., 2020). Formiranje takozvanog ,,Srpskog jezera“ pre oko 16,5-15,5
miliona godina (Slika 4) a sa njim bogate, danas visoko stenoendemi¢ne faune, razultat je
paleogeografskih uslova kao $to su geografski polozaj, nadmorska visina, mineralizacija vode i sl.
(Jovanovi¢, 2012). Tadasnju klimu je odlikovala stabilna temperatura sa sezonskim padavinama i
periodima suse Koji su trajali i po sest meseci (Bohme, 2003). Ovo ,,jezero je trajalo oko pola
miliona godina $to ga ¢ini dugopostoje¢im i odlicnim za potencijalnu evoluciju i specijaciju
tadasnje faune koja ga je naseljavala. Prema jednoj od hipoteza, tokom postpleistocenskog
zagrevanja klime doslo je do fragmentacije areala predaka danasnjih vrsta amfipoda na teritoriji
Srbije, smanjujuéi protok gena kroz nizijske populacije zbog konzervativizma nisa predackih vrsta,
i/ili invazije konkurentskih vrsta duz dolina Drave i Dunava (Fiser et al., 2010).



Slika 4. Pretpostavljene granice rasprostranjenja “Srpskog jezera”. Plavom bojom je obelezena
vodena masa; crvenom bojom su obelezena miocenska ostrva. Granica jezera je preuzeta od Krsti¢
et al. 2003. Crni krugovi predstavljaju lokacije stenoendemic¢nih vrsta roda Niphargus.

Podru¢je Zapadnog Balkana predstavlja ZzariSte specijacije i mesto susticanja vise
filogenetskih linija (Slika 5 prema Borko et al., 2021). Mnoge od ovih linija su nastale kroz
evolucioni proces relativno brze adaptivne radijacije i diverzifikacije, tokom ¢ega su zauzele
razli¢ite ekoloske niSe (Schluter, 2000). Prema dosadasnjim podacima, zemlja najbogatija ovim
vrstama je Hrvatska sa ¢ak 59, zatim Slovenija sa 50, Rumunija 39, Bosna i Hercegovina 23, Crna
Gora 21, Makedonija 20, Gr¢ka 19, Bugarska 11 i Albanija sa samo 1 vrstom. Broje¢i sve validne
vrste, impresivnih 189 tipskih lokaliteta je sa podruc¢ja Balkana. Za pojedina podrucja se oc¢ekuje
veéi broj vrsta, a uzrok nedostatka informacija je najces¢e rezultat teSskoca u prikupljanju
matrerijala.

Na Slici 5 krugovi predstavljaju geografske pozicije podklada, dok njihova veli¢ina ukazuje
na broj vrsta. Klade su numerisane po slede¢em redosledu: 1. Pontska, 2. Panonska, 3. Severno
Dinarska, 4. Juzno Dinarska, 5. Zapadno Balkanska i 6. Apeninska. llustracije u gornjem desnom
uglu predstavljaju rekontrukciju na osnovu filogenije predasnjih podrucja i direktne kolonizacije pre
45 miliona godina, odnosno 15 miliona godina. Geografsko podru¢je nastanka klada bogatih
vrstama koje se stvaraju adaptivnom radijacijom odgovara regionu uzdizanja karsta u jugoisto¢noj
Evropi pre 15 miliona godina.
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Slika 5. Geografski opseg adaptivne radijacije vrsta roda Niphargus (preuzeto iz: Borko et al.,
2021.

1.4 Osobenosti ontogenije Amphipoda

Oplodenje kod amphipoda se vrsi tokom ,,ljubavnog zagrljaja“— ampleksusa prilikom cega
muzjak gnatopodama pridrzava Zenku, a zatim pleopodama polaze spermu u Zenku. Zenke
amfipoda nisu u moguénosti da ¢uvaju spermatozoide muzjaka. Stoga Zenka nakon presvlacenja, a
pre stvrdnjavanja kutikule, prebacuje neoplodena jaja u ventralnu lezajnu komoru (marsupium), po
kojoj je nadred Peracarida karakteristi¢an, u kojoj se vrsi oplodnja. Lezajna komora se sastoji od
nekoliko modifikovanih, spljostenih, medusobno povezanih grana ekstremiteta (oosteogita,
epipodita) torakalnih segmenata, koji zajedno sa ventralnom stranom tela zenke formiraju ventralnu
Supljinu. Zenke koje Zive u hipogejskoj sredini odlikuju se manjim brojem poloZenih jaja u
marsupiumu (zavisno od vrste i temperature vode), ali ih karakteriSe znatno duzi zivotni vek u
odnosu na epigejske. Kod epigeijskih vrsta embrionalno razvice traje do 2 nedelje, dok je dodatnih
6-7 nedelja porebno za dostizanje reproduktivne zrelosti (Browne et al., 2005). Postoje literaturni
podaci koji ukazuju da ampfipode poseduju znacajnu sposobnost regeneracije i mogu nadoknaditi
amputirani ekstremitet za relativno kratko vreme (Wilhelm et al., 2003).

Red Amphipoda odlikuje epimorfno (direktno) razvice bez pojave pravih larvenih
stadijuma. Vec¢ina morfoloskih karakteristika tipi¢nih za adulte javlja se tokom embriogeneze,
unutar embrionalnog omotaca oplodenih jaja (Sto predstavlja razvojni ekvivalent fazi slobodne larve
kod anamorfnih rakova). Jaja se nalaze u ventralnoj lezajnoj komori (embrionizovane larve, eng.
,egg-nauplii®, Jirikowski et al., 2013). Postoje razli¢ita misljenja 0 poreklu odredenih modela
razvi¢a | 0 tome da li je prisustvo slobodnoziveéih larvi bila karakteristika predaka Malacostraca
(Akhter et al., 2015) ili su larveni stadijumi sekundarno postali slobodnozive¢i od ,,egg-nauplii®
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forme, koja se javlja u zivotnom ciklusu mnogih recentnih grupa, medu kojima i Peracarida
(Jirikovski et al., 2013). Kod amfipoda juvenili se izlezu u samoj komori (marsupijumu) u kojoj
ostaju izvesno vreme. Tek izlegle jedinke po pravilu li¢e na adulte, ali su manjih dimenzija i jos
uvek nisu polno zrele. One prolaze kroz razli¢ite faze metamorfoze, koje su Martin et al. (2014)
opisali kao ,,duboku promenu u morfologiji obi¢no praéenu promenama u ponasanju i funkciji
tokom Zivotnog ciklusa organizma®. Cinjenica da se ,.egg-nauplii“ koji se javljaju u ontogeniji
mnogih danas$njih grupa izlezu u specijalizovanim strukturama razli¢itog izgleda i porekla (ili su
pri¢vr$éeni za udove zenke), kao i Cinjenica da se u taksonima koji nisu blisko povezani javljaju
slicne modifikacije u razvicu, ukazuje da su zivotni ciklusi sa direktnim razvicem verovatno
evoluirali nezavisno nekoliko puta kod razli¢itih grupa rakova (Olesen, 2018).

Juvenili dostizu polnu zrelost nakon “pubertetskog” presvlacenja (Hartnoll, 1978, 1982). Pre
toga, tokom smene razli¢itih faza razvi¢a (serije metamorfoza), izgled pojedinih morfoloskih
sruktura se drasticno menja. Prve deobe tokom brazdanja (meridionalna, ekvatorijalna i
latitudinalna) su neravnomerne i za rezultat imaju formiranje cetiri dorzalne mikromere i cetiri
ventralne makromere. Dalje deobe odreduju polozaj ¢elija u odnosu na osovinu tela embriona,
odnosno njihove sudbine prema budu¢im doprinosima levoj, odnosno desnoj strani tela, kao i
prednjeg naspram zadnjeg kraja (Gerberding et al., 2002; Volff & Scholtz, 2002). Celije nastale
deobom makromera i mikromera takode se razlikuju i po obliku, kao i brzini proliferacije i
migracije pri obrazovanju embrionalnih slojeva u gastrulaciji (Alwes et al., 2011).

Prilikom procesa segmentacije tokom embrionalnog razvi¢a najpre dolazi do formiranja
malih ovalnih telesnih nabora koji kasnije prelaze u pojedinaéne segmentalno rasporedene
podomere (Martin et al., 2014). Grupisanje embrionalnih ¢elija i organizovanje primordijalne zone
iz koje ¢e se razviti svi delovi tela (segmentni zacetak pleona) je vidljivo prilicno rano u toku
embrionalnog razvi¢a i vrsi se teloblasti¢no, po tipu posteriorne segmentacije (Wolff, 2014).
Embrion se izduzuje i usled nejednakog rasta savija dorzalno (konveksno); zapocinje tagmatizacija,
pri ¢emu se podomere diferenciraju u cefalothoraks, pereon i pleon. Ove promene uklju¢uju pojavu
embrionalnih struktura koje jasno pokazuju morfolosku individualnost (npr. somiti, zaceci
ekstremiteta itd.). Zaceci ekstremiteta se javljaju najpre u vidu malih pupoljaka, a zatim se izduzuju
I zadobijaju svoju tipicnu formu. Odredeni ekstremiteti, koji predstavljaju vazne taksonomske
karaktere kod nekih vrsta, u toku kasnijih faza embrionalnog razvi¢éa se mogu javiti u izrazito
modifikovanoj formi, pa se desava da juvenili jedne vrste morfoloski vise odgovaraju adultima
drugih vrsta nego sopstvenoj. Neke polno dimorfne karakteristike, kao $to su oostegiti zenki i
specijalizovani drugi par gnatopoda muzjaka, javljaju se naknadno, u post-marsupijalnoj fazi
razvi¢a tokom nekoliko sukcesivnih presvlacenja, pri ¢emu dolazi do pojave reproduktivnih organa
i sekundarnih seksualnih karaktera (Huxley & Teissier, 1936; Garcia-Schroeder & Araujo, 2009).
Kao i kod vecine rakova, prirast u velicini tela generalno procentualno blago opada (ili je isti)
prilikom svakog narednog presvlacenja, a za amfipode je karakteristicno da to opadanje nije
konzistentno (Hartnoll, 1982). Pubertetsko presvlacenje i formiranje pomenuth struktura i organa
omogucava vremensku determinaciju razvic¢a, odnosno definise momenat kada juvenilne jedinke
postaju polno zrele. U meduvremenu, u embrionu se desavaju razlicite promene, koje ukljucuju
postepeno dodavanje somita i drugih delova embriona izmedu dva presviacenja, kao i
reorganizaciju (remodeliranje) pojedinih delova tela (npr. migriranje antena iz para- ili postoralnog,
u preoralni polozaj). Ujedno, dolazi i do usporavanja, ubrzavanja, ili odlaganja razvi¢a nekih
morfoloskih struktura u odnosu na druge. Ove promene i relativne vremenske odrednice desavanja
pojedinih dogadaja tokom razvic¢a se pri svakom sledecem presvlacenju cesto detektuju u vidu
morfoloski vidljivih ,,razvojnih skokova”.

Varijabilnost u veli¢ini odredenih morfoloskih celina po pravilu je povezana sa promenama
u obliku do kojih dolazi usled disproporcionalnog (alometrijskog) rasta pojedinih delova tela, a u
pogledu alometrijskih odnosa mogu se javiti i celine sa neocekivanim modulima razviéa.
Generalno, oblik neke morfoloske celine definise se kao odnos dve karakteristike ili kao relativna
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velicina pojedinih delova u odnosu na neku apsolutnu veli¢inu (Klingenberg, 1998). Alometrijske
promene su veoma vazne za tumacenje adaptacija, jer dolaze do izrazaja kod razvic¢a onih delova
tela koji su od posebne vaznosti za odrzavanje nekih vaznih Zivotnih funkcija, kao sto je npr.
ishrana ili lokomocija. Kod akvati¢nih vrsta na primer, sa uvecanjem tela dolazi do povecanja
slozenosti struktura za disanje i lokomociju, kao i do adekvatne promene oblika tela u cilju
smanjenja otpora u okruzenju visoke gustine, kakva je vodena sredina.

Promene tokom ontogenije igraju znacajnu ulogu u evolucionoj biologiji odredene grupe
(Gould, 1977). Promene u parametrima nekih ontogenetskih procesa (npr. promene ontogenetskih
putanja ili promene u vremenu i brzini ontogenetskih procesa), mogu dovesti do razlika u odvijanju
ontogeneze odredenih morfoloskih karaktera potomaka u odnosu na pretke. Te promene se u
evolucionoj biologiji definisu kao heterohronije, a mogu se ispoljiti i kod filogenetski bliskih
taksona. Pored promene veli¢ine, heterohroni¢ne promene mogu dovesti i do promene oblika
odredenih morfoloskih celina. Pri evolucionim promenama ontogenetskih putanja moze do¢i do
povecéanja stope rasta (ubrzavanja promena) ili do smanjenja stope rasta (usporavanja promena), sto
moze dovesti do razlika u veli¢ini morfoloske celine potomackog, u odnosu na predacki fenotip.
Heterohroni¢ne promene koje dovode do skra¢enja vremenskog perioda rasta morfoloskih celina
mogu dovesti do toga da potomacki fenotip ima izgled juvenilnog predackog fenotipa. Postoji i
obrnuta moguénost, da evolucione promene dovode do produZenja vremena rasta odredenih
morfoloskih celina (Ivanovi¢ & Kalezi¢, 2009). Promene u momentu dessvanja razvica
(heterohronija) igraju vaznu ulogu u objasnjavanju evolucione biologije jos od Hekela (koji je prvi
uveo ovaj termin 1875. godine), a ovaj princip je kasnije razradio Gavin de Bir poc¢etkom 20. veka
(de Beer, 1930).

Osim u evolucionom smislu, heterohronija se moze posmatrati i u kontekstu vremenskih
promena u ontogenetskom razvicu jedinke, koje u krajnjoj meri dovode do morfoloskih promena
(na pojedina¢nim karakterima, grupi karaktera, ili na nivou citavog organizma). Pokazano je da
male vremenske razlike u postembrionalnom razvicu mogu usloviti velike razlike izmedu
organizama (Gould, 1977; Smith, 2001, 2002, 2003). Promene koje se odnose na modifikaciju
forme ili oblika, poznate su kao alometrijska heterohronija (Wray & Rudolf, 1991; Porovi¢ &
Kalezi¢, 1996; Klingenberg, 1998). Jedna od oblasti gde poznavanje alometrije pokazuje svoj puni
znacaj i smisao je u determinisanju jedinki lokalnih populacija, gde postoje razlike u izgledu jedinki
uzorkovanih sa razlic¢itih mesta, ili sa istog mesta tokom razli¢itih sezona istrazivanja. Drugim
re¢ima, koris¢enje alometrijskih odnosa (zajedno sa sprovodenjem preciznih morfoloskih i
molekularno-genetickih studija) omoguéava mnogo preciznije definisanje taksonomskog statusa
nekog entiteta, ili bliskih vrsta u prakti¢nim istrazivanjima.

Danasnje shvatanje heterohronije je najcesce u smislu mehanizma koji pravi spregu izmedu
ontogenije i filogenije (Gould, 1977; Alberch et al., 1979). U novije vreme pojam heterohronije se
sve viSe vezuje za relativno vreme pojave nekih klju¢nih dogadaja i procesa (sekvenci) u razvicu, pa
se koristi i termin sekvencijalna heterohronija. Do sada su vecina metodoloskih i empirijskih
istrazivanja sekvencijalne heterohronije bila fokusirana uglavnom na rano postembrionalno razvice
razli¢itih grupa ki¢menjaka (Smith, 2003). Medu beski¢menjacima, Sli¢na analiza postembrionalnog
razvica karaktera za koje postoji verovatnoc¢a da su pretrpeli evolucionu promenu kao rezultat
heterohronije, izvrSena je na devet vrsta pretezno hipogejskih amfipoda roda Niphargus (Fiser et al.,
2008a). Obrasci rasta kod razlicitih vrsta ovog roda su se u velikoj meri razlikovali za pojedinacne
polno dimorfne i troglomorfne osobine, nagovestavaju¢i njihovo moguée nezavisno poreklo.

Sve navedeno pokazuje zbog ¢ega rod Niphargus predstavlja jedan od 'problemati¢nih’
taksona c¢iji se filogenetski odnosi ne mogu razresiti iskljucivo na osnovu morfoloskih i ekoloskih
karakteristika. Tome doprinosi i c¢injenica da medu ovom grupom postoji izraZzena pojava
morfoloskog polimorfizma, blizanackih vrsta i kompleksa kriptickih vrsta, kao i prisustvo
konvergentne evolucije (Lefébure et al., 2007; Bickford et al., 2007; Trontelj et al., 2009; Fiser &
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Zagmajster, 2009; Meleg et al., 2013; Deli¢ et al., 2016, 2017b; Rendos et al., 2021). Uvodenje
molekularnih tehnika u taksonomska istrazivanja ovog najveceg roda slatkovodnih amfipoda,
donelo je novu perspektivu u izuc¢avanju skrivenog podzemnog biodiverziteta ove grupe. Upotreba
molekularnih filogenetskih metoda u razli¢itim studijama dala je vazan doprinos razumevanju
taksonomije i biogeografije ovog roda. Molekularne studije su potvrdile prisustvo mnogih
kriptickih vrsta ¢ak i van svih oc¢ekivanja, s obzirom da postoje podaci da bi broj kriptickih vrsta
(barem na evropskom kontinentu) mogao biti dva do tri puta veéi od sadas$njeg broja opisanih vrsta
(Eme et al., 2017). Koris¢enje razli¢itih molekularnih markera takode je doprinelo i poznavanju
filogenetskih veza porodice Niphargidae i roda Niphargus sa drugim grupama u okviru Crustacea
(Moskori¢, 2016).

Dosadas$nja molekularna istrazivanja uglavnom ne podrzavaju ranije predloZene
klasifikacije. Pored toga, upotreba razli¢itih skupova molekularnih markera i razli¢itih taksona od
strane pojedinih autora dovodi do znacajnih neslaganja u topologijama postoje¢ih filogenetskih
stabala roda Niphargus, a hijerarhijski odnosi izmedu pojedinih linija za sada ostaju nereseni
(Fischer et al., 2008b; Esmaeili-Rineh et al., 2015).

1.5 Ciljevi istrazivanja

Predmet ove doktorske disertacije je proucavanje ontogenije i filogenetskog polozaja
pripadnika roda Niphargus Kkoji naseljavaju podruc¢je Srbije, sa akcentom na prisustvo
stenoendemic¢nih vrsta. U okviru morfoloskih istrazivanja, pra¢ena je varijabilnost oblika i veli¢ine
morfoloskih struktura za koje se smatra da imaju najveci taksonomski znacaj u okviru roda, posto
su morfoloske razlike u ovim karakterima od sustinske vaznosti pri determinaciji vrsta i visih
taksonomskih kategorija. Poznavanje ovih promena i redosled formiranja struktura koje su ujedno i
sistematski karakteri, moze znacajno doprineti taksonomskim istrazivanjima i smanjiti moguénost
greSke pri determinaciji.

Takode su pracene alometrijske promene u toku ontogenije kljuénih morfoloskih karaktera
kod pripadnika razli¢itih uzrasnih kategorija. Rakovi reda Amphipoda se od relativno skoro koriste
kao model organizmi u biologiji razvica, a do sada nije sprovedena detaljnija ontogenetska studija
preadultnih morfoloskih promena na dovoljnom broju vrsta roda Niphargus. Zbog nedostatka
pouzdanih podataka, sukcesivni stadijumi preadultnog razvi¢a (posebno kod vrsta kod kojih su
sekundarni polni karakteri ujedno i glavni taksonomski karakteri) su neretko dobijali status vrste,
sto je dovodilo do konfuzije i problema u njihovoj taksonomiji (Sexton & Reid, 1951). Dodatni
problem u taksonomiji roda Niphargus (a veoma cesto i kod drugih Crustacea), a time i veca
potreba da se sprovedu ovakva istrazivanja, je sto alometrijski rast kod jedinki iste vrsta moze
varirati, ¢ak i tokom iste godine, najcesce usled ekoloskih faktora koji razli¢ito uticu na odvijanje
ontogeneze. Kao posledica toga, jedinke slicne veli¢ine se mogu odlikovati prilicnom
intraspecijskom razlic¢itoséu u proporcijama odredenih delova tela. U praksi, procena taksonomskog
statusa ovih formi je bila cesto kvalitativna i neretko je dolazilo do neadekvatnih tumacenja i
pogresnih taksonomskih zakljucaka (Fiser et al., 2008b; 2010). Usled toga postoji potreba za
uporedivanjem Kkaraktera na nivou vrste, tj. koji su karakteri pretrpeli neznatne promene, a gde su
one bile markantne. U disertaciji su analizirani klju¢ni takonomski karakteri za 22 vrste roda
Niphargus. Testirana je hipoteza da li su i koji karakteri prosli evolucione promene kao rezultat
heterohronije. Preadultno razvi¢e u ovom radu je praceno na vrsti sa jezerske ekomorfe, s obzirom
da nifargusi uzorkovani na hipogejskim stanistima (stigobionti) do sada nisu uspesno razmnozavani
u laboratorijskim uslovima.

Rod Niphargus je jedna od grupa ¢ija taksonomija do sada nije mogla biti razresena
isklju¢ivo na osnovu morfoloskih karakteristika. To ukazuje na potrebu koris¢enja i drugih
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filogenetskih metoda i tehnika u cilju dobijanja prihvatljive klasifikacije, pa se u tom smislu u
istrazivanjima sve vise koriste molekularni alati, odnosno skup univerzalnih i/ili specificnih
molekularnih markera. Do sada nijedna vrsta sa podruc¢ja Srbije nije bila opisana metodama
molekularne biologije niti su istrazeni njihovi filogenetski odnosi. S obzirom da se Srbija nalazi na
prostoru neposrednog susreta podrucja predasnjeg Paratetisa, Panonskog mora i planinskih lanaca
Dinarida i Rodopa, pretpostavlja se da ovo podrucje zasigurno krije nove vrste i potencijalno nove
filogenetske linije koje mogu pomoc¢i u daljem poznavanju roda Niphargus.

Osnovni nau¢ni ciljevi istrazivanja ove doktorske disertacije su:

- Utvrdivanje varijabilnosti u veli¢ini i obliku odredenih morfoloskih karaktera kod vrsta roda
Niphargus uzorkovanih sa razli¢itih stanista u Srbiji.

- Analiza alometrijskih promena odredenih karaktera u toku ontogenije koji imaju i
taksonomsku vrednost.

- lzrada filogenetskog stabla i analiza molekularno-filogenetskih odnosa za odredene
(stenoendemicne) vrste koje naseljavaju podrucje Srbije.

- Dalje istrazivanje diverziteta u okviru roda na podrucju Srbije.

2. MATERIJAL | METODE

U svrhu izrade ove doktorske disertacije sakupljeni su i sumirani svi do sada publikovani,
novi, kao i do sada nezvani¢ni podaci o vrstama roda Niphargus koje naseljavaju podrucje Srbije.
Tipski lokaliteti poznati iz literaturnih podataka su posecivani u svrhu potvrdivanja prisustva
poznatih vrsta, kao i radi uzorkovanja novog materijala u cilju prikupljanja novih informacija i
daljeg istrazivanja. Uzorkovanje je prosireno i na sve obliznje lokacije, za koje se smatra da mogu
predstavljati odgovarajuce staniste, radi eventualnog prosirenja areala, pogotovo stenoendemicnih
vrsta. Lokaliteti su georeferencirani kad god je to bilo moguce, posto je u starijoj literaturi i
izvorima opis njihovog geografskog polozaja bio uglavnom deskriptivan, sto je dodatno otezavalo
pronalazenje tacnih lokacija.

Spisak svih poznatih lokaliteta na kojima su zabelezene vrste roda Niphargus na podrucju
Srbije se nalazi u Prilogu A ove teze.

2.1 Opis stanista i metodologija uzorkovanja

Hipogejski zivot postoji u okviru razlicitih tipova kraskih, poroznih i pukotinatstih vodenih
staniSta. Ova staniSta se razlikuju po veli¢ini Supljina (od sitnih pora izmedu zrnaca peska, do
prostranih pecina), stepenu medusobne povezanosti i jacini hidroloske veze sa povrSinskom vodom.
Osim $to su Cesto veoma ogranicene veli¢ine, U ovim stanistima nedostaje, ili potpuno odsustvuje
svetlost, a izvori hrane su minimalni (Culver & White, 2005). lako slatkovodna podzemna fauna
moze imati veliku taksonomsku raznolikost, u njoj najces¢e dominiraju rakovi. Znacajna
karakteristika podzemnih voda je i da se odlikuje visokim endemizmom unutar grupa (Sket, 1999b).
Organizmi koji naseljavaju podzemna stanista smatraju se modelima za proucavanje adaptacija,
zbog njihove sposobnosti da uspesno prezivljavaju u tako specificnim uslovima podzemne sredine.

Za pristup lokacijama uzorkovanja, unutar speleoloskih objekata, koris¢ena je single-rope
technique (CRT) i ronilacki aparati za disanje otvorenog (OC) i/ili pasivnog poluzatvorenog kruga
(pSCR) sa odgovaraju¢im mesavinama za disanje (vazduh, nitrox, trimix) u zavisnosti od tipa
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objekta. Tehnicki najzahtevniji “suvi” speleoloski objekat je bio lokalitet Rakin ponor koji je ujedno
I najdublja jama na podrucju Srbije. Denivelacija od ulaza do terminalnog sifona, gde su sakupljane
jedinke, je -285 metara. Sa preko 6 km duzine svih kanala, objekat Buronov ponor je jedan od
najkompleksnijih “suvih” objekata u kojima je vrseno uzorkovanje. Najzahtevniji “vodeni” objekat
gde je vrseno uzorkovanje je Vrelo Krupaje sa -123 metara dubine gde su kori§¢ene meSavine za
disanje Trimix (T)18/45, T21/35, Nitrox (N)50 i cist kiseonik. Najduze vreme trajanja zarona
prilikom uzorkovanja je iznosilo 156 min. (Slika 6).

Visoka stopa stenoendemicnosti i jos uvek nedodeljeni status ugrozenosti prema IUCN listi
(https://wwwe.iucnredlist.org/) za mnoge vrste su zahtevali oprez, kako ne bi doslo do sakupljanja
veceg broja jedinki i ugrozavanja populacija, pa je pri svakom izlasku uzorkovan minimalni broj
primeraka. To, medutim, predstavlja potencijalni istrazivacki problem pri proucavanju podzemne
faune, narocito ako postoji potreba za ve¢im brojem jedinki iste populacije, kako bi se dobila
potpunija slika morfoloskih promena ili alometrijskog rasta prilikom ontogenije.

Slika 6. Uzrokovanje u vrelu reke Krupaje, Homoljske planine (maksimalna dubina -123 m) (Foto:
Petkovi¢ Matija).

Uzorkovanje materijala vrseno je ru¢nim prikupljanjem jedinki (Slika 7 i 8) i koris¢enjem
ruéne bentosne mreze. Vecina obradenih uzoraka je deponovana u privatnoj kolekciji Petkovié
Matije u Valjevu (Srbija) i akademika Gordana S. Karamana u Podgorici (Crna Gora). Materijal
sakupljen tokom izrade ove disertacije je sacuvan u 60% etanolu za potrebe morfoloskih izucavanja
I U 96% etanolu za potrebe filogenetskih izu¢avanja. Uzorci su obradeni na Institutu za Zoologiju,
Bioloskog fakulteta Univerziteta u Beogradu (Srbija) i na Biotehnoloskom fakultetu, Odeljak za
biologiju Univerzteta u Ljubljani (Slovenija). Uzorkovanje strogo zasti¢enih i zasti¢enih vrsta
rakova vrseno je na osnovu dozvola Ministarstva zastite zivotne sredine Republike Srbije broj 353-
01-568/2019-04 i 353-01-5212021/04.
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Slika 8. Ru¢no uzorkovanje materijala (M. Petkovi¢). Iz: Milic¢i¢ et al., 2018. (Foto: Nikicevi¢
Aleksandar).

15



2.2 Morfoloske analize

Ispitivana je morfoloska raznolikost 22 vrste roda Niphargus koje naseljavaju podrucje
Srbije. Praceno je 187 deskriptivnih/brojivih karaktera i 150 mernih karaktera kod adultnih jedinki.

Za potrebe morfoloskih izucavanja jedinke su ¢iséene od mekih tkiva kuvanjem u 10%
rastvoru KOH, a zatim je izvrSeno kratko ispiranje razblazenom hlorovodoni¢nom kiselinom (HCI)
radi neutralizacije uzorka i dodatnog cis¢enja. Tako oc¢is¢en uzorak je bojen pomocu boje chlorazol
black (Sigma-Aldrich, St. Louis, USA) u glicerinu. Disekcija jedinki je vrSena u glicerinu.
Pripremljeni material je fiksiran glicerin-zelatinom za dalja posmatranja pod mikroskopom.
Digitalne fotografije su snimljene Olympus DP10 kamerom montiranom na Olympus SZX9
stereomikroskop. Merenje i brojanje odabranih morfoloskih karaktera je vrseno pomocu softvera
Olympus DP-soft. Finije strukture su posmatrane pomocu Zeiss mirkoskopa sa uveli¢anjem 100—
400x.

Duzina tela odraslih primeraka merena je od vrha glave do kraja telzona, pra¢enjem duzine
srednje linije tela jedinki. 1zbor morfoloskih karaktera i detalja vaznih za determinaciju vrsta i
odredivanje setalnih formula sledi terminologiju koju su predlozili Fiser et al. (2009b). Analizirani
su slede¢i morfoloski karakteri (date su skracenice koje su koriS¢ene u tekstu i slikama): al, all—

antene | i Il; ul—gornja usna; mdR, mdL—desna i leva mandibula; md-plp—mandibularni palp;
mxI, mxll—maksila I-1I; Ib—Ilabium; mxpe— maksilopeda; gpl, gpll—gnatopoda I i II; pp Hl-
VIl—pereopode I11-VII; plp—pleopode; ep—epimeralna plo¢a; upl— Ill—uropoda I-11I, T—
telzon.

Karakteristike koriS¢ene u ovom radu su zashovane na uzorkovanim primercima i
informacijama iz literature, ukljucujuéi crteze nekih veoma karakteristicnih i stabilnih karaktera,
koji su prikazani na Slici 9.
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Slika 9. Neki od klju¢nih i stabilnih karaktera vrsta roda Niphargus koji naseljavaju podrucje
Srbije. Karakteri nisu u medusobnoj srazmeri. Gnatopode — A: N. jugoslavicus [prema G. Karaman,
1982a], B: N. bajuvaricus [prema G. Karaman, 1989], C: N. luka [prema G. Karaman, 2013a].
Maksile I — D: N. euserbicus [prema G. Karaman, 2012b], E: N. remyi [prema G. Karaman, 2012a],
F: N. caspary [prema G. Karaman, 1982b]. Daktilus pereopoda — G: N. illidzensis [prema S.
Karaman, 1950a], H: N. valachicus [prema S. Karaman, 1950c], I: N. bogdani [prema G. Karaman,
2009]. Epimeralne ploc¢e — J: N. valachicus [prema S. Karaman, 1950c], K: N. euserbicus [prema G.
Karaman, 2012b]. (Preuzeto iz: Petkovic et al., 2020).

Primenjeno je opisivanje vrsta pomoc¢u poliklavnog kljuca, tj. mozai¢nog skupa
(kombinacije) markantnih karaktera za svaku vrstu. Naime, morfoloski opis vrsta je prikazan na
na¢in da istakne glavne taksonomske Kkarakteristike. Ova metodologija omogucava lakSu
kompjuterizovanu obradu podataka i konstrukciju kljuca sa visestrukim, fleksibilnim (poliklavim)
pristupom, koris¢enjem softvera baze podataka DEscription Language for Taxonomy database
software (DELTA) (Dallwitz et al., 2000). Podaci u DELTA formatu se dalje mogu koristiti za
izradu konvencionalnih ili interaktivnih taksonomskih kljuceva, kladistickih ili fenetskih
klasifikacija, za pravljenje kljuceva posebne namene (npr. kada se koriste ograni¢eni skupovi
taksona ili karaktera), ili kao sistem za lakse pronalazenje informacija. Prednost ove metode je u
tome Sto omogucava istrazivacu da se osloni na karaktere koje je lako odrediti, umesto da se bavi
karakterima koji su slabo izrazeni ili mozda nisu prisutni kod svih analiziranih vrsta. Cilj
konstrukcije i primene ovog kljuc¢a je da ucini determinaciju pogodnijom za specijaliste, ali i
dostupnijom $iroj nau¢noj javnosti.
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2.3 Ontogentske analize

Za potrebe ontogenetskih analiza iz prirode je sakupljeno i ispitano 56 jedinki vrste N.
euserbicus G. Karaman, 2012 razli¢itih veli¢ina. Ova vrsta je opisana 2012. godine od strane G.
Karamana (Karaman, 2012b), na osnovu uzorka pronadenog na podrucju Valjevskog karsta u Srbiji
od strane dr Ive Karamana (Univerzitet u Novom Sadu). Odabrana je populacija iz pe¢ina Plandiste
= Ponara (44°11'38.9"N 19°59'45.8"E), koja je pokazala stalno pristustvo i manje variranje u
brojnosti jedinki tokom godine.

Prac¢ene su promene kljuc¢nih karaktera u toku preadultnog razvic¢a. Kriterijum za svaki od
izabranih karaktera je da poseduje ontogenetsku promenu detektovanu kod vise vrsta. Odabrani su
karakteri koji se, pored toga sto su taksonomski vazni, pojavljuju kod adulata veceg broja vrsta,
odnosno razli¢itih morfoloskih grupa prema Straskraba (1972). Promene u pra¢enim karakterima su
generalizovane i opisane (na primer transformacija oblika odredenih delova tela). Uzeta je u obzir i
moguénost da se vise promena dogodi na istom delu tela, bilo da su one vremenski bliske ili
udaljene. Promene koje nisu mogle da se mere usled nedostatka datog karaktera su smatrane
neprimenljivim.

v/
/ p4

Slika 10. Neke od posmatranih morfoloskih promena karaktera tokom ontogenije (prikazane
morfoloske strukture nisu u razmeri). A. Razvi¢e mezialnih, lateralnih, apikalnih i dorzalnih trnova
telzona; B. Razvic¢e drugog trna na urosomitu I-1l; C. Pocetak izduzivanja egzopodita uropode IlI;
D. Razvice drugog trna na epimeralnoj plo¢i I-11; E. Razvic¢e prve dodatne anteriorne grupe seta na
karpusu gnatopode I-II.
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Tabelal.  Pracene morfoloske promene tokom ontogenije.

Oznaka Stupanj razviéa

Razviée drugog trna na urosomitu |

Razvi¢e drugog trna na urosomitu 11

Razviée drugog trna na epimeralnoj ploci Il

Razvice drugog trna na epimeralnoj ploci Il

Razvic¢e prve dodatne anteriorne grupe seta na karpusu gnatopode |
Razvi¢e prve dodatne anteriorne grupe seta na karpusu gnatopode |1
Razvi¢e prvog mezialnog trna telzona

Razvice prvog lateralnog trna telzona

Razvice prvog dorzalnog trna telzona

Razvice apikalanih trnova telzona

Promena u rastu (duzini) antena |

Transformacija 1" oblika propodusa gnatopoda |

Transformacija 2" oblika propodusa gnatopoda |

Transformacija 1" oblika propodusa gnatopoda I

Transformacija 2" oblika propodusa gnatopoda 11

Skracenje daktilusa pereopode 1V (odnos duzina ¢lanaka VII/VI)
Promena u rastu (duzini) pereopode VI

Pocetak izduzivanja endopodita uropode |

Promena u rastu (duzini) ekzopodita uropode 1)

Pocetak izduzivanja ekzopodita uropode Il

SrXCe—"IOTMMUOW>

40V DO VO =2

Transformacija sli¢na na oba para gnatopoda

Posmatrane morfoloske promene (Tabela 1, Slika 10) 20 karaktera tokom ontogenije vrste
N. euserbicus su podeljene na 3 tipa (prema Fiser et al., 2008a). Prvi tip ontogenetskih promena
predstavlja pojavu odredene grupe seta ili trnova na odredenim delovima tela. U slu¢aju da se od
grupacije trnova prvi trnoliki nastavak javlja rano tokom razvica, posmatrano je vreme nastanka
drugog trna po redosledu pojavljivanja. Kao drugi tip je oznac¢ena promena oblika i/ili veli¢ine koja
je merena indeksom alometrijskog rasta odnosa veli¢ine ekstremiteta i duzine tela. Dobijene
nelinerane krive su projektovane koriste¢i dve linije regresije, sastavljene empirijskim putem tako
da je preostala varijansa bilinernog modela minimalizovana u odnosu na jednolinearan model. Prva
linija regresije predstavlja rast tri jedinke najmanje po velicini, da bi druga linija predstavljala rast
ostalih, ve¢ih jedinki. Tacka preseka dve prave najpogodnijeg bilinearnog modela, Sto je
prezentovano ,kriticnom tackom®, predstavlja veli¢inu/starost jedinke tokom koje se promena
desava. Morfoloske promene treceg tipa su fokusirane na oblik propodusa gnatopoda I-11. Oblik
propodusa je definisan duzinom propodusa (meri se izmedu ,,spojeva‘ sa karpusom i daktilusom),
duzinom ,,dlana* (meri se izmedu ,,spoja“ sa daktilusom i baze velike bodlje “dlana”) i dijagonalom
(meri se izmedu ,,spojeva“ karpusa i baze velike bodlje “dlana”). Razlika u obliku propodusa tokom
razli¢itih postembrionalnih stupnjeva je kvanifikovana kao promena u odnosu ove tri duzi. Promene
u obliku propordusa se uglavnom desavaju redosledom: duzina propodusa vec¢a nego duzina “dlana”
— duzina “dlana” vec¢a nego duzina propodusa — ve¢i rast duzine propodusa i “dlana” u odnosu na
dijagonalu. Prema podacima iz literature, treba napomenuti da je promena samo u jednoj ili dve
duzine moguca, kao i da promena oblika propodusa moze odsustvovati, u kom slu¢aju se ovaj
karakter smatra neprimenljivim za datu vrstu (Fiser et al., 2008a).

Obzirom da je rast nifargusa vezan za konkretne periode presvlacenja kutikule, najpogodniji
nacéin odredivanja ontogenetskih promena bi bio analiza medustanja izmedu dva presvlacenja, pod
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pretpostavkom da su stupnjevi izmedu presvlacenja homologi medu vrstama. Posto je za
utvrdivanje egzaktnih medustanja potreban veliki broj jedinki, to nije izvodljivo u praksi (Chapelle,
1995; Kokkotis & McLaughlin, 2002). Nemoguénost uzgajanja i posmatranja jedinki u zato¢enistvu
I druge potencijalne poteskoce su uslovili koris¢enje relativne veli¢ine jedinki kao parametra za
utvrdivanje ontogenetskog stupnja. Usled toga je za priblizno utvrdivanje ,,taénog* uzrasnog statusa
korisc¢en interval 0 do 1 (juvenilna jedinka je oznacavana sa 0, adultna jedinka sa 1). Najveca
jedinka je uzeta kao najstarija u uzorku (vremenska skala = 1), a period u kome se odvija odredena
faza u razvicu (npr. prva polovina i druga polovina razvi¢a) definisano kao uzrasno-starosna
struktura.

Prave su izradene pomocu Microsoft Excel (Microsoft, Washington, Amerika), povucene
primenom linearne regresije, kojom se parametri prave (koeficijent pravca i odse¢ak na y-o0si)
odreduju metodom najmanjih kvadrata. To znaci da se za optimalnu pravu uzima ona kod koje je
zbir kvadrata odstupanja svih merenja najmanji. Taj zbir predstavlja gresku koja je u vezi s
kvalitetom povucene prave (Hartnoll, 1978). Sto vernije prava predstavlja trend rasta merenja, to ¢e
greska biti manja. Medutim, posto se ¢ak i vizuelno moze zakljuciti da se sva merenja mogu ugrubo
svrstati u dve grupe od kojih svaka ima svoj trend rasta, jasno je da ima smisla razdvojiti merenja i
posebno povuéi prave za svaku od njih. Drugim re¢ima, mozemo da kazemo da postoji neka
grani¢na vrednost duzine X, pre koje sva merenja odgovaraju prvoj grupi i prate trend rasta prve
prave, nakon ¢ega su sva merenja iz druge grupe i prate drugu pravu. Razvrstavanje merenja po
grupama (koje su na graficima iskazana drugac¢ijom bojom) je uradeno na slede¢i nain: prvo se
prva dva merenja (sa najmanjim X) stave u prvu grupu, a ostatak merenja u drugu grupu, te se
primeni linearna regresija na obe grupe i izracuna zbir kvadrata svih odstupanja, tj. greska u vezi s
kvalitetom povucene prave. U slede¢em koraku se uzmu prva tri merenja u novu prvu grupu, i
ostatak se svrsta u novu drugu grupu, te se ponovo srac¢una greska. Ukoliko je ona u ovom koraku
manja, to znaci da je novo razvrstavanje u grupi verodostojnije. Dalje se algoritam nastavlja tako
Sto se prva cCetiri merenja stave u prvu grupu, te se opet sracuna greska, i tako dalje, dok se ne
pronadu grupe koje imaju najmanju gresku (Fiser et al., 2008a). Na slikama su te optimalne grupe
iskazane drugac¢ijom bojom merenja, gde se isto mogu videti i njihove optimalne prave.

Uporedivanje dobijenih sekvenci razvi¢a vrste N. euserbicus je izvrSeno sa ve¢ poznatim
sekvencama vrste Niphargus costozzae (Schellenberg, 1935) — populacija iz pecine Grotta della
Guerra, Berici, Italija; Niphargus hebereri (Schellenberg, 1933) — populacija iz neposredne blizine
grada Rovinja, Hrvatska; Niphargus krameri (Schellenberg, 1935) — populacija iz neposredne
blizine grada Pazin, Hrvatska; Niphargus longicaudatus (Costa, 1851) — populacija sa ostrva Cres,
Hrvatska; Niphargus longicaudatus (Costa, 1851) — populacija u blizini grada Napulj, Italija;
Niphargus longiflagellum (Karaman, 1950d) — populacija iz Potpeske jame, Dobrepolj, Slovenija;
Niphargus salonitanus (Karaman, 1950) — populacija iz sela Kastel stari, Split, Hrvatska; Niphargus
spinulifemur (Karaman, 1953) — populacija iz neposredne blizine grani¢nog prelaza Socerga,
Slovenija, 1 Niphargus spoeckeri (Schellenberg, 1933) — populacija iz jame Pivka, Postojna,
Slovenija, koje su dobijene u istrazivanju Fiser et al. (2008a).

Uporedivanje ontogenetskih stadijuma je izvrSeno da bi se dobio uvid u kojoj meri su
ontogenetske promene nezavisne jedna od druge, u kom momentu su promene najvecée, kao i koje
su sve promene eventualno neprimenljive na nivou istrazivane vrste ili morfoloske grupe. Za ove
potrebe je koris¢en pristup Nunn and Smith (1998) i Bininda-Emonds et al. (2002, 2003a, 2003b).
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2.4 Molekularno-filogenetske analize

Skup podataka koji ukljucuje amfipode je sastavljen prema podacima Fiser et al. (2015a),
koriste¢i 28S rRNA (28S), histonskog H3 (H3) i citohrom oksidaze I (COIl) gena. Uzorak je
sastavljen od 43 vrste nifargusa, medu kojima i stenoendemicne vrste sa tipskih lokaliteta u Srbiji i
jedne spoljne vrste, Synurella ambulans (Mdller, 1846) (Tabela 2). S. ambulans je slatkovodna
vrsta amfipoda sa epigejskih na¢inom zivota, i pripada ekofunkcionlnoj grupi zoobentosa.
Naseljava temporalna stanista, ili staniSta sa malom brzinom protoka, koja su ¢esto pod uticajem

priliva podzemnih voda (Sidorov & Palatov, 2012).

Tabela 2. Lista dostupnih sekvenci vrsta koris¢enih u molekularno-filogenetskoj analizi (iz

FiSer et al. 2015a).

Vrsta Vaudler Lokacija 28SrRna  H3 COl

Niphargus NAO081 Lisimachia, Klisorevmata, EU693310 KP133142 Np

aitolosi Agrinio, GRC

Niphargus NA029 Marden, Marden, Wes EF617264 KP300936 Np

aquilex Sussex, UK

Niphargus NAO070, Vjetrenica, Zavala, EF617280 JQ815507 KR905796

balcanicus NB421 Popovopolje,BIH

Niphargus NAO71 Lukova jama pri Zdihovem, EU693293 JQ815489 KR905797

brachytelson Suhor, Kocevje, SLO

Niphargus NAO17 Jama pod gradom Luknja, EF617252 JQ815501 KR905776

carniolicus Precna,Novomesto, SLO

Niphargus NAO0O7 Stream near the road EF617241 JQ815469 Np

longicaudatus M.Faito-V.

Niphargus NAOO6 Retec (source), Lubenice, EF617240 KJ566705 KR905772

longicaudatus Island of Cres, HRV

(Cres)

Niphargus decui NA154 Izvor Limanu, Mangalia, KF719272 KR905894 KR905822
Dobrogea, ROU

Niphargus NAO013 Rakov Skocjan, EF617247 JQ815499 KR905774

dobati Zelse,Cerknica,SLO

dobrogicus Dobrogea, ROU

Niphargus NAO61 San Pancrazio, San EF617297 JQ815485 KR905791

elegans Pancrazio, Verona, ITA

Niphargus NAO078 Vjetrenica, Zavala, EU693298 JQ815508 KR905798

factor Popovopolje, BIH

frasassianus

Fabriano, Perugia, ITA
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Niphargus
gallicus

Niphargus
grandii

Niphargus

hercegovinensis

Niphargus
hrabei

Niphargus
hvarensis

Niphargus ictus

Niphargus
illidzensis

Niphargus
kochianus

Niphargus
krameri

Niphargus
kusceri

Niphargus
longidactylus

Niphargus
longiflagellum

Niphargus sp.

Niphargus
montanarius

Niphargus
orcinus

Niphargus
pachytelson

Niphargus
pasquinii

Niphargus

Np

NAO08O

NA151

NAO083

NAO038

Np

NAO084

NAO090

NA040

NB422

NAO21

NA093

NB909

Np

NAO099

NA100

NAO010

NAO066

ul. Bisericii 39, Dulcesti,
Mangalia, ROU

Torre, Ruda, Monfalcone,
ITA

Zira, Turkovisi, Ravno,BIH

Potok blizu puta, zapadno
od mesta Lupoglav, Zagreb,
HRV

Trsteno,
Dubrovnik,Dubrovnik, HRV

Grotte di Frasaasi,
Fabriano, Perugia, ITA

Vrelo Bosne,
Sarajevo,BIH

Ilidza,

Saint Albans, Hertfordshire,
Hertfordshire, GBR

Fojba, Sestani, Pazin,HRV

Obodska pecina, Rijeka
Crnojevica, Virpazar, MTN

Sneberje  (freatske vode
Save), Ljubljana, Ljubljana,
SLO

Podpeska jama, Videm,
Grosuplje, SLO

Rakin ponor, Miro¢,
Perdap, SRB

Grotte di Frasaasi,

Fabriano, Perugia, ITA

Krizna jama, Blocice, Loz,
SLO

Podpeska jama, Videm,
Grosuplje, SLO
Sorgenti San  Vittorino,

Castel Sant'Angelo, ITA

Gasthof Zur Walba,
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KF290089

EU693300

JQ815549

EU693302

EF617273

GU973415

EU693304

EU693308

EF617275

KR905883

EF617256

EU693311

KR827047

GU973421

EU693315

EU693316

EF617244

EF617302

Np

KJ566715

JQ815517

KJ566716

JQ815479

Np

JQ815491

JQ815492

JQ815503

KR905929

JQ815473

JQ815520

KR827048

Np

JQ815510

JQ815511

JO815471

KJ566709

KF290282

KR905799

KR905820

KF290261

KR905782

GU973012

KR905802

Np

Np

KR905767

Np

KR905805

Np

GU973003

KR905808

KR905809

KR905773

KR905795



puteanus Pentling, Pentling, GER

Niphargus rejici  NA048 Podpesko jezero, Jezero, Ilg, EF617283 JQ815481 KR905785
SLO

Niphargus NA104 Grotte Cormoran, Torcieu, EU693319 KJ566719 KR905811

rhenorodanensis Lyon, FRA

salonitanus Kastel Stari, Split, HRV

Niphargus NAO32 Bunar 800 mod mesta EF617267 JQ815478 GU973430

schellenbergi Heyd, Heyd, Durbuy, BEL

Niphargus NAO50 Izvor u luci Vrbnik, Vrbnik, EF617286 KR905885 KR905786

arbiter (Krk) Krk, HRV

Niphargus NAO035 Mostec, Roznik, Ljubljana, EF617270 Np KR858495

sphagnicolus SLO

Niphargus NAO49 Jama pod gradom Luknja, EF617284 JQ815506 Np

stenopus Precna, Novo mesto, SLO

Niphargus NA028 Lodowe zrodlo (lcy spring), EF617263 Np Np

tatrensis POL

Niphargus NA114 Labodnica, Trebiciano, EU693327 JQ815495 KR858497

timavi Trieste, ITA

Niphargus wolfi NAO15 Krizna jama, Blocice, Loz, EF617250 JQ815500 KR905775
SLO

Pontoniphargus Np Pestera de la Movile, KF290023 Np Np

racovitzai Mangalia, Dobrogea, ROU

Stygius cf. NA152 Valeni, Ploiesti, Prahova, KJ566693 KJ566720 KR905821

stygius ROU

Synurella NAOQ002 Valeni, Ploiesti, Prahova, EF617236 Np KR905770

ambulans ROU

Podaci su dostupni na GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/)

Osim koris¢enja dostupnih sekvenci, molekularno-geneti¢koj analizi je pridodat i materijal

jedinke Niphargus sp. uzorkovane 2015. godine na lokalitetu Rakin ponor na planini Miro¢ u
Srbiji (leg. M. Petkovi¢). Kako su se ove jedinke razlikovale po veli¢ini tela i drugim morfloskim
odlikama od do sada poznatih vrsta roda Niphargus, one su bile uklju¢ene u molekularnu analizu
kako bi se procenio njihov filogenetski polozaj u okviru roda Niphargus, kao i radi utvrdivanja
njihovog taksonomskog statusa. Genomska DNK analiziranog materijala je prikupljena iz jedne
pereopode, DNK izolacionim protokolom koriste¢ci Gene Elute Mammalian Genomic DNA
Miniprep set (Sigma-Aldrich, St. Louis, USA). Lancana reakcija polimeraze (Polymerase chain
reaction — PCR) je koris¢ena da se umnoze jedarni 28S, H3 i mitohondrijski COIl geni.
Umnozavanje je vrseno za 28S lev2 (Verovnik et al., 2005) i 28S des2 (Zaksek et al., 2007), za 28S
(Colgan et al., 1998; Folmer et al., 1994) i prajmere za H3 i COIl. PCR je vrSena prema protokolu
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Zaksek et al. (2007) za 28S: 35 ciklusa na 94°C 45 sekundi, 46°C 1 min, 72°C 1 min, nakon ¢ega
sledi konac¢na ekstenzija na 72°C 3 min za H3 i 40 ciklusa na 95°C 1 min, 45°C 1 min, 72°C 2 min i
30 sekundi, nakon ¢ega sledi konac¢na ekstenzija na 72°C 7 min za COI.

Uspesno umnozen proizvod je precis¢en koris¢éenjem Exonuclease liFastAP
Thermosensitive Alkaline Phosphatase (Thermo Fisher Scientific INC., SAD) i sekvenciran u oba
pravca istim prajmerima kompanije Macrogen Europe (Amsterdam, Holandija).

Spajanje i uredivanje hromatograma je vrSeno u Geneious 8.0.4. (Biomatters Ltd, Novi
Zeland), dok su sekvence poravnate koris¢enjem softvera MAFFT’s v 7.017 (E-INS algoritam)
(Katoh & Stiley, 2013). Poravnanja su spojena u softveru Geneious s 8.0.4. (Biomatters Ltd, Novi
Zeland).

Filogenetski odnosi su ispitivani koris¢enjem softvera MrBayes v3.2 (Ronquist &
Huelsenbeck, 2003). Najadekvatniji, particijski specifi¢ni evolucijski model supstitucije je izabran
koriste¢i Partition Finder 1.1.1 (Lanfear et al., 2012) (Tabela 3). Analiza je vrSena za 3 miliona
generacija, uzorkovanjem svakih 200 generacija i prave¢i dva nezavisna Markov chain Monte Carlo
(MCMC) algoritma, svakim sa po ¢etiri hladna lanca. Prvih 25% filogenetskog stabla je odbaceno
kao ,,sprzeno‘ nakon dostizanja stacionarne faze, dok je ostatak stabala iskoris¢en za konstrukciju
koncenzusnog stabla pravilom veéine.

Tabela 3. Najbolje uklopljeni modeli zamene izabrani softverom Partition Finder prema najnizem
AIC (Akaike Information Criterion).

Pozicija Substitucioni model Lokacija
28S rRNA GTR+I+G 1-1036

H3, 1% codon position GTR+G 1037-1367\3
H3, 2" codon position JC+I 1038-1367\3
H3, 3™ codon position GTR+I 1039-1367\3
COl 1% codon position GTR+I+G 1368-2023\3
COl, 2" codon position GTR+I+G 1369-2023\3
COl, 3™ codon position GTR+I+G 1370-2023\3

Nakon izrade filogenetskog stabla pristupilo se analizi molekularno-filogenetskih odnosa i
njihovog znacaja za dalja istrazivanja diverziteta ovog roda na podrucju Srbije.

3. REZULTATI
3.1. Morfoloska varijabilnost vrsta roda Niphargus na teritoriji Srbije

Pregledom originalnih opisa vrsta iz svih dostupnih izvora, ukljuc¢ujuéi i opise na osnovu
ponovljenih terenskih istrazivanja i revizije postojec¢ih podataka o diverzitetu roda Niphargus, na
teritoriji Republike Srbije je potvrdeno prisustvo 22 vrste ovog roda, zabelezenih na ve¢em broju
lokaliteta (Slika 11, Prilog A). Sakupljeni materijal ukazuje na veliku morfolosku i ekolosku
raznolikost vrsta koje naseljavaju podrucje Srbije. ZabeleZeni karakteri, 187 deskriptivnih/brojivih i
150 mernih kod adulata su sumirani i vrste su opisane pomocu poliklavnog kljuca, tj. mozai¢nog
skupa markantnih karaktera za svaku vrstu pojedina¢no. Ovakav klju¢ Kkoji sadrzi sve do sada
poznate vrste koje pripadaju fauni ovog dela Balkanskog poluostrva je prezentovan u daljem tekstu
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ovog poglavlja i sumiran u Prilogu B ovog rada. Popis vrsta po abecednom redu, njihova izvorna
distribucija i trenutno poznato rasprostranjenje sa toponimima, dati su zajedno sa najvaznijim
taksonomskim napomenama. U ovaj klju¢ je po prvi put uvrsten i spisak taksonomskih karaktera
vrste koja je pronadena i opisana na teritoriji Srbije kao nova za nauku, i predstavlja sastavni deo

rezultata ove disertacije.
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Slika 11. Lokaliteti vrsta roda Niphargus na podrucju Srbije: N. adbiptus i N. ravanicanus —
crveni krug, N. bajuvaricus — plavi trougao, N. bogdani — zeleni krug, N. bozanae — Zuti krug,
N. caspary — zuti kvadrat, N. deelemanae — plavi krug, N. euserbicus — crni krug, N.
illidzensis — crni kvadrat, N. ivokaramani — beli krug, N. jugoslavicus — crveni trougao, N.
luka — crveni kvadrat, N. minor — zeleni kvadrat, N. mirocensis — braon krug, N. kragujevensis
— crni trougao, N. pecarensis — zuti trougao, N. remyi — narandasti krug, N. remus — zeleni
kvadrat, N. serbicus — plavi kvadrat, N. smederevanus — braon kvadrat, N. valachicus — beli
trougao (Petkovic et al., 2020). HUN — Madarska, ROU — Rumunija, BGR — Bugarska, MKD
— Makedonija, MNE — Crna Gora, BIH — Bosna i Hercegovina, HRV — Hrvatska.
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Niphargus adbiptus (Karaman, 1973)

Tipski lokalitet: Ravani¢ka peéina, selo Ravanica u blizini grada Cuprija.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 9 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-6 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopode | sa jakim trnom u uglu, 6
posteriornih grupa seta i 1 anteriornom setom na daktilu. Pereopode I, VI i VII bez trnova na
daktilu. Pleopode sa ve¢im brojem (6-8) retinakula. Telzon sa 3—4 apikalna trna, 0-1 lateralna trna,
0-3 dorzalna trna i 0—1 mezijalna trna.

Distribucija na podrucju Srbije: Poznata samo na tipskoj lokaciji.

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus bajuvaricus (Schellenberg, 1932)

Tipski lokalitet: Bunari u selu Moosach, blizina grada Minhena, Nemacka.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 11 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-5 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda jajast, duzi nego Siri. Propodus
gnatopode | sa 2 velika trna u uglu, 1 trnom sa zubcima, 8 posteriornih grupa seta i 1 anteriornom
setom na daktilu. Pereopode sa 1 trnom na daktilusu. Pleopode sa 3-4 retinakula. Telzon sa 2
apikalna trna, bez lateralnih, dorzalnih, kao ni mezijalnih trnova.

Distribucija na podrugju Srbije: Reni bunari, selo Prijevor, blizina grada Cacka (Karaman,
1989).

Distribucija: Austrija, Nemacka, Rumunija, Srbija i Slovac¢ka.

Niphargus bogdani (Karaman, 2009)

Tipski lokalitet: Grli¢a pec¢ina = Vrelska pecina, selo Murtenica, blizina grada Zlatibor,
Srbija.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 13 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa malim distomedijalnim zubima. Propodus gnatopoda | sa velikim trnom u uglu, 3 trna sa
zubima, 6 posteriornih grupa seta i 9-10 anteriornih seta na daktilu. Pereopode sa jednim trnom na
daktilu. Pleopode sa 2 retinakule. Telzon sa 4-5 apikalnih trnova, 1-2 lateralna trna, bez dorzalnih i
mezijalnih trnova.

Distribucija na podru¢ju Srbije: Poznata samo na tipskoj lokaciji.

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus bozanae (Karaman, 2009)

Tipski lokalitet: Jama Jamina, selo Rakovica, blizina mesta Zlatibor, Srbija.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti duzine do 8 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7
trnova, svaki sa 1-3 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda | sa 2 velika trna sa zubima, 7
posteriornih grupa seta i 6 anteriornih seta na daktilu. Pereopode sa 1 trnom na daktilu. Pleopode sa
2 retinakule. Telzon sa 3 apikalna trna, 0-1 lateralna trna, 2-3 dorzalna trna i 1 mezijalnim trnom.

Distribucija na podru¢ju Srbije: Jama Jamina, selo Rakovica, blizina mesta Zlatibor
(Karaman, 2009); Dolina reke Pusta, selo Bogujevac, blizina grada Kursumlija (Karaman, 2012a);
Pec¢ina Rakovicka lepotica, selo Rakovica, blizina mesta Zlatibor.

Napomena: Endemicna za Srbiju.

Niphargus caspary (Pratz, 1866)

Tipski lokalitet: Minhen, Nemacka.

Kljucni taksonomski karakteri: Adulti do 6 mm. Spoljasnji rezanj maksile | Sirok, nosi dva
tipa (do 28 kratkih i 8-9 dugih) ¢esljastih trnova. Propodus gnatopoda | sa velikim trnom u uglu, 2
trna sa zubima i 4 posteriorne grupe seta. Pereopode 111-V1I bez trnova na daktilu. Telzon apikalno
sa 3-4 trna i 1 plumoznom setom, bez lateralnih, dorzalnih, ili mezijalnih trnova.
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Distribucija na podru¢ju Srbije: Reni bunari, selo Prijevor, blizina grada Ca¢ak (Karaman,
1989); Podzemne vode reke Timok, selo Sarbanovac, blizina grada Zajecar (Karaman, 1982b);
Reka Pek na putu Golubac—Pozarevac (Karaman, 1982b).

Distribucija: Austrija, Bugarska, Francuska, Nemacka, Rumunija, Srbija i Svajcarska.

Niphargus deelemanae (Karaman, 1973)

Tipski lokalitet: Velika pecina, selo Drzina, blizina grada Pirot, Srbija.

Kljucni taksonomski karakteri: Adulti do 9 m. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova, svaki
sa 1-3 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu i 1 trnom sa
zubcima, 4-5 posteriornih grupa seta i 1 anteriornom setom na daktilu. Pereopode bez trnova na
daktilu. Pleopode sa 3-4 retinakule. Telzon sa 3-4 apikalna trna, jednim lateralnim trnom, bez
dorzalnih i mezijalnih trnova.

Distribucija na podruc¢ju Srbije: Velika pec¢ina, selo Drzina, blizina grada Pirota (Karaman,
1973a); Podzemne vode reke Timok, selo Sarbanovac, blizina grada Zajecara (Karaman, 2013b);
Bezimena pecina, planina Asurovo kale, Zvonacka Banja (Karaman, 1999).

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus euserbicus (Karaman, 2012)

Tipski lokalitet: Jovanjska Pecina, selo Jovanja, blizina grada Valjevo, Srbija.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 15 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-3 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 4 trna sa
zubima, 7 posteriornih grupa seta i 12 anteriornih seta na daktilu. Pereopode sa 1 trnom na daktilu.
Pleopode sa 2 retinakule. Telzon sa 5 apikalnih trnova, 1-2 lateralna trna, 2 dorzalna trna i 0-2
mezijalna trna.

Distribucija na podru¢ju Srbije: Jovanjska Pecina, selo Jovanja, blizina grada Valjevo
(Karaman 2012b); Jama Filipov ponor, blizina grada Valjeva;, Ponor Ponara = Plandiste, selo
Robaje, blizina grada Valjevo.

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus hrabei (Karaman, 1932)

Tipski lokalitet: Nana-Parkan, izmedu grada Komorn i Budimpesta, Madarska.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 10 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa vise malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 4 trna sa
zubima, 7 posteriornih grupa seta. Pereopoda Il sa jednim i pereopoda VII sa 4 trna na daktilu.
Epimeralna ploca sa jako razvijenim distoposteriornim uglom. Pleopode sa 2 retinakule. Telzon sa 3
apikalna trna, jednim lateralnim trnom, bez dorzalnih trnova i sa jednim mezijalnim trnom.

Distribucija na podrucju Srbije: Reka Dunav (Straskraba, 1972).

Distribucija: Austrija, Bugarska, Hrvatska, Nemacka, Madarska, Rumunija, Srbija i
Slovacka.

Niphargus illidzensis (Schéaferna, 1922)

Tipski lokalitet: 1zvor reke Bosne, blizina grada Sarajeva, Bosna i Hercegovina.

Kljucni taksonomski karakteri: Adulti 15-25 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa malim distomedijalnim zubima. Pereopode Il1-VII sa ve¢im brojem trnova (4-9) na
daktilu. Epimeralna ploca Il sa jako razvijenim distoposteriornim uglom. Telzon sa 3—4 apikalna
trna, 4-5 lateralnih trnova, 2 dorzalna trna i 2-3 mezijalna trna.

Distribucija na podruc¢ju Srbije: planina Avala, blizina grada Beograda (Karaman, 1950a;
Karaman, 1973c).

Distribucija: Bosna i Hercegovina i Srbija.

28



Niphargus ivokaramani (Karaman, 1994)

Tipski lokalitet: Bunar u selu Prekonog, blizina grada Svrljiga, Srbija.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 5 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-7 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 2 trna sa
zubima, 4 posteriorne grupe seta i jednom anteriornom setom na daktilu. Pereopode bez dodatnih
trnova na daktilu. Pleopode sa 2, retko 3 retinakule. Telzon sa 3 apikalna trna, 1-2 lateralna trna, 0—
1 dorzalnim trnom i bez mezijalnih trnova.

Distribucija na podrucju Srbije: Bunar u selu Prekonog, blizina grada Svrljig (Karaman,
1994); Selo lzvore, blizina grada Svrljig (Karaman 1999); nekoliko lokaliteta u blizinu grada Bor;
pecine Sovac i Fufa (Karaman, 1999).

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus jugoslavicus (Karaman, 1982)

Tipski lokalitet: Podzemne vode reke Trgoviski Timok, selo Trgoviste, blizina grada
Knjazevac, Srbija.

Kljuéni taksonomski karakteri: Adulti do 5 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-4 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda duplo duzi nego Siri sa paralelnim
lateralnim marginama, 2 velika trna u uglu, 4 posteriorne grupe seta i 2 anteriorne sete na daktilu.
Pereopode I11i IV bez trnova, ostale sa jednim trnom na daktilu. Pleopode sa 2 retinakule. Telzon
sa 3 apikalna trna, 01 lateralnim trnom i bez dorzalnih ili mezijalnih trnova.

Distribucija na podrucju Srbije: Poznata samo na tipskoj lokaciji.

Napomena: Endemi¢na za Srbiju.

Niphargus kragujevensis (Karaman, 1950)

Tipski lokalitet: Podzemne vode, bunari i izvori u okolini grada Kragujevac, Srbija.

Kljuéni taksonomski karakteri: Adulti do 7 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-5 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 3 trna sa
zubima, 4 posteriorne grupe seta i jednom anteriornom setom na daktilu. Pereopode bez dodatnih
trnova na daktilu. Pleopode sa 3-6 retinakula. Telzon sa 3-4 apikalna trna, 1-2 lateralna trna i bez
dorzalnih ili mezijalnih trnova.

Distribucija na podrucju Srbije: Poznata samo na tipskoj lokaciji.

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus luka (Karaman, 2012)

Tipski lokalitet: Reni bunari, selo Prijevor, blizina grada Cacak, Srbija.

Kljuéni taksonomski karakteri: Adulti do 7 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-3 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 2 trna sa
zubima, 5 posteriornih grupa seta i 5 anteriornih seta na daktilu. Pereopode I, IV i VII sa jednim
trnom na daktilu. Pleopode sa 2 retinakule. Telzon sa 4-6 apikalna trna i bez lateralnih, dorzalnih ili
mezijalnih trnova.

Distribucija na podrucju Srbije: Poznata samo na tipskoj lokaciji.

Napomena: Endemicna za Srbiju.

Niphargus minor (Sket, 1956)

Tipski lokalitet: Bunar u selu Grabje, blizina grada Ljubljana, Slovenija.

Kljucni taksonomski karakteri: Adulti do 5 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa jednim i jedan trn sa vise malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda | sa velikim
trnom u uglu, 2 trna sa zubima, 4 posteriornih grupa seta i jednom anteriornom setom na daktilu.
Pereopode 111 i 1V bez trnova na daktilu, ostale sa po jednim trnom. Pleopode sa 2—4 retinakule.
Telzon sa 4-5, retko 3 apikalna trna, 1-2 lateralna trna, retko sa jednim dorzalnim trnom i bez
mezijalnih trnova.
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Distribucija na podrucju Srbije: Beograd, Kalemegdan, Rimski bunar (Karaman, 1999).
Distribucija: Bosna i Hercegovina, Hrvatska, Italija, Srbija i Slovenija.

Niphargus pecarensis (Karaman & Karaman, 1959)

Tipski lokalitet: Pe¢ina Dupka, blizina grada Belogradtschik, Bugarska.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 9 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-4 mala distomedijalna zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 2 trna sa
zubima, 4 posteriorne grupe seta i jednom anteriornom setom na daktilu. Pereopode Il i 1V bez
trnova, pereopode V-VII sa jednim trnom na daktilu. Pleopode sa 34 retinakule. Telzon sa 1-3
apikalna trna, 1-2 tanja lateralna trna i bez dorzalnih ili mezijalnih trnova.

Distribucija na podruc¢ju Srbije: Selo Gabrovnica blizina grada sela Kalna, blizina grada
Knjazevac (Karaman, 1999).

Distribucija: Bugarska i Srbija.

Niphargus ravanicanus S. Karaman, 1943

Tipski lokalitet: Ravanicka Peéina, selo Ravanica, blizina grada Cuprija, Srbija.

Kljuéni taksonomski karakteri: Adulti do 12 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-4 mala distomedijalna zuba. Propodus gnatopoda | sa jednim velikim trnom u uglu, 3-4
trna sa zubima, 5 posteriornih grupa seta i 2-3 anteriorne sete na daktilu. Pereopode sa jednim
trnom na daktilu. Pleopode sa 2 retinakule. Telzon sa 3 apikalna trna, 2 lateralna trna, bez dorzalnih
trnova i sa 1 mezijalnim trnom.

Distribucija na podrugju Srbije: Ravani¢ka Peéina, selo Ravanica, blizina grada Cuprija
(Karaman, 1973b); Gornje jezero, izvor reke Grza, selo Davidovac, blizina grada Paracin.

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus remus (Karaman, 1992)

Tipski lokalitet: Cesma iznad sela Prekonog, blizina grada Svrljig, Srbija.

Klju¢ni taksonomski karakteri: Adulti do 10 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1 malim distomedijalnim zubom osim prvog, koji je sa vise zuba. Propodus gnatopoda | sa
velikim trnom u uglu, 2 trna sa zubima, 3 posteriorne grupe seta i jednom anteriornom setom na
daktilu. Pereopode 11l i IV bez trnova, ostale sa jednim trnom na daktilu. Pleopode sa 4-7, retko 8
retinakula. Telzon sa 4-5 apikalnih trnova, 1-3 lateralna trna, bez dorzalnih ili mezijalnih trnova.

Distribucija na podruéju Srbije: Cesma iznad sela Prekonog, blizina grada Svrljig (Karaman,
1992); Lazareva Pecina, blizina grada Zlot (Karaman, 1999); Manji izvor reke Visocice (Karaman,
1999); Cika Jovina pecina, blizina grada sela Prerast, planina Homolje (Karaman, 1999).

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus remyi (Karaman, 1934)

Tipski lokalitet: 1zvor u selu Cedovo, blizina grada Sjenica, Srbija.

Kljucni taksonomski karakteri: Adulti do 14 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa veéim
brojem (8-9) trnova. Propodus gnatopoda | sa velikim trnom u uglu, 3 trna sa zubima, 6-8
posteriornih grupa seta i 10 anteriornih seta na daktilu. Pereopode sa jednim trnom na daktilu.
Pleopode sa 2 retinakule. Telzon sa 5 apikalnih trnova, 2-3 lateralna trna, bez dorzalnih ili
mezijalnih trnova.

Distribucija na podrucju Srbije: Poznata samo na tipskoj lokaciji.

Napomena: Endemic¢na za Srbiju.

Niphargus serbicus (Karaman, 1960 )

Tipski lokalitet: Bunari u blizini grada Cuprija, Srbija.

Kljuéni taksonomski karakteri: Adulti do 6 mm. Spoljasnji rezanj maksile 1 sa 7 trnova,
svaki sa 1-3 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 1-4 trna sa
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zubima, 4 posteriorne grupe seta i jednom anteriornom setom na daktilu. Pereopode sa jednim
trnom na daktilu. Pleopode sa 2-3 retinakule. Telzon apikalno sa 1-2 trna i 3 plumozne sete, bez
lateralnih, dorzalnih, ili mezijalnih trnova.

Distribucija na podru¢ju Srbije: Bunari u blizini grada Cuprija (Karaman, 1960); Valjevo
(Karaman, 1983); selo Donja Gorevica, blizina grada Ca¢ak (Karaman, 1983); Reka Pek na putu
Golubac —Pozarevac (Karaman, 1983); podzemne vode reke Trgoviski Timok, selo Trgoviste,
blizina grada Knjazevac (Karaman, 1983).

Distribucija: Austrija, Bosna i Hercegovina, Hrvatska, Crna Gora, Rumunija, Srbija i
Slovacka.

Niphargus smederevanus (Karaman, 1950)

Tipski lokalitet: 1zvor u gradu Smederevo, Srbija.

Kljuéni taksonomski karakteri: Adulti do 11 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-3 malih distomedijalnih zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 3 trna sa
zubima, 6 posteriornih grupa seta i 6-7 anteriornih seta na daktilu. Pereopode Il i IV sa 2 trna,
ostatak sa jednim trnom na daktilu. Telzon sa 3 apikalna trna, jednim lateralnim trnom, 2-4
dorzalna trna i 0-1 mezijalna trna.

Distribucija na podrucju Srbije: Poznata samo na tipskoj lokaciji.

Napomena: Endemi¢na za Srbiju.

Niphargus valachicus (Dobreanu et Manolache, 1933)

Tipski lokalitet: Bukurest, Rumunija.

Kljuéni taksonomski karakteri: Adulti do 15 mm. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 trnova,
svaki sa 1-3 mala distomedijalna zuba. Propodus gnatopoda I sa velikim trnom u uglu, 2-3 trna sa
zubima, 7-8 posteriornih grupa seta i 8-10 anteriornih seta na daktilu. Pereopode I11-V1I sa ve¢im
brojem trnova (6-10) na daktilu. Pleopode sa 2—3 retinakule. Telzon sa 3 apikalna trna, jednim
lateralnim trnom, jednim dorzalnim trnom i bez mezijalnih trnova.

Distribucija na podruc¢ju Srbije: Reka Dunav, Godominsko polje, blizina grada Smederevo
(Karaman, 1950c); Reni bunari u blizini sela Makis, Beograd (Karaman, 1950a); Reka Zlatica, selo
Vrbica, blizina grada Kikinda (Markovic¢ et al., 2018); Reka Plazovi¢, selo Backi breg, blizina grada
Sombor (Markovi¢ et al., 2018).

Distribucija: Bugarska, Hrvatska, Ceska, Madarska, Iran, Rumunija, Srbija, Slovacka,
Slovenija i Turska.

Tabela taksonomskih vaznih karaktera za 22 vrste koje naseljavaju podrucje Srbije se nalazi
u Prilogu B ovog rada.

3.2. Novi nalaz Niphargus sp. sa lokaliteta Rakin ponor u isto¢noj Srbiji

U toku istrazivanja na teritoriji isto¢ne Srbije, u blizini sela Kopana Glavica na planini Miro¢
u speleoloskom objektu Rakin ponor (Slika 12) (44°30'45.11"N 22°16'45.32"E), terminalni sifon
na dubini -285 m, uzorkovane su jedinke roda Niphargus (Slika 13) koje se izdvajaju po
morfoloskim karakteristikama od svih poznatih vrsta koje su do sada nau¢no opisane i publikovane.
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Rakin ponor

PROJEKTOVANI
FROFIL 0°- 180"

Slika 12. Nacrt speleoloskog objekta Rakin ponor (-285m), planina Mirog¢, Isto¢na Srbija (preuzeto
sa http://www.asak.org.rs/caves/rakin/rakin_y.html).

Morfoloski sli¢ne jedinke su za sada konstatovane i u Buronovom ponoru, selu Golubinje,
blizina grada Donji Milanovac, pec¢ini Sokolovica, selo Brza Palanka, blizina grada Donji
Milanovac. Ove lokacije pripaduju istom masivu, planini Miro¢, i u neposrednoj su blizini jedna
drugoj (Petkovi¢ et al., 2015).
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Slika 13. Slika jedinke uzorkovane u speleoloskom objektu Rakin Ponor. Materijal pripremio i
fotografisao Matija Petkovic.

Materijal. Holotip: Zenka duzine 17,95 mm. Paratip Zzenka duZina 19,72 mm.
Urosomit i posteriorno-dorzalno-lateralno sa 4 reda jakih trnovitih seta i sa 1 tankom setom sa
svake strane; urosomit Il posteriorno-dorzalno-lateralno sa 4 jake trnovite sete sa svake strane;
urosomit 11 bez seta i trnova. Na bazi uropode | postoji jedna jaka trnovita seta.
Odnos duzine telzona sa njegovom Sirinom je 1:1, procep telzona iznosi 0,67 duzine telzona; strane
telzona konveksne i uske apikalno. Reznjevi telzona sa po 4-5 apikalnih trnovitih seta (levi i desni
rezanj simetri¢ni) koje su 0,33 duzine telzona; mezijalna i lateralna strana bez seta; dorzalna strana
sa po jednom trnovitom setom po reznju. Par perjastih seta se nalazi na sredini, medijalno.
Antene | iznose 0,57 duzine tela. Flagelum sa po 32 c¢lanka; svaki sa po jednom estetom
(aesthetasc). Odnos duzine prva tri ¢lanka je 1:0,88:0,47. Proksimalan ¢lanak dorzalno-distalno
blago izduzen. Akcesorni flagelum biartikularan; distalni ¢lanak oko 1/3 duzine proksimalnog
¢lanka. Odnos duzina antene | i antene Il je 1:0,40. Flagelum antene Il sa 12 ¢lanaka; svaki ¢lanak
sa setom i izduzenom senzilom nepoznate funkcije. Odnos duzine ¢lanka 4 i 5 je 1:0,94; duzina
flageluma iznosi 0,56 duzine ¢lanka 4 i 5 zajedno (Slika 14).
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Slika 14. Antene I-11 (al-I1), maksilopeda (mxp), leva i desna mandibula (md-R i md-L),
maksila 1 (mx1), maksila 2 (mx2) zenke 17,95 mm (holotip) Niphargus mirocensis iz speleoloskog
objekta Rakin ponor (preuzeto i modifikovano iz Petkovi¢ et al., 2015).

Usni aparat. Labrum 8iri nego duzi sa finim dlac¢icama distalno; unutrasnji rezanj labiuma
duzi nego polovina spoljasnjeg reznja.
Leva mandibula: sekuti¢ (incisor) sa 5 zuba, lancinia mobilis sa 4 zuba; izmedu lancinia mobilis i
molara red debljih nazubljenih seta, dugacka seta na bazi molara.
Leva mandibula: sekuti¢i sa 4 zuba, lancinia mobilis sa 2 zuba; izmedu lancinia mobilis i molara
red debljih nazubljenih seta. Odnos ¢lanaka 2. i 3. mandibularnog palpusa (distalno) je 1:1.
Proksimalan ¢lanak palpusa je bez seta; drugi ¢lanak sa do 14 seta; distalni ¢lanak sa grupom od po
7 A seta; 4 grupe B seta; 37 D seta i 6 E seta.
Unutra$nji rezanj maksile | sa 7 apikalnih u subapikalnih seta. Spoljasnji rezanj maksile | sa 7 jakih
trnovitih seta, svaki od njih sa lateralnim zubi¢ima (od 2 do 7). Palpus sacinjen od 2 ¢lanka: prvi
Clanak bez seta i trnova; drugi ¢lanak uzak, kratak, ne doseze vrh trnova spoljasnjeg reznja i nosi 10
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apikalnih seta. Unutra$nji rezanj maksile 11 malo manji nego spoljasnji rezanj; unutra$nji i spoljasnji
rezanj sa setama apikalno i subapikalno.

Unutrasnji rezanj maksilopeda kratak, sa 5 pljosnatih debljih seta apikalno i 11 nazubljenih
seta. Spoljasnji rezanj maksile doseze skoro polovinu palpusa ¢lanka 2, sa 12 pljosnatih debljih seta
mezijalno 10 i 11 nazubljenih seta apikalno i subapikalno. Palpus ¢lanka 2 sa redom seta duz
unutrasnje strane; distalni ¢lanak sa dorzalnom setom i grupom dugih seta duz baze nokta.

Koksalne ploce, $krge i oostegiti. Koksalna ploc¢a | je oblika paralelograma, antero-
ventralni ugao zaobljen; anteriorna i ventralna strana kokse | je sa 12 seta. Koksalne ploce II-111 u
odnosu veli¢ina 1:0,62 i 1:0,67; anteriorne i ventralne strane koksalne ploce sa 15 i 10 seta.
Koksalne plo¢e IV i V u odnosu veli¢ine 1:0,51; posteriorno konveksne; duz anteriorne-ventralne
strane sa 8 seta. Anteriorni rezanj koksalnih ploc¢a V-VI dobro razvijen, vec¢i nego posteriorni;
posteriorna strana sa jednom jakom setom. Koksalna plo¢a V11 polujajastog oblika sa jednom jakom
setom posteriorno. Skrge 11-VI jajaste, dosezu polovine ¢lanka basis, oostegiti jajasti sa dugom
setom.

Gnatopode I. Ischium sa jednom grupom od 13 posteriorno-distalnih seta. Karpus 0,54
duzine bazisa i 0,83 duzine propodusa. Anteriorna strana karpusa samo sa distalnom grupom seta;
karpus posteriorno sa transverzalnim redom seta proksimalno, redom laterarnih seta; posteriorno-
proksimalan bulbus veliki (1/3 duzine karpusa), proksimalno pozicioniran. Propodus je trapezoidan,
dlan konveksan i blago nagnut. Duz posteriorne strane 10 redova seta. Duz anteriorne strane 31 seta
u 4 grupe, antero-distalna grupa sa 13 seta. Proksimalno od trnovite sete kod dlana jedna velika
facijalna seta; nekoliko grupa kratkih seta na unutra$njoj strani. Koren dlana sa jakom trnovitom
setom, jednom debljom trnovitom setom na unutrasnjoj strani i 4 nazubljene trnovite sete na
spoljasnjoj strani. Nokat 0,3 duzine daktilusa; duz anteriorne strane 10 seta; duz unutra$nje strane
red kratkih seta (Slika 15).

Gnatopode I1. Odnos S$irine i duzine bazisa 1:0,30. Ischium sa grupom od 6 postero-
distalnih seta. Karpus 0,88 duzine bazisa i 0,74 duzine propodusa. Anteriorna strana karpusa samo
sa distalnom grupom seta; karpus posteriorno sa transverzalnim redom seta proksimalno, i redom
lateralnih seta; posteriorno-proksimalan bulbus veliki (1/3 duzine karpusa), proksimalno
pozicioniran. Propodus veliki (problizno 0,25 duzine tela). Veci od propodusa gnatopoda I (11 : 1
odnos je 1:0,69). Propodus je trapezoidan, dlan konveksan i blago nagnut. Duz posteriorne strane 14
redova seta. Duz anteriorne strane 13 seta u 3 grupe, antero-distalna grupa sa 9 seta. Grupa od 3
facijalne sete proksimalno od trnovite sete dlana; pojedina¢ne sete su prisutne na povrsini. Koren
dlana sa jakom trnovitom setom, jednom debljom trnovitom setom na unutra$njoj strani i 3
nazubljene trnovite sete na spoljasnjoj strani. Nokat 0,29 duzine daktilusa; duz anteriorne strane 9
seta; duz unutrasnje strane red kratkih seta (Slika 15).
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Slika 15. Gnatopode | (gl) i gnatopode Il (gll), Zenke 17.95 mm (holotip) Niphargus mirocensis iz
speleoloskog objekta Rakin ponor (preuzeto i modifikovano iz Petkovi¢ et al., 2015).

Pereopode I11-1V. Duzina pereopoda I11:1V je 1:1,06. Daktilus IV je 0,46 duZine propodusa
IV; duzina nokta je 0,47 ukupne duzine daktilusa. Daktilus I11-1V sa dorzalnom perjastom setom; na
bazi nokta mala seta i jedna trnovita (spiniformna) seta.

Pereopode V-VII. Duzina pereopoda V:VI:VII iznosi 1:1,34:1,28. Duzina pereopode VII
iznosi 0,60 duZine tela.
Odnos duzine baza pereopoda V-VII : 1:0,60, 1:0,59 i 1:0,62; posteriorna strana konveksna, bez
distalnog reznja; posteriorno sa 13, 11 i 11 seta; anteriorno sa 9, 10 i 7 grupa trnica.
Daktilus V-VI sa perjastom dorzalnom setom; na bazi nokta jedna tanka seta i jedna trnovita seta;
daktilus V11 bez perjaste sete; na bazi nokta jedna tanka seta i jedna trnovita seta (Slika 16).
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Slika 16. Pereopode IHI-VII (pplllI-VII), zenke 17,95 mm (holotip) Niphargus mirocensis iz
speleoloskog objekta Rakin ponor (preuzeto i modifikovano iz Petkovi¢ et al., 2015).

Pleopode i uropode. Pleopode I-111 sa po 2 kukaste retinakule. Baza pleopoda I1-111 sa dve
sete distalno. Pleopode Il sa 20 i 21 ¢lanaka.

Protopodit uropode | sa 8 disto-lateralnih trnovitih seta i 6 dorzo-medijalnih trnovitih seta.
Odnos duzine egzopodita i endopodita je 1:1,15; grane (rami) prave. Endopodit sa 4 pojedinac¢ne
trnovite sete, jedna grupa sa dve jake sete i 4 trnovite sete.

Odnos egzopodita i endopodita uropode Il je 1:1,22.
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Uropoda Il je oko 0,18 duzine tela. Protopodit sa 5 lateralnih seta i 7 trnovitih seta.
Endopodit 0,41 duzine protopodita, apikalno sa 3 trnovite sete; lateralno bez seta. Egzopodit
uropode 111 stapolikog izgleda, distalni ¢lanak 0,11 duzine poksimalnog ¢lanka. Proksimalni ¢lanak
sa 8 grupa perjastih seta, tankih-flekisbilnih i trnovitih seta duz unutrasnje strane i 5 grupa tankih-
flekisbilnih i trnovitih seta duz spoljasnje strane. Distalni ¢lanak sa 2 sete duz spoljasnje strane;
apikalno sa 4 sete (Slika 17).

1Tmm

Slika 17. Pleopode Il (plpll), telzon (T), uropode I-1I1 (upl-1ll) zenke 17,95 mm (holotip)
Niphargus mirocensis iz speleoloskog objekta Rakin ponor (preuzeto i modifikovano iz Petkovic et
al., 2015).

Dijagnosticke karakteristike. Velika i robusna vrsta, segmenti pleona ornamentisani, sa
setama; telzon sa apikalnim trnovima i jednim dorzalnim trnom na svakom reznju. Spoljasnji rezanj
maksila | sa testerastim zubima. Propodus gnatopoda veliki, oblika kopita, pereopode I11-VII sa
prostim daktilusom koji na sebi ima 1 dorzalnu perjastu setu, mali trn i setu na bazi nokta. Pereoniti
I-VII bez seta. Pleoniti I-11 sa po 2 sete duz dorzalno-posteriorne strane. Epimeralna ploc¢a Il blago
nagnuta, posteriorna i ventralna strana prava i konveksna; ventralno-posteriorno-distalni ugao
izrazen ali ne izvucen; duz ventralne strane sa 3 trnovite sete; duz posteriorne strane sa 2 jake sete i
5 tankih seta. Epimeralna ploca Il blago nagnuta, posteriorna i ventralna strana prava i blago
konveksna; posteriorna i ventralna strana prava i konveksna; ventralno-posteriorno-dostalni ugao
izrazen ali ne izvuéen; duz ventralne strane sa 4 trnovite sete; duz posteriorne strane sa 2 jake sete i
5 tankih seta.

Na osnovu pomenutih karaktera izvrSeno je opisivanje nove vrste za nauku Niphargus
mirocensis sp. n. (Petkovi¢ et al., 2015).
Etimologija: Vrsta nosi ime po planinskom masivu Miro¢ u isto¢noj Srbiji, gde je prvi put
pronadena. Vrsta je endemic¢na za Srbiju.
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3.3 Filogenetski poloZaj Niphargus mirocensis sp. n. zasnovan na analizi molekularnih
markera

Primena metoda tradicionalne taksonomije pokazala je da morfoloske osobine nisu uvek
prikladne za zakljucivanje o filogenetskim odnosima, pa se sve vise primenjuje noviji i pouzdaniji
pristup, odnosno molekularno razgranicenje i diferencijacija taksona na osnovu njihovih specifi¢nih
genetskih sekvenci (Esmaeili-Rineh et al., 2015; Stoch et al., 2020; Rendos et al., 2021).

Filogenetski odnosi izvedeni na osnovu Bajesove analize pokazuju da je nova vrsta N.
mirocensis otkrivena u podzemnim vodama lokaliteta Rakin ponor na planini Miro¢ U isto¢noj
Srbiji ugnezdena u kladi pecinsko-jezerske ekomorfe rasprostranjenih u Italiji i Centralnom
Dinarskom regionu (Slika 18). U toj zajednickoj kladi zajedno sa N. mirocensis su i N. rejici, N.
stenopus, N. abiter, N. longiflagellum, N. salonitanus, N. ictus i N. pachytelson.

Vrsta N. stenopus, endemit Slovenije (Sket, 1996c), se na osnovu ove filogenetske analize
pokazala kao sestrinska sa N. mirocensis sp. nov. (Petkovi¢ et al., 2015). Obe vrste su ugnezdene
unutar klade sa vrstama ekomorfe 'jezerskog giganta' N. rejici-kompleks, registrovanog u Sloveniji i
na nekim jadranskim ostrvima (Sket & Karaman, 1990) i N. pachytelson, poznatog iz Slovenije
(Sket, 1960), ali i sa vrstama ekomorfe 'pecinskog jezera' (N. arbiter, N. salonitanus, N. ictus i N.
longiflagellum). Vrsta N. arbiter, sa distribucijom u Hrvatskoj, Italiji i Sloveniji (Karaman, 1984b)
na filogenetskom stablu je grupisana zajedno sa N. salonitanus (karakteristi¢na za oblast Dinarida).
Obe vrste predstavljaju ekomorfe pecinskih jezera endemske za Dinarske planine. Radi se
verovatno o monofiletskom kompleksu vrsta koji poti¢e od ranije adaptiranog pretka (slicnog N.
ictus) rasprostranjenog duz ireg podrugja Dinarida i u Italiji (Svara, 2016). N. ictus je vrsta koja
pretezno zivi U jezerima sa mirnim vodama dubine preko 20 cm i pripada tzv. 'plivajucoj' kladi, s
obzirom da poseduje izvanredne pliva¢ke sposobnosti Sto joj omogucava da se uspesno krece kroz
podzemna pecinska stanista dubokih voda (Flot et al., 2010).
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_LN. stenopus
N. rejici

N. arbiter (island of Krk)
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N.ictus

N. longiflagellum
N. pachytelson 3
N. stygius (Romania)
N. sphagnicolus
N. dobrogicus
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N. brachytelson
N. illidzensis
N. montanarius
L—— . rhenorodanensis
N. puteanus
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e [\, timavi

N. aitolosi
@ N. longicaudatus
N. frasassianus
B N. pasquinii
N. /ong/caudatus (Island of Cres)

N. balcanicus
N. kusceri
9 N. hercegovinensis
N. factor
- N. hvarensis
N. orcinus
N. krameri
N. tatrensis
N. schellenbergi
N. aquilex
N. gallicus
N. kochianus
_|:N. longidactylus
N. grandii
—l/'. N. decui
— . racovitzai

N. dobati
—(EN. wolfi
N. carniolicus

Slika 18. Filogenetski odnosi dobijeni Bajezian analizom. Boja c¢voriSta ukazuje domasaj
posteriornih verovatnoc¢a (Crni krug =1, sivi krug = 0.95-0.99, beli krug = 0.90-0.94). Klada sa
N. irocensis je uokvirena sivom bojom (Petkovi¢ et al., 2015).
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3.4 Ontogenetska analiza alometrijskih promena glavnih taksonomskih karaktera vrste
Niphargus euserbicus

Morfologija adulata. Adulti N. euserbicus su relativno krupne jedinke, duzine tela do 15
mm. Duzina glave zauzima vise od 10% duzine tela, bez razvijenog rostruma. Pereoniti I-VI1 su bez
seta. Pleopode I-1II su sa 2—4 sete duz dorzo-posteriorne margine. Epimeralne ploce su sa tupim
uglovima i blago konveksnim posteriornim stranama koje nose po nekoliko seta. Posteriorna
margina epimeralnih ploc¢a Ill je manje konveksna nego epimeralanih ploc¢a II-11l. Ventro-
posteriorni ugao epimeralnih ploca I-1ll je izrazen ali ne i izvucen, i sa jednom jakom setom ili
trnom. Epimeralna ploca Il je sa ventralne strane sa 2 jaka trna, a epimeralna ploca Il je sa 3 jaka
trna. Uropoda | je posteriorno-dorzalno sa jednim trnom, uropoda Il je sa 2 trna i jednom jakom
setom, uropoda Il je bez trnova. Na bazi uropode | se nalazi jak trn. Odnos duZine i $irine telzona
je 1:1, dubina rascepa je 0.67% duzine telzona, marginalne strane su konveksne i uze pri vrhu.
Svaki rezanj telzona je sa 2 srednje i jednom apikalnom perastom setom, 3-5 apikalna jaka trna, 1-2
mezijalna trna, 1-3 lateralna trna, i sa 1-4 dorzalne grupe koje ukupno imaju 2-5 trnova. Antena |
dostize 60% duzine tela, sa flagelumom do 24 ¢lanka. Odnos duzine ¢lanaka 1-3 je 1:0,97:0,2.
Proksimalni delovi ¢lanaka su dorzo-lateralno blago prosireni. Odnos duzine al i all je 1:0,48.
Flagelum antene 1l je sa 11 ¢lanaka.

Usni aparat je dobro razvijen. Labrum je znatno $iri nego duzi sa blago konkavnim distalnim
marginama. Mandibula je sa jednom grupom od 6-9 A seta, do ukupno 38 B seta koje su u
grupama, 6-9 E seta, i 10-15 seta na drugom ¢lanku palpa. Leva i desna strana mandibule su
asimetri¢ne, leva mandibula je sa 4 zuba na incizivima, 2 zuba na lancinia mobilis; desna
mandibula je sa 6 zuba na incizivima, 2 zuba na lancinia mobilis. Dva ¢lanka na maksilopedi 1, su
sa do 11 seta na palpusu maksilopede 1, 7 trnova na unutras$njem reznju palpa koji na sebi nose 1-2-
1-2-2-1-2, 1-1-1-1-1-1-4, 4-1-2-1-1-2-1 manjih zubaca. Maksilopeda je sa reznjem, 3 dleta na
unutrasnjem reznju i 6-7 apikalnih seta. Do 14 dleta je na spoljasnjem reznju maksilopede i 4-5
apikalnih seta.

Skrge su ovalnog do jajastog oblika, relativno velike. Kokse su relativno kratke. Koksa 1 je
malo Sira nego duza, sa oblim ventro-posteriornim uglom i duzim marginalnim setama. Koksa 3 i 4
malo Sira nego duza sa redom ventro-marginalnih seta. Koksa 5 je znatno manja, a koksa 6 sa
znacajno manje dlaka.

Gnatopoda | i gnatopoda Il je sa segmentom 6 skoro velikim kao i koksa istog ekstremiteta.
Propodus gnatopode 1 je oblika trapezoida, sirokog koliko i dugackog, sa 7 do 8 gupa posteriornih
seta, 3 anteriorne grupe koje zajedno broje do 28 seta, 15-18 anterodistalnih seta, 5-6 seta pod
potpornim trnom i do 16 mezijalnih seta. Ugao palme je sa 4 testerasta i jednim zdepastim trnom.
Daktilus je sa 6 do 9 grupa koji ukupno broje do 13 seta. Propodus gnatopode Il je oblika
trapezoida, nesto Siri nego duzi. Poseduje 10 grupa posteriornih seta, 2 anteriorne grupe koje
zajedno broje do 12 seta, 13 anterodistalnih seta, 4 sete pod potpornim trnom i do 17 mezijalnih
seta. Ugao palme je sa 4 testerasta i jednim zdepastim trnom. Daktilus je sa 8 grupa seta, koji
ukupno broje do 10 seta. Pleopoda je sa duZzom unutraSnjom granom, sa 12-19 ¢lanaka. Broj
retinakula na pleopodi je 2 ili 4, sa po 4 dodatna ¢lanka na svakom retinakulu (Slika 19).

Uropode I-11 su izduzene. Osnova uropode | je sa dorzalno-spoljasnjim redom jakih trnova i
dorzalno-unutrasnjim redom seta osim apikalnih trnova. Egzopodit uropode Il znatno duzi nego
endopodit, a obe grane su sa kratkim lateralnim setama i apikalnim trnovima. Uropoda Il je 24%
duzine tela, sa lateralnim i apikalnim grupama trnova.
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Slika 19. N. euserbicus iz speleoloskog objekta Pe¢ina/Plandiste; a, b-cela jedinka, c-ul, d-ull, e-T,
f-gpl, g-propodus gpl, h-gpll, i-pplll, j-pplV, k-ppV, I-ppVI. Fotografisao Petkovi¢ Matija.




Na Slici 18 dat je pregled glavnih morfoloskih karaktera adultnih muzjaka vrste N.
euserbicus prac¢enih u toku ontogenetske analize, sa lokaliteta pec¢ina Plandiste/Ponara, selo Robaje,
blizina Valjeva. Mere jedinki koje su kori§¢ene u analizi prikazane su u Prilogu C ovog rada.

Ontogenetske promene. Redosled u kome se promene javljaju u strukturi ili funkciji tokom
razvi¢a naziva se sekvenca razvi¢a odredene vrste. Analizom sekvenci u toku postembrionalnog
razvica, utvrdeno je koji se karakteri mogu pratiti, na nivou vrste N. euserbicus, kroz ontogenetske
promene. U Tabeli 4 je prikazan redosled pojavljivanja ontogenetskih promena koje su se pokazale
pogodnim (primenljivim) za prac¢enje kod vrste N. eusrbicus.

Tabela 4. Redosled promena u toku ontogenije vrste N. eusrbicus. Velika slova u poslednjoj koloni
odgovaraju opisima dogadaja tokom postembrionalnog razvi¢a koji su praceni i prikazani u Tabeli
1.

Redosled ontogenetskih promena

=

Skracenje daktilusa pereopode IV (odnos duzina ¢lanaka VII/VI)

Razvice prvog lateralnog trna telzona

Razvi¢e drugog trna na urosomitu II

Razvice drugog trna na epimeralnoj ploci Ill

Razvice prve dodatne anteriorne grupe seta na karpusu gnatopode |

Razvi¢e drugog trna na epimeralnoj plo¢i Il

Promena u rastu (duzini) pereopode VI

Promena u rastu (duzini) antena |

© © N o o B~ W N

Transformacija 2" oblika propodusa gnatopoda Il

-
©

Pocetak izduzivanja egzopodita uropode 111

O H O Xl O Ol m O W I ©

-
=

Pocetak izduzivanja endopodita uropode |

-
N

Razvice prvog dorzalnog trna telzona I

-
w

Promena u rastu (duzini) egzopodita uropode | S

Promena veli¢ine daktilusa pereopode IV, ta¢nije odnosa duzine ¢lanaka VII (daktilus) i VI
(propodus) je konstatovana kao ve¢ pristutna u najranijim posmatranim stupnjevima razvica i jedina
je takva promena od svih prac¢enih kod vrste N. euserbicus. Formiranje drugog trna na epimeralnoj
plo¢i I, a zatim na epimeralnoj plo¢i Il su naredne zabelezene promene koje se desavaju
vremenski blisko. Izmedu njih dolazi do razvica prve dodatne anteriorne grupe seta na karpusu
gnatopode 1. Epimeralna ploca | je bez trnova, $to ovu promenu ¢ini neprimenljivom kod ove vrste.
Odsustvo drugog trna na urosomitu |, dodatne anteriorne grupe seta na karpusu gnatopode I,
mezialnog trna telzona, ¢etvrtog apikalnog trna telzona, transformacija oblika propodusa gnatopoda
I-11 i oblika propodusa gnatopode | su se takode pokazale kao neprimenljive promene kod N.
euserbicus. Kod najmanje analizirane jedinke, duzine 2,36 mm je konstatovano prisustvo antena |
(Slika 20), duzine 0,86 mm. Kraj brzeg rasta antena | je konstatovan kod jedinke duzine 9,22 mm.
Sporiji deo rasta, dostizanje "platoa” rasta antene | je konstatovano kod jedinki duzina 10,61-14,31
mm.
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Slika 20. Prikaz alometrijskog rasta duzine antene | vrste N. euserbicus prema bilinearnom modelu
regresije.

Najmanja jedinka, duzine 2,36 mm, poseduje egzopodit uropode | (Slika 21) duzine 2,29
mm. Kraj brzeg rasta egzopodita uropode | je konstatovan kod jedinke duzine 21,4 mm. Sporiji deo
rasta, dostizanje "platoa” rasta egzopodita uropode | je konstatovano kod jedinki duzina 22,02-
28,38 mm. Jedinka duzine 28,38 mm je ujedno i najvecéa analizirana jedinka u uzorku.

=
=

[— =
=4 =2} =] L

=

Duzina egzopaodita uropode | [mm)]

(%]

5 10 15 20 5 0
DuZina tela [mm]

Slika 21. Prikaz alometrijskog rasta egzopodita urpode | vrste N. euserbicus prema bilinearnom
modelu regresije.

Endopodit uropode | (Slika 22), duzine 0,29 mm, zabeleZzen je takode kod najmanje
uzorkovane jedinke. Kraj brzeg rasta endopodita uropode | je konstatovan kod jedinke duzine 15,79
mm. Sporiji deo rasta, dostizanje "platoa” rasta egzopodita uropode | je konstatovano kod jedinki
duzina 19,05-28,38 mm.
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Slika 22. Prikaz alometrijskog rasta endopodita uropode | vrste N. euserbicus prema bilinearnom
modelu regresije.

Uropoda 111 (Slika 23), kao jedan od kljuénih taksonomskih karaktera konstatovana je kod
svih analiziranih jedinki, to jest svih uzrasnih kategorija. Brzi rast se zavrSava kod jedinke veli¢ine
19,44 mm. Sporiji deo rasta i dostizanje "platoa™ rasta uropode Ill je konstatovano kod jedinki
duzina 21,13-28,38 mm.
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Slika 23. Prikaz alometrijskog rasta duzine uropode Il vrste N. euserbicus prema bilinearnom
modelu regresije.

Rezultati analize alometrijskih promena u toku ontogenije vrste N. euserbicus pokazali su da
su promene u rastu (duzini) pereopode VII i antene | ontogentske promene koje se desavaju jedna
za drugom. Zatim sledi transformacija oblika propodusa gnatopoda Il, pocetak izduzivanja
egzopodita uropode |11 i endopodita uropode I. Na telzonu se poslednji razvija dorzalni trn, dok se
poslednja zabeleZzena promena desava u rastu egzopodita uropode I.
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4. DISKUSIJA

Podzemni prostori nastanjeni razli¢itom faunom javljaju se u znacajnoj raznovrsnosti i
sloZenosti i sve viSe privlace paznju kao mesta na kojima se mogu istrazivati klju¢ne bioloSke teme,
kao sto su evolucija i ekologija organizama koji zive u ovim slabo dostupnim stanistima. Tokom
duge geoloske istorije, ovi biotopi su se stalno menjali usled razli¢itih fizicko-hemijskih procesa
koji se odvijaju ispod povrsine zemlje. Veli¢ina i priroda ovih stani$ta moze varirati u Sirokom
rasponu, od permanentnih voda do periodi¢no poplavljenih stanista (Culver & White, 2005).

Stigofauna (fauna podzemnih vodenih stanista) odlikuje se sastavom u kome preovladavaju
beskiémenjaci. Medu beski¢menjackim grupama uocava se prevlast rakova (Culver & Pipan, 2009).
Najcesce Crustacea po diverzitetu i brojnosti u slatkovodnim hipogejskim sredinama pripadaju
grupama Cladocera, Copepoda (uglavnhom Cyclopoida i Harpacticoida), Amphipoda, Ostracoda,
Isopoda i Decapoda (Botosaneanu, 1986). Rakovi podzemnih staniSta pokazuju karakteristi¢nu
troglomorfiju u spoljasnjem izgledu, koja se generalno ogleda u kutikuli bez pigmenta, prisustvu
izduzenih ekstremiteta koji imaju i senzornu ulogu, kao i rudimentacijom ili potpunim odsustvom
morfoloskih struktura koje obezbeduju vid, tj. percepciju svetlosti. Konvergentni morfoloski
karakteri, kao sto su troglomorfije mogu se ocekivati kod razli¢itih subterestricnih vrsta, pa i kod
roda Niphargus, kao adaptacije na znacajna ekoloska ogranicenja u hipogejskom sredini. Smatra se
da se javljaju usled toga §to u slicnim ekstremnim uslovima (odsustvo svetlosti, skromne zalihe
hrane, ograni¢ena veli¢ina stanista, npr. uske pukotine) preovladavaju pritisci Zivotne sredine Koji
na slican naéin ograni¢avaju evoluciju njihove morfologije (Langecker, 2000; Aden, 2005). Na
primer, pigmentisanost i prisustvo organa vida u potpuno mra¢nom okruzenju za troglobionte
predstavljaju osobine bez velike adaptivne vrednosti i ukoliko se i pojave, ubrzo bivaju eliminisane
selekcijom. U okruzenju sa relativno siromas$nim resursima, argumenti u prilog selekcije za
nedostatak pigmenta ili odsustvo ociju pozivaju se na energetsku ekonomiju, kako bi se raspolozivi
resursi vise trosili na proizvodnju adaptivnih struktura i ulaganje u reprodukciju. S druge strane,
selektivne prednosti troglomorfija u vidu pojacanog razvoja nevizuelnih senzornih struktura (kao
§to je izduzivanje antena i drugih telesnih nastavaka) tumace se kao primeri osobina visoko
adaptiranih na zivot u podzemnim uslovima (Benvenuto et al., 2015). Pored taktilne uloge, oni
ucestvuju i u prikupljanju hrane i disanju. Stigobiontske vrste amfipoda podnose teske hipoksiéne i
anoksi¢ne uslove mnogo bolje od epigejskih oblika, delom zbog nizeg nivoa enzimskih aktivnosti u
¢elijama (Hervant, 1996), a delom zahvaljujuéi uvecanoj povrsini izduzenih telesnih nastavaka, koji
Cesto imaju i ulogu u respiraciji. Osim morfoloskih, hipogejske amfipode pokazuju i razli¢ite
fizioloske i ponasajne prilagodenosti i mogu preziveti veoma duge periode bez hrane (neke vrste
roda Niphargus i duze od jedne godine), smanjujuéi pri tom svoje respiratorne, metabolic¢ke i
lokomotorne aktivnosti (Hervant et al., 1999). Poredenjem jedinki iz epigejskih i hipogejskih
stanista ustanovljena je i razlicita reakcija na temperaturne promene. Jedno istrazivanje je pokazalo
postojanje termicki stabilnijih enzimskih sistema kod vrsta koje zive podzemnim (hipogejskim)
nacinom zivota U odnosu na epigejske. Jedan od mogucih razloga za ovako razli¢ito reagovanje je
efikasnije iskoriS¢avanje male koli¢ine hrane koja je dostupna u podzemnim sredinama, u poredenju
sa u epigejskim stanistima (Sim¢i¢ & Sket, 2019).

Opsta morfoloska sli¢nost izmedu troglobionata smatra se pojavom koja je verovatno ili
nasledena od zajedniCkog pretka, ili moze predstavljati rezultat konvergentne evolucije medu
filogenetski udaljenim vrstama (Fiser & Zagmajster, 2009). Razli¢ite nominalne vrste mogu brojati
desetine morfoloski skoro identi¢nih, ali genetski razlicitih vrsta, takozvanih kriptickih vrsta.
Nedovoljno poznavanje ovog fenomena, kao i ogromna zastupljenost kripti¢nosti u okviru amfipoda
(Mamos et al., 2016), a posebno medu vrstama koje zive u tesko dostupnim i slabije istrazenim
staniStima kao $to su podzemne vode, pri¢injava problem pri proceni diverziteta i taksonomskog
razgrani¢enja vrsta. “Kripticke vrste su najgori scenario taksonomske nedorecenosti” navodi se u
jednoj od novijih studija (Deli¢ et al., 2017b) o kljutnom znacaju kripti¢kih vrsta za poznavanje
stvarnog diverziteta endemske faune Amphipoda.
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Rod Niphargus pokazuje izuzetno raznoliku morfologiju u gradi pojedina¢nih delova tela
koji obavljaju razli¢ite funkcije, a u vezi su sa nafinom zivota, pre svega sa nacinom ishrane.
Amfipode se mogu hraniti detritusom, filtrirati jednocelijske organizme i organske cestice ili biti
predatori. Telesni nastavci ukljuceni u hranjenje ukljucuju usne ekstremitete i gnatopode. Kod vrsta
iz Srbije su uocene razlike u morfoloskim detaljima grade ovih organa, kao $to su izgled maksila,
oblik i nazubljenost propodusa gnatopoda I i Il. Velic¢ina, oblik i brojnost trnova spoljnjeg reznja
maksila uticu na sposobnost efikasnijeg ‘hvatanja’ organskih cestica. Kod vrsta registrovanih na
teritoriji Srbije veci broj trnova je prisutan kod N. caspary i N. remyi. Izrazenost, oblik i armatura
propodusa gnatopoda I i 1l ukazuju na predatorske osobine, dok dodatne setalne grupe na daktilusu i
drugim delovima gnatopoda mogu da povecaju filtrirajuci kapacitet jedinki i uc¢estvuju u formiranju
filterske korpe' izmedu ekstremiteta i tela. Posebno razvijene gnatopode sa propodusima bogatim
armaturom u vidu zubica i trnova i velikim brojem seta odlikuje vrstu N. mirocensis, §to je bio i
jedan od glavnih razloga da se ovaj uzorak razmatra kao zaseban taksonomski entitet i proglasi
novom vrstom za nauku i endemitom Srbije. Prilagodljivost, fenoplasti¢nost i specijalizacija
struktura za ishranu, a samim tim i varijabilnost ovih karaktera koji se razvijaju pod pritiskom
ekstremnih uslova sredine, potvrdena su takode i kod suvozemnih pecinskih zglavkara (Smrz et al.,
2015). To ukazuje da svaka, pa i najmanja specijalizacija u biologiji ishrane predstavlja i odredenu
diferencijaciju u ekoloskoj nisi I moze uticati na koegzistenciju vrsta u ograni¢enim uslovima
hipogejske sredine (MacNeil et al., 1997; Copilas-Ciocianu et al., 2017, 2018).

Spoljasnja morfologija u okviru ovog roda odrazava se kroz nekoliko razli¢itih morfotipova
koji su evoluirali u okviru razli¢itih nifargidnih klada (Straskraba, 1972). Svaki morfotip ukljucuje
niz karaktera i definisanih stanja karaktera (homoplazija) koji se pojavljuju u razli¢itim
kombinacijama kod razli¢itih vrsta. Usled toga S$to pripadnici istog morfotipa imaju slican
generalizovani plan grade tela, u praksi se desava da dve ili vise razli¢itih vrsta roda Niphargus
budu klasifikovane kao jedna. Prema Trontelj & Fiser (2009) ova kripti¢ka slicnost je posledica
konvergentne (paralelne) morfoloske evolucije pod slicnim pritiskom selekcije. Naime, taksoni koji
zive U sli¢nim ekstremnim sredinama (kao sto su podzemne vode) mogli bi ¢esce biti podlozni ovoj
pojavi, pa Cesto Siroko poznate morfoloske vrste u stvari predstavljaju komplekse kriptickih vrsta
(Trontelj et al., 2009). lzuzetnu morfolosku sli¢nost kriptickih vrsta koje eksploatiSu sli¢ni tip
mikrostaniSta i slicne resurse, FiSer et al. (2015b) objasnjavaju delovanjem stabilizacione selekcije.
Najkompletniju klasifikaciju morfotipova roda Niphargus do sada je dao Straskraba (1972), koja je
dve decenije kasnije dopunjena od strane Sket & Notenboom (1993). U sistematskoj praksi, razli¢iti
autori ¢esto razli¢ito procenjuju 'tezinu' pojedinih karaktera i stanja karktera, pa nije iznenadujuce
Sto postoji vise razlic¢itih Klasifikacija u okviru roda Niphargus, prema kojima se pojedini
morfotipovi pripisuju razli¢itim sistematskim kategorijama ili grupama vrsta (Sket & Notenboom,
1993).

4.1. Taksonomski diverzitet roda Niphargus na teritoriji Republike Srbije

Srpski deo Balkanskog poluostrva karakterise prisustvo stigobiontske faune sa disjunktnom
distribucijom. To je prostor izmedu Dinarida i Karpatsko-balkanskih planina koji zauzima
zanimljivo podrucje u blizini Karpatskih planina, Dinarskih Alpa, Balkanske planine i nekadasnjeg
Paratetisa. Podaci prikupljeni na osnovu originalnog materijala s terena, kao i holotipova i
paratipova iz dostupnih zbirki, kao i istrazivanje podzemne faune koje je i dalje u toku, ukazuju na
veliku morfolosku i ekolosku raznolikost vrsta roda Niphargus na podrucju Srbije.

Prema literaturi, N. illidzensis (Karaman, 1950a) se pominje sa podru¢ja Topcider, planina
Avala u blizini Beograda. Tipski lokalitet ove vrste nalazi se u blizini Sarajeva, u centralnoj Bosni i
Hercegovini, u dolini reke Bosne i blizini banje Ilidza (Schaefferna, 1922), gde vrsta jos uvek
postoji (Trozi¢-Borovac et al., 2012). Geografski, tipski lokalitet je deo zapadne dinarske regije
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(Hrvatska, Bosna i Hercegovina, Crna Gora), gde je dokumentovano postojanje nekoliko pripadnika
kompleksa Niphargus illidzensis (Karaman, 1950a). Medutim, ova vrsta nije ponovo uzorkovana ni
na teritoriji Beograda, ni u drugim delovima Srbije, pa postoji moguc¢nost da je evidencija iz Srbije
greSka i da postojanje ove vrste treba dalje istraziti i potvrditi. N. illidzensis nije nesvakidasnji niti
neuobicajeni slucaj. Dosta vrsta je poznato samo sa tipskih lokaliteta gde su sakupljene samo
jednom prilikom.

N. adbiptus (Karaman, 1973b) i N. ravanicanus (Karaman, 1973b) sakupljani su u
Ravanickoj pecini poc¢etkom 1940-ih godina. Tada je opisan samo N. adbiptus, dok je vrsta N.
ravanicanus opisana nesto kasnije, posto su se u uzorku nalazile samo juvenilne jedinke, pa vrsta
nije bila pravilno identifikovana (Karaman, 1973b). Svi dalji pokusaji uzorkovanja novog materijala
obe vrste bili su neuspesni, verovatno zbog alohtonog zagadenja podzemne vode sa povrsine
(obliznji potok je obi¢no zagaden organskim materijama tokom leta). Pored toga, izolovane vodene
povrsine koje ostaju u speleoloskom objektu nakon kiSne sezone obi¢no Se napune guanom, $to ta
staniSta mogu ¢initi neprikladnim za zivot amfipoda. Medutim, tokom ekspedicije Studentskog
bioloskog drustva ,Josif Panci¢” iz Beograda, jedan primerak N. ravanicanus sakupljen je u
gornjem vestackom jezeru, u dolini reke Grze. Kako se radi o hipogejskoj vrsti, jednika je iz pecine
,Pecina na vrelu Grze* verovatno izbacena na povrsinu usled jake poplave.

N. bozanae (Karaman, 2009) je opisana sa tipskog lokaliteta Jama Jamina na planini
Zlatibor, zapadna Srbija. Opis podvrste N. bozanae omnivagus (Karaman, 2012a) sa geografskog
prostora Radan Planine (u izvorima Puste reke, oko 350 km juznije od tipskog lokaliteta) znatno
povecava areal distribucije vrste i otvara pitanje 0 mogucnosti pojave kripti¢kih vrsta na ovom
podru¢ju, na primer medu podvrstama N. bozanae (Karaman, 2009), N. bozanae omnivagus
(Karaman, 2012a). Uocene morfoloske razlike nisu dovoljne za podizanje na nivo vrste, dok su
ekoloske nise populacija znacajno drugacije.

Sliéno opazanje se moze izvesti i kada su u pitanju taksoni N. deelemanae deelemanae
(Karaman, 1973a) i N. deelemanae grex (Karaman, 2013b). G. Karaman (2013b) navodi da je
takson N. deelemanae grex uzorkovan iz podzemnih voda u blizini reke Timok bio prili¢no sli¢an
(ali i sa izvesnim razlikama) uzorku N. deelemanae (Karaman, 1973b), opisanom iz pecina kod
Pirota (oba lokaliteta se nalaze u delovima isto¢ne Srbije). S druge strane, neke morfoloske odlike
podvrste N. deelemanae grex preklapaju su se sa onima kod vrste N. ivokaramani, a ova dva
endemi¢na taksona 'dele’ i istu geografsku oblast (isto¢na Srbija) i sli¢ni tip staniSta (pecine i
podzemne vode) u kojima zive (Karaman, 2013b).

N. luka (Karaman, 2012b), N. jugoslavicus (Karaman, 1982a), N. kragujevensis (Karaman,
1950c), N. remyi (Karaman, 1934) i N. smederevanus (Karaman, 1950b) i N. mirocensis (Petkovic¢
et al., 2015) su stenoendemske vrste zabelezene samo sa tipskih lokaliteta u Srbiji. Originalni opisi
njihovih lokaliteta (osim za N. mirocensis) nisu bili dobro dokumentovani, niti dovoljno detaljni,
tako da se sve lokacije date u literaturi, a posebno one starijeg datuma, ne mogu ta¢no odrediti. NeKi
od tih lokaliteta su pretrpeli znacajne promene, sto sada Cini pronalazenje tacne lokacije jos tezim.
Vrsta N. luka, pokazuje izvesne odlike Niphargus orcinus morfotipa (prema Straskaraba, 1972), po
prisustvu nekih izduzenih delova tela i drugim specificnim karakterima po kojima je sli¢an sa
drugim vrstama Niphargus orcinus-grupe vrsta Zapadnog Balkana (Karaman, 2013a).

Karstna povrs§ poznata kao ,,Valjevski kras* je najbolje istrazeno karstno podrucje u Srbiji.
Pored tipskog lokaliteta (Jovanjska pecina), endemska vrsta N. euserbicus (Karaman, 2012b)
otkrivena je i na nekoliko dodatnih lokacija u relativnoj blizini. Ovo potkrepljuje pretpostavku da
dati takson najverovatnije naseljava celo podrucje ,,Valjevskog krasa“ u zapadnoj Srbiji. Vrsta N.
euserbicus pripada morfoloskoj grupi stygius-puteanus (prema Straskaraba, 1972), i kompleksu
vrsta Niphargus remyi-ravanicanus koji ima nekoliko predstavnika na podruc¢ju Srbije (prema
Karaman, 2012b). Vrste morfoloski bliske vrsti N. euserbicus (Karaman, 2012b) su: N. bozanae
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(Karaman, 2009), N. bogdani (Karaman, 2009), N. ravanicanus (Karaman, 1943) i N. remyi
(Karaman, 1934).

N. serbicus (Karaman, 1960) je vrsta sa Sirokim rasprostranjenjem i tipskim lokalitetom na
podrucju Srbije. Osim u Srbiji, konstatovana je i u podzemnim vodama Hrvatske, Bosne i
Hercegovine, Slovenije, Austrije i Rumunije. Karaman, G. (2013a) ovu vrstu svrstava u
jovaniphargus-grupu vrsta. Ostale vrste sa slicnim Sirokim arealom, ukljuéujuci i Srbiju, su N.
hrabei (Karaman, 1932), N. minor (Sket, 1956), N. bajuvaricus (Schellenberg, 1932), N. caspari
(Pratz, 1866) i N. valachicus (Dobreanu & Manolache, 1933).

N. hrabei i N. valachicus, su danas Siroko rasprostranjene vrste po celom podrucju fosilnih
Panonsko-Ponto-Kaspijskih voda (Sket, 1981). Obe vrste su ekoloski relativno slabo medusobno
diferencirane i uglavnom se javljaju u nadzemnim vodama, s tim $to vrsta N. valachicus u Srbiji
takode naseljava i fizicki nepristupacnija staniSta (kao $to su npr. reni bunari). Obe vrste naseljavaju
loticka stanista (nizijski izvori, potoci, kanali i reke sa sporim tokom), kao i bare, jezera i
privremena vodna tela, u kojima postoje podruéja sa gustom vegetacijom i muljevitim supstratom.
Osim ukupne morfoloske i ekoloske sli¢nosti, ove dve vrste pokazuju i iznenadujuée nisku
intraspecijsku genetsku divergenciju (Fiser et al., 2008b; Copilas-Ciocianu et al., 2017). Vrsta N.
valachicus je cesta u Vojvodini (Markovi¢ et al., 2018), gde je na osnovu ekoloske karakterizacije i
procene staniSta ustanovljeno da je tolerantna na umereni nivo organskog zagadenja i moze
podnositi ¢ak i blago narusena stanista. Ova vrsta je tolerantna i na izrazene fluktuacije u sadrzaju
kiseonika. N. valachicus se javlja u epigejskim vodama gde su druge predatorske vrste sa slicnom
ekoloskom niSom odsutne, a takode, mada retko, i u pe¢inama (Deli¢ et al., 2017b). Obe vrste se
nalaze na crvenom IUCN spisku ugrozenih vrsta (Sket, 1996a,b), gde su oznacene kao ranjive (VU
B1+2bcde).

4.2 Niphargus mirocensis sp. n.

N. mirocensis je oznacena kao nova vrsta za nauku (Petkovi¢ et al., 2015). Ovaj takson nije
odgovarao ni po jednom od morfoloskih Kriterijuma ili kombinaciji karaktera opisu bilo kog od do
sada naucno priznatih taksona. Osim toga, ovaj takson se odlikovao i dobro razgrani¢enim
obrascem distribucije (pronaden je jedino u blizini grada Donji Milanovac u isto¢noj Srbiji). N.
mirocensis je jedina vrsta na podrucju Srbije ¢ije je postojanje potvrdeno i na osnovu morfoloskih, i
na osnovu molekularno-filogenetskih analiza. N. mirocensis je otkriven u najdbuljoj jami u Srbiji sa
-303 m dubine, od ¢ega je -274 m suvog dela, i -29 m potopljenog dela, u ponornici Buronov ponor
i izvoru u pecini Sokolovica. Sva tri lokaliteta se nalaze na planini Miro¢ i predstavljaju deo
Balkano-Karpatskog kraskog podrucja. Ocekivalo bi se da bi se ova vrsta mogla naci i u susednim
pe¢inama Bele Vode, ponorima lbrin i Faca Sore ali to do sada nije bio slu¢aj. Vrsta iz Rakinog
ponora vidno pripada jezerske ekomorfe. Ovakve vrste su se tradicionalno Klasifikovale kao
Orniphargus ili grupa orcinus vrsta. Ova vrsta spada u najvece i najrobustnije evropske amfipode
(Fiser et al., 2006), sa ogromnim grabljivim gnatopodima, pleonalnim segmentima naoruzanim
bodljama i izuzetno izduzenim ekstremitetima. Smatra se da su njihovi preci evoluirali u dubokim
pecinskim jezerima, tradicionalno prepoznati kao ,,orcinus-grupa‘“ (Straskraba, 1972). Najve¢i broj
vrsta i najveca morfoloska raznovrsnost ove ekomorfe zabelezeni su na teritoriji Zapadnog Balkana,
gde tri filogenetski nepovezane klade koje su nezavisno evoluirale u Francuskoj, Centralnim
Apeninima, Zapadnom Balkanu, Bliskom istoku i poluostrvu Krim, dolaze u kontakt (Fiser et al.,
2008b). S obzirom da su ekomorfe pecinskog jezera zabelezeni i u vodama Krima i Bliskog istoka,
ovaj novi nalaz s Balkanskog poluostrva nije neo¢ekivan. Opisom nove vrste jezerskog ekomorfa je
popunjena biogeografska praznina, s obzirom da ova ekomorfa do sada nije bila poznat u
geografskom regionu Karpato-balkanskog dela Karpatskih planina, kome pripada planina Miro¢ u
isto¢noj Srbiji.
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Vecina orcinus-vrsta koja naseljava podru¢je Dinarida, poseduje duz sve 3 posteriorne
strane pleona jake trnolike sete. Ovo predstavlja lako uocljiv i jak taksonomski karakter. Koristeci
ovaj karakter, vrstu iz Rakinog ponora je lako razlikovati od N. arbiter (Karaman, 1984a), N.
balcanicus (Absolon, 1927), N. croaticus (Jurinac, 1887), N. hercegovinensis (Karaman, 1950c), N.
kolombatovici (Karaman, 1950c), N. longiflagellum (Karaman, 1950c), N. orcinus (Joseph, 1869),
N. salonitanus (Karaman, 1950b), N. steueri (Schellenberg, 1935), N. subtypicus (Sket, 1960), N.
trullipes (Sket, 1958), N. dabarensis (Fiser et al., 2006), N. polymorphus (Fiser et al., 2006), N.
bilecanus (Karaman, 1953), N. kusceri (Karaman, 1950c), N. vjetrenicensis (Karaman, 1932).

Osim pleona sa setama, izrazito testerasti trnovi spolja$njeg reznja maksila | predstavljaju
jos§ jedan vazan karakter po kome se N. mirocensis diferencira od ostalih vrsta, bilo da su sa
podru¢ja Dinarida: N. lunaris (Karaman, 1985), N. pachytelson (Sket, 1960), N. podgoricensis
(Karaman, 1934), ili su van geografskog podruc¢ja Dinarida: N. virei (Chevreux, 1896) (Francuska),
N. vadimi (Birstein, 1961) (Krim), N. patrizii (Ruffo et al., 1968) (Italija), N. lourensis (Fiser et al.,
2006) (Grcka), N. macedonicus (Karaman, 1929) i N. pellagonicus ( Karaman, 1943) (obe vrste iz
Severne Makedonije). Sve navedene vrste imaju znatno slabije nazubljene maksilarne trnove, sa
najvise 3 zubica.

Jednostavan daktilus bez dodatnih trnova diferencira dalje N. mirocensis od vrsta sa Bliskog
Istoka: N. nadarini (Alouf, 1972) species complex, N. sertaci (Fiser et al., 2009b), i sa podrucja
Zapadnog Balkana: N. ictus (Karaman, 1986), N. rejici (Sket, 1958), N. jadranko (Sket & Karaman,
1990) i N. pectencoronatae (Sket & Karaman, 1990). Bliskoisto¢ne vrste dele sa N. mirocensis
ornamentiranost pleona i maksilarnih zubi¢a, dok N. mirocensis sa balkanskim vrstama deli samo
ornamentiranost pleona. Medutim, sve navedene vrste, za razliku od N. mirocensis, poseduju
testerasto nazubljeni daktilus na pereopodama I11-VII.

Preostalih nekoliko vrsta sa podrucja Italije: N. stefanellii (Ruffo & Vigna-Taglianti, 1968),
N. ictus (Karaman, 1985) and N. parenzani (Ruffo & Vigna-Taglianti, 1968) dele nekoliko
karaktera sa novom vrstom iz Srbije, kao sto su pleon bez trnova, zupci spoljasnjeg reznja maksila i
prost daktilus. Medutim, pomenute vrste se od N. mirocensis razlikuju po ornamentisanosti telzona.
Takode, propodus gnatopoda kod N. stefanellii i N. ictus je vise kvadratan u poredenju sa N.
mirocensis.

Vrste registrovane u Srbiji ukazuju da distribucija roda Niphargus nije ogranic¢ena iskljucivo
na podzemna stanista, ve¢ je rod prisutan i u povrSinskim vodama, gde su zabeleZzene vrste N.
hrabei (distribucija na podru¢ju reke Dunav), N. remyi (izvor u selu Cedovo, endemit), i N.
valachicus (reke i reni bunari). Pretezno hipogejske vrste, koje su se mogle sretati i u nekim
nadzemnim vodama su N. remus (pec¢ine, ¢esma iznad sela Prekonog, manji izvor reke Visocice,
endemit) i N. serbicus (u bunarima i reci Pek).

Kao isklju¢ivo hipogejske javljaju se N. adbiptus (Ravani¢ka peéina — tipski lokalitet,
endemit), N. bajuvaricus (reni bunari, selo Prijevor), N. bogdani (Vrelska pec¢ina — tipski lokalitet,
endemit), N. bozanae (pe¢ine i jame — endemit), N. caspary (podzemne vode i reni bunari), N.
deelemanae i N. deelemanae grex (pecine i podzemne vode isto¢ne Srbije, endemiti), N. euserbicus
(pe¢ine u blizini Valjeva, endemit), N. ivokaramani (pe¢ine i podzemne vode isto¢ne Srbije,
endemit), N. jugoslavicus (podzemne vode reke Trgoviski Timok, endemit), N. kragujevensis
(podzemne vode i bunari u blizini Kragujevca, endemit), N. luka (reni bunari, selo Prijevor,
endemit), N. minor (Rimski bunar, Beograd), N. mirocensis (pecine i ponori kod Donjeg Milanovca,
endemit), N. pecarensis (istocna Srbija), N. ravanicanus (Ravanicka Pecina, endemit) i N.
smederevanus (podzemne vode na teritoriji Smedereva, endemit).
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4.3 Biogeografska zapaZanja

Pored molekularnih i morfoloskih karaktera, kao dodatni parametri za uspesno razgranic¢nje
vrsta sve ¢eSc¢e se koriste i ekoloski i Klimatski parametri, kako bi se ustanovila njihova najbitnija
biogeografska svojstva (Barry & Elith, 2006). Pretpostavka da ¢e vrsta N. mirocensis biti genetski
najbliza ekomorfe koji je geografski najmanje udaljen (kladi zastupljenoj na podrucju Hercegovine)
se pokazala pogresnom (Slika 24), jer je N. mirocensis na filogenetskom stablu grupisan sa vrstama
tzv. “severne” grupe ¢ija je distribucija u Hrvatskoj, Italiji i Sloveniji. Novi lokalitet u Srbiji nalazi
se 360 km isto¢no od do tada najisto¢nije poznate lokacije bilo kog pripadnika ove klade. Usled
novog nalaza u Srbiji, “severna” klada se sada prostire na tri regiona koja su odvojena nekarstnim
delovima: lItalija, Dinaridi Jugozapadnog Balkana i Karpati Centralnog Balkana. Novo otkric¢e
predstavlja geografsko prosirenje raspona ove klade, ¢ije su vrste generalno usko endemicne.

Imajuéi u vidu da su pripadnici klade kojoj pripada vrsta N. mirocensis striktno vezani za
freatske (pecinsko-jezerske) i epifreatske delove speleoloskih objekata, ovakva distribucija ukazuje
da se klada rasirila dosta rano, tokom perioda kada su njihovi preci bili manje vezani za hipogejsku
sredinu i mogli da se kre¢u i kroz epigejsku vodu, kao sto su bila miocenska jezera (Krsti¢ et al.,
2003) ili kroz sisteme plitkih subteresti¢nih habitata (Culver & Pipan, 2014). Ukoliko je pomenuta
hipoteza ta¢na, dana$nji sastav klade kao i rasprostiranje vrsta bi bilo rezultat fragmentacije
populacija i vikarijske specijacije. U slucaju da se specijalizacija na podzemnu sredinu desila u
istom periodu, mogucée je da je ubrzala process fragmentacije populacija.

Trontelj et al. (2012) navode da specijalizacija na specificna mikrostanista moze dati
morfoloski izuzetno razli¢ite ekomorfe medu blisko srodnim vrstama roda Niphargus, koji se
javljaju u geografski nezavisnim linijama i vezani su za isti tip mikrostanista. Isti autori su pokazali
da adaptacije na nivou nise mogu objasniti morfoloske varijabilnosti izmedu blisko povezanih vrsta.
Postoji mogucnost stoga da srodni taksoni koji su Siroko rasprostranjeni u diskontinuiranim
delovima stani$ta, kao Sto je slucaj u okviru zajednicke klade N. mirocensis i vrsta iz Hrvatske,
Italije i Slovenije, predstavljaju agregate morfoloski kriptickih vrsta, sto moze predstavljati osnov
buducih taksonomskih revizija u okviru ovog roda.
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Slika 24. Distribucija pecinsko-jezerskog ekomorfa koji pripada dvema veé¢im kladama Balkanskog
poluostrva. Simboli ozna¢avaju pripadnost kladama; krug — “Severna orcinus grupa”, trougao — “Juzna
orcinus grupa”, crveni krug predstavlja N. mirocensis. Obratiti paznju na geografsku udaljenost izmedu
N. mirocensis i filogenetski blize klade (oko 400 km) kao i najblizeg predstavnika istog ekomorfa (280
km). Informacije su prikupljene od SubBio baze podataka (http://subbio.net/db/). Iz: Petkovi¢ et al., 2015.

51



4.4 Ontogenetske promene vrste Niphargus euserbicus

Vec¢ina Amphipoda prolazi kroz direktno razvice, gde se sve embrionalne faze odvijaju
unutar membrane oplodenog jajeta, a razvic¢e tih ‘embrionizovanih larvi' odvija se u ventralnoj
lezajnoj komori zenki. U momentu izleganja, juvenili lice na umanjenu verziju odrasle jedinke,
osim S§to im odsustvuju polni karakteri, kao $to su oostegiti kod zenki, odnosno specijalizovani
ekstremiteti — gnatopode kod muzjaka. Precizna adaptivna vrednost direktnog razvica nije do kraja
razjasnjena kod svih grupa ali se smatra da predstavlja adaptaciju na slatkovodnu sredinu, kada
vezivanje juvenila za telo majke i odsustvo planktonskih larvi moze biti korisno, jer sprecava da
budu odneti vodenim strujama (Vogt, 2013; Jirikowski et al., 2015).

Kod rakova generalno postoje razli¢iti obrasci rasta, bez postojanja jasne veze izmedu
odredene taksonomske grupe i obrasca rasta, koji mogu biti odgovorni za odredivanje konacne
veli¢ine i oblika tela koji je karakteristican za vrstu (Hartnoll, 1983). Stoga je uobicajeni cilj
alometrijskih studija u okviru svake taksonomske grupe da poveze promene u izgledu (obliku)
pojedinih 'strateskih' morfoloskih struktura u odnosu na veli¢inu, polnu zrelost i polni dimorfizam
jedinki. Takode, pozeljno je i stavljanje funkcionalnog znacaja obrazaca relativnog rasta u
odgovarajuci bioloski kontekst.

Prema Alberch et al. (1979), ukoliko je rast i razvice pod uticajem heterohronije (tj.
promena relativnog rasporeda dogadaja tokom razvica, sa pojedina¢nim razvojnim sekvencama), to
¢e uticati samo na pojedinacne Karakteristike organizma, a nikada na celinu. Istrazivanja
heterohronije su potvrdila ulogu ovog mehanizma u morfoloskoj evoluciji razli¢itih grupa Zivotinja.
Medutim, jo$ uvek relativno malo podataka se odnosi na znacaj 'sekvencijalne heterohronije' kod
rakova (Fritsch et al., 2013). U tom smislu, do sada su vrsene studije u okviru grupe nifargida, koje
su obuhvatile postembrionalno razvice devet vrsta roda Niphargus (Fiser et al., 2008a) i pruzile
pregled karaktera koji su pretrpeli evolucione promene verovatno kao rezultat heterohronije.
Pretpostavka je da se medusobno zavisne ontogenetske promene deSavaju u istom vremenskom
inervalu kod razli¢itih vrsta. Drugim re¢ima, ukoliko postoji veci broj sliénih promena, fenotipska
raznolikost medu vrstama tokom nekog perioda razvica bi trebala biti minimalna. Pra¢enjem serije
postembrionalnih transformacija, moguce je ustanoviti pravac heterohronije svakog od testiranih
morfoloskih karaktera. Peramorfni pravac heterohronije se uocava kod promena u razvicu koje
ukljucuju dodavanje novog stupnja na predacku ili primitvnu sekvencu. Peramorfne forme mogu
biti rezultat ubrzanja razvica ili hipermorfoze, sto je u skladu sa teorijom rekapitulacije (Lovtrup,
1978). Za razliku od ovakvh promena, one koje rezultuju u zadrzavanju juvenilnih karaktera su
pedomorfne i mogu nastati usled neotenije ili progeneze. Istrazivanja alometrijskih promena kod
ostalih grupa visih rakova do sada su uglavnom vrsena na ekstremitetima kraba (Hartnoll, 1974;
Clayton, 1990). Intenzivnije alometrijsko izduzivanje pojedinih ekstremiteta u toku razvi¢a ovih
rakova se najcesce objasnjavalo u funkciji postizanja vece brzine kretanja (Haley, 1969), ili kao
adaptacija na ukopavanje u supstrat (Sandon, 1937).

Posmatrane morfoloske promene 20 karaktera tokom ontogenije vrste N. euserbicus mogu
se podeliti na 3 tipa. Prvi tip ontogenetskih promena predstavlja pojavu odredene grupe seta ili
trnova na pojedinim delovima tela, koji se javljaju rano tokom razvica i imaju taéno odredeni
redosled pojavljivanja. Kao drugi tip je oznacena promena oblika i/ili veli¢ine koja je merena
indeksom alometrijskog rasta odnosa veli¢ine ekstremiteta i duzine tela. Tre¢i tip promena odnosi
se na morfoloske promene oblika propodusa gnatopoda I i Il, gde se odvija diferencijacija u obliku
propodusa (prema ‘triangularnom' modelu koji ukljucuje nejednake stope rasta tri glavne dimenzije
propodusa), kako u ontogenetskom, tako i u filogenetskom vremenskom okviru (Fiser et al., 2008a).

Izduzeni ekstremiteti vrste N. euserbicus u odnosu na druge povrsinske srodnike se
generalno smatraju troglomorfnom karakteristikom. Prema redosledu promena, rast (izduzivanje)
antena vrste N. euserbicus zapocinje nesto ranije u toku postembrionalnog razvica nego kod vecine

52



drugih istrazenih vrsta u okviru roda, a najpribliznije je vrsti N. longiflagellum (Fiser et al., 2008).
Brzina rasta antena i njihovo javljanje u relativnom odnosu prema velicini tela jedinke ne odstupa
znacajno od drugih vrsta. l1zuzetak je vrsta N. salonitanus gde je rast antena manje ubrzan, ali se ne
zaustavlja relativno rano u razviéu, ve¢ se nastavlja tokom citavog zivota (Fiser et al., 2008).
Izduzivanje antena se smatra troglomorfnom karakteristikom i generalno je prati i brzo izduzivanje
pereopoda, pogotovo pereopode IV, s obzirom da su, shodno uslovima stanista u kojima zive, ove
strukture svakako neophodne u svim fazama ontogenije, a ne samo u toku adultnog perioda.

Izduzene grane uropode | i Il se takode mogu smatrati troglomorfnom odlikom, ali i
seksualno dimorfnom karakteristikom, s obzirom da su kod muZzjaka u razli¢itom Stepenu nesto
izduzeniji nego kod zenki (Stoch, 1998). Gledano u odnosu na ukupne promene uropoda
(izduzivanja endopodita uropode I, egzopodita uropode | i egzopodita uropode I11), ove tri promene
se kod N. euserbicus desavaju vremenski blisko, tj. u istom uzrasnom stupnju i to pri kraju sekvence
ontogenetskih promena (promene R, S, T). U odnosu na vrste kod kojih je merena ista promena
(prema istrazivanju FiSer et al., 2008), izduzivanje grana uropode I i Il je bilo sli¢nog obima kao i
kod N. euserbicus, a najpribliznije je vrstama N. krameri Schellenberg, 1935 i N. longicaudatus
Costa, 1851. U toku razvi¢a nekih vrsta moze do¢i i do znacajnih razlika u brzini rasta distalnog
dela egzopodita uropode 111, $to nije bio slucaj sa vrstom N. euserbicus. Takode, relativni redosled
pocetka rasta uropoda I i Il je veoma varijabilan kod razli¢itih vrsta. Razvice manje izduzenih
uropoda kod nekih vrsta u odnosu na druge, moze se tumaciti Smanjenom stopom rasta u
kombinaciji sa relativno kasnim pocetkom procesa izduzivanja. Medutim, potpuna procena uzroka
razli¢ite stope rasta ovih karakteristika jo$ uvek izostaje zbog nedostatka podataka i odsustva
sveobuhvatnog filogenetskog okvira.

Rezultati dobijeni na primeru vrste N. euserbicus u ovoj studiji pokazuju da istovremeno
pracenje vise karakteristika preadultnog razvic¢a (pojava trnova (spina) i promene u alometrijskom
rastu u kombinaciji sa u razvojnim sekvencama) kao i primena modela heterohronije, mogu
doprineti razumevanju morfoloske varijabilnosti unutar roda, naro¢ito u slucajevima kada je
otezano razlikovanje pojedinih vrsta na adultnom stupnju na osnovu kljuénih morfoloskih karaktera.
U sluc¢aju roda Niphargus, poznato je postojanje velikog broja tzv. , kriptickih“ vrsta (Deli¢ et al.,
2017b), pa bi ukljucivanje informacija o dinamici razvi¢a i heterohromnim sekvencama takode
moglo znacajno poboljsati buduca istrazivanja, kako bi se otkrio stvarni diverzitet u okviru ovog
roda.

S obzirom da pokazuju neke jedinstvene karakteristike koje ih ¢ine posebno interesantnim
za studije razvic¢a, amfipode se sve vise koriste kao model organizmi u uporednim ontogenetskim i
evo-devo istrazivanjima (Wolff & Gerberding, 2015). Medutim, treba napomenuti da svaka
potencijalna sli¢nost adulata razli¢itih vrsta kao krajnjeg stepena razvica i nekog od stupnjeva
postembrionalnog razvica ne predstavlja nuzno rezultat heterohronije. Dobijeni rezultati ovog
istrazivanja jo§ uvek nisu dovoljni da bi ukazali na pravac evolucione transformacije samih
karaktera, sve dok filogenija roda Niphargus ne bude razjasnjena u dovoljnoj meri (Sket, 1981).
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5. ZAKLJUCAK

Ve¢ je odranije poznato da rod Niphargus pokazuje izuzetno raznoliku morfologiju, $to je
potvrdeno i u ovoj disertaciji na nivou morfologije taksona zabelezenih u Srbiji. Jo$ uvek postoje
poteskoce u vezi sa taksonomijom roda Niphargus i praznine u taksonomskom znanju kada se radi
0 ovom rodu. Predlozeni mozai¢ni (poliklavni) klju¢ za determinaciju vrsta zasnovan na originalnoj
kombinaciji karaktera prisutnih kod vrsta zabelezenih na teritoriji Srbije (ukljucujuc¢i endemicne
vrste i taksone sa neizvesnim taksonomskim polozajem), moze popuniti nedostatke u podataka i bar
delimi¢no nadomestiti nedostatak taksonomske infrastrukture kada se radi o ovom rodu.

Srpski deo Balkanskog poluostrva karakterise prisustvo bogate stigobiontske faune sa
razli¢itom disjunktnom distribucijom. Istrazivanja podzemne faune, koje su i dalje u toku, potvrduju
veliku raznolikost vrsta roda Niphargus u razli¢itim stanistima podzemnih voda Srbije.

Na osnovu izvrSenih analiza svih karaktera 22 vrste roda Niphargus zabeleZenih na podruéju
Srbije, izdvojeni su kljuéni karakteri na osnovu kojih se mogu determinisati vrste pomocu
poliklavnog klju¢a. Umesto svih 187 deskriptivnih/brojivih karaktera i 150 mernih karaktera koji se
uobicajeno primenjuju, za determinaciju "srpskih” vrsta su dovoljni slede¢i: broj retinakula
pleopoda; oblik i veli¢ina propodusa gnatopoda | i II; broj velikih trnova, broj testeresatih trnova,
posteriornih i anteriornih grupa seta gnatopoda | i IlI; broj apikalnih, mezijalnih, lateralnih i
dorzalnih trnova; broj i vrsta trnova spoljasnjeg reznja maksila; broj trnova na noktu pereopoda;
oblik epimerlanih ploca, broj i pozicija trnova na epimeralnim plo¢ama.

Stabilni i kljuéni karakteri kod svake pojedina¢ne vrste su:
Niphargus adbiptus - broj retinakula pleopoda;

Niphargus bajuvaricus - oblik i veli¢ina propodusa gnatopoda | i Il; broj velikih trnova,
testeresatih trnova, posteriornih i anteriornih grupa seta gnatopoda I i 1l;

Niphargus bogdani - broj velikih trnova, testeresatih trnova, posteriornih i anteriornih grupa
seta gnatopoda I i I1;

Niphargus caspary - vrsta trnova spoljasnjeg reznja maksila, broj apikalnih, mezijalnih,
lateralnih i dorzalnih trnova telzona;

Niphargus deelemanae - broj apikalnih, mezijalnih, lateralnih i dorzalnih trnova;

Niphargus euserbicus - broj velikih trnova, testeresatih trnova, posteriornih i anteriornih
grupa seta gnatopoda I i II;

Niphargus hrabei - broj velikih trnova, testeresatih trnova, posteriornih i anteriornih grupa
seta gnatopoda I i I1, oblik epimerlanih ploc¢a i pozicija, broj trnova na njima;

Niphargus illidzensis - broj trnova na noktu pereopoda, obliku epimerlanih ploca i pozicija,
broj trnova na njima;

Niphargus ivokaramani - broj trnova na noktu pereopoda;

Niphargus jugoslavicus - oblik i veli¢ina propodusa gnatopoda I i Il; broj velikih trnova,
testeresatih trnova, posteriornih i anteriornih grupa seta gnatopoda I i 1l;
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Niphargus kragujevensis - broj trnova na noktu pereopoda, broj retinakula pleopoda;
Niphargus luka - broj apikalnih, mezijalnih, lateralnih i dorzalnih trnova telzona;

Niphargus mirocensis - oblik i veli¢ina propodusa gnatopoda 1 i Il; broj velikih trnova,
testeresatih trnova, posteriornih i anteriornih grupa seta gnatopoda I i 1l;

Niphargus remus - broj retinakula pleopoda;
Niphargus remyi - broj trnova spoljasnjeg reznja maksila;
Niphargus valachicus - broj trnova na noktu pereopoda.

U toku istrazivanja otkrivena je nova vrsta za nauku, opisana kao Niphargus mirocensis sp.
nov. na lokalitetu Rakin ponor na planini Miro¢ u isto¢noj Srbiji. Opis je zasnovan na molekularnim
i morfometrijskim podacima. Vrsta predstavlja jezerski morfotip i pokazuje pripadnost istoj kladi
kojoj pripadaju vrste N. rejici, N. stenopus, N. abiter, N. longiflagellum, N. salonitanus, N. ictus i
N. pachytelson, a koje su rasprostranjene u Italiji i Centralnom Dinarskom regionu, sa N. stenopus
kao najblizim srodnikom. Dve sestrinske vrste pripadaju kladi u kojoj je i ekomorfa 'jezerskog
giganta’ N. rejici-kompleksa i ekomorfe 'pe¢inskog jezera. Ovo su ujedno i najmarkantniji
pripadnici familije Niphargidae.

Zabelezena sekvenca razvica vrste N. euserbicus je sledeca: skracenje daktilusa pereopode
IV (odnos duzina ¢lanka VII/VI) — razviée drugog trna na urozomitu Il — razvic¢e prvog dorzalnog
trna telzona — razvi¢e drugog trna na epimeralnoj ploc¢i Il — razvi¢e prve dodatne anteriorne
grupe seta na karpusu gnatopode — razvic¢e drugog trna na epimeralnoj ploci Il — promena u rastu
(duzini) pereopode VII — promena u rastu (duzini) antena | — transformacija 2* oblika propodusa
gnatopoda Il — pocetak izduzivanja egzopodita uropode Il — pocetak izduzivanja endopodita
uropode | — razvice prvog dorzalnog trna telzona — promena u rastu (duzini) egzopodita uropode I.

Dobijene informacije ontogenetskih promena N. euserbicus idu u prilog hipotezi da
heterohronija ima vaznu ulogu u evoluciji pripadnika roda Niphargus. Podaci dobijeni u ovoj
doktorskoj tezi ukazuju na moguénost da su heterohrone promene odgovorne za troglomorfne
karakteristike, koje su omogucile uspesnu adaptaciju i opstajanje roda Niphargus u subteresti¢noj
sredini. Jedna od klju¢nih troglomorfnih karakteristika, izduzene antene, se javlja nesto ranije u
toku postembrionalnog razvi¢a nego kod veéine drugih istrazenih vrsta ali u odnosu prema veli¢ini
tela ne odstupa od drugih vrsta. lzduzeni distalni ¢lanak egzopodita uropode 1ll je takode
troglomorfna karakteristika koje nije jako izrazena kod N. euserbicus.

Podaci izlozeni u ovoj disertaciji mogu dati znacajan doprinos budué¢im taksonomskim
revizijama u okviru roda Niphargus.
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Prilog A. Tabela sa podacima za lokalitete istrazivanih vrsta.

7. PRILOZI

Sp. Ssp. Lokalitet u SRB Koordinate lokaliteta Literatura
N. adbiptus Pecina Ravanica 43°58'23.78"N  XLIX CONTIBUTION TO THE KNOWLEDGE OF THE AMPHIPODA. ON THREE NIPHARGUS
) 21°29'52.69"E SPECIES (FAM. GAMMARIDAE) FROM BALKANS G. Karaman 1973
) Grlica pecina(=Vrelska pecina), Murtenic: ~ 43°33'54.96"N TWO NEW SPECIES OF THE GENUS NIPHARGUS SQHIC_)DTE 1894 (CRUSTACEA AMPHIPODA,
N. bogdani - - ' o1 gon= NIPHARGIDAE)FROM THE CAVES OF SERBIA (Contribution to the Knowledge of the Antphipoda 248)
Negbina, Zlatibor (900 m.a.n's) 19°47'5.82"E G. Karaman 2009
. . . 0ngr w  TWO NEW SPECIES OF THE GENUS NIPHARGUS SCHIODTE 1894 (CRUSTACEA AMPHIPODA,
N. bozanae b N.b. Jama Jamina, selo Rakovica, Zlatibor (99 43°39'38.26"N \ ;0\ A R IDAE)FROM THE CAVES OF SERBIA (Contribution to the Kn(owledge of the Antphipoda 248)
ozanae m.a.n.s.) 19°47'42.38"E G. Karaman 2009
N. b. Izvor reke Pusta, leva pritoka J. Morave, 43° 22 94"N FURTHER INVESTIGATIONS OF THE SUBTERRANEAN GENUS NIPHARGUS SCHIODTE, 1849
omnivagus izmedu Niga i Leskovca, pl. Radan 21°30'17 05"E (FAM. NIPHARGIDAE) IN SERBIA (Contrlbutlogoti)zthe Knowledge of the Antphipoda 264) G. Karaman
N. deelemanae N.d. Drina pecina pored Pirota 43°5'41.81"N THE NEW SPECIES OF FAMILZ GAMMARIDAE FROM YUGOSLAVIA, NIPHARGUS
' deelemanae 22°35'38.36"E DEELEMANIE N.SP. AND TYPHLOGAMMARUS ALGOR, N. SP. G. Karaman 1973.
ON TWO MEMBERS OF THE GENUS NIPHARGUS SCHIODTE, 1849
N.d. grex Sarbanovci, Gornjkoviéi, pumpa u koritu re  43°57'35.73"N (CRUSTACEA: NIPHARGIDAE) FROM THE BALKAN PENINSULA,
h Timok na putu Zaje¢ar-Para¢in 22° 4'3453"E N. DEELEMANAE GREX SSP. N. AND N. JURINACI S. KAR. 1950
(Contribution to the Knowledge of the Antphipoda 271) G. Karaman 2013.
_ _ Bunar u selu Prekonog, blizu Svrljiga 43°93'40.01"N FURTHER STUDIES ON GENUS HIPHARGUS SCHIODTE FROM EUROPE, N. IVOKARAMANI, N.
N. ivokaramani L - o rim e SP. AND N. DANIELOPOLI N. SP. (Contribution to the Knowledge of the Antphipoda 210) GORDAN S.
(drenazni sistem Svrljiskog Timoka) 22° 6'7.56"E KARAMAN
N. jugoslavicus Podzemne vode r_eke Trgoviski Timok, sel  43°33'4.16"N ONE NEW SUBTERRANEAN AMPHIPOD FRO YUGOSLAVIA, NIPHARGUS JUGOSLAVICUS,N.SP.
' Trgoviste, Knjazevac 22°17'13.90"E (Contribution to the Knowledge of the Antphipoda 124) G. Karaman 1982
N k. 43°58'60.00"N TWO SUBTERRANEAN TAXA OF THE FAMILY NIPHARGIDAE, NIPHARGUS KRAGUJEVENSIS

N. kragujevensis Podzemne vode u Kragujevcu, izvori, bung

kragujevensis

20°52'60.00"E

S.KARAMAN 1950 AND N. K. REMUS NEW SUBSPECIES (Contribution to the Knowledge of the
Antphipoda 209) G. Karaman 1992

TWO SUBTERRANEAN TAXA OF THE FAMILY NIPHARGIDAE, NIPHARGUS KRAGUJEVENSIS

r':r'nlas Fontana iznad sela Prekonog ‘;3235?;;3:5\' S.KARAMAN 1950 AND N. K. REMUS NEW SUBSPECIES (Contribution to the Knowledge of the
' Antphipoda 1929) G. Karaman 1992
44°39'59.92"N NIPHARGUS SMEDEREVANUS (N. SP.) IZ SEVERNE SRBIJE Stanko L. Karaman Primljeno na | skupu

N. smederevanus Smederevo, ¢esma

20°56'0.07"E

Odeljenja prirodno matematickih nauka S:A:N:, 27. 1V 1948.

N. ravanicanus Pecina Ravanica

43°58'23.67"N
21°29'52.76"E

XLIX CONTIBUTION TO THE KNOWLEDGE OF THE AMPHIPODA. ON THREE NIPHARGUS
SPECIES (FAM. GAMMARIDAE) FROM BALKANS G. Karaman 1973.

43°18'25.45"N

INVESTIGATIONS ON TWO SUBTERRANEAN SPECIES OF THE FAMILY NIPHARGIDAE

N. remyi Izvor Cedovo blizu Sjenice 20° 0'47 34"E (GAMMARIDEA) FROM SERBIA, NIPHARGUS REMY1 S. KAR. 1934 AND N. EUSERBICUS, SP. N.
' (Contribution to the Knowledge of the Antphipoda 266) G. Karaman 2012
N luka Cacak, Prijevor, Reni bunari 43°54'37.79"N  Discovery _of anew subterranean member of the_family Nipharfidae from Serbia, N_Iphar_gus Iukg sp. n.
) ’ ' 20°16'4.44"E (Contribution to our knowelege of the amphipoda 267) Gordan. S. Karaman. Biologica Serbica
N. euserbicus Jovanjska pecina, Valjevi 44°15'2.19"N INVESTIGATIONS ON TWO SUBTERRANEAN SPECIES OF THE FAMILY NIPHARGIDAE
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19°48'23.61"E

(GAMMARIDEA) FROM SERBIA, NIPHARGUS REMY1 S. KAR. 1934 AND N. EUSERBICUS, SP. N.

(Contribution to the Knowledge of the Artphipoda 266) G. Karaman 2012

N. mirocensis

Rakin ponor, Miro¢, Isto¢na Srbija

44°30'45.11"N
22°16'45.32"E

Petkovi¢, M.; Deli¢, T.; Luci¢, L.; Fiser, C. (2015). Description of a new species of Niphargus (Crustacea:
Amphipoda: Niphargidae): the first record of a lake ecomorph in the Carpathian Mountains. Zootaxa. 4027

(1): 117-129.

N. serbicus

Podzemne vode, bunari u Cupriji (paratipov
reke Pek na putu Golubac-PoZarevac; rek
Trgoviski Timok blizu sela Trgoviste,
Valjevo, Cagak

43°55'60.00"N
21°22'0.00"E

NIPHARGUS SERBICUS S. KARAMAN 1960 IN YUGOSLAVIA WITH REMARKS TO THE

SUBTERRANEAN AMPHIPODS IN SERBIA (Contributionto the Knowledge of the Antphipoda 209) G.

Karaman 1993

N. valachicus

Vodena trava izvucena ribarskom mrezom
Godominskom polju kod Smedereva, Bung
Makisa u Beogradu,

BEITRAG ZUR KENNTNIS DER AMPHIPODENFAUNA RUMANIENS E. Dobrane and C. Manolache

1933

Bunari blizu Cagka, Prijevor

43°54'37.79"N

Taxonomical investigation on N. bajuvaricus Schell. 1932 and its subspecies (Contribution to the

N. bajuvaricus 20°16'4.44"E knoweledge of the Amphipoda 200)
N. hrabei
N. illidzensis ilitjl\;élrisis Avala O nekim ampfipodama-izopodama Balkana i o njihovoj sistematici, Stanko L. Karaman, SANU, 1950
. . Uber die kleinen Niphargiden- Srpska Kraljevska Akademija, Posebna izdanja, 135, Prirodnjacki i
N. pecarensis Kragujevac matematicki spisi 34, Ohridski zbornik 3: 143-151
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Prilog B. Tabela taksonomskih karaktera 22 vrste sa podrucja Srbije.

- trnovi ) .. propodus gpl propodus gpl . apni PRIV . . .
vrsta Vfrl;cr::;a spoljnjeg gpprlorl):)gﬁlsl: nazubljeni i nazubljeni i gs:(_tégf[z rstliril :I:L(Ha trnovi e;gla-(ljll url urll T oblik T reZanj do-rrzgli Fi"rriar::zl’ijlaalt:ir?rlz;vi)
reznja mx| - veliki trnovi  veliki trnovi daktilusa
Niphargus adbiptus 9 7 (1-2, 4-6) brlng(()) (:?r? 1,7 6 1 6-8 I1-0 zaobljen 1seta 1trn  duzinego Siri 1/2 3-4/0-1/0-3/0-1
bN'Phar.g“S 11 7(1-24-5) Jaast dui 2,1 8 1 34 W-VI-1 ugaoni Lseta - Sirinegoduzi  (213) 210/0/0
ajuvaricus nego Siri 1 seta
Niphargus bogdani 13 7(1) blago duzi 1,3 6 9-10 2 mevii-1 998 g gy Dlagosirinego o, 4-5/1-2/0/0
nego §iri zaobljen duzi
Niphargus bozanae 8 7 (1-3) briaegg i 1,2 7 6 2 HIVII-1 zaoblien Lseta 2tma 090 dWNeQ0 g 310-1/2-3/1
28 kratkih LIV -0; V-
. +8-9digih . . .. VII-1 . 1-2 1-3 " v .
Niphargus caspary 6 Eesljastih §iri nego duzi 1,2 4 2-3 2 plumose ugaoni- o i duzi nego §iri 2/3 3-4+1perjasta seta/1/0/0
trnova setae
Niphargus i dug koliko i " ) i N .. v i
deelemanae 9 7 (1-3) Sirok 1,7 4-5 1 3-4 I-VII -0 tup lseta 2trna  duZi nego Siri 3/4 3-4/1/0/0
Niphargus .. " . 2 .. "
. 15 7(1,3)  duzinego §iri 1,4 7 12 2 II-VII -1  ugaoni 1lseta trna+l duzinego Siri 2/3 3-4/1-3/1-3/1
euserbicus seta
Niphargus hrabei 10 7  dugkolikoi 14 7 ? 2 L vi-4 905y oy, Dlagoduzinego o, 3/1/0/1
Serk 1zvucen Sir1
Niphargus 25 7(  dugkolikoi 1,23 ? ? 2 HIVI-49 dostB 12054, blagoduzinego 3-4/4-5/212-3
ilidzensis Sirok izvuéen trna §iri
Niphargus. 5 7(1-7)  duzinego siri 1,2 4 1 23 II-VII-0 zaoblien 1seta 2tma °1290duzinego 5, 3/1-2/0-1/0
ivokaramani Siri
e, v -G,
_N|phargus 8 7(1,3-4) paralelnim 2,? 4-5 2 2 Vil-1 .Blgvgo 2trna 2trna  duzi nego Siri 2/3 3/0-1/0/0
jugoslavicus - plumose izvicen
lateralnim
setae
stranama
Niphargus luka 8 7(1,3)  duzinego Siri 2,1 5 5 2 I, IVl, Vit - ugaoni 1lseta 3trna  S§iri nego duzi 1/2 4-6/0/0/0
Niphargus minor 5 7(?)  duzinego iri 1,2 4 1 2.4 ”"\'/\fl'_ol' V- svuden lseta 2tma  duinegodiri  3/4 3-5/1-2/0-1/0
Niphargus 20 7(-7)  Veliki, 25% 1,4 10 10 2 My . oStarali dtmat - Sirokkolikol ) g 4-5/0/1/0
mirocensis veli¢ine tela ne izvucen 1 seta dugacak
y Niphargus 7 75  Plgodui 1,3 45 1 36 1I-VII-0 zablien 1seta 1tm Plagoduzinego 5, 3-4/1-2/0/0
ragujevensis nego iri Siri
Niphargus 9 7(1-4)  siri nego dus 1,2 4 1 gq  MWHIV-OV- dosta oo ceta sirinegoduzi 2/3 1-3/1-2/0/0
pecarensis VIl -1 zaobljen
Niphargus 12 7@4  Plgoduwi 2, 3-4 5 2.3 2 WVI-1 twp 2 2 sirinegoduri 12 3/2/0/1
ravanicanus nego siri
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1trn+

Niphargus remyi 14 8-9 (1-2)  siri nego duzi 1,3 6-8 10 2 II-VII -1 ugaoni 1 seta 3trna  $iri nego duzi 2/3 5/2-3/0/0
Niphargus remus 10 7 (2-5) b;zg% "S‘;‘: 1,3 1 3-6 -VII-0  zabolje 1seta 1tm °1a%0 ‘:ﬁfl nego o3 4-5/1,3/0/0
Niphargus serbicus 6 7 (1-3)  duzi nego $iri 1,14 4 1 2-3 II-VII -1 ugaoni 1seta lseta duzinego Siri 3/4 2+1perjasta seta/0/0/0
Niphargus 1 7@ Plgoduz 1,3 6-7 M-V -2, Voostaraline gy 1SP*L - gipego qusi 213 3/1-2/0-1/2-4
smederevanus nego §iri VIl -1 izvucen se
Niphargus 15 73  Plagodu 1,2-3 7-8 810 23 NI-IV-6-10 9O gy qgy dugacakkolikoi, 3/1/1/0
valachicus nego §iri izvucen Sirok

1z: Petkovi¢ M., Mili¢i¢ D., Tomi¢ V., Makarov S. 2020. Checklist of the genus Niphargus Schiddte, 1849 (Amphipoda: Niphargidae) in Serbia, with some remarks on their distributions // Arthropoda Selecta.

Vol.29. No.4. P.433-442.
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Prilog C. Rezultati merenja karaktera pracenih tokom ontogenije.

Veli¢ina tela

Duzina antene

Duzina egzopodita
uropode |

Duzina endopodita
uropode I

Duzina uropode I1I

2.36
2.66
3.52
411
4.17
4.68
5.22
5.39
5.79
5.81
6.89
7.01
7.17
7.45
7.76
8.22
10.61
11.49
12.05
12.35
12.36
12.9
13.25
13.86
14.02
15.79
19.05
19.44
21.13
21.2
21.4
22.02
22.22
22.48
23.4
23.86
24.17
24.67
25.04
25.57
25.83
26.1
26.5
26.64
28.26
28.38

0.86
0.9
1.69
1.95
1.25
1.97
1.47
2.2
2.32
2.19
2.15
2.76
2.42
2.71
2.85
2.41
4.19
3.85
4.36
3.83
3.86
4
3.9
4.29
4.31

11.31
11.09
9.71
11.03
9.77
11.66
11.54
9.83
10.06
9.89
9.89
10.8
10.11
10.29
10.06
8.8
8.34
9.54
8.74
8.11
6.23
6.8
7.2
6.86
7.2
4.91
5.83
5.77
4.57
4.74
3.31
4.69
4.4
3.6
3.6
4.29
3.2
251
3.77
2.34
251
3.03
3.43
2.69
2.63
2.29

73

1.64
1.54
1.56
1.59
1.49
1.35
1.38
1.43
1.49
1.42
1.38
1.42
1.25
13

1.29
1.23
1.37
14

1.29
1.28
1.06
0.81
0.8

0.91
0.8

0.92
0.87
0.68
0.64
0.69
0.44
0.45
0.46
0.46
0.6

0.47
0.37
0.47
0.36
0.47
0.31
0.19
0.2

0.27
0.17
0.29

3.09
2.72
2.8

242
2.32
2.28
243
2.57
2.14
2.15
2.26
221
1.99
1.86
1.79
1.68
1.68
1.42
1.26
1.19
13

1.24
1.03
0.8

111
1.07
0.8

0.76
0.86
0.71
0.72
0.8

0.45
0.57
0.74
0.66
0.36
0.45
0.22
0.39
0.17
0.16
0.53
0.5

0.47
0.31



BIOGRAFIJA AUTORA

Matija Lj. D. Petkovi¢, diplomirani biolog, roden 26. septembra 1988. godine u Valjevu.
Osnovnu i srednju Skolu zavrsio u Valjevu. Osnovne akademske studije na Bioloskom fakultetu,
Univezitetu u Beogradu, upisao 2007. godine a diplomirao 2013. godine sa srednjom ocenom 7.47.
Master akademske studije upisao 2013. godine a diplomirao 2014. godine sa srednjom ocenom
9.67. Iste godine je upisao doktorske studije na Bioloskom fakultetu, Univezitetu u Beogradu
(modul Biologija razvica Zivotinja).

Clan je drustva istrazivaca ,,Vladimir Mandi¢-Manda® iz Valjeva, Gorske sluzbe spasavanja
Srbije i Srpskog bioloskog drustva. Osnovao je speleolosku organizaciju Estavela.

Organizovao je dve naucno-istrazivacke ekspedicije, Srbija—Beljanica 2014 i Crna Gora—
Kucka korita 2015, kao i uestvovao na vise medunarodnih speleoloskih ekspedicija. Istrazio je
najdublje vrelo (vrelo Krupaje), objekat sa najvise sifona (Potpecka pecina), najduzi sifon (Pravi
vir) na teritoriji Srbije i najduzi speleoloski objekat (Pe¢ina nad Vrazjim Firovima) u Crnoj gori.

Do sada je objavio Sesnaest nau¢nih radova u medunarodnim ili nacionalnim ¢asopisima.
Oblast istrazivanja obuhvata taksonomiju, sistematiku, filogeniju 1 biogeografiju klase
Malacostraca, kao i biospeleologiju. Govori engleski i francuski jezik.
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o6pasay usjase o aymopcmay

H3jaBa 0 ayTOpCTBY

Hme u npe3sume ayTopa _Matuja [letkoBuh

Bbpoj uugexkca 63029/2014

U3sjaB/byjeMm

Jla je JJOKTOpCKa AucepTalnyja rnoj HacJioBOM

Ontogenija i filogenetski odnosi vrsta roda Niphargus Schiddte, 1947 (Crustacea: Amphipoda:

Niphargidae) sa podrucja Srbije

® pPe3yJITaT COIICTBEHOI UCTPAXKHUBAYKOT paJia;

e Jla AucepTallyja y LeJMHU HU Y JleJIOBUMA HUje OUJIa pe/iJio’KeHa 3a CTUIAbe JIpyre
JIUIJIOMe TpeMa CTY/IUjCKMM porpaMuMa ApPyrux BUCOKOIIKOJICKUX YCTAHOBA;

® Jia Cy pe3yJiITaTh KOPEKTHO HaBE€ZI€HH U

e Jla HMCAM KPIIHO/Jia ayTOpPCKa MpaBa U KOPUCTHUO/JIa UHTEJEKTYaIHy CBOjUHY APYTHUX
JIMna.

IloTiuc ayTopa

——

‘i ! 6(1&@;&%& \\/L

Y Beorpapy, 27.03.2023.




o6pasay usjase 0 UCMOBEMHOCMU WMAMNAHE U eleKMPOHCKe 8ep3uje doKmopckoz paoa

H3jaBa 0 MCTOBETHOCTH IITaAMIIAHE M eJIEKTPOHCKE Bep3Hje JOKTOPCKOT
paja

Hme u npe3sume ayTopa _Matuja [letkoBuh

Bpoj unaekca b3029/2014

Ctyauvjcku nporpaM _buosioruja pa3suha sKMBOTHIbA

HacsioB paga _Ontogenija i filogenetski odnosi vrsta roda Niphargus

Schiddte, 1947 (Crustacea: Amphipoda: Niphargidae) sa podru¢ja

Srbije

MenTopu _np [Iparana Munuuuh, Banpeasau npodecop YHUBEP3UTET

vy Beorpany — buosomiku dbakynrer u ap Brnagumup Tomuh, Baupeaau

apodecop Yausepsurer v beorpany — bruosomkn dakyiarer

M3sjaBbyjeM fAa je mrTaMIiaHa Bep3dja MOT JOKTOPCKOI paZia MCTOBETHA €JIeKTPOHCKO]j
Bep3UjU KOjy caM Ipejao/ja paAy MoxpamHhBawka y JIMITMTA/JIHOM peno3vuTOpHjymMy
YuusBepsutera y beorpaay.

Jlo3Bo/baBaM Jla ce o6GjaBe MOjU JIMYHU MOJAAIM Be3aHU 3a J06Ujarbe aKaJleMCKOr Ha3WBa
JIOKTOpA HayKa, Kao IITO Cy UMe U Mpe3uMe, FoJiIMHa U MeCTO pohera U IaTyM oJibpaHe pajia.

OBM JIMYHHU NOJALU MOTY Ce 00jaBUTH Ha MPEXHUM CTpaHHULlaMa JUTUTa/IHe OUOJINOTEKE, Y
eJIEKTPOHCKOM KaTaJIory U y nybJinKanujaMa YHuBep3uTeTa y beorpaay.

IloTniuc ayTopa

Y Beorpapy, 27.03.2023. B

\Q/u,\‘u b'mtii\ \
\




obpa3say usjase o kKopuuherby

U3sjaBa o0 kopuurthewy

OBnamhyjeM YHUBep3UTETCKy 6uGanOTEKY ,CBeTo3ap MapkoBuh“ gna y JlurutajiHu

penosuTopujyM YHuBep3uTeTa y beorpagy yHece MOjy JOKTOPCKY JUCepTaLUjy TOJ
HaCJI0BOM:

Ontogenija i filogenetski odnosi vrsta roda Niphargus Schiddte, 1947 (Crustacea: Amphipoda:

Niphargidae) sa podrucja Srbije

KOja je Moje ayTOPCKO JeJIo.

JucepTalnujy ca CBUM NMpUJO3UMa NpeJao/ia caM y eJleKTPOHCKOM ¢opMaTy MOroJfHOM 3a
TpPajHO apXUBUPabE.

Mojy JOKTOpCKY AucepTalHjy NoxXpamweHy y JJUriTaJHOM peno3uTOPHjyMy YHHUBEP3UTETA Y
BeorpaZy u JOCTymHY Y OTBOPEHOM MPUCTYMY MOTY Zia KOPUCTE CBU KOjU MOIUTYjy oJpende
cajipkaHe y ofabpaHoM Tumy auneHe KpeatuBHe 3ajegHule (Creative Commons) 3a Kojy
caM ce OZI/Iy4Ho/1a.

1. AytopctBo (CC BY)
2. AytopctBo - HekoMepuwujanHo (CC BY-NC)
@AyTOpCTBO - HeKoMepIHUjasHo - 6e3 npepaja (CC BY-NC-ND)
4. AyTOpCTBO — HEKOMEpPLUjaJHO — AeJUTH o uctuM ycaosuma (CC BY-NC-SA)
5. AytopcTBo - 6€e3 npepaza (CC BY-ND)
6. AyTOpCcTBO - JlesiuTH noA uctum ycaosuma (CC BY-SA)

(MosaMMo [1a 320KpY>KUTE CaMo je/HY O/, LIeCT NOHYHeHHUX JIMLEHIIU.
KpaTak omnuc JIMIeHIIM je CAaCTaBHU /le0 OBe U3jaBe).

IloTiuc ayTopa

Y Beorpapy, 27.03.2023. =

\Q,LL\"A C &LC‘E\ \




1. AytopcTBo. /l03Bo/baBaTe YMHOXKaBake, JUCTPUOYLUjY U jaBHO CaollITaBawe JeJsa, U
npepazie, ako Ce HaBeJle UMe ayTopa Ha HA4YMH ojpeheH oJ; cTpaHe ayTopa WM JaBaola
JIULEHIE, YaK U Y KoMepLUjaiHe cBpxe. OBO je Hajc/1060jHUja OJ CBUX JIUIEHIIH.

2. AyTOpCTBO - HeKoMepuMja/aHO. /[03Bo/baBaTe yMHOKaBakbe, AUCTPUOYLHjy U jaBHO
caomlITaBamwe Jiesa, U Npepaje, ako ce HaBeJie UMe ayTopa Ha HayuH ofpebeH of cTtpaHe
ayTopa WJu JlaBaoua JuueHue. OBa JMLeHIa He J03B0/baBa KOMepLMjaJlHy ynoTpeoy JeJa.

3. AyTopcTBO - HeKoMepuHujaJlHO - 06e3 mnpepaga. /lo3Bo/baBaTe YMHOXKaBakbe,
JUCTPUOYLMjy M jaBHO CaolllTaBakbe JeJa, 6e3 mpoMeHa, NpeobJUKOBawa WM yrnoTpebe
JleJla 'y CBOM Jiesly, aKO Ce HaBeJile UMe ayTopa Ha HauuH ojpeheH oJ cTpaHe ayTopa WUJH
JlaBaonia snneHne. OBa JiMIeHI[a He 103B0/baBa KOMepIHjalHy YIoTpeby Aesa. Y oHOCY Ha
CBe oCTaJle JIMLeHIle, 0BOM JIML[EHIIOM Cce orpaHHM4aBa Hajsehu 061uM npaBa Kopuinhemwa JeJa.

4. AyTOpCTBO - HEKOMepLHUjaJIHO - JeJIMTH I0J HMCTUM ycaoBuMma. /lo3BosbaBaTe
YMHOXaBakbe, JUCTPUOYLIUjy U jaBHO CaoNlUTaBame JeJa, U Mpepaje, ako ce HaBeJe UMe
ayTopa Ha HayuH ojpebeH o cTpaHe ayTopa WJM JlaBaolia JIMIEHIle U aKo ce Ipepaja
JAUCTpUOyvpa 0OJ, HUCTOM WJIA CJAWYHOM JiuleHUoM. OBa JiMIeHLLAa He [03B0OJbaBa
KOMepLHjaJHy ynoTpeby Aesia U npepaja.

5. AytopcTBO - 6e3 mnpepaja. /lo3Bo/baBaTe yMHOXaBakbe, JUCTPUOYLU]Y U jaBHO
caomIITaBamwe Ziesa, 6e3 NpoMeHa, MpeobJIUKOBaKka UK YyIIOTpebe Jiesia y CBOM JieJly, aKo ce
HaBeJle MMe ayTopa Ha HauyuH oJpeheH ox cTpaHe ayTopa WM aAaBaolia JuineHne. OBa
JIUIEHIIA 03B0J/baBa KOMeEpPIIUjaJHy yroTpeby Aesa.

6. AyTOpPCTBO - ieJINTH NOA UCTHUM yCJa0BUMa. /[03Bo/baBaTe YMHOXaBawe, JUCTPUOYIU]Y
Y jaBHO caolllliTaBame Jiesa, U npepajie, ako ce HaBeJe UMe ayTopa Ha HadyuH ofpeheH oz
CTpaHe ayTopa WJM JaBaolia JIMIEeHIle U aKo ce Ipepaja AUCTpUOyHpa MOJ, UCTOM MJIU
CIMYHOM JinneHIoM. OBa JiMIleHIIa [03BO/baBa KOMepLUjaJHy ynoTpeby jAesa U npepaja.
CinyHa je copTBEPCKUM JIMIEHI]aMa, OJHOCHO JIMLIEHIIaMa OTBOPEHOT KO/ia.



