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Epimorfno razvice i briga o potomstvu kod vrste Cryptops parisi
Brolemann, 1920 (Chilopoda: Scolopendromorpha:
Cryptopidae)

Rezime

Klasa Chilopoda (hilopodne stonoge) obuhvata Siroko rasprostranjenu grupu
terestricnih predatorskih zglavkara, kod kojih su prepoznata dva osnovna razvojna modela:
anamorfoza (odlika  recentnih redova Scutigeromorpha, Lithobiomorpha,
Craterostigmomorpha) i epimorfoza (redovi Scolopendromorpha i Geophilomorpha
objedinjeni unutar monofiletskog taksona Epimorpha). Nakon izleganja anamorfne stonoge
se karakteriSu nepotpunim brojem trupnih segmenata i ekstremiteta. Adultni broj segmenata
se dostize serijom presvlacenja tokom postembrionalnog razviéa, a nakon dostizanja
kompletnog broja prestaje se sa dodavanjem novih segmenata (razlog zasto je anamorfoza
kod hilopoda zapravo hemianamorfoza). Kraj embrionalnog razvi¢a kod Epimorpha se
odlikuje punim (adultnim) brojem segmenata u prvom postembrionalnom stadijumu.

Razvojni modeli Chilopoda pokazuju znacajno preklapanje sa fenomenom brige o
potomstvu - reproduktivnom ponaSajnom karakteristikom koja ima i1 odredeni taksonomski
znacaj. Kod vrsta kod kojih je registrovano, ovo svojstvo je rezervisano iskljucivo za Zenke.
Izuzev vrsta reda Craterostigmomorpha, kod kojih je prisutna redukovana anamorfoza sa
samo jednim stadijumom sa nepotpunim brojem segmenata, predstavnici hemianamorfnih
hilopoda iz redova Scutigeromorpha i Lithobiomorpha nemaju izraZenu brigu o potomstvu.
Nakon polaganja jaja (pojedinacno ili u grupama), pokrivaju ih Cesticama zemljista i
napustaju. Nasuprot tome, epimorfne hilopode jaja uvek polazu u grupama, a zenka ih
obavija svojim telom i ¢uva jo§ nekoliko nedelja. Orjentacija Zenke tergitima ili sternitima
u odnosu na jaja i mlade takode predstavlja znacajno filogenetsko obelezje. Sve hilopode
koje brinu o potomstvu grupisane su u okviru monofiletskog taksona Phylactometria

(Craterostigmomorpha+Scolopendromorpha+Geophilomorpha).



U ovoj studiji, po prvi put je analizirano razvi¢e kriptopidne stonoge Cryptops
parisi Brolemann, 1920. Tokom zivotnog ciklusa date vrste, prepoznate su tri razvojne
faze: embrionalna, embrioidna i kasna postembrionalna, sa posebno izdvojenim prelaznim
stadijumom izleganja. Razvie ove vrste praceno je na ranim uzrasnim stadijumima u leglu,
unutar majcinog ,,zagrljalja®“ (embrionalna, embrioidna i pocetak kasne postembrionalne
faze), kao 1 kod kasnijih slobodnoziveéih oblika (vec¢ina kasne postembriogeneze). Opisano
je ukupno 22 razvojna stadijuma i identifikovani su karakteri koji se mogu koristiti u
njihovoj distinkciji. Zatim, utvrdeni su prvi stadijumi na kojima je moguce identifikovati
vrstu i pol, kao i onaj u kom se prvi put javlja sposobnost razmnozavanja. Takode, opisane
su 1 osnovne odlike produzene brige o potomstvu, gde je prikazana sternalna orijentacija
tela Zenke prema mladima, veliCina legla, ponasanje majke i mladih, karakteristika
indirektnog transfera sperme i1 procenjeno vreme trajanja procesa.

Izmedu ovipozicije i napustanja legla, identifikovali smo 16 stadijuma, iz uzorka
prikupljenog na lokalitetu Babin Zub, Stara planina. Ukupno, prepoznato je osam stadijuma
u embrionalnoj fazi (koja se odlikuje postojanjem jajne opne), jedan intermedijarni
stadijum izleganja (odnosno pucanja horiona), Sest embrioidnih stadijuma (proembrioid I
do III, prefetus, i fetus I i II) i jedan adolescens stadijum (adolescens I). Na osnovu
spoljasnjih morfoloskih karaktera ustanovljeno je da identifikacija vrste moze biti uradena
na jedinkama od stadijuma fetus II pa nadalje, dok je utvrdivanje pola jedinki prvi put
moguce tek na adolescens I stadijumu.

Utvrdivanjem stanja odredenih morfoloSkih karaktera jedinki (poput broja pora i
seta unutar koksopleuralnog polja sa porama, Sirine 1 duzine glave, duzine anteriornih 1
posteriornih sutura, broja prelabralnih klipealnih seta i seta na anteriornoj ivici
koksopleure) i statistickom obradom dobijenih vrednosti, izdvojili smo ukupno sedam
stadijuma kasne postembriogeneze. Prva tri stadijuma su definisana kao juvenilni i
oznaceni su kao adolescens I, II i IIl. Preostala Cetiri prdstavljaju adultne stadijume i
imenovani su kao maturus junior, dva maturusa (I i I) i maturus senior. Maturus junior je
prepoznat kao prvi reproduktivni stadijum. Kao najpogodniji karakter za razdvajanje kasnih
postembrionalnih stadijuma identifikovan je broj pora unutar koksopleuralnog polja sa

porama.



Uporedivanjem broja i odlika pojedinac¢nih stadijuma vrste C. parisi, i Citavog
razvojnog ciklusa, sa dostupnim literaturnim podacima, utvrdeno je veliko preklapanje
izmedu vrsta reda Scolopendromorpha, kao i sa redom Geophilomorpha. Citav rad je imao
za cilj uspostavljanje jedinstvenog razvojnog modela i terminologije kod
Scolopendromorpha, a usled potvrdenih bliskih filogenetskih odnosa i uskladivanje

razvojnih Sema izmedu epimorfnih redova.

Klju¢ne reci: Chilopoda, Scolopendromorpha, C. parisi, epimorfoza, embrionalna faza,
embrioidna faza, postembrionalno razvice, briga o potomstvu, Phylactometria
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Epimorphic development and parental care in Cryptops parisi
Brolemann, 1920 (Chilopoda: Scolopendromorpha:
Cryptopidae)

Abstract

Class Chilopoda (centipedes) includes a widespread group of predatory terrestrial
arthropods, which features two different developmental models: anamorphosis
(characteristic  of  recent orders  Scutigeromorpha,  Lithobiomorpha, and
Craterostigmomorpha) and epimorphosis (orders Scolopendromorpha and Geophilomorpha
unified under the taxon Epimorpha). After hatching, anamorphic centipedes are
characterised by incomplete number of trunk segments and legs. The full number of adult
segments will be established by series of molting events during postembryonic
development, which stops after achieving the full number of segments (the reason why
centipedes anamorphosis is in fact hemianamorphosis). The end of embryonic development
in epimorphic centipedes is characterised by the full number of adult segments in the first
postembryonic stage.

Developmental models of Chilopoda show a huge overlap with a presence of the
parental care phenomenon, the reproductive behavioral characteristics with certain
taxonomic importance. In species in which this occurrence is recorded, it is reserved
exclusively for females. Excluding the species from order Craterostigmomorpha, which
have a shortened anamorphosis with only one incomplete number of segments’ stage, all
other hemianamorphic centipedes from orders Scutigeromorpha and Lithobiomorpha do not
have the expressed maternal care. After laying their eggs (separately or in group), they
cover the eggs with fine soil particles and abandon them. In contrast, epimorphic centipedes
lay eggs in clusters, females roll their body around the broods, and protect them for several
weeks more. Tergal or sternal orientation of females to eggs or young specimens are also
important phylogenetical features. All Chilopoda with recorded parental care are grouped in
monophyletic taxon Phylactometria (Craterostigmomorpha + Scolopendromorpha +

Geophilomorpha).



In this study, development of the cryptopid centipede Cryptops parisi is analyzed
for the first time. Throughout the species’ life cycle, three developmental phases where
identified. Namely, embrionic, embryoid, and late postembrionic phase, with hatching as
the intermediate stage. This species’ development was studied on earliest categories from
broods, under the mother’s hug (embryonic, embryoid, and first postembryonic stage), as
well as in subsequent free living forms (the most of late postembryogenesis). In total,
twenty-two developmental stages were described, and the characteristics which can be used
in their distinction were recognized. The first stages in which it is possible to identify
species and genders, as well as the first reproductive active stage were recognized. Also,
features of the parental care were described, as a female sternal orientation to their
offsprings, the brood size, behavioral characteristics of mother and their youth, indirect
sperm transfer characteristics and estimated duration of the process.

During the period between oviposition and abandonment of the brood, we identified
sixteen brood dependent stages, on a sample collected at the Babin Zub locality in Serbia.
In summary, eight stages are described from the embryonic phase, which are characterized
by the presence of egg shell, in addition to one intermediate stage (hatch), six stages from
the embryoid phase (proembryoid I to III, praefoetus, foetus I and II) and only one in the
adolescent phase (adolescens I). Having traced the external morphological characteristics,
we established that the precise identification of species is possible from the second foetus
stage and onwards, while the sex of specimens is possible to determine for the first time
from the adolescens I stage.

By establishing the value of some specimens’ morphological features (such as the
number of pores and a setae on the coxopleural pore field, the width and length of the head,
the length of anterior and posterior suture, the number of prelabral clypeal setae and setae
from the anterior border of coxopleuron), and using the statistical analysis of the obtained
values, during the late postembryogenesis we defined seven stages in total. The first three
of them were defined as juvenile and named as adolescens I, II and III. The remaining four
adult stages are labelled as maturus junior, two maturus stages (I and II), and maturus

senior. The maturus junior stage is recognized as a first and the most frequent reproductive



stage. The number of pores on the coxopleural pore field is recognized as the most useful
characteristic for the separation of the late postembryonic stages.

By means of comparison of the individual stages number and features, as well as the
entire species developmental process with available literature date for the other species of
epimorphic orders, a high degree of overlap between species under the order
Scolopendromorpha and also with order Geophilomorpha has been found. The entire
procedure is aimed to establishing a single developmental model and terminology at the
Scolopendromorpha order levels, and achieving harmonization of the developmental
schedules of epimorphic orders, which is justified by the confirmed close phylogenetic

relationship of those groups.

Keywords: Chilopoda, Scolopendromorpha, C. parisi, epimorphosis, embryonic phase,

embryoid phase, postembryonic development, maternal care, Phylactometria
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1. UVOD

Zadivljujucéa raznovrsnost zivotinjskih oblika na Planeti, pored genskog i specijskog
nivoa, ogleda se i u impresivnoj varijabilnosti ontogenetskih procesa i obrazaca. Na svakom
koraku u razvi¢u zivotinja, bilo da se radi o embrionalnim ili postembrionalnim fazama,
mogu se generisati razlike sa morfoloskim, fizioloskim i/ili etoloskim implikacijama.
Ovakve evolucione promene nastale izmenama u procesu razvic¢a, provucene kroz
mehanizme prirodne selekcije, na kraju mogu imati i svoj filogenetski znac¢aj. Svakako da i
ovom obliku diverziteta, kao i na svim ostalim nivoima bioloske raznovrsnosti, najveéi
doprinos daje najbrojnija i najraznovrsnija grupa zivotinjskog carstva — zglavkari (filum
Arthropoda).

Ogromna raznovrsnost u morfologiji i nacinu zivota zglavkara u direknoj je
korelaciji sa znaajnom raznovrsnos¢u samih tipova razvi¢a unutar grupe. Ovo prakti¢no
znaci da se na svakom koraku u razvi¢u jednog taksona, mogu javiti odredena odstupanja
koja ga odvajaju od drugih srodnih taksona. Te ontogenetske razlike ticu se svih
embrionalnih faza i nivoa, od genske ekspresije, preko brazdanja, gastrulacije, zacetaka
formiranja klicinih listova, inicijalnog rasta, pa sve do procesa segmentacije 1 morfogeneze
(Weygoldt, 1960; 1963; Anderson, 1973; Scholtz, 1997; Akam, 2000; Hughes & Kaufman,
2002a; Chipman & Akam, 2008). Razlike se dobrim delom generiSu i u kasnijim
postembrionalnim fazama razvi¢a. Postembriogeneza nam u nastavku otkriva sve postojece
obrasce rasta organizama direktnim ili indirektnim razviéem, a u slu¢aju drugog i ogromnu
varijabilnost tipova larvi sa Sirokim spektrom nacina Zivota, naj¢eS¢e veoma razli¢itim u
odnosu na adultne forme (Minelli & Fusco, 2013). Sa druge strane, neophodno je naglasiti
da variranje u postembrionalnom razvi¢u ne mora nuzno biti u pozitivnoj korelaciji sa
raznovrsno$¢u adultnih oblika. Sli¢an oblik i organizacija tela adulata kod razli€itih taksona
mogu biti posledica veoma razli¢itih ontogenetskih modela, kao i obrnuto, sli¢ni obrasci
razvi¢a mogu rezultovati veoma raznovrsnim adultnim oblicima (Scholtz, 2005).

Ontogenetska varijabilnost zglavkara dovela je do generisanja brojnih pojmova
kojima bi se naglasile razlike izmedu razli¢itih procesa, struktura i pojava, u svim

razvojnim etapama. Kao neki primeri mogu se navesti povrSinsko brazdanje u odnosu na



potpuno brazdanje, varijabilni modeli gastrulacije, kratkotrajni i dugotrajni nastanak
germinativnih formacija, holometabolija naspram hemimetabolije i ametabolije, epimorfno
razvi¢e naspram anamorfoze i hemianamorfoze, itd. Uspostavljanje velikog broja termina
kojima se opisuju faze i/ili procesi u zZivotnim ciklusima razlicitih grupa zglavkara, pored
prakti¢ne upotrebne vrednosti ima i svoj filogenetski kontekst. Razmatranje i poredenje
razli¢itth ontogenetskih obrazaca trebalo bi da omoguéi upotrebu ontogenije u
rekonstruisanju filogenetskih odnosa artropoda i razumevanju kako razvojni mehanizmi
evoluiraju (Scholtz & Wolff, 2013).

Tradicionalni koncept prikazivanja razviéa Metazoa, podrazumeva usitnjavanje
kontinuiranog procesa razvi¢a na delove, kroz seriju karakteristi¢nih stadijuma ili faza. Iz
oplodene jajne celije prelazi se u rano brazdanje, ono vodi ka blastuli, koja je pak pocetna
tatka procesa gastrulacije, itd. Ova praksa uglavnom pokazuje odredenu efikasnost u
komparaciji ontogeneza razli¢itih zivotinjskih grupa, ali u nekim sluc¢ajevima ne postoji
mogucénost jasnog razdvojanja stadijuma (Minelli et al., 2006). Otuda se, naroCito u
opisivanju ranog razvica, pribegava proizvoljnijem i ,Jlabavijem* definisanju pocetka 1
kraja stadijuma, npr. definicija ranog brazdanja kao razvojnog intervala koji obuhvata
period od formiranja zigota do obrazovanja blastoderma, tokom koga se jaje deli na
blastomere, strukturne i funkcionalne jedinice (Scholtz & Wolff, 2013). Sa druge strane,
ukoliko se gastrulacija kod zglavkara posmatra kao jedan stadijum, uglavnom se definiSe
kao razdvajanje germinativnih slojeva, ali to podrazumeva ne jedinstven, ve¢ proces
izgraden iz veceg broja kompresovanih koraka koji se javljaju tokom ovog perioda ranog
razvoja (Weygoldt, 1960; Fioroni, 1970).

U samoj srzi upotrebe ontogenije u funkciji filogenetskih tumacenja nalazi se i
poku$aj razumevanja evolucije forme organizama. Citava ideja bazira se na
modifikovanom pristupu dugo osporavanog Hekelovog ,.biogenetickog zakona®, po kome
se filogenija rekapitulira ontogenijom (Haeckel, 1866). Savremeno tumacenje prihvata da je
rekapitulacija neretka pojava, ali ne i dovoljno ucestala da bi se nazivala ,,zakonom*
(Gould, 1977; Dugon et al., 2012). Udruzivanjem klasi¢ne biologije razvi¢éa sa novim
dostignu¢ima molekularne biologije, u poslednje tri decenije razvija se nova disciplina —

evoluciona biologija razvi¢a ili ,,evo-devo”. Ovaj pravac fokusiran je uglavnom na



geneticku masineriju razvia koja se nalazi iza raznovrsnosti embrionalnih fenotipova,
odnosno na postulatu da je nastanak razli¢itih fenotipova regulisan diferencijalnom
genskom ekspresijom (Arthur, 2002). Osnovni nedostatak ovakvog koncepta podrazumeva
iskljucivanje sredinske komponente iz produkcije fenotipova. Koriste¢i ¢uvenu i cesto
citiranu tvrdnju da se evolucija moze definisati kao ,,kontrola razvi¢a ekologijom* (Van
Valen, 1973), Gilbert postepeno uvodi koncept ,,ecko-devo*, kojim sredina prestaje da bude
beznacajan Cinilac u ontogeniji (Gilbert, 2001; 2003), a nedugo zatim javlja se i proSireniji
»eko-evo-devo* koncept (Gilbert & Epel, 2008). Ovim nastaje relativno nova oblast, koja
ima zadatak da otkrije pravilnosti koje se nalaze u osnovi interakcije izmedu sredine nekog
organizma, gena i razvica, kao i da se sva ta saznanja inkorporiraju u teoriju evolucije
(Aboubheif et al., 2014; Gilbert et al., 2015; Santos et al., 2015). Zbog svog jedinstvenog
diverziteta, zglavkari imaju posebnu mesto i ulogu u istrazivanjima ovih oblasti bioloSkih
nauka.

Razdeo Arthropoda predstavlja ubedljivo najvecu grupu organizama danasnjice. O
megadiverzitetu ove grupe najbolje svedoce brojevi: oko 1.250.000 opisanih vrsta, od koji
je oko 28.000 fosilnih (Zhang, 2011). Grupisane su unutar klade Ecdysozoa, gde su pored
njih nalaze jo$ i razdeli Onychophora, Tardigrada, Kinorhyncha, Priapulida, Loricifera,
Nematoda i Nematomorpha. Prvi put Ecdysozoa su definisani kao klada iskljuc¢ivo preko
filogenetskih stabala upotrebom 18S rRNK gena (Aguinaldo et al., 1997), da bi kao grupa
koja je nastala od zajednickog pretka bila potvrdena nakon obimnih filogenomskih
istrazivanja (Dunn et al., 2008). Osnovno morfolosko obelezje grupe predstavlja periodicno
odbacivanje egzoskeleta, poznato kao presvlacenje ili ,,ekdizis* (,,ecdysis*). Ekdizis sam po
sebi predstavlja dobar primer spone izmedu ontogenije i1 filogenije, obelezje razvica jedne
zivotinjske grupe koje ima upotrebnu vrednost i u filogeniji. Prilikom presvlacenja dolazi
do pucanja stare, neelasticne kutikule, a Zivotinja se oslobada ostataka starog hitinskog
omotaca koji se naziva ekzuvija (,,exuviae®). Ovo je period u kome se menja povrsina i
zapremina jedinke pre no Sto nova kutikula ocvrsne. Presvlacenje je odlika
postembrionalnog razviéa, period kada dolazi do diskontinuiranih promena kvalitativnih 1
kvantitativnih osobina jedinke. I samo presvlacenje po sebi se moZe posmatrati kao jedan

diskontinuirani trenutak tokom postembrionalnog Zivota (Brena, 2014). Interperiodi izmedu



dva presvlacenja se u tradicionalnim okvirima biologije oznacavaju kao stadijumi, tokom
¢ijeg se trajanja postembrionalno razvic¢e nastavlja kontinuiranim promenama karaktera.

Jedan od najslikovitijih objaSnjenja postembrionalnog razvica kod zglavkara dato je
kroz analogiju sa segmentisanim telom neke vrste iz iste grupe, npr. telo jedne stonoge
(Minelli et al., 2006). Uzduzna osa tog tela predstavljala bi trajanje postembrionalnog
zivota, prelazi (granice) izmedu dva segmenta periode presvlacenja, a sami segmenti bi bili
stadijumi. Koliko stadijuma u Zzivotnom ciklusu date vrste postoji, toliko bi ovo telo
posedovalo i segmenata. Iz ovakve analogije moze se lako izvesti zakljucak da stadijum
predstavlja osnovnu strukturalnu, funkcionalnu i vremensku jedinicu procesa razvica.
Mineli i Fusko su definisali stadijum kao: ,,bilo koji deo postembrionalnog razvica
zglavkara izmedu dva presviacenja, ili nakon poslednjeg adultnog presviacenja, tokom
Zivota jedinke* (Minelli & Fusco, 2013). Na odbacenoj ekzuviji nakon presvlacenja ostaje
zapis morfoloskih karakteristika predhodnog stadijuma, koje su obi¢no kvalitativno i
kvantitativno drugacije od onih na istoj ,,sveze* presvucenoj jedinki. U osnovi, ovako bi
izgledala pojednostavljena verzija tzv. ,kutikularnog glediSta® (eng. cuticular view),
koncept razvi¢a kod zglavkara ustanovljen od strane Minelija i saradnika (Minelli et al.,
2006).

Zbog izrazite metamerije tela 1 gotovo neograni¢enih mogucénosti istrazivanja
mehanizama segmentacije, u proucavanju procesa razvi¢a kod artropoda kao jedan od
znacajnijih modela izdvajaju se stonoge. Ovi specifi¢ni zglavkari su, zbog ve¢ pomenutih
jedinstvenih odlika segmentacije, izdvojeni u poseban podrazdeo Myriapoda. Ponovno
potvrdivanje monofilije Myriapoda smatra se jednim od najve¢ih uspeha upotrebe
molekularnih metoda u definisanju internih filogenetskih odnosa (Regier et al., 2008).
Podrazdelom je obuhvaceno preko 15.000 vrsta, grupisanih unutar Cetiri klase: Chilopoda
(oko 3150 vrsta), Symphyla (195 vrsta), Pauropoda (835 vrsta) i Diplopoda (viSe od 11.000
vrsta) (Minelli, 2011a; Scheller, 2011; Szucsich & Scheller, 2011; Enghoff et al, 2015).
Monofilija svake od ovih filogenetskih linija je snazno podrzana morfoloskim, razvojnim,
molekularnim 1 fosilnim dokazima (Dohle, 1980; 1997; Kraus, 1997; Edgecombe &
Giribet, 2002; Shear & Edgecombe, 2010). Medu stonogama, narocito pogodni taksoni za

proucavanje procesa segmentacije se nalaze unutar klase Chilopoda. Transformacija prvog



para ekstremiteta za hodanje 1 odgovarajuceg trupnog segmenta u otrovni injekcioni aparat,
kao adaptacija na predatorski nacin Zivota, predstavlja jedinstvenu odliku klase. Oko 3.150
vrsta do sada opisanih unutar ove grupe, klasifikovano je u preko 400 rodova, 24 porodice i
pet redova (Bonato et al., 2011). Recentni redovi hilopoda (Scutigeromorpha,
Lithobiomorpha, Craterostigmomorpha, Scolopendromorpha i Geophilomorpha) prepoznati
su pojedinacno kao monofiletski entiteti koji pokazuju tendenciju povecanja broja
segmenata tokom evolucione istorije (Edgecombe & Giribet, 2007). Unutar klase otkriven
je 1 jedan izumrli red, Devonobiomorpha, sa samo jednom opisanom vrstom (Shear &

Bonamo, 1988).

1.1. ONTOGENETSKI OBRASCI CHILOPODA

Da bi se sagledala i razumela raznolikost ontogenetskih mehanizama koja se srece
kod zglavkara, kao i kako ovi mehanizmi mogu evoluirati, neophodno je detaljno prouciti
osnovne razvojne pravce kod svih glavnih filogenetskih linija ove jako diverzifikovane
grupe. Kao jedna od takvih osnovnih linija, sa ogromnim potencijalom u deSifrovanju
biologije razvi¢a artropoda, svakako je i klasa Chilopoda. Zbog starosti grupe i
ontogenetske raznolikosti pojedina¢nih redova, kao i jasne monofilije istih, klasa je
izuzetno interesantna sa aspekta izucavanja evolucije ontogenetskih pravaca kod zglavkara.
Upravo sama starost predstavnika ovog taksona (Shear & Edgecombe, 2010), trebala je da
bude najbolja preporuka za povecano interesovanje proucavanja njihove razvojne biologije.
Medutim, proucavanje razvi¢a Chilopoda postaje popularno tek u poslednjih Cetvrt veka, a
kao glavni razlog mogla bi se navesti njihova metamerija tela 1 pokusaji razumevanja
mehanizma segmentacije. Ipak, i pored ove progresije, jo§ uvek se malo zna o njihovom
razvicu.

Najopstija generalizacija razvic¢a hilopoda, kao procesa koji traje neprekidno tokom
¢itavog njihovog zivotnog ciklusa, podrazumeva podelu na embrionalni i postembrionalni
period razvi¢a. Embrionalna faza i samo razvi¢e kod hilopoda, zapocinje oplodenjem jajeta,
a njen ,,vidljivi“ deo nastupa polaganjem jaja od strane Zenke. Tokom embrionalne faze,

odvijaju se najkrupnije i najznacajnije promene vazne za izgled jedinke (Scholtz & Wollff,



2013). Od oplodenog jajeta, u seriji transformacija unutar jajne opne (brazdanje, periferna
migracija, gastrulacija, segmentacija i organogeneza), dolazi se do uspostavljanja uzduzne
ose tela i naznaka pojedinacnih telesnih struktura i segmenata. ZavrSetak embrionalne faze
vezuje se za fenomen izleganja, odnosno proces pucanja horiona (jedinog embrionalnog
presvlacenja) (Brena & Akam, 2012). Ovaj dogadaj predstavlja granicu izmedu dva glavna
perioda razvi¢a - napuStanjem jajne opne zapocinje postembrionalni zivot jedinke. Prvi
postembrionalni stadijum zadrzava mnoge embrionalne, ali dobija i niz progresivnih odlika,
koje ¢e u seriji transformacija (presvlacenja) dovesti do adultnog izgleda individue.

Postembrionalno razvi¢e hilopoda ogleda se u dva razli¢ita modela razvica:
anamorfoze (Scutigeromorpha, Lithobiomorpha i Craterostigmomorpha) i epimorfoze
(Scolopendromorpha 1 Geophilomorpha). Anamorfoza 1 epimorfoza su kod hilopoda, po
prvi put prepoznati kao filogenetske odrednice jo§ krajem XIX veka, kada je i predlozena
podela klase Chilopoda na Anamorpha i Epimorpha (Haase, 1880; 1881). Osnovne razlike
izmedu ove dve grupe, ogledaju se u morfoloskim karakteristikama prvog
postembrionalnog stadijuma. Nakon izleganja, jedinke anamorfnih vrsta se odlikuju
nepotpunim brojem trupnih segmenata 1 nogu. Adultni (kompletan) broj segmenata se
postize dodavanjem novih segmenata, u seriji presvlacenja tokom rane postembriogeneze.
Dodavanje segmenata presvlacenjem prestaje nakon dostizanja adultnog broja. U nastavku
zivotnog ciklusa, svakim slede¢im ekdizisom deSavaju se kvalitatativne 1 kvantitativne
promene odredenih morfoloskih struktura (veli¢ina, pokrivenost setama, obojenost, itd),
jedinka raste, ali se ne menja broj segmenata. Ovo je upravo razlog zasto je anamorfoza
kod Chilopoda zapravo hemianamorfoza (Minelli & Sombke, 2011). Kraj embrionalnog
razvica kod Epimorpha odlikuje se adultnim brojem segmenata prvog postembrionalnog
stadijuma. Citav proces embrionalnih i podetnih postembrionalnih transformacija mlade
jedinke kod epimorfnih stonoga, prostorno je vezan za leglo i maj¢insku brigu. Anamorfne
stonoge, uz izuzetak dve vrste reda Craterostigmomorpha, nemaju produzenu brigu o
potomstvu (Edgecombe & Giribet, 2007).

Kod Anamorpha, odmah po izleganju, mlade jedinke su malih dimenzija, blede
boje, sa funkcionalnim trahealnim sistemom i dobro razvijenim ekstremitetima, izrazito

aktivne. Postembriogeneza ove grupe podeljena je u dve faze: anamorfnu i epimorfnu.



Mlade jedinke, sa nepunim brojem segmenata i nogu (anamorfna faza), obi¢no se
oznacavaju ,larvama®. Broj ,larvalnih® stadijuma je razli¢it od grupe do grupe. Tako se
kod Scutigeromorpha razlikuje Sest ,,larvalnih* stadijuma koji imaju 4, 5, 7, 9, 11 1 13 pari
ekstremiteta, a imenovani su kao: agenitalis I 1 I, imaturus, prematurus, pseudomaturus i
maturus, a stadijum imaturus ve¢ poCinje sa aktivnim hranjenjem (Verhoeff, 1902-25;
Murakami, 1956; 1958; 1959a; 1959b; Dohle, 1970). Klju¢na obelezja za razlikovanje
»larvalnih® stadijuma, pored broja nogu, su broj antenomera, spinulacija nogu i broj
tarzalnih segmenata. Za opisivanje anamorfne faze postembrionalnog razvi¢a kod
Lithobiomorpha, u upotrebi je terminologija predloZzena od Vierhofa (Verhoeff, 1902-25),
upotrebljena za opis postembrionalnog razvic¢a vrste Lithobius forficatus (Linnaeus, 1758).
On je razlikovao ukupno Sest ,larvalnih® stadijuma: fetus (stadijum koji probija horion) i
larva I do V. Prvi stadijum koji se aktivno hrani je larva Il (Scheffel, 1969). Kod reda
Craterostigmomorpha, anamorfoza je redukovana na jedan ,larvalni stadijum* sa 12 pari
ekstremiteta, a adultni broj se postize ve¢ posle samo jednog presvlacenja (Manton, 1965;
Dohle, 1985).

Epimorfna ,,postlarvalna* faza anamorfnih hilopoda jedino je dobro istrazena kod
Lithobiomorpha. Kod preostala dva reda, saznanja o ovom periodu gotovo ne postoje. Karl
Vierhof je na primeru L. forficatus, a identiéno kao i Rober Zoli na francuskoj populaciji
iste vrste, opisao ukupno sedam ,,postlarvalnih* stadijuma (Verhoeff, 1902-25; Joly, 1966).
Anderson je na populaciji iste vrste iz Svedske opisao devet stadijuma (Andersson, 1976).
Na gajenom materijalu razli¢itih Lithobiomorpha u laboratorijskim uslovima, opisano je od
5-9 ,,postlarvalnih* stadijuma (Andersson, 1978; 1980; 1981a; 1982; 1983; 1984a; 1984b;
Kos, 1997). Ukupno Sest stadijuma iz prirodnih populacija je opisano kod vrste
Eupolybothrus transsylvanicus (Latzel, 1882) (Miti¢ & Tomi¢, 2008). Postoje indicije da je
kod litobiomorfa broj epimorfnih stadijuma species-specifi¢an, uz postojanje i
intraspecijske varijabilnosti duz areala (Andersson, 1981b).

Sa druge strane, postembrionalno razvi¢e Epimorpha se takode moZe predstaviti
kroz dve faze: ranu i1 kasnu postembriogenezu. Podela je Cisto vestacka i uspostavljena da
bi se lakSe mogla pratiti dva prostorno i funkcionalno razli¢ita dela postembriogeneze.

Citava rana postembriogeneza epimorfa je vezana za brigu o potomstvu, a obuhvata period



razviéa unutar legla od izleganja iz jajne opne do poslednjeg presvlacenja u stadijum koji
napusta leglo (Vedel & Arthur, 2009). Kasna postembriogeneza epimorfa podrazumevala bi
sve razvojne promene koje se deSavaju tokom slobodnozivece faze, odnosno nakon
napustanja majcinskog ,,zagrljaja“ pa sve do kraja zivotnog ciklusa.

I dok savremena tumacenja kladu Epimorpha smatraju monofiletskim taksonom,
Anamorpha danas imaju, pre svega, znacaj u definisanju netaksonomske grupe sa istim
razvojnim obrascem, ali bez filogenetskog znacaja. Do ovoga je doSlo nakon utvrdivanja
vece bliskosti Lithobiomorpha u odnosu na Epimorpha (podklasa Pleurostigmophora), nego

Scutigeromorpha (Edgecombe & Giribet, 2007).

1.1.1. EMBRIONALNO RAZVICE EPIMORPHA

Pod pojmom embrionalnog razvi¢a obuvacen je period najranijih faza zivotnog
ciklusa, koji kod vecine artropoda podrazumeva vremenski interval od polaganja jaja pa sve
do pucanja horiona, odnosno izleganja iz jajne opne. Proucavanje ovog razvojnog perioda
kod stonoga ima tradiciju dugu gotovo jedan i1 po vek (Metschnikoff, 1871; 1872; 1874;
1875; Sograff, 1882; 1883), pa bi se mozda ocekivala daleko veca istrazenost procesa
formiranja novih jedinki kod ove grupe. Medutim, najvec¢i deo onoga §to i danas znamo o
ovoj problematici zasnovan je upravo na starijim istrazivanjima, uradenim na relativno
malom broju vrsta. Otuda, pri koriS¢enju starih literaturnih podataka, istrazivaci se danas
sre¢u sa dvostrukim problemom: 1) imajuéi u vidu tehni¢ku ograni¢enost opreme tog
vremena, neophodno je oprezno prihvatanje Cinjenica opisanih u starim radovima; 2)
generalizacija razvojnih obrazaca obuhvata sve klase, iako je analizirano na samo nekoliko
vrsta (Brena, 2015). Tako se o embriogenezi Symphyla 1 Pauropoda govori samo na osnovu
opisa uradenih na po jednoj vrsti (Tiegs, 1940; 1947). U slucaju klasa Diplopoda i
Chilopoda, postoji nesto vise studija na ovoj problematici, ali uz takode ogranic¢en broj
vrsta sa detaljno opisanim embrionalnim razvi¢em.

Uopste, moze se re¢i da broj publikacija koje se ti€u embrionalnog razvica
Chilopoda nije narocito veliki. Od onih najstarijih, vezanih za drugu polovinu XIX veka,

sve do danas, istrazivanja najranijeg perioda razvica hilopoda nisu podrazumevala



znacajnija poredenja izmedu redova, ve¢ su obi¢no zasnovana na opisu samog mehanizma
kod pojedinih vrsta datih redova, i to: kod Scutigeromorpha (Dohle, 1970; Knoll, 1974),
Lithobiomorpha (Hertzel, 1983; 1984; 1985; Kadner & Stollewerk, 2004),
Scolopendromorpha (Heymons, 1898; 1901; Ivanov, 1940; Dawydoff, 1956; Whitington et
al., 1991; Sakuma & Machida, 2002; 2003; 2004; 2005) i Geophilomorpha (Metschnikoff,
1875; Sograff, 1882; 1883; Chipman et al., 2004; Brena & Akam, 2012). Embriogeneza
dve recentne vrste iz reda Craterostigmomorpha do sada nije proucavana. Svi znacajniji
revijski prikazi embiologije stonoga (Johannsen & Butt, 1941; Anderson, 1973; Gilbert,
1997), skoro isklju¢ivo su zasnovani na Hejmonsovom opisu embriogeneze kod roda
Scolopendra Linnaeus, 1758 (Heymons, 1901).

Jaja svih grupa Myriapoda pokazuju slicnu strukturnu organizaciju (Anderson,
1973). Ovalnog su ili sfericnog oblika, i kao kod vecine artropoda, tipi¢ne centolecitne
grade, sa nukleusom smestenim u srediStu velike centralne mase Zumanceta. Oko centralno
postavljenog jedra nalazi se tanak prsten citoplazme, oko koga je rasporedena velika masa
gusto akumuliranih Zumancetnih granula. PovrSinu jajeta obavija jedna membrana, obi¢no
oznacena kao horion. Izmedu horiona i Zumancetne formacije nalazi se tanak sloj periferne
citoplazme (periplazma). Veli¢ina jaja kod stonoga varira od nekoliko delova milimetra do
nekoliko milimetara. Najvece dimenzije srecu se kod Chilopoda, kod kojih su u proseku 1-
2 mm (Brena, 2015). Kod vrste Scolopendra cingulata Latreille, 1829 zabelezene su
dimenzije ovoidnih jaja od 3 mm (Heymons, 1901); jaja vrste Scutigera coleoptrata
(Linnaeus, 1758) su pre¢nika 1-2 mm (Dohle, 1970), dok su kod Geophilomorpha
zabelezene dimenzije od 1,2-1,3 mm za vrstu Clinopodes flavidus C. L. Koch, 1847 (Miti¢,
2012), odnosno 0,7-1,3 mm kod vrste Strigamia maritima (Leach, 1817) (Brena & Akam,
2012). Zabelezeno je da Diplopoda u proseku polazu sitnija jaja od Chilopoda; najvece
zabeleZene dimenzije jaja registrovane su kod vrsta Strongylosoma guerini (Gervais, 1836),
sa precnikom 1-3 mm (Metschnikoff, 1874) i Platyrrhacus amauros Attems, 1897,
precnika od 0,96 mm (Pflugfelder, 1932), zatim Glomeris marginata (Villers, 1789), sa
dijametrom jaja 0,7-0,8 mm (Dohle, 1964), dok su najmanje dimenzije zabeleZene kod
vrsta Polyxenus lagurus (Linnaeus, 1758) sa 0,35 mm (Metschnikoff, 1874) i Polydesmus
abchasius Attems, 1898 sa pre¢nikom od samo 0,3 mm (Lignau, 1911). Kod klase



Symphyla, na vrsti Hanseniella agilis Tiegs, 1939 registrovan je sferiCan oblik jaja
prec¢nika 0,37 mm (Tiegs, 1940), a najmanje dimenzije kod stonoga uopste zabelezene su
na pauropodnoj vrsti Pauropus sylvaticus Tiegs, 1943 koja produkuje sferi¢na jaja precnika
0,11 mm (Tiegs, 1947).

Rano brazdanje Myriapoda pokazuje odredena odstupanja medu grupama, $to moze
imati 1 filogenetski znacaj. Sa jedne strane, grupa stonoga oznacenih kao Progoneata
(ukljucuje klase Diplopoda, Pauropoda i Symphyla) odlikuje se tipicnim holoblasti¢nim
(potpunim) brazdanjem kojim nastaje celoblastula (oblik Suplje lopte). Ova transformacija
je uglavnom praéena sekundarnom redukcijom Zumanceta. Nasuprot progoneatnim
stonogama, klasa Chilopoda pokazuje nesto veéu varijabilnost, od klasi¢nog
meroblasti¢nog (povrsinskog), pa do neke vrste prelaznog tipa izmedu ova dva osnovna
tipa brazdanja (Scholtz & Wolff, 2013). Filogenetski znacaj ovakve osobine ogleda se u
dokazanoj monofiliji sestrinskih grupa Progoneata i Chilopoda (Regier et al., 2010; Shear
& Edgecombe, 2010). Izvorni (predacki) tip brazdanja kod stonoga do danasnjih dana je
ostao misterija za evolucionu biologiju razvica.

Najveci deo recentnih Chilopoda odlikuje se atipi¢nim intermedijarnim tipom
brazdanja, izmedu potpunog i povrSinskog. Kod vecine hilopoda, opsta Sema embrionalnog
razvi¢a podrazumevala bi da tokom ranog brazdanja dolazi do intralecitne deobe nukleusa
(deobe unutar Zumanceta, bez citokineze), nakon Cega Cerke nukleusi (energide brazdanja)
migriraju ka perifernoj periplazmi. Ovde one nastavljaju svoju deobu sve dok gusto ne
ispune periplazmu. Uz membranu celije tada poCinju da se diferenciraju pojedinacne
jednojedarne celije, jedna uz drugu. U tom trenutku embrion se nalazi u stadijumu
periblastule, izgraden je od Zumancetne sfere sa nekoliko zaostalih razbacanih energida i
pokriven je tankim slojem celija oznacenih kao blastoderm (Brusca et al., 2016). Cilj
samog ranog brazdanja jeste formiranje blastoderma, koji zatim preuzima klju¢nu ulogu u
odvijanju kasnijih embrionalnih koraka. Na samom pocetku brazdanja, nakon samo
nekoliko intralecitnih jedarnih deoba, a gotovo paralelno sa ovim procesom, Zumance se
razbija na radijalne blokove poznate kao Zumancetne piramide (Sograff, 1883; Heymons,
1901; Dawidoff, 1956; Chipman et al., 2004). Ovi blokovi su bezjedarni 1 predstavljaju

apomofnu odliku Pleurostigmophora (klade koja kod Chilopoda ne ukljucuje jedino red
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Scutigeromorpha). Formiranje ovakvih odeljaka zumanceta do danas nije registrovano
samo kod Scutigeromorpha, koje se odlikuju meroblasticnim tipom brazdanja (Knoll,
1974). Zumancetne piramide se javljaju i kod drugih grupa stonoga, kao i kod mnogih
rakova, ali u ovim sluc¢ajevima pojedinacne piramide uvek sadrze po jedan nukleus
(energidu), dokaz da se radi o potpunom tipu brazdanja (Anderson, 1973). Kod Chilopoda,
granice izmedu pojedinacnih piramida predstavljaju puteve kojima energide migriraju iz
centra ka periplazmi. Po formiranju blastoderma, ovakve formacije se postepeno
dezintegrisu 1 javlja se prelaz ka klasicnom povrSinskom tipu brazdanja.

Indirekni prenos spermatozoida i oviparija, kao tipi¢ne reproduktivne odlike
Chilopoda, uslovile su povecanu potrebu za postojanjem vecih koli¢ina Zumanceta u jajetu.
Ovakva evoluciona promena mogla je usloviti prelazak sa holoblasticnog na meroblasti¢no
brazdanje. Medutim, na osnovu detaljnog opisa embrionalnog razvic¢a kod vrste Strigamia
maritima, kao i analize njenih Zumancetnih piramida, sugeriSe se moguénost da upravo ovi
odeljci mogu ukazivati da kod Geophilomorpha, ali i svih drugih Myriapoda postoji samo
holoblasti¢ni tip brazdanja (Brena & Akam, 2012). Drugim re¢ima, misljenje da je kod
Chilopoda zastupljeno povrSinsko brazdanje predstavlja zabludu, do koje se doslo zbog
postojanja 1 pogreSnog tumacenja Zumancetnih piramida. U prilog ovoj tvrdnji idu i neka
starija tumacenja. Zograf govori o piramidama kao o blastomerama nastalim zavrSetkom
ranog brazdanja (Sograff, 1883). Takode, Hejmons ih je posmatrao kao strukture ¢elijske
prirode, za koje medutim nije pronasao vezani nukleus (Heymons, 1901). Da bi dopunili
ovo, Brena i Akam (2012) su dodali objasnjenje kako ove piramide poseduju prva celijska
tela na unutrasnjem kraju 1 aktinske filamente na marginama samih odeljaka, 1 zakljucili da
sve to ukazuje na kontinuitet Zumancetnih piramida u odnosu na prve blastomere. Medutim,
ukoliko se njihovo misljenje i pokaZe ispravnim, tvrdnja da sve Myriapoda pokazuju
potpuno brazdanje bez studija na drugim grupama, u najmanju ruku je preuranjena.
Narocito ako se uzme u obzir Cuvena studija na skutigeromorfama, koja sugerise da je
brazdanje kod ovih hilopoda povrSinsko 1 bez Zumancetnih piramida (Knoll, 1974).
Ukoliko se kombinuju tvrdnje da se kod svih glavnih grupa hilopoda javlja povrSinsko

brazdanje i interni filogenetski odnosi po kojima su Geophilomorpha smeStene unutar
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Pleurostigmophora (Edgecombe & Giribet, 2004), postoji opravdanost da se povrSinsko
brazdanje smatra predackim tipom brazdanja svih Chilopoda (Scholtz & Wolff, 2013).

Bez obzira koji tip brazdanja se javlja kod stonoga i drugih grupa zglavkara,
konacni ishod bi¢e formiranje blastoderma. U nastavku embrionalnog razvica sledi prilicno
univerzalan proces migracije ¢elija i agregacija na jednoj strani jajeta bogatog Zumancetom
(Scholtz & Wolff, 2002). U pocetku, dok je ovaj skup malih dimenzija, naziva se
germinativni ili klicin disk, a izgraden je od cilindri¢nih ¢elija koje se lako razlikuju od
okolnih kuboidnih ¢elija ostataka blastoderma. Nakon uzduznog rasta i povecanja povrsine,
struktura se menja u germinativau ili klicinu traka. Germinativna traka se proteze duz
uzduzne ose embriona i obelezava buducu ventralnu stranu jedinke. Istovremeno, ona
predstavlja embrion u uZem smislu, dok se ostatak jajeta transformise u ekstraembrionalno
tkivo (Scholtz & Wolff, 2013).

Formiranu germinativnu traku ¢ine ektoderm i mezoderm. Oba klicina lista
formiraju metamerno organizovane strukture koje ucestvuju u segmentaciji. Jedno od
¢eS¢ih pitanja u embriologiji zglavkara je da li postoji odredena hijerarhija u odnosu
ektoderma i mezoderma prema segmentaciji. Drugim refima, da 1i je mezodermalna
segmentacija glavna i1 da li ona pokrece pojavu segmentisanih ektodermalnih struktura, ili
je obrnuto. Postoje odredene indicije da su kod rakova metamerne strukture poreklom iz
mezoderma indukovane segmentacijom ektoderma i da Citavom segmentacijom upravlja
upravo ovaj klicin list (Hannibal et al., 2012). Medutim, za ostale grupe to nije potvrdeno i
ostaje kao zadatak da se utvrdi da li ovo pravilo vazi i za artropode generalno.

Kod vecine artropoda, klicina traka leZi na povrSini Zumanceta. Sa napredovanjem
razvica, bocne strane rastu prema dorzalnoj, ¢ime zapocinje diferencijacija bocnih 1
dorzalnih struktura, §to na kraju rezultira dorzalnim zatvaranjem (Scholtz & Wolff, 2013).
Ovim se Zumance zatvara unutar embriona, a sam embrion ostvaruje svoj trodimenzionalni
oblik. S obzirom da je pojava klicine trake Siroko rasprostranjena medu svim artropodskim
grupama (plus srodni filum Onychophora), moze se govoriti kao o apomorfnoj odlici ovih
grupa (Scholtz, 1997). Takode, ovaj embrionalni period bi mogao biti definisan kao
stadijum u kome se uspostavlja plan grade tela artropoda i koji je izuzetno konzervativan,

tj. slabo podlozan evolucionim promenama (Peel et al., 2005).
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U savremenoj analizi dalje embrionalne sudbine germinativne trake kod zglavkara
nemoguce je ne pomenuti tzv. koncept dugi zametak nasuprot kratkom zametku, zasnovan
na komparativnoj studiji embriologije insekata (Krause, 1939). U svom ekstremu, razvice
kratkim zametkom podrazumeva da germinativna traka sadrzi samo materijal za glavene
reznjeve, dok ostatak tela sukcesivno pupi ka posteriornom kraju tela. U suprotnom
ekstremu, razvice dugim zametkom podrazumeva da se za izgradnju citavog embriona
materijal nalazi u klicinoj traci, kao 1 da od pocetka njenog formiranja, gotovo istovremeno
nastaju 1 segmenti duz Ccitave trake (Scholtz, 1997). Stonoge pokazuju odredenu
varijabilnost u pogledu tipa razviéa zametka; Diplopoda i Chilopoda pokazuju prelazne
odlike od kratkog ka intermedijarnom tipu zametka (Dohle, 1964; Hertzel, 1985; Hughes &
Kaufman, 2002b; 2002c; Chipman et al., 2004; Brena & Akam, 2012; Janssen, 2012). Kod
simfila 1 pauropoda, germinativna traka pokazuje karakteristike intermedijarnog zametka
(Tiegs, 1940; 1947).

Kod Chilopoda, u skladu sa prisutnim tipom zametka, germinativna traka ve¢i deo
svog Celijskog materijala ulaze u izgradnju glave i1 nekoliko prvih segmenata. Dodavanje
novih segmenata do postizanja punog embrionalnog broja, deSava se pupljenjem
posteriorne zone klicine trake, poznate i kao zona rasta (eng. growth zone). Ova zona je
Siroko zastupljena kod raznih grupa zglavkara, a definiSe se kao region u posteriornom delu
germinativne trake sa izrazenim celijskim deobama (Liu & Kaufman, 2005). Segmenti
najpre pocinju da se naslu¢uju na jednom kraju (inicijalne segmentarne kaskade), a zatim se
njihov broj povecava u seriji, da bi se nakon dostizanja punog broja segmentarnih pregrada
javili 1 zaceci ekstremiteta (antena i nogu za hodanje) (Chipman et al., 2004; Brena &
Akam, 2012).

Paralelno sa procesom segmentacije, zapocinje 1 proces organogeneze. Formiranje
embrionalnog digestivnog sistema zapocinje fleksijom ektoderma (od koga nastaju prednje
1 zadnje crevo sa stomodeumom i proktodeumom), a zavrSava se uspostavljanjem kontakta
sa srednjim crevom koje je endodermalnog porekla. Mezoderm proliferiSe ka unutrasnjosti
formirajué¢i uzduznu gastralnu brazdu, u kojoj se smesta buduce crevo. Celije buduéeg
creva okruzuju i postepeno pocinju da apsorbuju veliku centralnu masu Zumanceta

(Dawidoff, 1956). Ovaj region ¢e se tokom dalje embriogeneze, a nakon fleksije unutar
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zaostale Zumancetne mase, diferencirati u ventralnu stranu jedinke. Suprotna strana, kao §to

je ve¢ naglaseno, diferencira se u dorzalni ekstraembrionalni ektoderm (Heymons, 1901).

1.1 1.2 1.3

Slika 1. Sematski prikaz embrionalnog razviéa, svih stadijuma i podstadijuma, kao i procentualnog
trajanja stadijuma u odnosu na ¢itavu embriogenezu, kod epimorfne vrste Strigamia maritima
(Leach, 1817) (preuzeto iz Brena & Akam, 2012).

Noviji opisi embrionalnog razvi¢a Chilopoda bazirani su iskljucivo na epimorfnoj
vrsti Strigamia maritima, koja se u poslednjih pet decenija izdvojila kao najznacajniji
model organizam za opisivanje toka, procesa i mehanizama razvi¢a ovih Zivotinja. U
izuzetno detaljnom opisu embrionalnog razvi¢a ove vrste iz 2004. godine, ukupno je
izdvojeno sedam embrionalnih stadijuma (Chipman et al., 2004). Ponovni opis od strane
Brene i Akama (2012), istovremeno 1 najdetaljniji opis embrionalnog razvi¢a jedne vrste
stonoga do sada, sugeriSe da od momenta polaganja jaja do izleganja iz jajne opne, postoji
ukupno osam stadijuma (slika 1). Stadijumi po hronologiji javljanja su: 1) brazdanje i
periferna migracija; 2) blastoderm, gastrulacija 1 cefalicna kondenzacija; 3) rana faza

segmentacije; 4) srednja faza segmentacije — glavna faza dodavanja trupnih segmenata; 5)
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zavr$na faza segmentacije — segmentacija pre-fleksije; 6) dorzo-ventralno savijanje
(fleksija) embriona; 7) post-fleksija, pre-apoliza stadijum (pri ¢emu se pod pojmom apoliza
kod Arthropoda podrazumeva odvajanje kutikule od epidermisa); 8) embrionalna apoliza,
tamnjenje embrionalnog zuba i formiranje poslednja dva telesna segmenta. Vecina
stadijuma, naroCito pocetnih, obuhvata vec¢i broj pojedina¢nih embrionalnih dogadaja
unutar svakog, koji bi se mogli oznaciti i kao podstadijumi (slika 1). Prisustvo ovih
podjedinica unutar stadijuma, kao i sami nazivi stadijuma, pokazuju koliko je embrionalno
razvi¢e epimorfa kompleksan i kontinuiran proces. Brena i Akam (2012) su svoj precizni
opis embrionalnih stadijuma izveli u laboratorijskim uslovima, tako da su utvrdili 1
vremenske okvire za svaki pojedina¢ni stadijum. Citav proces embrionalnog razvica

zavrSava se izleganjem, ¢ime se prelazi na rano postembrionalno razvice.

1.1.2. POSTEMBRIONALNO RAZVICE EPIMORPHA

Kako su istakli Mineli i saradnici, dva dogadaja su presudna u opisivanju
postembrionalnog razvica zglavkara: izleganje, kao pocetna tacka, i presvlacenje u prvi (ili
jedini) adultni stadijum (Minelli et al, 2006). Opisivanje granica izmedu
embriona/juvenilnih jedinki i juvenilnih jedinki/(sub)adulta u vecini sluajeva je
problemati¢no 1 krajnje arbitrarno. Osnovno pitanje je kako kvalifikovati stadijum
izleganja, kao embrionalni ili postembrionalni stadijum. Nesumljivo je da se radi o
prelaznom stadijumu, s obzirom da se jedinka jo§ uvek nalazi unutar horiona, ali njegova
spoljaSnja povrSina naprsla. Opisujuci ranu postembriogenezu kod Geophilomorpha, Vedel
i Artur su izgleganje predstavili kao poslednji embrionalni stadijum (Vedel & Arthur,
2009). Sli¢no interpretiranje sugeriSu Mineli 1 Sombke, uz tvrdnju da se izleganje moze
uslovno posmatrati kao homologi razvojni stadijum kod oba epimorfna reda (Minelli &
Sombke, 2011).

Tradicionalno, postembrionalno razvi¢e stonoga moglo bi se prikazati kao zbir
ukupnog broja presvlatenja tokom Zivotnog ciklusa jedinke. Prilikom opisivanja
postembrionalnog razvi¢a Epimorpha, jedna od problemati¢nih oblasti jeste vestacka i Cisto

terminoloska podela na ranu i kasnu fazu. Kod ovih Zivotinja, ¢itava rana postembriogeneza
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je vezana za leglo i maj¢insku brigu (Vedel & Arthur, 2009). Napustanje legla od strane
mladih jedinki moze biti prepoznato kao potencijalna granica izmedu ranog i kasnog
postembrionalnog zivota. U tom slu€aju, Citava kasna postembriogeneza mogla bi biti
opisana kao serija kontinuiranih i diskontinuiranih promena nakon zapocinjanja
samostalnog zivota, a poslednji stadijum u leglu moze se takode definisati kao prvi
juvenilni stadijum (prvi stadijum nezavisan od legla i majcine brige). Na osnovu izvestaja
Luisa, ovaj prelazni stadijum (oznafen kao stadijum adolescens I) kod vrste Strigamia
maritima egzistira dosta duze kao nezavisan nego kao zavisan od legla (Lewis, 1961). Isti
stadijum je i kod vrste Cryptops hortensis (Donovan, 1810) prepoznat kao poslednji
stadijum u leglu (Miti¢ et al., 2012a). Brena (2014) predlaze termin embrioid za sve
stadijume rane postembriogeneze kod S. maritima. Ovaj termin nije potpuna novost, s
obzirom da je ve¢ upotrebljen za sli¢ne stadijume kod nekoliko razli¢itih vrsta zglavkara
(Minelli & Fusco, 2013). Ukoliko bi se termin embrioid prihvatio i primenio na sve
Epimorpha, on bi obuvatao sve razvojne promene od pucanja horiona i izleganja prvog
postembrionalnog stadijuma, sve do poslednjeg stadijuma u leglu (prvog juvenilnog
stadijuma, adolescens I), koji ne bi bio obuhva¢en ovim terminom. Razvi¢e obuhvaceno
ovom fazom moglo bi se nazvati embrioidno razvice, a tek stadijumi koji su nezavisni od
roditeljske brige prolazili bi kroz postembrionalno razvi¢e. Na ovaj nacin bi se konstruisao
trofazni model razvi¢a epimorfnih stonoga.

Ne postoji mnogo publikacija koje se sustinski bave ranim postembrionalnim
razvicem Epimorpha. Veéina njih uradena je na razli¢itim geofilomorfnim vrstama. Za
posthorionske stadijume u leglu, do formiranja adultnog izgleda jedinke, obi¢no su
kori§¢eni nazivi ,larvalni stadijumi® (Weil, 1958; Prunescu & Capuse, 1971; @kland,
1984). Na ovome se moze primetiti pokusaj uspostavljanja odredene analogije sa razvicem
anamorfnih stonoga, gde su ovi termini ustaljeni. Delimi¢no, ovu terminologiju koristi i
Luis, kako bi embrioidne stadijume odvojio od ,,post-larvalnih* (Lewis, 1981). Kao $to je
ve¢ naglaseno, Brena (2014) prekida sa ovakvom praksom 1 ove larvalne stadijume definiSe
kao embrioidni, dok za postlarvalne stadijume koristi naziv juvenilni, kojim opisuje sve

preadultne postembrionalne stadijume.
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Prvi detaljni opis embrioidnih stadijuma Geophilomorpha dat je na vrsti
Dicellophilus carniolensis (C. L. Koch, 1847), sa definisanjem stadijuma ,,peripatoid* i
Hfetus® (Verhoeff, 1902-25). Od ovog trenutka, dva predloZena termina su Siroko
prihvacena i upotrebljavana u nekoliko studija (npr. Weil, 1958; Lewis, 1961; Prunescu &
Capuse, 1971). Veéina novih radova rane postembriogeneze uradena je na vrsti Strigamia
maritima (Johanstone & Arthur, 2002; Horneland & Meidell, 2009; Vedel & Arthur, 2009;
Brena, 2014). Postembrionalno razvi¢e dve vrste roda Clinopodes C. L. Koch, 1847
prikazano je u disertaciji Bojana Miti¢a (2012). Nakon istrazivanja Karla Brene (2014), u
laboratorijskim uslovima, ustanovljena su ukupno cCetiri presvlacenja, i ¢itavo embrioidno
razviée S. maritima podeljeno je na pet stadijuma: proembrioid I, 11 i 111, peripatoid i fetus
(slika 2).

Broj publikacija sa ranim postembrionalnim razvicem Scolopendromorpha jos je
manji i sa mnogo veéom terminoloSkom konfuzijom. Naj¢es¢e se ne pravi razlika izmedu
embrionalnih i kasnijih stadijuma. Hejmons kod vrsta Scolopendra cingulata Latreille,
1829 i S. dalmatica C. L. Koch, 1847, u opisu razvi¢a unutar legla prepoznaje dva glavna
stadijuma (embrionalni i adolescens I) 1 jedan intermedijarni stadijum koji je nazvao fetus
(Heymons, 1901). Ovo je istovremeno i prva upotreba ovog naziva embrioidnog stadijuma.
Lorens za isti razvojni period vrste Cormocephalus multispinus (Kraepelin, 1903) registruje
ukupno Sest stadijuma, po tri embrionalna i adolescens stadijuma (Lawrence, 1947). Sli¢an
obrazac i terminologija su primenjeni kod jos§ nekoliko skolopendromofi (Brunhuber, 1970;
Siriwut et al., 2014). Kroz sve ove opise se provlace termini ,larva“ i ,larvalni stadijum®,
koji su u savremenim opisima neprihvatljivi za epimorfne stonoge. Prvi uskladeniji opis
posthorionskih stadijuma sa istim kod Geophilomorpha, javlja se nakon studije Dugona i
saradnika, gde su tokom pradenja razvia otrovnog aparata izdvojena Cetiri
postembrionalna stadijuma: dva postembrionika (I 1 II), i po jedan fetus 1 adolescens
(Dugon et al., 2012). Kada je u pitanju rana postembriogeneza roda Cryptops Leach, 1814,
radi se o nedovoljno detaljnim i nepotpunim opisima na svega tri vrste: C. anomalans
Newport, 1844, C. hortensis i C. australis Newport, 1845 (Fabre, 1857; Verhoeff, 1902-25;
Lawrence, 1947).
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Znacajno je napomenuti da Fabre (1857), u jednoj od istovremeno najstarijih
publikacija koja se tiCe rane postembriogeneze kod hilopoda, iznosi veoma interesantnu
konstataciju vezanu za razvi¢e mladih jedinki na vrsti C. anomalans (navedeno kao C.
savignyi Leach, 1817), po kojoj postoji manjak delova usnog aparata na prvim
postembrionalnim stadijumima. Po njegovim re¢ima, pod mikroskopom se vidi samo
»zaobljeni otvor sa resastim ivicama, smesten izmedu usnih ekstremiteta“. Ovakav primer
predstavlja dobru potvrdu o potrebi kritickog zapaZanja i rezultata nastalih tokom XIX

veka, a kao posledica ogranicenja opreme koris¢ene u tom periodu (Brena, 2015).

embrioid ITI adolescens I

izleganje embrioid I eripatoid
D g E @ s
/

2 4 E 12

L 28 _ I
40

12 trajanje stadijuma (broj dana)

Slika 2. Sematski prikaz embrioidnog razviéa i trajanja stadijuma (broj dana) kod epimorfne vrste
Strigamia maritima (Leach, 1817) (preuzeto iz Brena, 2014).

Za razliku od embrionalnog 1 ranog postembrionalnog perioda, kasna
postembriogeneza u relevantnoj literaturi pokazuje dosta vec¢i nivo uskladenosti, kako u
terminologiji, odabiru karaktera za razlikovanje stadijuma, tako i u okvirnom broju
stadijuma koji se pepoznaju. NajceS¢e se prepoznaju dve podfaze, adolescens i maturus
(adult), sa brojem stadijuma koji varira od vrste do vrste. Tako su kod razli¢itih vrsta
Geophilomorpha, upotrebom razli¢itih kriterijuma, prepoznata najcesce tri, a maksimalno
Sest adolescens stadijuma; broj adultnih stadijuma je procenjen na 1-4 (Verhoeff, 1902-25;
Demange, 1943; Weil, 1958; Lewis, 1961; Minelli, 1985). Edmund Vejl je za ove
stadijume predlozio termine adolescens I do III, maturus junior, maturus i maturus senior,

koji se danas Siroko upotrebljavaju (Weil, 1958). Kod Scolopendromorpha, o broju kasnih
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postembrionalnih stadijuma nesto viSe se zna na osnovu istrazivanja na vrstama Cryptops
hortensis 1 Scolopendra morsitans Linnaeus, 1758 (Verhoeff, 1902-25; Lewis, 1966). U
ovim slucajevima takode su jasno prepoznata tri adolescens stadijuma, ali i samo jedan
maturus stadijum, najverovatnije kao posledica ograniCenog broja jedinki koje su

analizirane.

1.2. REPRODUKCIJA I BRIGA O POTOMSTVU KOD PHYLACTOMETRIA

......

nakon reproduktivnog procesa roditelji ne pokazuju brigu o potomstvu, osim ako se pod
ovim pojmom ne podrazumeva obezbedivanje malih koli¢ina Zumanceta koje sluzi kao
pocetni izvor nutrijenata dok mladi ne postanu potpuno sposobni da se samostalno hrane.
Ipak, kod pojedinih vrsta Zenke, ili znatno rede muzjaci ili oba pola, povecavaju izglede
svojim mladuncima da prezive S§tite¢i ih od predatora, nestaSice hranu, isusSivanja i niza
drugih sredinskih uticaja, pri tome Ccesto ugrozavajuéi sopstveni opstanak i dalju
reprodukciju (Smiseth et al., 2012).

Kao 1 velika vecina artropoda, 1 hilopode su gonohoristi. Pol adultnih jedinki veéine
grupa (izuzev Scolopendromorpha) obi¢no se lako utvrduje na osnovu odgovarajucih
spoljasnjih morfoloSkih karaktera. U sluc¢aju ogromne vecine skolopendromorfi, spoljasnje
sekundarne polne karakteristike nisu uocljive, pa je neophodna disekcija postpedalnog
segmenta koji je uvucen ispod osnove terminalnih ekstremiteta (Minelli, 2011b). O
ponasanju hilopoda prilikom parenja zna se, pre svega, iz nekoliko studija sa ovom
tematikom (Demange, 1956; Klingel, 1956; 1957; 1959a; 1959b; 1960; 1962; Brunhuber,
1969; 1970).

Transfer spermatozoida do genitalnog trakta Zenke obavlja se indirekno. Kod vrsta
vecine redova prenos ide preko spermatofora, dok su izuzetak Geophilomorpha, kod kojih
muzjaci oslobadaju neobavijenu masu sperme u vidu kapljice (Schaller, 1971). Kod
Scutigeromorpha, spermatofor se ostavlja direkno na podlogu (Klingel, 1956; 1960; 1962).
U slucaju Lithobiomorpha (Demange, 1956; Klingel, 1959a) i Scolopendromorpha
(Klingel, 1957; 1960; Brunhuber, 1969), spermatofori, odnosno masa sperme kod
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Geophilomorpha (Klingel, 1959b), postavljaju se u mrezu koju prethodno formira muzjak,
a zatim, nakon ritualnih radnji i njegovog ,,udvaranja‘“ sa ili bez kontakta partnera, zenka
pokupi spermu iz mreze. Transfer spermatozida iz spermatofora u genitalni atrijum Zenke
ide relativno brzo, a omota¢ spermatofora na kraju ona obi¢no pojede ili ga samo odbaci
(Brunhuber, 1969). Zenke hilopoda prihvataju spermatozoide jednom u Zivotu ili, §to je
verovatnije, jednom godisnje (Minelli, 2011c). Na osnovu zapazanja reproduktivnog
ponaSanja africke skolopendromorfe Cormocephalus westwoodi anceps Porat, 1871, doslo
se do zakljucka da kada muzjak ostavi jedan spermatofor, u blizini iste zenke nece ostaviti i
drugi (Brunhuber, 1969). Jedini slucaj direknog transfera spermatofora kod hilopoda,
prijavljen je kod australijske vrste Ethmostigmus rubripes (Brandt, 1840). Izmedu jedinki
ove vrste, na odredeno vreme se ostvaruje kontakt genitalnim otvorima (Sundara Rajulu,
1970), Sto predstavlja reproduktivno ponasanje u tolikoj meri neuobicajeno da se cekaju
nove potvrde.

Jedna od najznacajnijih reproduktivnih i ponasajnih odlika Chilopoda, deli ovu
klasu u dve velike grupe, u zavisnosti od toga da li postoji ili ne postoji briga o potomstvu.
Zanimljiv i veoma znacajan podatak je da ova podela pokazuje ogroman obim preklapanja
sa podelom izvrSenom na osnovu tipa postembrionalnog razvi¢a (Minelli, 2011c). Hilopode
unutar redova Scutigeromorpha 1 Lithobiomorpha (grupe sa najizraZenijim anamorfnim
tipom razvica), tokom duzeg vremenskog intervala polazu jaja pojedina¢no, da bi nakon
pokrivanja finim partikulama zemljiSta potomstvo bilo prepusteno samo sebi (Dohle, 1970;
Knoll, 1974). Druga velika linija prepoznata je kao monofiletski takson Phylactometria, a
obuhvata red Craterostigmomorpha (kod koga je hemianamorfoza svedena na jedno
postembrionalno anamorfno presvlacenje) 1 hilopode sa jasnim epimorfnim razvicem
ujedinjene unutar taksona Epimorpha (Scolopendromorpha + Geophilomorpha) (Egecombe
& Giribet, 2004). Filaktometrija polaZu sva svoja jaja unutar jedne gomile, a zatim ih zenka
svojim telom obavija 1 ostaje u ovom polozaju sve dok mladunci ne budu sposobni za
samostalni Zivot. Izuzev fenomena kanibalizma u leglu koji je registrovan kod nekoliko
vrsta Scolopendromorpha (Brunhuber, 1970; Lawrence, 1984; Machado, 2000; Siriwut et
al., 2014), ne postoje literaturni podaci da je zabeleZena ishrana Zenke tokom ovog perioda.

Polaganje jaja i formiranje legla kod Scolopendromorpha i Geophilomorpha umerenih
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oblasti, vezano je za pocetak proleca (Verhoeff, 1902-25; Palmén & Rantala, 1954; Weil,
1958, Vaitilingham, 1960; Lewis, 1961; 1962).

Vreme koje Zenka provede cuvajuéi potomstvo razli¢ito je od vrste do vrste.
Brunhuber (1970) kod africke skolopendromorfne vrste Cormocephalus westwoodi anceps,
procenjuje trajanje razvica mladunaca u leglu na 50-60 dana (od polaganja jaja do
napustanja majke). Kod vrste Scolopendra cingulata, period brige o mladima iznosi ukupno
54 dana (Radl, 1992). Najkraéi registrovani period od 18 dana zabelezen je kod vrste
Scolopendra heros Girard, 1853 (Iorio, 2003). Kod vrsta iz reda Geophilomorpha trajanje
brige o potomstvu moze biti i duze, a takode je primeceno i intraspecijsko variranje ovog
obelezja. Luis kod prirodnih populacija vrste Strigamia maritima, iz juzne Engleske,
trajanje ranog razvica do pojave adolescens I stadijuma procenjuje na oko osam nedelja
(Lewis, 1961). Kod populacije iste vrste sa zapadne obale Norveske, isti razvojni period je
procenjen na dva meseca (@kland, 1984). Do pojave adolescens I stadijuma iste vrste, u
laboratorijskim uslovima, bilo je potrebno skoro 90 dana, i to: 49 dana za period od
polaganja jaja do izleganja iz horiona (Brena & Akam, 2012) i 40 dana za embrioidnu fazu
do izleganja adolescens I stadijuma (Brena, 2014). Vreme koje adolescens I stadijum
provede u leglu nije poznato, tako da briga o potomstvu traje verovatno duze. Krace
trajanje ranog razvic¢a u prirodnim populacijama objaSnjava se promenljivim vrednostima
temperature na samom stanisStu (Brena, 2014).

ZavrSetak  embrionalnog 1  pocetak  postembrionalnog razviéa (rana
postembriogeneza) kod Phylactometria je vezan za leglo 1 maternalnu brigu. Dokazano je
da se radi o obligatornom odnosu, odnosno da je rano razvi¢e nemoguce bez maternalne
brige. Tako, Brunhuber (1970) na primeru skolopendromorfne vrste C. westwoodi anceps,
iznosi zapazanje da samo nekoliko dana nakon §to ih je majka napustila, kao rezultat
bakterijske 1 gljivicne infekcije, dolazi do smrti jaja i najranijih postembrionalnih
stadijuma. Na osnovu izveStaja Radla (1992), ubrzana hidratacija, koja je neophodna
mladima S. cingulata, je moguca jedino u prisustvu majke. Bez nje, mladi mogu preziveti
jedino ako su stariji od 36 dana (od 54, koliko traje briga o potomstvu kod ove vrste).

Fekunditet zenki hilopoda takode pokazuje znaCajnu varijabilnost. Izuzetno ga je

teSko odrediti kod anamorfnih vrsta, zato §to se veéina jaja polaze pojedinacno, tokom
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duzeg vremenskog perioda. U laboratorijskim uslovima, zenke vrste Scutigera coleoptrata
legu obi¢no Cetiri jaja dnevno (ali mogu i viSe od 20), sa ukupno 151 jajetom kao
maksimalnim brojem za ¢itavu sezonu (Knoll, 1974). Maksimum od 30-40 jaja po sezoni
zabeleZzen je kod vrste Lithobius mutabilis L. Koch, 1862 (Albert, 1983; Voigtlinder,
2007), ali fekunditet krupnijih litobiomorfi moze biti i ve¢i (Minelli, 2011c). Postoje
indicije da pojedine vrste roda Lithobius iz umerenih oblasti polazu jaja i nekoliko puta
tokom godine (Voigtldander, 2000).

Kod Phylactometria, godiSnja produkcija jaja je ograni¢ena na jedno leglo, pa se
fekunditet moze lako utvrditi. Jedini sluc¢aj dva polaganja jaja u sezoni zabelezen je kod
vrste Ethmostigmus trigonopodus (Leach, 1817) (lorio & Ythier, 2007). Ukupan broj
polozenih jaja u ovom sluc€aju iznosio je 26, i to 22 tokom prvog i Cetiri tokom drugog
polaganja. Kod ostalih skolopendromorfnih vrsta, broj polozenih jaja po leglu znacajno
varira od vrste do vrste. Najmanje jaja zabelezeno je kod roda Cryptops, i to: 7-9 jaja po
leglu kod vrste C. hyalinus Say, 1821 (Cornwell, 1934; Johnson, 1952), odnosno 7-19 kod
C. hortensis (prosecno 12,3) (Miti¢ et al., 2012a). Najveca legla medu skolopendromorfama
zabeleZena su kod vrste Scolopendra morsitans, sa 28-86 (prose¢no 46) mladih u njima
(Lewis, 1970).

Ispoljeni fekunditet predstavnika reda Geophilomorpha takode pokazuje slicnu kako
intraspecijsku, tako i interspecijsku varijabilnost. Tako su kod vrste Strigamia maritima
praonalaZena legla sa 3-51 jedinki na ranim razvojnim stadijumima (3-44 — Lewis, 1961; 5-
30, prosecno 20 — Kettle et al., 2003; 12-51 — Prunescu & Capuse, 1971). Velika variranja u
veliCini legla zabelezene su kod vrsta Geophilus flavus (De Geer, 1778) (sa 12-73) i
Stenotaenia linearis (C. L. Koch, 1835) (sa 13-51 mlade jedinke) (Weil, 1958), Clinopodes
flavidus sa 18-35 (prosec¢no 26) (Miti¢ et al., 2010), Pachymerium ferrugineum (C. L.
Koch, 1835) sa zabelezenih 20-55 mladih (Palmén & Rantala, 1954), dok se kod G. vittatus
(Rafinesque, 1820) veli¢ina legla kre¢e izmedu 17 1 73 (Johnson, 1952). Brojnost poloZenih
jaja kod reda Craterostigmomorpha poznata je iz podataka Mesibova (1995), koji je za
vrstu Craterostigmus tasmanianus Pocock, 1902 ustanovio opseg od 44-77 jaja.

Phylactometria polazu jaja pojedinac¢no, formirajuci leglo oko kog ¢e kasnije obaviti

svoje telo. Kod vrsta Cormocephalus westwoodi anceps i C. multispinus zabelezeno je
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prisustvog sekreta preko jaja i embriona koji omoguéava formiranje sferi¢nog klastera
(Brunhuber, 1970; Lawrence, 1947). Prilikom formiranja legla, od znacaja je polozaj tela
zenke u odnosu na mlade. Kod roda Craterostigmus Pocock, 1902 (koji je ogranicen na
Tasmaniju i Novi Zeland), zenka se prema mladim jedinkama okre¢e ventralnom stranom
tela (Manton, 1965; Mesibov, 1995). Kod svih do sada analiziranih skolopendromorfnih
vrsta, zabelezen je identi¢an polozaj, tj. orijentacija sternita prema potomstvu (Lawrence,
1947; Jangi, 1957; Brunhuber, 1970; Demange, 1981; Radl, 1992; Chao, 2008; Miti¢ et al.,
2012a; Siriwut et al., 2014). Za ogromnu vecinu linijja unutar Geophilomorpha,
karakteristi¢an je suprotan polozaj tela, gde se zenke dorzalnom stranom tela okrecu (Weil,
1958; Jones et al., 1976; Arthur & Chipman, 2005; Miti¢ et al., 2010). Izuzetak od ovakvog
ponaSanja zabelezen je kod mecistocefalide Dicellophilus carniolensis, kod koje Zenka
okrece ventralnu stranu ka leglu (Bonato & Minelli, 2002; Bonato et al., 2010a). U skladu
sa podelom Geophilomorpha na dve sestrinske grupe — Placodesmata (porodica
Mecistocephalidae) i Adesmata (sve ostale porodice) (Verhoeff, 1902-25), ovakav polozaj
se tumacio kao pleziomorfna odlika mecistocefalida. Okretanje ventralne strane tela ka
spolja, dovodi se u vezu sa prisustvom otvora sternalnih zlezda, kako bi njihov sekret brze i
efikasnije mogao da se koristi kao oruzje protiv potencijalnih predatora (Minelli, 2011c).
Medutim, otkri¢e da se druga vrsta iz ove porodice, Mecistocephalus togensis (Cook,
1896), ponasa kao sve Adesmata, baca sumnju na ovu hipotezu (Edgecombe et al., 2010).
U svetlu razjasnjenja filogenetskog znacaja ovih reproduktivnih ponaSajnih odlika, postoji

potreba za kompletiranjem opisa na §to ve¢em broju taksona Phylactometria.

1.3. DIVERZIFIKACIJA RODA CRYPTOPS LEACH, 1814

,Antennae conico-setaceae, 17-articulatae, articulis globoso-subconicis. Labium
inferius non denticulatum, margine antico vix emarginato. Pedes postici articulo basilari
inermi. Oculi obscuri.*“ (Leach, 1815). Prilozeni opis delo je cuvenog engleskog zoologa
Vilijema Elforda Li¢a 1 Siroko je prihva¢en kao originalni opis roda Cryptops
(Scolopendromorpha: Cryptopidae). Prilikom inventarizacije do tada opisanih taksona

britanskih zglavkara i pokuSaja utvrdivanja njihovih medusobnih taksonomskih odnosa, Li¢
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je izdvojio novi rod revizijom vrste opisane Cetiri godina ranije unutar roda Scolopendra
(videti Donovan, 1810). Ovim je vrsta Cryptops hortensis postala tipska za rod Cryptops, a
kasnije i za familiju na ¢ije se utemeljenje ¢ekalo vise od Sest decenija (Kohlraush, 1881).

Na ovaj nacin bi se moglo hronoloski opisti otkrice tipske vrste C. hortensis, roda
Cryptops i monogeneri¢ne familije Cryptopidae. Medutim, celokupan istorijat objavljivanja
ovih taksona je znatno komplikovaniji. Naime, Li¢ (koji se sa pravom smatra autorom roda)
je istovremeno i legator tipskog materijala (prikupio ga je u svojoj basti u Ekseteru, okrug
Devon, Devonsire, UK), ali nije i autor prvoopisane vrste ovog roda (Jeekel, 1999).
Prikupljeni materijal prosledio je poznatom ilustratoru zivotinja i biljaka Edvardu
Donovanu, koji u njemu otkriva novu vrstu za nauku, opisujuéi je pod imenom
Scolopendra hortensis. Posle nekoliko godina, Li¢ u ovoj vrsti prepoznaje novi rod. Iako je
1 danas Siroko rasprostranjeno da je 1815. godina rodenja roda Cryptops, prvi opis javio se
godinu dana ranije u ,,Edinburgskoj enciklopediji*“ (videti Leach, 1814). Zbog toga je prvi
opis roda Cryptops na engleskom, a ne na latinskom jeziku, i glasio bi: ,,Antennae conico-
setaceous, with 17 globular sub-conical joints. Anterior margin of the lip not
denticulated, and scarcely notched. The basilar joint of the posterior feet not spiny; legs
Jorty-two; eyes not discernible.“ (Leach, 1814). Oba opisa se istorijski svakako mogu
vezati za godinu 1814; prvi, jer je tokom te godine poslat na Stampu u okviru rada koji se
bavi filogenetskim odnosima zglavkara, a koji ¢e tek slede¢e godine biti objavljen (Leach,
1815), a drugi jer je tada Stampan u ve¢ pomenutoj enciklopediji (Leach, 1814). Iz
priloZenog opisa se moZe videti da su osnovne dijagnosticke odlike roda prisustvo ukupno
22 para nogu (racunajuc¢i 1 maksilopede), potpuno odsustvo ociju, antene izgradene iz 17
Clanaka sa velikim brojem seta, bazi¢ni Clanak terminalnih nogu bez trnolikih struktura,
nenazubljena 1 slabo useCena anteriorna ivica usne.

Nakon premesStanja roda Tonkinodentus Schileyko, 1992 wunutar familije
Scolopendridae Newport, 1844 (videti Schileyko, 2007) i promenom statusa roda
Paracryptops Pocock, 1891 u status podroda (Vahtera et al., 2012a; 2013), Cryptops ostaje
jedini rod unutar familije Cryptopidae. Danasnji taksonomski poloZzaj ovih slepih
skolopendromorfnih stonoga je davne 1930. godine doslovno ,,zacementiran®, kada je i

poslednja revizija roda uradena (Attems, 1930). Savremenim morfoloskim i kladistickim
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studijama samo je potvrden monofiletski karakter grupe (Edgecombe & Koch, 2008;
Edgecombe et al., 2012; Koch et al., 2009; 2010; Vahtera et al., 2012a; 2012b; 2013).

Kombinacijom podataka dostupnih preko elektronske baze ChiloBase: A World
Catalogue of Centipedes (Bonato et al., 2016), kao i opisa novih vrsta iz poslednje decenije
jo§ uvek ne prikljuenih ovom popisu (Song et al., 2010; Balan et al., 2012; Azara &
Ferreira, 2013; 2014) i revizija pojedinacnih vrsta ili grupa vrsta (Iorio & Geoffroy, 2007a;
Lewis, 2011a; 2011b; 2013; 2014), dolazi se do broja od 183 validne vrste unutar roda
Cryptops. Ovakav specijski diverzitet, uz jo§ znacajan broj ve¢ sinonimiziranih vrsta,
svrstava ovaj rod u grupu taksonomski najkompleksnijih unutar reda Scolopendromorpha i
klase Chilopoda uopste. Na osnovu procene profesora Dzona Luisa, broj vrsta unutar ovog
roda bi bio najmanje prepolovljen kada bi se izvrSila nova evaluacija tipskog materijala
(Lewis, 2003).

Analiza internih filogenetskih odnosa najbolji je pokazatelj izuzetne varijabilnosti 1
kompleksnosti samog roda Cryptops. Trenutno vazec¢a podela na podrodove obuhvata
ukupno Sest filogenetskih linija, ¢ija validnost i medusobni odnosi jo§ uvek nisu
razjasnjeni. Unutar ovog roda definisani se podrodovi Cryptops Leach, 1814 (ukupno 147
vrsta; gotovo globalna distribucija), Trigonocryptops Verhoeff, 1906 (26 vrsta; uglavnom
tropski regioni), Paracryptops Pocock, 1891 (5 vrsta; Indija, Nova Gvineja i najverovatnija
introdukcija na Antile), Chromatanops Verhoeff, 1906 (1 vrsta; Centralna i1 Juzna
Amerika), Haplocryptops Verhoeff, 1934 (1 vrsta; Meksiko) i Trichocryptops Verhoeff,
1937 (3 vrste; Malezijski region) (Lewis, 2009; Vahtera et al., 2012a, 2013; Bonato et al.,
2016). Ovakvo taksonomsko stanje uspostavljeno je indirektnim putem, nakon promene
statusa roda Paracryptops, kao i sinonimiziranja podroda Paratrigonocryptops Demange,
1963 unutar podroda Trigonocryptops (videti Lewis, 2005). U osnovi, do same podele na
podrodove doSlo se bez upotrebe savremenih molekularnih analiza; i ona je zasnovana
samo na odredenim spoljaSnjim morfoloskim karakterima, kao §to su jednodelnost ili
dvodelnost tarzusa, prisustvo ili odsustvo trigonalnih sutura na posteriornom delu sternita,
izgled spirakuluma, odlike setacije pojedinih regiona, i izgled sutura na glavenom regionu i

tergitima (Edgecombe, 2005; 2006; Edgecombe & Bonato, 2011; Lewis, 2005).
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Najveca raznovrsnost vrsta (Cak 140) zabelezena je u okviru podroda Cryptops
(Edgecombe & Bonato, 2011). Do danas, unutar ovog taksona izdvojene su ukupno tri
grupe vrsta: ,,anomalans®, ,doriae* 1 ,hortensis* grupa (Lewis, 2011a; 2013); podela je
izvrSena na osnovu prisustva i/ili odsustva nekoliko klju¢nih morfoloskih karaktera. Vrste
kod kojih se na tergitu T1 uocavaju anteriorne transverzalne suture grupisane su u okviru
tzv. anomalans grupe (slika 3. A). Predstavnici kod kojih ne postoje ovakve poprecne
suture dalje se grupiSu prema odsustvu (hortensis grupa; slika 3. D) ili prisustvu jednog ili
viSe testerastih zubica (doriae grupa; slika 3. C) na femuru terminalnog para nogu. Podela
ovog podroda nije potpuna jer jo§ uvek u analizu nisu ukljucene vrste iz Nearticke i
Neotropske oblasti. U prilog ,,prirodnosti® ovakvog grupisanja idu i odredeni biogeografski
dokazi, uzimajuéi u obzir da vrste iz doriae grupe nisu do sada registrovane na prostoru
Evrope [izuzev nominalne vrste koja je zabeleZena kao introdukovana, ali isklju¢ivo u
staklenim baStama ,,Projekta Eden u Kornvolu, Engleska (Lewis, 2007; Stoev et al.,
2010)], kao i da predstavnici hortensis grupe nikada nisu zabeleZeni u Australazijskoj 1
Afrotemperalnoj oblasti (Lewis, 2013). Odredeni molekularni podaci pokazuju
kontradiktornost ovakve morfoloski zasnovane podele, ali uz potrebne dodatne molekularne

analize (Vahtera et al., 2013; Wesener et al., 2016).

Slika 3. Osnovni identifikacioni karakteri pojedinih grupa vrsta unutar podroda Cryptops: A)
Glaveni plato i tergit T1 kod vrste C. anomalans; ats — anteriorna transverzalna sutura (crtez
preuzet iz Eason, 1964); B) Glaveni plato i tergit T1 kod vrste C. parisi; strelica ukazuje na
odsustvo ats (Matic, 1977); C) Terminalna noga kod vrste C. doriae; ftz — femoralni testerasti zubic¢
(Lewis, 2010); D) Terminalna noga kod vrste C. anomalans; strelica ukazuje na odsustvo testerastih
zubica na femuru terminalnih nogu (Eason, 1964).
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Specijski diverzitet roda Cryptops na prostoru Evrope, kako sa biogeografskog tako
1 sa taksonomskog aspekta, mogao bi se opisati kao nedovoljno proucen. Ukoliko se
uporede podaci sa web pretrazivata ChiloBase (Bonato et al., 2016) i Fauna Europea
(Foddai & Minelli, 2013), kao 1 iz ve¢ pomenutih recenzija pojedinih vrsta roda (Iorio &
Geoffroy, 2007a; 2007b; Lewis, 2011a; 2011b; 2013; 2014), dolazi se do broja od ukupno
25 evropskih vrsta roda Cryptops. Gotovo polovina vrsta je registrovana samo u po jednoj
evropskoj drzavi, a medu njima dve vrste (C. canariensis Latzel, 1895 1 C. vulcanicus
Zapparoli, 1990) geografski i ne pripadaju Evropi (registrovane su samo na Kanarskim
Ostrvima u Makaronezijskom regionu, koja teritorijalno pripadaju Spaniji, a geografski
zapadnoj Africi). Siru distribuciju u Evropi (prisustvo registrovano u vise od tri drzave) ima
tek Sest vrsta, i1 to: C. anomalans; C. croaticus Verhoeff, 1931; C. hortensis; C. parisi; C.
rucneri Matic, 1967; i C. trisulcatus Brolemann, 1902. Od ukupnog broja evropskih vrsta,
¢ak 12 njih nakon originalnog opisa nikada nije dozivelo reviziju. Iz prilozenog, sasvim je
izvesno da bi se broj evropskih vrsta primetno umanjio posle provere tipskog materijala
nerevidiranih taksona, kao i jedinki na osnovu kojih je utvrdeno prisustvo odredene vrste
samo u pojedinim evropskim drzavama, a postoji moguénost pogresne identifikacije.

Pored pomenutih vrsta, u fauni Evrope su jo§ registrovane: C. beroni Matic &
Stavropoulos, 1988; C. beshkovi Matic & Stavropoulos, 1988; C. caucasius Verhoeff,
1934; C. compositus Chamberlin, 1952; C. corcyraeus Verhoeff, 1901; C. dianae Matic &
Stavropoulos, 1988; C. garganensis Verhoeff, 1934; C. hispanus Brolemann, 1920; C.
illyricus Verhoeff, 1933; C. kosswigi Chamberlin, 1952; C. lobatus Verhoeff, 1931; C.
medius Verhoeff, 1901; C. punicus Silvestri, 1896; C. sublitoralis Verhoeff, 1931; C.
umbricus Verhoeff, 1931; C. longicornis (Ribaut, 1915) i C. similis Machado, 1953. Jedino
dve poslednje pomenute vrste pripadaju podrodu Trigonocryptops, dak su sve ostale
taksonomski ukljucene unutar podroda Cryptops.

U fauni Srbije je do sada zabelezeno ukupno pet vrsta skolopendromorfnih
hilopoda, i to: Scolopendra cingulata (familija Scolopendridae), Cryptops anomalans; C.
croaticus; C. hortensis i C. parisi (familija Cryptopidae) (Miti¢, 2001; 2002; Miti¢ &
Tomi¢, 2002; Miti¢ et al., 2012b). Prve dve pomenute vrste roda Crypfops pripadaju

anomalans grupi, dok su C. hortensis i C. parisi tipicni predstavnici hortensis grupe.
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1.3.1. CRYPTOPS (CRYPTOPS) PARISI BROLEMANN, 1920

Cryptops parisi predstavlja jednu od najces¢ih 1 najSire rasprostranjenih evropskih
vrsta ovog roda. Originalno je opisana na individui prikupljenoj u mestu Saint-Seine-
L’Abbaye, departman Coéte-d’Or (,,Zlatna obala®), region Burgonja, u centralnoj
Francuskoj. Naziv ,,parisi* nije dobila u Cast prestonice Francuske, ve¢ gospodina P. Parisa
(istovremeno i legatora tipskog materijala), sa Univerziteta u DiZonu, glavnog grada veé
pomenute regije. Tipski materijal ove vrste ¢uva se u zbirci Prirodnjackog muzeja u Parizu.

Od samog opisa pa do danasnjih dana, kada god se u taksonomskom smislu govori
o vrsti C. parisi, pre svega se ukazuje na morfoloske razlike izmedu nje i vrste C. hortensis.
Ovakav pristup zapocinje Brolemanovim originalnim opisom (Brolemann, 1920), a
nastavlja se 1 u kasnijim radovima kako ovog, tako i drugih autora, gde se postepeno
generisao ukupni spisak razlika izmedu ove dve vrste (Brolemann, 1925; 1930; Verhoef,
1931; Bagnall, 1935; Eason, 1964; Matic, 1972; Koren, 1986; Pichler, 1987; Stoev, 2002;
Iorio & Geoffroy, 2003; 2007b; 2007c; Barber, 2009; lorio, 2009; Lewis, 2009; 2011a;
Miti¢ et al., 2012b). I pored izuzetne slicnosti, iako se tradicionalno smatra da se radi o dve
jako srodne vrste, pojedine molekularne analize bacaju sumnju na ovu tvrdnju (Vahtera et
al., 2013). Vecina autora se slaze da je klju¢ni morfoloski karakter za razdvajanje ove dve
vrste, 1 pored drugih veoma upotrebljivih, prisustvo tridentalnog (,,truzubog®) labruma kod
C. parisi (slika 4. H). Medutim, postoje i odredene indicije da se ovaj karakter mora
koristiti sa oprezom, pogotovo nakon otkrica da pojedine jedinke vrste C. parisi sa
Iberijskog poluostrva ne poseduju nazubljenost labruma (Lewis, 2009). U slucaju da je
nazubljenost labruma jasno uocljiva, tada se radi o veoma sigurnom taksonomskom
karakteru, ali ukoliko se ne uo€ava, neophodno je pogledati jo§ neke determinante. Takode,
zabeleZeni su i slucajevi atipicnog izgleda labruma kod kojih je samo jedna strana
nazubljena (Pichler, 1987).

Pored nazubljenosti labruma i drugi spoljasnji morfoloski karakteri se mogu
upotrebiti u distinkciji ove dve vrste. Vrstu C. parisi odlikuje jo$ i prisustvo posteriornih
paramedijalnih sutura na glavenoj plo¢i (slika 4. A), znatno istaknutiji (izduZeniji)

anteriorni kraj forcipularnog koksosternuma (slika 4. B), znatno izduzenija otrovna Zlezda
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smestena u donjoj polovini forcipularnog trohanteroprefemura (sa dosta dugim kanalom
koji vodi do vrha forcipula), postojanje jedne duge i jedne kratke pretarzalne bodlje u
osnovi kandzica ekstremiteta, 20. par nogu znatno manji od terminalnih ekstremiteta,
odsustvo ventralnog Zljebastog kanala na prefemurima terminalnih nogu (slika 4. G), kao i
koksopleuralna polja na terminalnim koksopleurama sa znatno veéim brojem pora i
izrazenijom setacijom (slika 4. F). Kod vrste C. hortensis lako se uocava postojanje samo
jednog zubi¢a na labrumu, odsustvo posteriornih paramedijalnih sutura i znatno krace
anteriorne suture na glavenoj plo¢i, manja izboCenost anteriorne ivice forcipularnog
koksosternita; znatno sabijenija caSica otrovne zlezde (smeStena uglavnom u tibiji
maksilopoda i sa znatno kra¢im izvodnim kanalom), postojanje dve kratke pretarzalne
bodlje u osnovi kandzZica ekstremiteta, 20. par nogu koji je tanak i dug gotovo kao i
terminalni ekstremiteti, izraZeni ventralni Zljebovi na prefemurima terminalnih nogu, manja
kosopleuralna polja sa zna¢ajno manjim brojem pora i slabije izrazenom setacijom. Broj i
raspored tibijanih i tarzalnih zubica na terminalnim ekstremitetima takode imaju odredeni
taksonomski znacaj, ali zbog izrazite intraspecijske varijabilnosti ovog karaktera treba ga
uzeti sa oprezom i jedino u kombinaciji sa drugim karakterima (lorio & Geoffroy, 2003).
Izmedu ove dve vrste roda Cryptops postoje 1 odredene razlike u izgledu trupnih
sternita, ali se one manje koriste u identifikaciji. Ovaj karakter se zasniva na kojim trupnim
segmentima se uocavaju tzv. endosterniti — posteriorni delovi prethodnog sternita koji su
prekriveni anteriornim delom sledeeg sternita. Pocev od glavenog regiona pa nadalje,
veli¢ina endosternita opada do odredenog segmenta, odakle nema viSe endosternita,
odnosno viSe nema prepokrivanja posteriornog kraja prethodnog sternita. U slucaju C.
parisi, prvi trupni sternit je sa najvecim endosternitom (slika 4. C), poslednji trupni
segment Ciji sternit poseduje endosternit je sternit S5 (slika 4. D), dok je prvi segment bez
endosternita sternit S6 (slika 4. E). U slucaju C. hortensis, tre¢i trupni segment je poslednji
koji poseduje endosternit. Glavni razlog zasto se ovaj karakter slabo koristi je neophodnost
prosvetljavanja jedinki kako bi se uocili endosterniti (§to samo po sebi produzava vreme
determinacije), kao i subjektivnost u procenjivanju na kome segmentu se poslednji put

javljaju, usled progresivnog smanjivanja njihove veli¢ina idu¢i ka posteriornom kraju tela.
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U originalnom opisu vrste je navedeno da je C. parisi neSto manjih dimenzija od
vrste C. hortensis, ali mnogi kasniji nalazi ukazuju da Broleman nije bio u pravu u pogledu
ovog karaktera (Bagnall, 1935; Eason, 1964; lorio & Geoffroy, 2007b). Takode, kao razlika
izmedu ovih vrsta navodi se 1 neSto svetlija kutikula kod C. parisi (Bagnall, 1935; Turk,
1944). O tome zasto je neophodno kombinovati viSe karaktera prilikom determinacije vrsta
ovog roda i kolika moze biti intraspecijska varijabilnost pojedina¢nih determinanti, govori i
podatak da jedinke iz jedne populacije vrste C. hortensis iz Severnog Tirola u Austriji (n.v.
1000-1300m) ne poseduju ventralni kanal na prefemurima terminalnih nogu, $to je osobina
koja se smatra jednom od klju¢nih u determinaciji ove vrste (Pichler, 1987).

Vecina do sada pomenutih autora se slaze da, zavisno od uzrasne kategorije i
njihovih odlika, postoji moguénost pogresne identifikacije ovih vrsta. Precizni podaci o
vremenu pojavljivanja i izraZzenosti pojedinih karaktera koji definiSu interspecijske razlike
kod ovih vrsta na mladim uzrasnim kategorijama gotovo da i ne postoje. Odli¢an primer
kako nepoznavanje odlika svih uzrasnih kategorija koje se javljaju tokom ¢itavog zivotnog
ciklusa moZze do dovede do zabune ili pogresnih zakljucaka, jeste izdvajanje posebnog
varijeteta od krupnijih jedinki iz populacije (npr. C. parisi var. cristata Brolemann, 1925).
Jedinke koje su se podvele pod ovaj varijetet su opisane kao krupnije nego tipi¢na forma, i
sa brojnijim zubi¢ima na tibijalnim 1 tarzalnim ¢lancima terminalnih nogu (Barber, 2009).
Nakon analize uradene na relativno malom uzorku, ispostavilo se da se radi samo o
krupnijim jedinkama koje su imale veci broj presvlacenja, pa je varijetet sinonimiziran sa
tipicnom formom, a doslo se i do zakljucka da cak i nakon dostizanja polne zrelosti, jedinke
trpe odredene morfoloske promene (lorio & Geoffroy, 2003; Iorio, 2006). Ova Cinjenica se
preslikava 1 na ¢itav red, uz opasku autora da se samo uz opsezne populacione studije na
svakoj vrsti mozZe spoznati interval promene odredenog karaktera i njegove informacione
vrednosti za taksonomske potrebe.

C. parisi je vrsta koja se veoma cesto sreCe kao biont listopadnih Suma u
neposrednoj blizini urbanih oblasti Sirom Evrope. Do danasnjih dana, medu evropskim
drzavama literaturno je zabeleZeno prisustvo u: Albaniji, Austriji, Belgiji, Bosni i
Hercegovini, Bugarskoj, Crnoj Gori, Cekoj Republici, Danskoj, Evropskom delu Rusije
(Transkarpatiji), Evropskom delu Turske, Finskoj, Francuskoj, Grc¢koj, Holandiji,
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Hrvatskoj, Irskoj, Italiji, Makedoniji, Nemackoj, Norveskoj, Poljskoj, Portugalu, Rumuniji,
Slovackoj, Sloveniji, Srbiji, Spaniji, Svajcarskoj, Svedskoj, Ukrajni i Velikoj Britaniji
(Brolemann, 1925; 1930; Attems, 1930; Verhoeff, 1931; Eason, 1964; Jeekel, 1977;
Barber, 1985; Rundle, 1986; Palmén, 1988; Kos, 1992a; 1992b; Zalesskaja & Shileyko,
1992; Foddai et al., 1995; Stoev, 1997; 2001; Wytwer, 1997; Zapparoli, 1999; 2002; 2006;
Lock, 2000; Orszagh, 2001; Tajovsky, 2001; Shelley, 2002; Voigtlinder, 2003;
Lesniewska, 2004; Kosyanenko, 2005; Tuf & Laska, 2005; Iorio, 2007; Iorio & Geoffroy,
2007b; Geoffroy & lorio, 2009; Reip & Voigtldnder, 2009; Enghoff et al., 2011; Miti¢ et
al., 2012b; Wesener et al., 2016). Kao osnovni areal C. parisi oznac¢ava se centralna i juzna
Evropa (Reip & Voigtlinder, 2009), dok se prisustvo vrste u Skandinavskim zemljama i
Velikoj Britaniji smatra posledicom introdukcije (Zapparoli, 2006). Upotrebom
klasifikacije horotipa predloZzene od strane Augusta Vinja Taljantija i saradnika (Vigna
Taglianti et al., 1999), vrsta je najpre okarakterisana kao centralno-evropski horotip (CEU)
(Zapparoli, 1999; Stoev, 2002), da bi kasnijom dopunom i podrobnijom analizom podataka
o distribuciji horotip bio preimenovan u juznoevropski (SEU) (Zapparoli, 2002; 2005;
2006). Pored ove gotovo pan-evropske distribucije, vrsta je registrovana 1 u jugozapadnoj
Aziji (Siroke oblasti u Turskoj) (Zapparoli, 1999), a zabeleZena je 1 introdukcija na
severnoamerickom kontinentu, u Njufaundlendu (Kanada), gde se 1 odomacila (Palmén,
1953; Kevan, 1983; Shelley, 2002).

I pored znacajne distribucije u Evropi, saznanja o ekoloSkim odlikama vrste su
relativno ograni¢ena. PronalaZena je na veoma razli¢itim tipovima staniSta. Najveci broj
nalaza se vezuje za mezofilne listopadne Sume, mada se moze naci i u Cetinarskim,
mesovitim, pa i u drugim tipovima stanista, poput livada, subalpijskih travnatih, pe¢inskih 1
urbanih staniSta (kamenolomi i gradski parkovi) (Zapparoli, 1992; 2002; 2005; 2006;
Minelli & Zapparoli, 1994; Lock, 2000; Stoev, 2002; Danyi, 2008; Miti¢ et al., 2012b). Do
sada je registrovana u velikom broju razli¢itih, prevashodno Sumskih zajednica, kao i na
velikom rasponu nadmorskih visina, od 20-2200 m. n. v. (Kos, 1997; Stoev, 2002;
Zapparoli, 2002; 2006). Veoma Cesto se ova vrsta dovodi u vezu sa neposrednom blizinom,
ali ne 1 samim sinantropnim staniStima (Barber, 1985; Rundle, 1986; Barber & Keay, 1988;

Zapparoli, 1992; 2006). Pojedini autori klasifikuju je kao klasi¢nu termofilnu vrstu (Eason,
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1964; Peter, 1984; Minelli & Iovane, 1987; Voigtlinder, 2003), mada prema nekim
naznakama se radi o vrsti koja je visoko otporna na hladne uslove (Koren, 1986; Spelda,
1999). Tuf i Tufova u predloZzenoj ekoloskoj klasifikaciji kvaliteta staniSta na osnovu
zajednica stonoga i mokrica, okarakterisali su je kao adaptabilnu (prilagodljivu) vrstu, a
time 1 kao vrstu koja moze lako da se introdukuje u stanista sa razli¢itim zivotnim uslovima
(Tuf & Tufové, 2008). Prema istrazivanju sprovedenom u isto¢noj Nemackoj (Voigtlédnder,
2005), C. parisi je vrsta koja viSe preferira umereno suve uslove (ne toleriSe prevelike
koli¢ine vode na staniStu), kao 1 slabiju vegetacijsku pokrovnost. Postoje odredene indicije
da sa vrstom C. hortensis zivi u alopatrickim odnosima (Lock et al., 2001); medutim, u
oblastima gde je C. parisi introdukovana (sever Evrope i Severna Amerika), populacije ove

dve vrste mogu se sresti na istom stanistu (Bonato et al., 2016).

7% /f» s

Slika 4. Osnovne dijagnosticke karakteristike vrste C. parisi. (A) Glaveni plato sa anteriornim (as) i
posteriornim paramedijalnim suturama (ps); (B) Izgled forcipula i forcipularnog koksosternita; (C)
Sternit S1 sa velikim endosternitom (e); (D) Sternit S5, poslednji endosternit (e); (E) Sternit S6,
strelica ukazuje na odsustvo endosternita; (F) Terminalni sternit sa levom koksopleurom; (A-F)
(preuzeto iz Brolemann, 1920); (G) Izgled terminalne noge i testerastih zubic¢a na tarzusu
(Brolemann, 1928); (H) Izgled nazubljenog (trozubog) labruma (tl) i raspored nadlabralnih
klipealnih seta (Pichler, 1987).
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lako je vrsta C. parisi dosta dugo poznata u gotovo svim okolnim zemljama
Balkanskog poluostrva, za faunu Srbije je po prvi put registrovana tek pre nekoliko godina
u park-Sumi Kosutnjak u Beogradu (Miti¢ et al., 2012b). Jedinke su prikupljane u mesovitoj
hrastovoj Sumi pod snaznim antropogenim uticajem. Ne racunajuci lokalitete Izbice i Babin
Zub, sa kojih je prikupljan materijal za potrebe ove studije, ovo je jedini literaturno
zabelezeni lokalitet u Srbiji. Medutim, retki nalazi ove vrste ne daju pravu sliku o njenoj

prisutnosti kod nas, ve¢ su samo posledica nedovoljne istrazenosti faune hilopoda.

1.4. CILJ ISTRAZIVANJA

Studije biologije razvica na grupi Chilopoda nisu bile tako Ceste u proslosti, pre svega
zbog komplikacija koje su se javljale prilikom gajenja jaja 1 mladih, ali i zbog karakteristika
zivotnog ciklusa. Broj taksona kod kojih su poznati svi detalji razvojnih odlika (broja
razvojnih faza i stadijuma, karaktera upotrebljivih u razdvajanju stadijuma, detekcija prvih
stadijuma na kojima je moguce identifikovati vrstu ili pol, kao i stadijuma koji dostizu
polnu zrelost, broj presvlaenja, itd). U poslednjih ¢etvrt veka, kao najzastupljeniji model
organizam medu hilopodama izdvojila se geofilomortna vrsta Strigamia maritima;
Scolopendromorpha nemaju pandam ovoj vrsti.

Ovom studijom obuhvacene su analize karakteristika razvica tokom ¢itavog Zivotnog
ciklusa vrste C. parisi, kao 1 osnovne reproduktivne i ekoloske odlike. U realizaciji
istrazivanja definisane su tri osnove grupe problema, koje su medusobno povezane i
preplicu se. To su:

- Moguénosti uskladivanja razvojnih modela unutar reda Scolopendromorpha, kao i

izmedu epimorfnih redova;

- Distinkcija razvojnih stadijuma tokom C¢itavog Zivotnog ciklusa (embrionalnih,

embrioidnih i kasnih postembrionalnih) i detaljno utvrdivanje njihovih odlika;

- Poredenje reproduktivnih odlika vrste, naroCito prisutne produzene brige o

potomstvu, sa aktuelnim filogenetskim tumacenjima i definisanje njene upotrebne

vrednosti kao ponasajnog karaktera.
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Proces uskladivanja razvojnih obrazaca epimorfnih stonoga zapocinje utvrdivanjem
stepena slicnosti, ali i obima razlika koje se javljaju u svakoj od faza razvica, §to samo po
sebi istovremeno podrazumeva problem razlikovanja stadijuma. Ovo najbolje ilustruje
kolika je neophodnost paralelnog rada na izdvojenim problematikama. Pored usaglasavanja
terminoloskih nepodudarnosti, podrazumevano je poredenje svake faze, kako izmedu vrsta
unutar reda Scolopendromorpha, tako i sa vrstama iz drugog epimorfnog reda. Narocito je
znacajno izjednaditi internu terminologiju kod reda Scolopendromorpha, iz razloga
trenutnog haoti¢nog stanja koje vlada u upotrebi naziva pri opisivanju razvojnih stadijuma
razli¢itih vrsta. Prilikom uporedivanja opisa, sti¢e se utisak da se radi o razviéu filogenetski
vrlo udaljenih grupa Zivotinja, a ne relativno bliskih taksona. Uskladivanje razvojnih
obrazaca unutar klade Epimorpha usled potvrdenih sestrinskih odnosa dva konstitutivna
reda (Scolopendromorpha i Geophilomorpha), bi bio logian nastavak ovog procesa
harmonizacije razvojnih modela.

Dodatni motiv za pronalazenje nacina kojim bi se omogucilo precizno razdvajanje i
razlikovanje stadijuma, jeste i prakticni taksonomski znacaj rezultata. C. parisi se cesto
definiSe kao vrsta koja se lako moZe pomesati sa svojim srodnikom, vrstom C. hortensis.
Ovo je jo$ verovatnije kada se radi o ranim uzrasnim kategorijama. Definisanje stadijuma
na kojima je determinacija vrste moguca, i karaktera koji se mogu upotrebiti u te svrhe bio
bi znacajan korak napred ka reSenju ovog problema.

Na kraju, u sklopu posmatranja razvojnih Sema i procesa razvia, potrebno je
ukljuciti 1 karakteristike reproduktivnog ponasanja prilikom formiranja i odrZavanja legla,
kao procesa unutar koga se odvija Citav rani period razvica. Filogenetski znacaj ovog
ponasajnog karaktera je danas vrlo aktuelan. Stoga opis brige o potomstvu kod svake nove
vrste iz klade Phylactometria, predstavlja stavljanje novog deli¢a u mozaik reproduktivne

biologije grupe.
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2. MATERIJAL I METODE

2.1. PRIKUPLJANJE I OBRADA JEDINKI

Materijal vrste C. parisi analiziran u ovoj studiji prikupljan je u meSovitim Sumskim
sastojinama sa dominacijom bukve (Fagetum submontanum mixtum i Fagetum moesiace
montanum), u stelji, zemljiStu, ispod kamenja i trulih panjeva, ru¢no (pomocu pincete).
Uzorkovanja su vrSena u periodu od avgusta 2011. do avgusta 2013. godine, na Cetiri
lokaliteta u Srbiji i jednom u Crnoj Gori, i to: 1) rezervat Duboka, Kopaonik, centralna
Srbija (N 43°16.457' 1 E 20°51.548', na oko 1120 m. n. v., uzorkovano 21.06.2013., legator
D. Stojanovi¢), 2) izvor Tovarnicke reke, Jabucko ravniste, Stara planina, isto¢na Srbija (N
43°21.437 1 E 22°34.598', na oko 1470 m. n. v., uzorkovano 19.06.2013., leg. D.
Stojanovi¢), 3) Babin zub, Stara planina, istocna Srbija (N 43°22.273' i E 22°37.009', na
oko 1580 m. n. v., tokom 2013. godine (21.06.; 06.07.; 20.07: 03.08. i 16.08.), leg. D.
Stojanovi¢), 4) Izbice, okolina Novog Pazara, jugozapadna Srbija (N 43°07.333' i E
22°34.354', na oko 700 m. n. v., uzorkovano od marta do novembra 2012. godine, legator
D. Stojanovi¢) 1 5) prevoj Carine — katun Sumor, Kucki Komovi, jugoisto¢na Crna Gora (N
42°38.503' i E 19°38.213", na oko 1780 m. n. v., uzorkovano 17-18.08.2011., leg. D.
Stojanovic).

Za potrebe pracenja razvica ranih stadijuma unutar legla, analizirano je 81 leglo sa
ukupno 1134 embrionalnih 1 ranih postembrionalnih stadijuma, prikupljenih na lokalitetu
Babin zub (slika 5. A, B). Pored materijala prikupljenog na ovom lokalitetu, pri opisivanju
karakteristika brige o potomstvu 1 veli¢ine legla, ukljucena su 1 legla sa lokaliteta Jabucko
ravniste (3 legla), rezervat Duboka (1 leglo) i prevoj Carine (ukupno 5 legala). Materijal
upotrebljen u analizi kasnih postembrionalnih stadijuma prikupljen je na lokalitetu Izbice
(slika 5. C, D). Uzorak broji ukupno 958 jedinki, od ¢ega su 370 muzjaci i 588 Zenke.
Prikupljena legla i jedinke iz prirode se Cuvaju u pojedina¢nim obeleZenim plasti¢nim
bocicama sa 70% etanolu i deponovane su u zbirci Katedre za dinamiku razvica Zivotinja,

Instituta za zoologiju, Univerziteta u Beogradu — BioloSkog fakulteta.
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Slika 5. Lokaliteti i staniSta sa kojih je uzorkovan materijal C. parisi. A-B, Babin Zub; C-D, Izbice.

Identifikacija  vrsta, fotografisanje jedinki, prikupljanje  meristickih i
morfometrijskih parametara, izvrSeno je upotrebom istraZivacke binokularne lupe ,,Carl
Zeiss Stemi 2000-C*, sa integrisanom digitalnom kamerom i1 Axio Vs40 Carl Zeiss 4.8.2.0.
softverskim paketom. Determinacija je izvrSena na osnovu dijagnostickih karaktera
izdvojenih od strane Luisa (Lewis, 2011a). Za potrebe utvrdivanja pola jedinki, nakon
disekcije genitalnog segmenta, posmatrani su spoljasnji morfoloski karakteri postpedalnog
segmenta (Pichler, 1987). Terminologija upotrebljena u studiji uskladena je sa preporukama
Bonata i saradnika (Bonato et al., 2010b). Nazivi stadijuma dodeljeni su u skladu sa
preporucenim za embrionalne (Brena & Akam, 2012) i embrioidne (Brena, 2014) kod vrste
Strigamia maritima, odnosno za kasne postembrionalne kod Geophilus flavus i Stenotaenia
linearis (Weil, 1958). U cilju opisivanja ponasanja Zenki tokom trajanja brige o potomstvu,
kao i jedinki unutar legla, na samom terenu je vrSeno posmatranje i fotografisanje istih.
Statisticka obrada podataka izvrSena je upotrebom softvera SPSS ver.20, a za potrebe

klasifikacije stadijuma uradena je diskriminantna analiza pomo¢u K-means algoritma.
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2.2. ANALIZIRANI KARAKTERI C. PARISI

Za potrebe ove studije, izvrSena je analiza niza morfoloskih i ponaSajnih osobina.
Posmatrani morfoloski karakteri C. parisi podeljeni su u ukupno cetiri grupe, 1 to:
1) Karakteri za razlikovanje polova:

— Prisustvo sekundarnog genitalnog sternita i spineta kod postpedalnog segmenta
muzjaka,

— Prisustvo lamine adanalis i1 lamine subanalis kod postpedalnog segmenta zenki,

— Prisustvo spermatofora u genitalnom traktu muzjaka;

2) Karakteri za razdvajanje embrionalnih stadijuma:

— Dimenzije ovoidnih jaja (duzina i Sirina),

— Uocljivost procesa brazdanja ili gastrulacije,

— Prisustvo/odsustvo i obim procesa segmentacije (broj diferenciranih segmenata),

— Stepen uocljivosti diferenciranih regiona tela embriona,

— Prisustvo/odsustvo savijanja diferenciranog tela embriona,

— Prisustvo pigmentisanih delova embriona (embrionalni zub),

— Celovitost ili napuklost horiona;

3) Karakteri za razdvajanje embrioidnih stadijuma:

— Oblik tela embrioida,

— Prisustvo/odsustvo membrane ventralis i membrane dorzalis,

— Prisustvo/odsustvo glavenog platoa,

— Stepen segmentiranosti tela i ekstremiteta (antena, usnih, trupnih ekstremiteta i
terminalnih nogu),

— Stepen diferencijacije pojedinih delova tela (ekstremiteta, genitalnog i postpedalnog
segmenta, trupnih segmenata, labruma, stigmi, prelabralnih sutura, apikalnih
kandzica i testerastih zubi¢a na terminalnim nogama),

— Polozaj antena,

— Broj presvlacenja;

— Prisustvo/odsustvo embrionalnog zuba,
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— Prisustvo/odsustvo pigmentacije,
— Pokretljivost;
4) Karakteri za distinkciju kasnih postembrionalnih stadijuma:
— Sirina glave,
— Duzina glave (DG),
— Duzina anteriornih sutura (DAS),
— Duzina posteriornih sutura (DPS),
— QOdnos duzine anteriornih sutura i duzine glave (DAS/DG),
— QOdnos duzine posteriornih sutura i duzine glave (DPS/DG),
— Broj prelabralnih klipealnih seta,
— Ukupan broj pora unutar koksopleuralnih polja leve i desne koksopleure (ukupan

BKPP),

— Ukupan broj seta unutar koksopleuralnih polja leve i desne koksopleure (ukupan

BSKPP),

— Ukupan broj spina posteriorne ivice koksopleure leve 1 desne strane (ukupan

BSPIKP),

— Ukupan broj seta posteriorno od koksopleuralnog polja, sa obe strane tela (ukupan

BSPKPP).

Potrebno je jo§ napomenuti da je pracenjem broja i rasporeda seta na klipeusu
definisano ukupno cetiri grupe (klipealne sete 1, 2, 3 1 4), ali su prve tri iskljucene iz daljeg
toka analize. Karakter klipealne sete 4 je jedini ukljucen u statisticku obradu podataka i
preimenovan je kao broj prelabralnih klipealnih seta.

Za potrebe analize varijabilnosti izabranih karaktera kod stadijuma kasnog
postembrionalnog razvica, izvrSena su poredenja pojedinacnih karaktera (DPS, DPS/DG,
ukupan BPKP, ukupan BSKPP, ukupan BSKIPP) u odnosu na Sirinu glave (po polovima).
Utvrdena je korelisanost vrednosti Sirine glave u odnosu na sledece parametre: duZina
glave, DPS, promenjiva DPS/DG, broj prelabralnih klipealnih seta, ukupan BKPP, ukupan
BSKPP i ukupan BSPIKP. Karakteri Sirina glave, duZina glave i DPS izrazeni su u

38



milimetrima, karakter DPS/DG u procentima (pretvoreni u decimalne zapise), dok su svi
ostali predstavljeni celim numerickim vrednostima.

U ovoj studiji analizirana je i briga o potomstvu, kao osnovno ponasajno svojstvo C.
parisi. Ova reproduktivna odlika, koja je kod hilopoda rezervisana iskljuivo za Zenke,
posmatrana je najve¢im delom na lokalitetu Babin zub, i podrazumevala je polozaj tela
zenke u odnosu na leglo. Osim ove karakteristike prac¢ena je i pokretljivost mladih u leglu
(na kom stadijumu se javlja i koji je tip). Takode, posmatrano je 1 da li postoje naznake

kanibalizma izmedu majke 1 mladih.

39



3. REZULTATI

Studija razvi¢a skolopendromorfne vrste C. parisi prilozena u ovoj disertaciji,
hronoloski opisuje promene razli¢itih morfoloskih karaktera tokom kontinuirane smene
razvojnih stadijuma, grupisanih unutar tri faze: embrionalne, embrioidne i kasne
postembrionalne. Prve dve faze, embrionalni i embrioidni period razviéa, egzistencijalno su
vezane za leglo i maternalnu brigu. U kontekstu analize ovih ranih razvojnih perioda,
analizirane su i ponaSajne odlike Zenki tokom formiranja i odrzavanja legla, pojedine odlike
indireknog transfera spermatozoida, trajanja brige o potomstvu, kao i broj i veli¢inu
polozenih jaja. Analiza kasne postembriogeneze, tre¢e faze razviéa ovih zivotinja,
podrazumeva deskripciju kontinuiranih 1 diskontinuiranih promena na jedinkama
pronadenih u prirodi. Ona obuhvata identifikaciju karaktera koji se mogu Kkoristiti u
razdvajanju stadijuma, identifikaciju prvog adultnog stadijuma i ukupnog trajanja zivotnog
ciklusa.

Delovi rezultata prikazani u ovoj tezi publikovani su u medunarodnim nau¢nim
Casopisima Russian Journal of Developmental Biology (Stojanovi¢ et al., 2015) i

Invertebrate Reproduction & Development (Miti¢€ et al., 2016).

3.1. DISTINKCIJA EMBRIONALNIH STADIJUMA C. PARISI

Embrionalna faza se kod Chilopoda lako razlikuje od drugih faza razvi¢a na osnovu
kompletne jajne opne (slika 6. C-M). Kod epimorfnih stonoga, ova faza obuhvata stadijume
najranijeg razvica, od momenta ovipozicije do trenutka pucanja horiona (slika 6. N). Nakon
polaganja jaja, majka grupiSe jaja u klaster 1 obavija ih svojim telom. Tokom celokupnog
trajanja ove faze, embrioni (jaja) su ovoidni, belicasti i nepokretni.

Analiza embriogeneze 1 stadijuma koji se sukcesivno smenjuju tokom ovog
razvojnog perioda, uradena je obradom 365 embriona iz 24 legla. Ukupno je identifikovano
osam stadijuma, koje smo grupisali unutar tri podfaze (embrionik I, II i III). Podfaze su

konstruisane isklju¢ivo za potrebe analize.
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Embrionik I podfaza (period nesegmentisanih jaja) se izdvaja na osnovu
nepostojanja povrsinski vidljivih morfoloskih tragova segmentacije na embrionu. Pokriva
period od ovipozicije do pocetka segmentacije jaja, tj. embrione prikupljene u vreme
trajanja prva dva embrionalna stadijuma: brazdanja i periferne migracije (slika 6. C), i
blastoderma, gastrulacije i cephali¢ne kondenzacije (slika 6. D).

Stadijumi prve embrionalne podfaze kod C. parisi se medusobno razlikuju
veli¢inom citoplazmatskog prostora izmedu prozirnog elasticnog horiona i centralno
postavljene celularne mase. Kod prvog embrionalnog stadijuma zapremina celularne mase
je manja od zapremine jajeta ograni¢enog horionom, a citoplazmatski prostor izmedu je
jasno uocljiv (slika 6. C). Na drugom embrionalnom stadijumu, celularna masa ispunjava
¢itavu zapreminu jajeta (slika 6. D).

Stadijumi embrionik I podfaze pronadeni su u 10 od ukupno 13 pronadenih legala
tokom prvog uzorkovanja (21.06.2013), dok su dve nedelje kasnije, tokom drugog
uzorkovanja (06.07.2013), zabelezeni samo unutar jednog od 15 prikupljenih legala (tabela
1). Ukupno je iz ova dva uzorkovanja, analizirano 158 embriona prvog i1 drugog
embrionalnog stadijuma. Premeravanjem njihove duzine i Sirine doSlo se do srednjih
vrednosti od 1,06 mm (+0,0039) i 0,8 mm (+0,0033); sa zabeleZzenim ektremima od 0,92
mm i 1,2 mm za duZinu, odnosno 0,67 mm i 0,87 mm za Sirinu.

Embrionik Il podfaza (segmentisana jaja) ukljuuje tri embrionalna stadijuma
segmentacije (ranu, srednju i kasnu). Stadijum rane segmentacije zapocinje procesom
formiranja anteriornih segmenata (glavena oblast) i uocava se prisustvom svega nekoliko
segmentacionih kaskada (slika 6. F). Na ovom, tre¢cem po redu embrionalnom stadijumu,
jos$ uvek nije moguce jasno uociti glavene segmente 1 nastavke (rudimente antena, labruma,
usnih ekstremiteta i maksilopeda). Tokom sledeceg ili stadijuma srednje segmentacije, na
ovako formiranom anteriornom kraju embriona u seriji se dodaju novi trupni segmenti.
Boc¢ni pogled na embrion pokazuje da je gotovo 50% obima jajeta segmentisano (slika 6.
E.a). Srednja segmentacija predstavlja intermedijalni stadijum u formiranju konacne
anteriorno-posteriorne ose embriona. Dodavanje preostalih segmenata deSava se u
poslednjem stadijumu ove podfaze, tokom kasne segmentacije. U ovom periodu se

zavrSava formiranje anteriorno-posteriorne ose jedinke, po prvi put se mogu uociti
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antenalni zaceci, kompletira se broj buduéih trupnih segmenata (izuzev krajnje
posteriornog, tj. postpedalnog), a diferencijacija gastralne brazde segmentacione kaskade
deli na levu i desnu polovinu (slika 6. E.b). Iznad segmentisane ose, koja ¢e u kasnijim
fazama definisati ventralnu stranu jedinke, nalazi se prostor jajeta ispunjen Zumancetnim
materijalom. Segmentisanost na zavrSetku ovog stadijuma pokriva oko 70% obima
embriona.

Dimenzije embriona iz embrionik II podfaze pokazuju srednje vrednosti od 1,08
mm (£0,0039) (min. 1 mm; max. 1,19 mm) za duzinu, odnosno 0,8 (+0,0038) (min. 0,72
mm; max. 0,9 mm) za §irinu jajeta. Ukupno je zabelezeno 122 embriona iz 12 legala (Cetiri
iz prvog i osam iz drugog uzorkovanja).

Embrionik IIl podfaza pokriva period embrionalnog razviéa izmedu zavrSetka
segmentacije i izleganja iz jajne opne. Ovaj period embriogeneze obuhvata Sesti, sedmi 1
osmi embrionalni stadijum, i to: stadijum dorzo-ventralnog savijanja embriona (slika 6. G,
H, 1), stadijum postfleksije (pre apolize) (slika 6. J, K) i stadijum embrionalne apolize
(tamnjenja embrionalnog zuba i formiranja poslednjeg posteriornog segmenta) (slika 6. L,
M). Nakon zavrSetka segmentacije zapocinje proces fleksije na sredini embriona. Na
embrionu stadijuma dorzo-ventralnog savijanja uocljivo je Sirenje gastralne brazde i
uvlacenje centralnog dela segmentisane ose unutar zumanceta (slika 6. H, I). Anteriorni i
posteriorni kraj embriona su jos uvek na suprotnim stranama jajeta 1 odlikuju se manjom
Sirinom gastralne brazde nego u centralnom delu.

Pomeranjem posteriornog kraja ka anteriornom dolazi do preklapanja prednje i
zadnje polovine embriona, koje se sada postavljaju paralelno i dodiruju ventralnim
stranama (slika 6. J, K). Ovaj period u embriogenezi, u kome se anteriorni i posteriorni kraj
nalaze naspramno i gotovo se dodiruju ventralnim povrSinama, naziva se postfleksija, a
stadijum pre apoliza. Tokom ovog, po hronologiji sedmog embrionalnog stadijuma, po prvi
put u razvicu C. parisi uspostavlja se dorzo-ventralni oblik tela. Na jedinci se lako uocava
glaveni region sa zafecima nesegmentisanih usnih ekstremiteta i neSto izduZenijim
nesegmentisanim antenama, a duz ostatka tela i rudimenti trupnih segmenata i ekstremiteta
(slika 6. K). Po prvi put u razvi¢u se formiranjem ekstraembrionalnog ektoderma potpuno

jasno definiSe ventralna strana jedinke. Medutim, prostor izmedu anteriorne i1 posteriorne
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polovine jedinke je jo§ uvek mali, gotovo u kontaktu. Posteriorni kraj tela embriona se
neznatno izduZzuje, ali je jo§ uvek dosta zaobljen i nediferenciran. Sve ove transformacije
desavaju se dok se embrion jo$§ uvek nalazi unutar samog horiona.

Poslednji embrionalni dogadaji obuhvaceni su unutar stadijuma embrionalna
apoliza, tamnjenje embrionalnog zuba i formiranje poslednjeg posteriornog segmenta (slika
6. L, M). Najznacajnije promene na embrionu obuhvataju apolizu (odvajanje) anteriornog i
posteriornog kraja tela embriona, povecanje zapremine ventralnog ekstraembrionalnog
ektoderma i formiranje membrane ventralis (odvajanje ventralne strane tela jedinke od
ostalog prostora unutar horiona). Na bokovima embriona, u nivou glavenog regiona, dolazi
do promene boje (tamnjenja) embrionalnog zuba (slika 6. L). U ovom periodu, paralelno sa
apolizom, dolazi do segmentacije poslednjeg segmenta na posteriornom kraju tela, Cime se
definisao i deo koji ¢e u kasnijoj fazi dati genitalni segment. Time je proces segmentacije, a
i sama faza embrionalnog razvi¢a u potpunosti zavrsena.

Dimenzije embriona u embrionik III podfazi pokazuju srednje vrednosti za duzinu
od 1,09 mm (£0,0074) (min. 0,96 mm; max. 1,3 mm), odnosno za Sirinu 0,82 mm
(£0,0049) (min. 0,71 mm; max. 0,93 mm). Analizirano je ukupno 85 embriona ove
podfaze, prikupljenih jedino tokom drugog uzorkovanja, unutar sedam razlicitih legla
(tabela 1).

U procesu razvica hilopoda, embrionalna faza je kljuéni period za definisanje svih
ostalih razvojnih karakteristika 1 izgleda jedinke. Razvojni dogadaji su prikazani
kontinuiranim promenama, bez promena omotaca (presvlacenja), obzirom da se svi procesi
deSavaju unutar horiona. Otud samo razdvajanje na stadijume predstavlja jednu vestacku
podelu, kojom se olakSava opisivanje ¢itavog procesa. U kasnijim fazama ¢e presvlacenje
(ekdizis) dovesti do odredenih diskontinuiranih promena i olakSace separaciju mnogih
razvojnih subjedinica. Granicu izmedu embrionalne i embrioidne faze predstavlja izleganje,
kratkotrajni proces koji se moze predstaviti posebnim prelaznim stadijumom.

Izleganje moze biti definisano kao poslednji embrionalni ili kao intermedijarni
embrionalni/postembrionalni stadijum. Pod ovim terminom se definiSe proces pucanja

horiona i istovremeno, kod C. parisi, predstavlja prvo i jedino presvlacenje embriona.
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Slika 6. Indirektni transfer spermatozoida i embrionalno razvi¢e kod C. parisi. (A) Momenat
indirektnog transfera spermatozoida; kontakt spermatofora i genitalnog aparata zenke; (B)
Spermatofor; (C) Brazdanje i periferna migracija (stadijum 1); (D) Blastoderm (stadijum 2); (E)
Obrazovanje segmentacionih kaskada: (a) Srednja faza segmentacije (stadijum 4); (b) Zavrsna faza
segmentacije (stadijum 5); (F) Rana faza segmentacije - inicijalna segmentacija (stadijum 3); (G, H,
I) Proces uvijanja embriona (embrionalne fleksije) (stadijum 6); (J, K) Naspramnost embrionalnih
polovina (stadijum 7); (L, M) Razdvajanje embrionalnih polovina (stadijum 8); (N) Izleganje prvog
embrioidnog stadijuma. Skracenice: (az) antenalni zacetak; (ef) embrionalna fleksija; (ek)
embrionalni kanal; (ez) embrionalni zub; (isk) inicijalne segmentalne kaskade; (oh) odbaceni
horion; (sk) segmentalne kaskade. Skale: (B): 0,2 mm; (A, C-N): 0,5 mm.
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Otvaranje horiona kreée sa iste strane gde se nalaze anteriorni i posteriorni kraj
embriona i nastavlja se duz uzduzne ose jajeta. Proces zapoc€inje probijanjem opne pomocu
embrionalnog zuba, ostre skleretizovane kutikularne strukture na rudimentu druge maksile
koja se lako uocava kao zuckasta struktura na izrazito beli¢astoj jedinci (slika 6. L, N; 7. J).
Prvi embrioidni kutikularni omotac razvija se na povrsini ¢itave jedinke unutar napuklog
horiona, $to je u direknoj korelaciji sa nastankom prvog embrioidnog stadijuma (slika 6.
N). Jedinka se prostorno jo$ uvek nalazi unutar horiona, ali sve njene morfoloske odlike
vidljive tokom citavog dogadaja se zadrzavaju i nakon odbacivanja naprsle jajne opne,
¢ime ona prelazi u prvi postembrionalni stadijum razvica. Ispod napuklog horiona uocava
se kanal izmedu anteriorne i posteriorne polovine jedinke i podeljena membrana ventralis
po sredini, ¢ime su ova dva kraja kona¢no odvojena jedan od drugog (slika 6. N).
Segmentacija antena na ¢lanke se tokom ovog procesa po prvi put primecuje, ali je ona jos
uvek nejasna.

Prilikom analize stadijuma zavisnih od legla, svega pet jedinki iz dva legla je
registrovano u ovoj fazi. Srednja vrednost duzine jedinki iznosi 2,19 mm (£0,0565), dok je

najmanja i najveca premerena jedinka imala duzinu od 2,05 mm, odnosno 2,31 mm.

Tabela 1. Razli¢iti stadijumi u leglima C. parisi prikupljeni na lokalitetu Babin zub tokom leta,
2013. godine.

Broj jedinki po stadijumu Uzorkovanje

Datum uzorkovanja 21.06.2013. 06.07.2013. 20.07.2103. 03.08.2013. 16.08.2013.
Ukupno — jedinki (legla) 212 (13) 250 (16) 167 (16) 232 (16) 273 (20)
Embrionik I 144 14 - - -
Embrionik IT 68 54 - - -
Embrionik IIT - 85 - - -
Izleganje - 5 - - -
Proembrioid I - 54 9 - -
Proembrioid II - 30 11 - -
Proembrioid 111 - 8 5 - -
Prefetus - - 105 - -
Fetus I - - 37 207 70
Fetus 11 - - - 19 73
Adolescens I - - - 6 130
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3.2. DISTINKCIJA EMBRIOIDNIH STADIJUMA C. PARISI

Embrioidnom fazom kod epimorfnih stonoga obuhvacen je period razviéa svih
postembrionalnih stadijuma u leglu, odnosno period njihove rane postembriogeneze.
Promene koje se desavaju tokom ove faze podrazumevaju niz morfo-anatomskih promena,
koje konacno rezultuju transformacijom od embrionalne do juvenilne jedinke. Opseg
morfoloSke raznolikosti izmedu pocetnih 1 zavrSnih stadijuma kre¢e se od gotovo
embrionalnog do skoro adultnog izgleda jedinke, dok je celokupan proces vremenski
povezan sa brigom o potomstvu. ZavrSetak rane postembrigeneze vezuje se za posledn;ji
stadijum u leglu (adolescens I), koji nije obuvaden embrioidnom fazom. Adolescens I
napusta majku 1 zivi kao prvi samostalni stadijum, pa se moze definisati i kao prvi juvenilni
stadijum. Analiziraju¢i embrioidnu fazu kod vrste C. parisi, identifikovali smo ukupno Sest
stadijuma (bez adolescens I stadijuma). Hronoloski, to su tri stadijuma pod terminom
proembrioid (1, 11 i 1II), jedan prefetus i dva fetus stadijuma (I i II). Srednje vrednosti
duzina jedinki i prikaz pojedinih karakteristika znacajnih za razdvajanje stadijuma
prikazani su u tabeli 2.

Nakon pucanja jajne opne i izleganja prvog postembrionalnog stadijuma, jedinke su
morfoloski znatno blize embrionalnom izgledu stadijuma nego slobodnoZivecim
stadijumima. Prvi postembrionalni period odlikuje se izrazito belim jedinkama, nejasno
izrazene segmentacije, cilindri¢nog tela savijenog u obliku potkovice. Ovim razvojnim
periodom obuhvaceno je ukupno tri stadijuma oznaceni terminom proembriod (1, 11 i 1II),
koji su jedan od drugog odvojeni presvlacenjem. Promena oblika tela deSava se tek u
poslednjem od njih, kada je posteriorni kraj jedinke uvijen ventralno formirajuci spiralnu
figuru. Jedinke na proembrioidnim stadijumima zadrZavaju nekoliko embrionalnih
karakteristika, kao §to su embrionalni zub, nepotpuna segmentacija antena, nesegmentisani
usni ekstremiteti i noge za hodanje, nediferencirani terminalni ekstremiteti, poslednji telesni
segment i postpedalni segment.

Prvi postembrionalni stadijum, proembrioid I, je u direknoj korelaciji sa
embrionalnim razvi¢em; zapravo, jedinka dobija ovakav izgled oslobadanjem od horiona.

Ventralne povrSine anteriorne i posteriorne polovine jedinke su jasno odvojene i nalaze se
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medusobno pod ostrim uglom, a ¢itava ventralna povrSina tela pokrivena je rezidualnom
membranom ventralis formiranom tokom poslednjeg embrionalnog stadijuma.
Najprepoznatljivija odlika prvog proembrioidnog stadijuma predstavlja ,,glaveni plato®,
zaravnjena povrSina na dorzalnoj strani glave nastala procesom izduzivanja glavenog
regiona. Ovaj plato zauzima oko polovine dorzalne strane anteriorne polovine jedinke, Sto
odgovara glavenoj kapsuli i nekolko prvih trupnih segmenata (slika 7. A). Ostatak dorzalne
strane jedinke je zaobljen 1 ispunjen ostatkom Zumancetne materije. Telesna segmentacija
se moze naslutiti jedino preko rudimenata trupnih ekstremiteta, dok na samom telu nema
tragova ovog procesa. Izuzev kratkih zaobljenih antena na kojima se primec¢uje jedan vid
lazne segmentacije (sa najvise Cetiri pseudosegmenta), usni, trupni i terminalni ekstremiteti
su nesegmentisani. Kraj prvog postembrionalnog stadijuma obeleZen je presvlacenjem, koje
krece sa anteriorne strane. Dokaz ovakvoj tvrdnji predstavlja nekoliko jedinki na pocetku
slede¢eg stadijuma sa zaostalom eksuvijom na posteriornoj strani tela. Jedinke na ovom
stadijumu registrovane su unutar pet legala, tokom uzorkovanja pocetkom jula i samo u
jednom leglu sredinom jula 2013. godine. Ukupno je analizirano 63 proembrioid I jedinki.
Proembrioid II stadijum je zabelezen unutar pet legala, na ukupno 41 individui.
Klju¢na osobina za razdvajanje ovog stadijuma u odnosu na predhodni stadijum predstavlja
gubitak glavenog platoa popunjavanjem praznog prostora iznad embrionalnim tkivom
(slika 7. B). Po prvi put u razvicu C. parisi nejasno se naslu¢uje segmentacija tela, koja
zapocinje sa dorzalne strane. Tokom c¢itavog stadijuma, telo zadrZava karakteristican oblik
potkovice. Antene su neSto izduzenije u odnosu na prethodni stadijum, primeceno je
povecanje broja prstenova na njima, ali jo§ uvek bez jasne segmentacije; i dalje su
orijentisane ka ventralnoj strani tela. Stadijum zadrZava jo$ Citav niz embrionalnih odlika,
poput nesegmentisanih usnih ekstremiteta i nogu za hodanje, prisutnog embrionalnog zuba
i ostataka membrane ventralis. Terminalne noge se jo§ uvek ne razlikuju od trupnih
ekstremiteta, ni po veli€ini, ni po obliku. Postpedalni segment jo§ uvek nije diferenciran.
ZavrsSetak ovog stadijuma se odlikuje novim presvla¢enjem, identi¢no kao 1 u predhodnoj
situaciji, sa zabeleZenim ekzuvijama na posteriornom kraju tela nekoliko jedinki sledeceg

stadijuma.
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U proembrioid Il stadijumu dolazi do promene oblika tela u spiralni (slika 7. C).
Posteriorni kraj se orijentiSe unutar centra spirale, dok anteriorni lezi usmeren ka spolja.
Telo je joS uvek bez potpuno jasne segmentacije, sa zaostalom membranom ventralis na
trbusnoj strani i embrionalnim tkivom na lednoj. Svi telesni udovi su zaobljeni, bez spolja
vidljive segmentacije i nepotpunih dimenzija. Kod antena se i dalje primecuje trend
izduzivanja u odnosu na prethodne stadijume, i ventralno su orijentisane (preko usnog
aparata). Terminalne noge pokazuju odredeno izduzivanje u odnosu na trupne ekstremitete.
Poslednji trupni 1 postpedalni segment jo§ uvek nisu uocljivi. Na kraju ovog stadijuma
dolazi do poslednjeg proembrioidnog presvlacenja (slika 7. D) i sa ovom ekzuvijom se
odbacuje jedno od osnovnih embrionalnih obelezja, kutikularni embrionalni zub (slika 7. J).
Tokom drugog i tre¢eg uzorkovanja pronadeno je po jedno leglo, sa ukupno 13 jedinki
ovog stadijuma. Pokreti proembrioidnih jedinki u leglu nisu primeceni.

Prefetus stadijum oznacava intermedijarni stadijum izmedu jedinki koje po izgledu
li¢e na embionalne ili juvenilne. Jedinke na ovom stadijumu zadrzavaju belu obojenost i
spiralni oblik tela, ali pokazuju odredeni stepen bo¢nog spljostavanja i jasno vidljivu
segmentaciju ekstremiteta. Sa predhodnim presvlacenjem, embrionalne strukture poput
embrionalnog zuba i membrane ventralis nestaju. Na ovom stadijumu, na svim telesnim
ekstremitetima je vidljiva segmentiranost. Antene su ventralno orijentisane, bez setacije i
polozZene preko jos§ uvek nepotpuno diferenciranog usnog aparata. Kraci trupni 1 nesto duzi
terminalni ekstremiteti su takode segmentisani i sa zaobljenim apikalnim krajevima.
KandZice, testerasti zubici i sete jo§ uvek nisu vidljivi na terminalnim nogama. Po prvi put
u razvicu ove kriptopidne vrste vidljivi su poslednji trupni i postpedalni segmenti, ali jos§
uvek bez jasno diferenciranih delova. Nije primecena nikakva pokretljivost.

Prefetus stadijum i njegovo odvijanje iz spiralne strukture je prikazano na slici 7 (E,
F i G). Sa ukupno 105 jedinki, pronadenih unutar 12 legala, prefetus je predstavljao
dominantan stadijum tokom uzorkovanja sredinom jula 2013. godine.

Najuocljivija karakteristika sledeeg embrioidnog stadijuma, oznacenog kao fetus I,
predstavlja cilindri¢no telo koje se odmotava i menja oblik od spiralnog ka srpastom (slika
7. L, M). Proces segmentacije je gotovo kompletiran na svim delovima tela (trupnim i

terminalnim nogama, antenama, usnom aparatu, itd). Medutim, trupni segmenti jo$ uvek

48



nisu diferencirani na tergite, sternite i eupleurijum. Nasuprot promeni oblika tela i
progresiji segmentacije, mnoge morfoloske odlike jedinki su iste kao i kod prefetusa, poput
beliCaste obojenosti, polozaja antena i odsustva setacije. Apikalne kandzice, testerasti
zubidi 1 sete nisu vidljive na terminalnim nogama, ali je na trupnim ekstremitetima moguce
uociti gotovo sve segmente. Jo§ uvek se ne mogu videti distalne apikalne kandZice na
nogama i maksilama.

Najprogresivnije promene fetusa I mogu se uociti u glavenom regionu (slike 8. B,
C). Antene su sa jasno izdvojenim antenomerama, ali bez prisustva seta. Prvi put u razvi¢u
moguce je jasno razdvojiti pojedinacne delove na maksilipedama, poput forcipularnog
koksosternita i forcipularnih segmenata sa distalnom bodljom. Prelabralne sete nisu jo$
uvek vidljive na obodu klipeusa. Postoje naznake tridentalnog labruma, ali jo§ uvek nisu
jasno prepoznatljivi delovi, tako da njegova upotreba kao karaktera u identifikaciji vrste jo$
nije moguca. Identi¢na je situacija i sa posteriornim uzduznim suturama na glavenoj
kapsuli. Bo¢no na trupu su po prvi put uocljivi zaceci spirakuluma (slika 7. H). Na ovom
stadijumu, jo§ uvek nisu prepoznatljivi svi delovi poslednjeg trupnog i postpedalnog
segmenta. Koksopleura je bez seta 1 sa slabo vidljivim zafecima koksalnog polja sa
porama. Postpedalni segment i pored ¢injenice da su neki delovi prepoznatljivi, ali ne i
potpuno razvijeni (poput genitalnog sternita, epiprokta i paraprokta), nije upotrebljiv u
odredivanju pola jedinke (slika 8. H). Kraj stadijuma je obeleZen presvlacenjem koje
startuje sa anteriorne strane.

Fetus I stadijum je zabeleZen u 23 legla, sa ukupno 314 jedinki. Predstavlja najcesce
pronalazeni stadijum sa kraja jula 1 pocetka avgusta 2013. godine. Ovaj stadijum
predstavlja prvi razvojni period na kome su (na terenu) primeceni pokreti jedinki u vidu
gréenja.

Fetus 1l stadijum predstavlja poslednji embrioidni stadijum, a istovremeno 1
intermedijarni stadijum ka juvenilnim oblicima. Ukupno je zabelezeno 92 jedinke, unutar
10 legala (jedno pocetkom avgusta, ostala tokom poslednjeg uzorkovanja, tabela 1).
Zabelezena je pokretljivost jedinki kao i u predhodnom stadijumu, uz povecanje

frekventnosti gréenja.

49



Slika 7. Embrioidno razvic¢e kod C. parisi. (A—D) Proembrioidni stadijumi: Proembrioid I (A), II
(B) i IlI (C, D) stadijum; (E, F, G) Proces odmotavanja prefetus stadijuma; (H) Posteriorni deo tela
fetus I stadijuma; (I) Anteriorni deo tela fetus II stadijuma; (J) Embrionalni zub kod proembrioid III

stadijuma; (K) Terminalne noge kod adolescens I stadijuma; (L, M) Fetus I; (N, O) Fetus IIL

Oznake: (ak) apikalna kandzica; (ez) embrionalni zub; (ek) ekzuvija; (fcs) forcipularni segment;

(mxd) maksila II; (sp) spirakulum; (tz) testerasti zubi¢i. Skala: (J): 30 um; (H): 0,2 mm; (A-G, L, K,
L): 0,5 mm; (M, N, O): 1 mm.

Osnovna odlika fetusa II predstavlja ispravljanje i zapocinjanje dorzo-ventralnog
spljostavanja tela (slika 7. N, O). Segmentacija je gotovo zavrSena na svim delovima tela.
Na ovom stadijumu se mnoge osobine po prvi put uocavaju, poput zapo€injanja setacije
¢itavog tela, diferenciranja margina tergita 1 sternita na pojedinanom trupnom segmentu,
ispravljanje antena u anteriornom pravcu (slika 8. D), pojava apikalnih kandZica na usnim
(slika 8. D, E), trupnim i terminalnim ekstremitetima (slika 8. I).

Takode, po prvi put su vidljive pore unutar koksalnog polja na koksopleuri (4-6),
kao 1 spine na posteriornoj ivici iste strukture (po tri), anteriorne i deo posteriornih sutura

na glavenoj kapsuli, kao 1 spirakule na trupu (slika 7. I). Sa ventralne strane
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Tabela 2. Prikaz pojedinacnih karakteristika svakog postembrionalnog stadijuma tokom razvica

Stadijum

Karakter

Presvlacenje na
kraju stadijuma

Oblik tela

Srednja vrednost
duZine tela i
ekstremi (u mm)

Segmentacija tela

Antene

Tridentalni labrum

Usni aparat

Trupni
ekstremiteti

Spirakulum

Embrionalni zub

Terminalni
ekstremiteti

Poslednj trupni i
postpedalni
segment

Setacija
Boja

Pokretljivost

Cryptops parisi.
Proembrioid I  Proembrioid I  Proembrioid III Prefetus Fetus I Fetus II Adolescens I
+ + + - + + (u leglu)
Cilindri¢an;
Oblik Oblik ' . .S_rpa%; zapocinjanje Dorzo_—v?ntralno
. . Spiralan Spiralan cilindri¢ne dorzo- spljostene
podkovice podkovice . L
jedinke ventralnog jedinke
spljostavanja
2,66 mm 2,84 mm 3,64 mm 4,80 mm 6,08 mm 5,51 mm 5,02 mm
(+0,0303) (+0,0635) (+0,0678) (+0,0351) (+0,0365) (+0,0773) (£0,0454)
(min. 2,12; (min. 2,30; (min. 3,24; (min. 3,94; (min. 4,43; (min. 4,27, (min. 4,006;
max. 3,32) max. 3,62) max. 4,02) max. 5,47) max. 7,13) max. 7,26) max. 7,42)
Vidljiva; bez Vidljiva; bez Vidljiva; Potpuno
s L . L . L . . . razvijena; jasno
Nije vidljiva Nije vidljiva Zapocinjanje jasnih margina  jasnih margina zacetak pojave woikivi tergiti i
nasegmentima  na segmentima margina Jivi terg
sterniti
Zaobljene; Zui(r):eljr ::z; Izduzene; Konacan oblik; Konacan oblik; Konacan oblik; Konacan oblik;
usmerene ) . usmerene usmerene usmerene usmerene usmerene
ventralno; nesto ;
ventralno R ventralno ventralno ventralno anteriorno lateralno
izduzenije
Zacetak ..
. L Razvijen;
R diferencijacije; .
Vidljiv; ) moguca ..
- - - . . nemoguca Potpuno razvijen
nediferenciran . e taksonomska
identifikacija
upotreba
vrste
Nesegmentisani ~ Nesegmentisani Nesegmentisani N Segmep.tlsam
- . > . o Nesegmentisani delovi; bez Potpuno .
delovi; u obliku  delovi; u obliku nesto izduzeni . = X . . .. Potpuno razvijen
. . . izduZeni delovi apikalnih razvijen
rudimenata rudimenata delovi kandsi
andzica
U obliku Zaoblj_em; 4 Zaqb 1_]6131; nesto Izduzeni; Segme?“”‘?l; Potpuno Potpuno
. obliku izduzeni; L bez apikalnih . .
rudimenata . R segmentisani . razvijeni razvijeni
rudimenata nesegmentisani kandzica
- - - - Zaceci Jasno uocljivi Potpgnq
razvijeni
+ + + - - - -
Segmentisani;
U obliku U obliku Nesto izduzeniji; IzduZeni; bezapikalne  Segmentisani; Potpuno
. . S L kandzice i bez testerastih L
rudimenata rudimenata nesegmentisant segmentisani . - razvijeni
testerastih zubica
zubica
Zavrsetak o
. . Razvijeni;
e . diferenciranja; A
. e s . R . R Uodljivi; Zacetak i moguca
Nisu uocljivi Nisu uocljivi Nisu uocljivi - o . o nemoguca A
nediferencirani diferenciranja S determinacija
determinacija
pola
pola
- - - - = + +
Bela do 5
Bela Bela Bela Bela Bela zuckasta Zuto-l.)rdon
. (glava i noge)
(glava i noge)
- - - - Grcenje Uc?stglo Pokretljive
gréenje
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glave, na posteriornoj ivici klipeusa prelabralne sete su potpuno prepoznatljive, a takode i
tridentalni labrum ispod njih (slika 8. E). Tek nekoliko struktura jo§ uvek ne pokazuju
odlike jasne diferencijacije, kao §to su testerasti zubi¢i na terminalnim nogama i neke
strukture na postpedalnom segmentu (sekundarni genitalni sternit i spinet kod muzjaka,
odnosno lamina adanalis i lamina subanalis kod Zenke) (slika 8. I). Na samom kraju
stadijuma, pred poslednje embrioidno presvlacenje kojim se i zavrSava ovaj stadijum,
dolazi do promene obojenosti glave i terminalnog segmenta od beli¢aste do svetlo zute
(slika 7. N). Promena obojenosti istovremeno je i poslednja promena unutar embrioidnog
razviéa, nakon ¢ega jedinke prelaze u adolescens I stadijum, koji napusta leglo i predstavlja

prvi stadijum kasne postembriogeneze.

3.3. DISTINKCIJA POSTEMBRIONALNIH STADIJUMA C. PARISI

Pod terminom adolescens I obuhvacéen je stadijum Cije trajanje predstavlja zbir
vremena provedenog u leglu i vremena nakon napustanja majke, do prvog presvlacenja kao
solitarnog organizma. Stoga bi se zbog pracenja promena koje se deSavaju kontinuirano
tokom ove faze, sam period mogao posmatrati kroz dve podfaze: rani adolescens I (unutar
legla) i kasni adolescens I (slobodnoZiveci).

Rani adolescens I podstadijum sledi nakon poslednjeg embrioidnog presvlacenja
jedinki u leglu. Sve morfoloske odlike tipi¢ne za vrstu su ve¢ uspostavljene, a procesi
segmentacije i setacije, kao i dorzo-ventralnog spljoStavanja zavrSeni (slike 8. A, G). Na
pojedinacnom telesnom segmentu potpuno su diferencirani tergit, sternit i euplerijum. Po
prvi put u razvi¢u C. parisi na tibiji i prvom tarzusu terminalnih nogu su lako prepoznatljivi
testerasti zubi¢i (slika 7. K). Glava, trup 1 terminalni segmenti su izrazite Zuto obojeni.
Takode su obojene i antene, koje su sada sa lateralnim poloZajem. Prelabralne sete,
klipeolabralne suture 1 tridentalni labrum se jasno uocavaju na klipeolabrumu, a takode i
¢itave uzduzne posteriorne suture su vidljive na glavenoj kapsuli (slika 8. F). Svi delovi
terminalnog segmenta koji nosi ekstremitete su razvijeni, ukljucujuéi metatergit,

metasternit 1 bo¢nu koksopleuru sa tri spine na posteriornoj ivici i centralno postavljenim
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koksopleuralnim poljem sa porama (ukupno 6-10 pora i bez setacije u njemu). Posteriorni

kraj tela odlikuje se potpunim razvi¢em svih delova postpedalnog segmenta (slika 8. J).

Slika 9. Stadijum adolescens I kod C. parisi. (A, G) Adolescens I (ventralni, dorzalni i lateralni
izgled); (B, C) Glavena kapsula kod fetus I stadijuma (lateralno i ventralno); (D, E) Glavena
kapsula kod fetus II stadijuma (lateralno i ventralno); (F) Glavena kapsula kod adolescens I

stadijuma (ventralno); (H, I, J) Terminalni i postpedalni segment kod: fetus I (H), fetus II (I) i
adolescens I (J) stadijuma; (K) Leglo napusteno od majke nakon uznemiravanja. Oznake: (ak)
apikalna kandzica; (ep) epiprokt; (gs) genitalni segment; (pp) paraprokt; (ps) prelabralne sete; (tl)
tridentalni labrum. Skala: (C, E): 0,2 mm; (B, D, F, H, I, J): 0,5 mm; (A, G): 1 mm.

Posledn;ji stadijum u leglu se pokazao dominantnim tokom poslednjeg uzorkovanja
materijala iz legla (tabela 1). Ukupno je pronadeno 136 jedinki, unutar 13 legala.
Posmatranjem ponasanja jedinki unutar legla, ustanovljeno je povecanje pokretljivosti u
odnosu na fetus II. Zavisno od toga koliko dugo su jedinke u ovoj fazi, primeceni su i
razli¢iti oblici pokretljivosti. Tako, jedinke na pocetku stadijuma pokrecu sve telesne
nastavke (antene i ekstremitete), a bo¢nim i dorzo-ventralnim ugibanjem 1 Citavo telo,
drzedi se pritom legla. Kod jedinki koje su ve¢ neko vreme na stadijumu ranog adolescensa

I, primeceno je slabljenje veze izmedu jedinki i razbijanje legla, a u nekoliko slucajeva
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pronadene su jedinke udaljene nekoliko centimetara od majke, brace i sestara preostalih u
leglu; ovakve individue su pokazivale potpunu pokretljivost. Medutim, zabelezeni su i
slucajevi povratka jedinke u klaster nakon ispadanja. Dokaz da u ovom periodu slabi veza
izmedu mladunaca 1 majke je i1 to da Zenke, kada su mladunci u ovom stadijumu, izuzetno
lako napustaju legla (slika 8. K). Ovo nije bio slu¢aj dok su mladi bili u ranijim fazama.
Stadijum kasni adolescens I zapo€inje od trenutka napustanja majke i traje sve do prvog
presvlacenja jedinke.

Za potrebe analize varijabilnosti izabranih karaktera kod stadijuma kasnog
postembrionalnog razvi¢a (po polovima), izvrSena su poredenja pojedinac¢nih karaktera u
odnosu na Sirinu glave. Izabrani karakteri su pokazali izuzetne prediktivne vrednosti, pre
svega najveca korelisanost karaktera Sirina glave postoji sa duZinom glave (98% kod oba
pola), zatim sa ukupan BKPP (93,5% kod &, 93% ) i DPS (92,5% kod &, 91,3% 2). U
manjem stepenu Sirina glave je u korelaciji sa karakterima (po opadajucoj korelisanosti):
ukupan BSKPP (72,9% kod &, 75% @), broj prelabralnih klipealnih seta (65,5% kod &,
60,8% @), DPS/DG (68,3% kod &, 56,3% %) i ukupan BSPIKP (65,2% kod &, 53,6% 9).
Rezultati korelisanosti Sirine glave sa ostalim izabranim karakterima pojedinacno (po polu),

prikazani su na grafikonima 1-14.
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Grafikon 1. Varijabilnost §irine glave u odnosu na duzinu glave kod muzjaka C. parisi.
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Grafikon 2. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na duzinu glave kod zenki C. parisi.
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Grafikon 3. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na duzinu posteriornih uzduznih sutura na glavenoj

kapsuli kod muzjaka C. parisi.
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Grafikon 4. Varijabilnost $irine glave u odnosu na duzinu posteriornih uzduznih sutura na glavenoj

kapsuli kod zenki C. parisi.
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Grafikon 5. Varijabilnost Sirine glave u zavisnosti od odnosa duZzine posteriornih uzduznih sutura
na glavenoj kapsuli i duzine glave kod muzjaka C. parisi.
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Grafikon 6. Varijabilnost Sirine glave u zavisnosti od odnosa duzine posteriornih uzduznih sutura
na glavenoj kapsuli i duzine glave kod Zenki C. parisi.

57



pol: muzjak

1.254

1.004

lave (mm)

sirina g
“
[55]
[

504

259

R2 Linear = 0.655

T T T I T
G ] 10 12 14

broj prelabralnih klipealnih seta

Grafikon 7. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na broj prelabralnih klipealnih seta kod muzjaka C.

parisi.
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Grafikon 8. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na broj prelabralnih klipealnih seta kod Zenki C.

parisi.
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Grafikon 9. Varijabilnost §irine glave u odnosu na ukupni broj pora unutar koksopleuralnog polja

kod muzjaka C. parisi.
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Grafikon 10. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na ukupni broj pora unutar koksopleuralnog polja

kod zenki C. parisi.
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Grafikon 11. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na ukupan broj seta unutar koksopleuralnog polja
sa porama kod muzjaka C. parisi.
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Grafikon 12. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na ukupan broj seta unutar koksopleuralnog polja
sa porama kod zenki C. parisi.
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Grafikon 13. Varijabilnost Sirine glave u odnosu na ukupan broj seta posteriorne ivice koksopleure

kod muzjaka C. parisi.
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Grafikon 14. Varijabilnost §irine glave u odnosu na ukupan broj seta posteriorne ivice koksopleure

kod zenki C. parisi.
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U diskriminantnoj kanonijskoj analizi grupiSu¢a promenjiva je predstavljena apriori
identifikovanim stadijumima, uz korekciju sa ,,k-means* algoritmom. U analizi su, pored
karaktera Sirina glave i vecine koriS¢enih za utvrdivanje korelacije sa njim (duZzina glave,
DPS, ukupan BKPP, ukupan BSKPP i ukupan BSPIKP), upotrebljeni jos i karakteri ukupan
BSPKPP, DAS, transformisane (arcsin) promenjive DAS/DG i DPS/DG. Znacajne
vrednosti na prvoj kanonijskoj osi imao je karakter ukupan BKPP, dok su se na trecoj
kanonijskoj osi izdvojili karakteri Sirina glave, duzina glave 1 DAS. Ukupna proporcija
varijabilnosti na tri kanonijske ose u analizi bila je 99,8%. Diskriminativna analiza je
pokazala opstu uspesnost klasifikacije od 98%. Razdvajanje posmatranih stadijuma
ilustrovano je na dvodimenzionalnim grafikonima za muzjake i zenke (prva dva kanonijska

korena) sa ucrtanim centralnim tackama grupa (grafikoni 15 i 16).
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Grafikon 15. Razdvajanje slobodnozivec¢ih postembrionalnih stadijuma C. parisi kanonijskom
diskriminantnom analizom odabranih karaktera kod muzjaka.
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Canonical Discriminant Functions
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Grafikon 16. Razdvajanje slobodnoziveéih postembrionalnih stadijuma C. parisi kanonijskom
diskriminantnom analizom odabranih karaktera kod Zenki.

Na osnovu upotrebljenih karaktera, kanonijska diskriminantna analiza pokazala je
postojanje sedam razvojnih grupa (stadijuma). Kao najpogodnija promenjiva pokazao se
karakter ukupan BKPP, na osnovu koga je izvrSena Kklasifikacija slobodnoZive¢ih
postembrionalnih stadijuma C. parisi, uzimajuéi u obzir da dodatne promenjive nisu
doprinele poboljSanju sortiranja ,,k-means* algoritmom. U tabeli 3 prikazane su srednje
vrednosti ukupnog broja pora unutar koksopleuralnog polja po jedinki, za svaki od
predpostavljenih stadijuma. Vrednosti ovog karaktera su prikazane za oba pola 1 ne

pokazuju velike numericke razlike medu njima. Zbog potreba analize zaokruZene su na cele

brojeve.
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Tabela 3. Srednje vrednosti ukupnog broja pora unutar koksopleuralnog polja za pretpostavljene
stadijume po polovima.

Izdvojeni stadijumi 1 2 3 4 5 6 7

Ukupan BKPP
(srednja vrednost) 20 50 86 113 145 177 233
kod muzjaka

Ukupan BKPP
(srednja vrednost) 22 52 83 112 147 173 200
kod Zenki

Poredenjem srednjih vrednosti ukupnog broja pora leve i desne koksopleure jedinki
prikupljenih na lokalitetu Izbice, sa vrednostima istog karaktera Zzenki iz populacije sa
lokaliteta Babin zub (prikupljene sa leglima), doSlo se do zakljucka da prvi sigurni
reproduktivno sposobni stadijum Zenki odgovara ¢etvrtoj grupi izdvojenoj diskriminantnom
analizom. Upravo je i najveci broj jedinki uzorkovanih sa leglima pokazivao brojnost pora
koje odgovaraju ovom stadijumu (41 od ukupno 81 zenke). Tri jedinke sa Babinog zuba
pokazale su vrednosti karaktera ukupan BPKP blize vrednostima trece grupe (vrednosti su
bile iznad srednjih za datu grupu, ali blize nego Cetvrtoj), dok je ostatak uzorka prikazivao
vrednosti karakteristicne za kasnije stadijume. Za nazive stadijuma predlazemo, po
redosledu grupa: adolescens 1, I1 i III (grupe 1-3), maturus junior (grupa 4), maturus I i 11
(grupe 5 1 6) 1 maturus senior (grupa 7).

Od interesa je naglasiti da mnoge morfoloske karakteristike 1 tokom trajanja samog
stadijuma trpe odredeni opseg promena. Svakako kao najvidljivija odlika bi se mogla
predstaviti obojenost jedinki. Odmah po presvlacenju, jedinka koja pripada
slobodnoZive¢em postembrionalnom stadijumu je mle¢no bela. Jedini pigmentisani delovi
su tridentalni labrum i apikalne kandzice na ekstremitetima. Vremenom jedinka menja boju
od svetlo Zute preko intenzivno Zute ka braonkastoj (pri samom kraju stadijuma pred
prevlacenje).

Interesantno odbrambeno ponasanje zabeleZzeno je kod mladih uzrasnih kategorija,
odnosno slobodnozivec¢ih adolescens I 1 II stadijuma. Prilikom prvog znaka uznemiravanja
ovakvih jedinki, Zivotinje svoje telo spiralno uvijaju i pokuSavaju daformiraju loptastu
strukturu. Telo se uvija u istoj ravni, pa je naj¢es¢i polozaj u kome su pronalaZene bio bo¢ni

kontakt sa zemljiStem. Jedinke su zadrzavale ovaj polozaj oko tri minuta, nakon Cega se
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ponovo pokrecu i najéesc¢e pokusavaju da pobegnu vertikalno u dublje slojeve stelje.
Identi¢no ponaSanje primeceno je i kod larvalnih stadijuma jedinki iz roda Lithobius na
istom terenu. Ovakvo ponaSanje je naroCito bilo ucestalo tokom prole¢nog i jesenjeg

uzorkovanja.

3.4. BRIGA O POTOMSTVU I REPRODUKTIVNE ODLIKE C. PARISI

Tokom terenskih istrazivanja pronadeno je ukupno 90 adultnih Zenki C. parisi sa
jajima ili mladima. Brojnost jedinki unutar legla varirala je od 4 do 41 jedinke. Na
lokalitetu Babin zub prikupljeno je 81 leglo veli¢ine od 4-24 jedinki, na lokalitetu Jabucko
ravniSte tri legla (opseg od 13-14 mladih), dok je na lokalitetu Duboka pronadeno samo
jedno, istovremeno i najbrojnije leglo, sa ukupno 41 jedinkom. Na lokalitetu Carine, u
Crnoj Gori, pronadeno je pet legala sa veli¢inama od 17-30 jedinki. Bez izuzetaka, sve
zenke su sa potomstvom bile u kontaktu ventralnom stranom tela (sternitima), dok je

dorzalna strana bila orijentisana ka spolja (slika 10).

Slika 10. Briga o potomstvu kod C. parisi. Jasno uocljiva orijentacija tela Zenke sternitima ka
mladima: (A) Zenka nad fetusima I, (B) Zenka obavijena oko adolescensa L.

Adultne zenke sa leglima su pronalazene isklju¢ivo ispod kamenja. Za polaganje
jaja najcesce koriste male Supljine u zemljiStu ili na kamenu, na mestima kontakta ova dva
sistema. Oko legla se obavija u obliku latinicnog slova ,,C*, i najces¢e jednom od bocnih

strana tela se okrece ka podlozi.
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Prilikom uznemiravanja majka relativno lako napusta leglo i bezi. Napustanje
potomstva pri prvom znaku opasnosti se intenzivira kako proces razvi¢a mladih jedinki u
leglu napreduje. Drugim rec¢ima, kada su mladunci u embrionalnim stadijumima, potrebno
je duze 1 intenzivnije uznemiravanje da bi ih majka napustila nego kada su npr. u
adolescens I stadijumu. Fenomen mladunackog kanibalizma kod vrste C. parisi nije
registrovan.

Pored analize brige o potomstvu, a u cilju boljeg razumevanja reproduktivne
biologije vrste, neophodno je navesti i druga zapazanja do kojih se doSlo tokom
istrazivanja, a koja se ticu ove problematike. Kao najznacajniji podatak treba ista¢i da je
kod dve adultne zenke sa lokaliteta Izbice zabelezen momenat indirektnog transfera sperme
(slika 6. A). Prepoznati spermatofori su pasuljastog oblika, duzine oko 0,5 mm i Sirine oko
0,3 mm, sa strukturom izgleda poklopca na udubljenoj strani prema kojoj je orijentisana
masa spermatozoida (slika 6. B). Prilikom ¢ina prenosa sperme, upravo ova udubljena
strana naleze na genitalni otvor zenke, a sam spermatofor se uzduzno postavlja izmedu
njenih terminalnih nogu. Suprotna strana spermatofora je zaobljena i sa znatno zadebljalom
kutikulom.

Sa sigurnoS¢u se moze tvrditi da se spermatofor formira i sazreva znatno ranije u
odnosu na momenat prenosa, posto su disekcijom jedinke adultnog muZzjaka prikupljenog
pri kraju sezone sa lokaliteta Izbice, pronadena dva potpuno zrela spermatofora. Kontakt
muzjaka 1 zenke, na istom lokalitetu, primecen je sredinom aprila. Broj prikupljenih
slobodnoZivecih juvenilnih jedinki tokom tog perioda uzorkovanja, na istom lokalitetu, je
bio mali. Transfer sperme zabelezen je u periodu, kada su se dnevna variranja temperature
stabilizovala na maksimalnih 10-15°C (u toku dana) i minimalnih 4-8°C (tokom no¢i). Na
istom lokalitetu u drugoj polovini jula, pronadeno je leglo u zavr$noj fazi napustanja od
strane juvenilnih jedinki. Tokom ovog perioda, na terenu je primeceno znac¢ajno povecanje
broja jedinki na prvom slobodnoZivecem stadijumu. Na osnovu svih informacija period koji

zenka provede sa leglom procenjen je na oko 70 dana.
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4. DISKUSIJA

4.1. USKLADIVANJE RAZVOJNIH OBRAZACA KOD CHILOPODA

Bliski filogenetski odnosi izmedu skolopendromorfnih i geofilomorfnih hilopoda
potvrdeni su molekularnim, morfoloskim i ontogenetskim podacima (Edgecombe, 2011).
Uprkos njihovoj srodnosti, postojanje zajednickog razvojnog tipa kod predstavnika ovih
redova (epimorfoza) nije rezultovalo uspostavljanjem zajedni¢kog razvojnog modela,
izuzev odredenog stepena terminoloskog paralelizma pri upotrebi naziva pojedinih
stadijuma (fetus i adolescens I). Uskladivanje terminologije u opisivanju razvojnih
obrazaca razli¢itih epimorfa bio bi jedan od nacina prikazivanja njihovih filogenetskih
veza. Vaznije od postizanja jedinstvene terminologije u prikazivanju ontogenije epimorfnih
redova, imao bi identi¢an proces na jo§ nizem nivou, unutar samog reda
Scolopendromorpha. Neophodnost ovog zadatka se moze jasno ilustrovati prostim
poredenjem prethodnih razvojnih studija na skolopendromorfama. Isti stadijumi su opisani
pod razli¢itim imenima kod razli¢itih vrsta, Sto neminovno dovodi do konfuzije. Na primer,
drugi embrionalni stadijum prema Hejmonsu (Heymons, 1901) odgovara trecem
embrionalnom stadijumu Lorensa (Lawrence, 1947), S$to je opet u korelaciji sa
postembrionik II stadijumom predloZenim od strane Dugona i saradnika (Dugon et al.,
2012). Potreba za uskladivanjem razvojnih obrazaca kod ovih stonoga naroc€ito se odnosi na
embrionalne i rane postembrionalne (embrioidne) faze.

Najdetaljniji noviji opis perioda razvic¢a koji se odvija u leglu, rezultat je serije
publikacija na embrionalnim i postembrionalnim stadijumima kod geofilomorfne vrste
Strigamia maritima (Chipman et al., 2004; Vedel & Arthur, 2009; Brena & Akam, 2012;
Ortega-Hernandez & Brena, 2012; Brena, 2014). 1z ovih studija proisteklo je uspostavljanje
trofaznog modela ranog razvi¢a kod Geophilomorpha, sa ukupno osam embrionalnih, pet
embrioidnih i jednim adolescens stadijumom tokom razvi¢a u leglu, Sto je najbolje
sumirano od strane Brene (2014). Kod skolopendromorfnih hilopoda, broj faza 1 stadijuma
tokom ovog razvojnog perioda nikada nije definisan. Na osnovu laboratorijskih studija na

vrstama Scolopendra cingulata i S. dalmatica, Hejmons (Heymons, 1901) je prepoznao dve

67



glavne faze (embrionalnu i adolescens) sa jednim prelaznim stadijumom (fetus). Lorens
(Lawrence, 1947) je kod vrste Cormocephalus multispinus identifikovao ukupno Sest
stadijuma: prvi, drugi 1 tre¢i embrionalni i isti adolescens stadijum. Takode, kod vrste C.
westwoodi anceps je prepoznat identiCan obrazac sacinjen od ove dve faze, sa po tri
stadijuma unutar svake (Brunhuber, 1970). Dugon i saradnici su prilikom opisivanja
razviéa otrovnog aparata kod vrste Scolopendra subspinipes mutilans L. Koch, 1878,
prepoznali ukupno Cetiri postembrionalna stadijuma (postembrionik I 1 II, fetus i
adolescens), Sto bi se 1 moglo posmatrati preteCom trofaznog modela, doduse ne i tako
prikazanog (Dugon et al., 2012). U sluc¢aju nase studije na primeru razvi¢a Cryptops parisi
prepoznat je trofazni model identican kao kod Brene (Brena, 2014), ali uz razlikovanje
jednog embrioidnog stadijuma vise (fetus II).

Mnoge sli¢nosti razvoja embriona kod razli¢itih epimorfi ukazuju na slicne Seme
embriogeneze kod ovih organizama. Ovi obrasci bi mogli imati filogenetski znacaj i to ne
samo kod hilopoda ve¢ i $ire, medu ostalim grupama zglavkara (Scholtz & Wolff, 2013).
Detaljan opis embrionalnog razvi¢a geofilomorfne vrste S. maritima ukazuje na postojanje
osam stadijuma unutar ove razvojne faze (Brena & Akam, 2012). Isti broj stadijuma
registrovan je i kod skolopendromorfe Ethmostigmus rubripes, ali sude¢i po opisu
stadijuma 1 prilozenim fotografijama unutar rada (Whitington et al., 1991) ¢ini se da je tek
pet stadijuma vremenski vezano za period pre izleganja iz jajne opne. Sesti stadijum koji je
u toj publikaciji prikazan kao embrionalni, odgovarao bi procesu oslobadanja od horiona,
odnosno prvom embrioidnom stadijumu. Kljuéni argumenti za ovakvu tvrdnju jesu uvuceni
kanal izmedu dve polovine embriona i jasno vidljiva membrana ventralis, §to sve skupa
ukazuje na posthorionsko stanje jedinke.

U kontekstu uskladivanja embrionalne faze kod Epimorpha, neophodno je naglasiti
sve sli¢nosti 1 razlike ¢itavog razvojnog perioda, ali i pojedinacnih subjedinica unutar njega.
Po¢ev od nekih osnovnih odlika samog jajeta, preko embrionalnih procesa prostorno
vezanih za masu ogradenu horionom od spoljasnje sredine, pa do broja stadijuma i
karakteristika embriona u njima, kao i samih odlika procesa izleganja, ¢ini se da ne postoje
neka znacajnija odstupanja koja bi to definisala kao drugaciji obazac embriogeneze.

Razlike koje su opisane kod razli¢itih epimorfnih vrsta, mogu biti posledica ogranicenja
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opreme upotrebljene u analizi embriona ili neadekvatnog tumacenja procesa embriogeneze
na datim primerima. Kako su opisi embriona veéine epimorfnih vrsta dosta stari
(Metschnikoff, 1875; Sograff, 1882; 1883; Heymons, 1898; 1901; Ivanov, 1940; Dawydoff,
1956), lako je prihvatiti tvrdnju Brene o potrebi opreznog tumacenja starijih rezultata usled
tehnickih ogranicenja opreme tog vremena (Brena, 2015). Kao interesantan primer jednog
neadekvatnog opisa moze se navesti ,,prekobrojni segment™ u glavenom regionu kod vrsta
Otostigmus multidens Haase, 1887 (citirana kao O. armatus Attems, 1953) i Cryptops
tahitanus Chamberlin, 1920 (Dawydoff, 1956). Jasno je da se radi o strukturi poznatoj kao
embrionalni zub, koja ima funkciju u probijanju horiona i koja se kasnijim presvlacenjima
odbacuje (slika 6. L, N; 7. J).

Izuzev drugacije podele najranijeg perioda razvica, deskripcija embrionalne faze C.
parisi uglavnom je zasnovana na cuvenom radu Hejmonsa iz 1901. godine. Opis embriona
vrste Scolopendra cingulata predstavlja jedan od najkompletnije uradenih kod stonoga
uopste, ali uz savremeno osporavanje pojedinih tvrdnji koje sadrzi. Svakako, jedan od
najkontroverznijih delova opisa podrazumeva Hejmonsov prikaz dodavanja segmenata
obrnutim redom, od posteriornog ka anteriornom kraju, $to je u suprotnosti sa opisima kod
nekoliko drugih vrsta Chilopoda. Jo§ jedan kontroverzni obrazac dodavanja segmenata
opisan je na primeru vrste Etmostigmus rubripes, a podrazumeva sredinu jajeta kao mesto
inicijacije segmentacije, odnosno situacija gde se srednji trupni segmenti diferenciraju prvi,
a glaveni poslednji (Whitington et al., 1991). Progresija procesa segmentacije od
anteriornog ka posteriornom kraju embriona predstavlja naje$¢i embrionalni
segmentacioni model. Do sada je ovakav obrazac potvrden kod veceg broja vrsta, 1 to:
Rhysida immarginata (Porat, 1876) (vidi Ivanov, 1940); Scolopocryptops rubiginosus L.
Koch, 1878 i Scolopendra subspinipes Leach, 1815 (Sakuma & Machida, 2002; 2004); kao
1 Strigamia maritima (Kettle et al., 2003; Chipman et al., 2004). Rezultati dobijeni na
naSem model organizmu, takode sugeriSu inicijaciju segmentacije sa anteriornog kraja
embriona (slika 6. F).

Na osnovu zabeleZenih karakteristika, embrion C. parisi se uklapa u opis tipicnog
za epimorfne stonoge. Tokom ¢itavog procesa embriogeneze, duzine ovoidnog jajeta kre¢u

se u intervalu izmedu ekstrema od 0,92 mm i 1,3 mm, $to ih svrstava u prosecne vrednosti
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kod Chilopoda (Brena, 2015). Jaje je tipi¢no centrolecitno, sa izrazenom intralecitnom
deobom po ¢emu je sli¢no istim kod svih ostalih Myriapoda (Anderson, 1973). Pracenje
Citavog toka embriogeneze i identifikacija svih embrionalnih stadijuma je, u tehnickom
smislu, znacajno olakSano providnos¢u horiona i moguénos¢u promatranja bez predhodne
dehorionizacije (uklanjanja horiona). Dodavanje segmenata tokom embrionalnog razvica
kod C. parisi poklapa se sa tvrdnjama da razvice hilopoda pripada intermedijarnom tipu,
izmedu kratkog 1 dugog zametka, jer germinativna formacija najpre obrazuje anteriorni deo,
od koga ¢e kasnije nastati glava i nekoliko prvih trupnih segmenata, a zatim se u seriji
dodaju preostale segmentacione kaskade, identicno kao i kod velikog broja vrsta ovih
stonoga (Dohle, 1964; Hertzel, 1985; Hughes & Kaufman, 2002b; 2002c; Chipman et al.,
2004; Brena & Akam, 2012). Embriogeneza naSeg model organizma pokazuje izuzetno
veliku podudarnost (broj registovanih stadijuma i1 smena procesa) sa embrionalnim
razvi¢em opisanim kod geofilomorfne vrste S. maritima (videti Brena & Akam, 2012), $to
ide u prilog nasoj tezi o univerzalnosti embrionalnih procesa kod epimorfa.

Embrioidna ili rana postembrionalna faza, drugacije se moze definisati i kao
produZetak embrionalnog razvi¢a. Ovaj deo razvi¢a podrazumeva niz kontinuiranih i
diskontinuiranih promena u morfologiji jedinki, u kome postepenim sazrevanjem jedinke
gube embrionalni, a dobijaju adultni izgled. Citav proces zapo¢inje ekvatorijalnom
podelom horiona (izleganjem), a zavrSava se poslednjim presvlacenjem u leglu (Sto
rezultuje pojavom adolescens I stadijuma). Na primeru C. parisi, ukupno smo zabelezili
Sest embrioidnih stadijuma: tri proembrioidna, jedan prefetus i dva fetus stadijuma. Podela
1 terminologija koja je odabrana predstavlja pokusaj priblizavanja razvojnim obrascima
opisanim na epimorfnim redovima od strane razlicitih autora (Heymons, 1901; Lawrence,
1947; Lewis, 1961; Brunhuber, 1970; Vedel & Arthur, 2009; Ortega-Herndndez & Brena,
2012; Brena, 2014).

Razdvajanje stadijuma u post-horionskom razvi¢u kod C. parisi, kao 1 u slucaju
embrionalne faze, pokazuje veliku homologiju sa istim razvojnim periodom kod vrste S.
maritima. Razlika je u prisustvu jednog embrioidnog stadijuma viSe (fetus II), u odnosu na
samo jedan fetus u najdetaljnijem opisu ranog razvi¢a kod stonoga uopste (Brena, 2014). U

poredenju sa istim razvojnim periodom kod deskripcija dostupnih na predstavnicima reda
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Scolopendromorpha, postoji odredeni stepen sli¢nosti, ali uz dosta neizostavnog
terminoloskog nepreklapanja. Najveca sli¢nost izmedu opisa stadijuma moze se prepoznati
u analizi vrste Scolopendra subspinipes mutilans (Dugon et al., 2012). Kljucna
nepreklapanja izmedu ove dve deskripcije, zasnovana su na broju i nazivima prvih post-
horionskih stadijuma. Tako, dva postembrionik stadijuma identifikovana od strane Dugona
i saradnika, predstavljena su sa ukupno tri proembrioid stadijumima. Odluka da se iskoristi
termin proembrioid za prve embrioidne stadijume doneta je najmanje iz dva razloga. Jedan
od razloga je uskladivanje razvojnih Sema epimorfa, jer kao Sto je ve¢ reCeno, ovaj termin
je upotrebljen u opisivanju homologih stadijuma kod Geophilomorpha. Drugi razlog je
vezan za etiologiju termina. Ve¢ je navedeno da je embrioidna faza predstavlja
intermedijarnu fazu, ili kako je ve¢ naglaSeno ,,produzenu embrionalnu fazu“. Dati
stadijumi su sa mnogim embrionalniim osobinama, poput prisustva embrionalnog zuba,
zaostalim rudimentima embrionalnih membrana ventralis 1 dorzalis, nejasnom
segmentacijom svih delova tela, itd. Stavise, prvi stadijum koji ima juvenilni izgled (sa
¢istim postembrionalnim odlikama) je fetus stadijum (tabela 2).

Termin prefetus je osmisljen 1 uveden po prvi put za opisivanje jednog prelaznog
stadijuma ranog razvica kod Chilopoda, a odgovara periodu koji se odlikuje nekim
embrionalnim ali i progresivnijim karakteristikama. Najprepoznatljivija odlika prefetusa je
spiralni oblik tela. Progresivne karakteristike koje ih priblizavaju fetus stadijumu su
nestanak embrionalnog zuba i embrionalnih membrana (ventralis 1 dorsalis), napredovanje
segmentacije kod svih delova tela, prisustvo nesto izduZenijih trupnih ekstremiteta, prvi put
vidljiv genitalni segment, itd. Morfoloski, stadijum prefetusa i pored razli¢itog oblika,
pokazuje visok stepen slicnosti sa peripatoid stadijumom kod predstavnika reda
Geophilomorpha.

Zastupljenost neujednacenog tumacenja ranog razvia epimorfa u pojedinim
savremenijim publikacijama, dovodi u pitanje opravdanost teznje ka formiranju
univerzalnog obrasca razvi¢a epimorfnih stonoga (Whitington et al., 1991; Dugon et al.,
2012). Razlike u razvi¢u prikazane u ovim studijama, bilo da se radi o razli¢itom broju faza
i stadijuma, ili u dinamici procesa u njima, dovode do generisanja precutne sumnje u

postojanje zajednickog razvojnog obrasca, kao i neophodnost dodatnih dokaza za njegovim
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potvrdivanjem. Medutim, Cinjenica je da je u svim navedenim slucajevima osnovni cilj
istrazivanja bio opisivanje odredenog razvojnog procesa poput neurogeneze i segmentacije
(Whitington et al., 1991), ili razviéa otrovnog aparata (Dugon et al., 2012), a ne
sveobuhvatni prikaz procesa embriogeneze i rane postembriogeneze. Iz opisa ranog razvic¢a
vrste C. parisi izlozenog u ovoj tezi, jasno se moze zakljuciti da svaki proces ne trpi
neminovno vidljivu transformaciju prelaskom iz jednog u drugi stadijum (videti tabelu 2).
Stadijumi se obi¢no smenjuju promenom neke znacajne odlike ili procesa (npr. promene
oblika tela ili presvlacenjem), a tokom prelaska iz jednog u drugi ne moraju sve
morfoanatomske odlike jedinke da trpe ili da imaju jednaku dinamiku promena, bilo da se
radi o segmentaciji, neurogenezi, nastanku forcipularnog aparata ili neke druge telesne
strukture. Shodno tome, problematika bi se mogla posmatrati 1 obrnutim redosledom, ne
potrebom da se traze dokaze o sli¢nosti, ve¢ suprotno, o razli¢itosti razvojnih Sema. Drugim
re¢ima, da bi se tvrdilo da postoji varijabilnost unutar razvojnih obrazaca ili faza (broja
stadijuma ili odvijanja procesa u njima) neophodan je veci broj detaljno opisanih procesa
razvica razliCitih vrsta Epimorpha koje bi to i potvrdile.

I konac¢no, neophodno je naglasiti da rezultati kasnog postembrionalnog razvic¢a C.
parisi pokazuju veliki stepen terminoloSkog i funkcionalnog preklapanja sa ve¢inom opisa
istog perioda razvic¢a kod drugih epimorfnih vrsta (Verhoeff, 1902-25; Weil, 1958; Lewis,
1961; 1966; Minelli, 1985). Klju¢ne razlike koje su primecene ticu se broja stadijuma, $to u
procesu harmonizacije razvojnih obrazaca ne mora predstavljati problem. Naime, razli¢it
broj adolescens i adultnih stadijuma je opisan 1 izmedu vrsta unutar samog reda
Geophilomorpha (Minelli, 1985). Kod retkih publikacija koje se ticu ove problematike na
vrstama Scolopendromorpha, upotrebom slicnih karaktera opisan je identiCan broj
stadijuma, 1 to po tri adolescensa 1 jedan adultni (Verhoeff, 1902-25; Lewis, 1966). U
nasSem opisu prepoznato je ukupno tri adolescensa, ali broj adultnih stadijuma je znatno
veci (ukupno Cetiri). Medutim, kako je Luis prilikom opisa ove razvojne faze i sam
naglasio, broj analiziranih jedinki je bio prilicno ogranic¢en (oko 50), §to je verovatno
uslovilo neprepoznavanje svih maturus stadijuma (Lewis, 1966). Sli¢na je situacija i sa

vrstom Cryptops hortensis, uz nesto ve¢i broj jedinki (Verhoeff, 1902-25), ali nedovoljno u
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poredenju sa obimom uzorka koji smo mi upotrebili u ovoj studiji. Iz tog razloga, bilo bi

znacajno ponoviti ove analize, sa ve¢im obimom uzorka kod tih taksona.

4.2. DISTINKCIJA RAZVOJNIH STADIJUMA KOD C. PARISI

U predhodnom potpoglavlju ove studije, koja se ti¢e uskladivanja razvojnih
obrazaca kod epimorfa, detaljno su analizirane i uporedene rane razvojne faze sa literaturno
dostupnim podacima kod Scolopendromorpha i Geophilomorpha. Time su odredena
zapazanja koja se ticu distinkcije razvojnih stadijuma ve¢ unapred izneta. Tokom praéenja
zivotnog ciklusa vrste C. parisi, ukupno su izdvojena 22 razvojna stadijuma, grupisana u tri
faze (embrionalna, embrioidna i kasna postembrionalna), racunajuéi tu i prelazni stadijum
izleganja (pucanja horiona). Razvojne faze dalje mogu biti podeljene na podfaze. Tako smo
prilikom opisivanja embrionalnog razvi¢a, Citav ovaj kontinuiran proces, na osnovu
najuocljivijih razvojnih pojava datog vremenskog subintervala podelili na tri podfaze, i to
embrionik I do III. Sli¢na podela je moguca 1 kod preostale dve faze. Embrioidnu fazu
mozemo podeliti na proembrioidnu (obuhvata stadijume proembrioid I do II) i fetusnu
podfazu (obuhvata prefetus i dva fetus stadijuma), dok period kasne postembriogeneze
pokazuje adolescens (stadijumi adolescens I do III) i adultnu podfazu (maturus junior, dva
maturus i jedan maturus senior stadijum).

Embrionalna faza razvi¢a kod Epimorpha i zglavkara uopste, predstavlja period sa
najkrupnijim promenama koje definiSu ¢itav dalji tok razvi¢a (Scholtz & Wolff, 2013).
Ukoliko bi se trazilo filogenetski znacajno c¢voriSte odakle je doslo do razdvajanja
anamorfnih 1 epimorfnih hilopoda, ono bi sigurno bilo vezano za ovaj razvojni period. U
vezi sa osnovnom idejom utvrdivanja mogucnosti uskladivanja razvojnih obrazaca
epimorfi, iskoriS¢eni su identi¢ni kriterijumi za razdvajanje embrionalnih stadijuma kod
vrste Strigamia maritima, svakako najboljeg dostupnog opisa embriogeneze kod stonoga
uopste (Brena & Akam, 2012). U ovom opisu su svi predhodni literaturni opisi sumirani i
kriti¢ki analizirani. Utvrdeno je ogromno preklapanje kako u pogledu stadijuma tako i u
odvijanju embriogeneze kod S. maritima 1 C. parisi. Zbog toga je 1 terminologija

upotrebljena u imenovanju ovih stadijuma gotovo identi¢na.
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Embrioidna faza je izdvojena na osnovu krupnih morfoloskih promena tokom kojih
jedinka formira konacni izgled. Ova faza je izuzetno znacajna, jer se tokom nje po prvi put
u razvicu vrste formiraju mnoge telesne strukture (segmentisani trup i ekstremiteti, usni
aparat, stigme, genitalni segment, labrum, itd). Upravo su dinamika pojavljivanja i stepen
diferencijacije morfoloSkih struktura, klju¢ni karakteri za razdvajanje stadijuma. Prikaz
analiziranih karaktera prikazan je u tabeli 2. I u ovom slucaju, najdetaljnija deskripcija
medu epimorfnim stonogama je na vrsti S. maritima, ali kao rezultat nekoliko savremenih
istrazivanja (Chipman et al., 2004; Chipman & Akam, 2008; Vedel & Arthur, 2009;
Ortega-Hernandez & Brena, 2012), da bi kona¢no Brena (2014) izlozZio izuzetno detaljan
opis. Poredenje karakteristika homologih stadijuma kod ove dve vrste pokazuje veliku
sli¢nost, ali u manjoj meri nego u embrionalnom razviéu. Takode, terminologija je u
znacajnoj meri istovetna, uz izuzetak naziva prefetus, koji je upotrebljen za opisivanje
stadijuma homologog peripatoidu kod geofilomorfi. Razlog za postojanje razlicitih termina
lezi u Cinjenici da prefetus C. parisi ne pokazuje sli¢nost u obliku tela sa barSurastim
crvima iz roda Peripatus Guilding, 1826 (filum Onychophora), po kome je peripatoid dobio
naziv. U pogledu broja, kod C. parisi je detektovan jedan fetus stadijum vise.

Mnoge taksonomski znaajne odlike vrste, preporucene od strane Brolemana
(Brolemann, 1920; 1930), po prvi put u razvi¢u C. parisi mogu biti prepoznate upravo na
fetus 1 stadijumu. Neke od karakteristika, poput oblika glavene kapsule i forcipularnog
koksosternita, su potpuno upotrebljive u determinaciji, na ovom stadijumu. Medutim, neki
karakteri (npr. tridentalni labrum) nisu upotrebljivi usled nepotpunog razvica. Tre¢u grupu
taksonomskih karaktera fetus I stadijuma ¢ine morfoloSke osobine koje nisu upotrebljive u
identifikaciji vrste zbog nivoa razvi¢a. Tu spadaju prelabralne sete na klipeusu, testerasti
zubi¢i na terminalnim nogama 1 koksopleure sa poljem koksalnih pora na poslednjem
trupnom segmentu. Ovi karakteri se jasno uocavaju tek od narednih stadijuma. Mnoge
taksonomske odlike koje su delimi¢no ili potpuno neupotrebljive na fetus I stadijumu,
potpuno su prepoznatljive na slede¢em (fetus II) stadijumu. To se odnosi na karaktere poput
tridentalnog labruma, posteriorne uzduzne suture na glavenoj kapsuli i prelabralne sete na

klipeusu. Sve taksonomski bitne odlike su potpuno razvijene na adolescens I stadijumu.
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Ukoliko se sagledaju svi ovi faktori, prvi stadijum u razvi¢u na kome je moguce izvesti
relevantnu determinaciju vrste kod C. parisi je fetus II stadijum.

Kod vec¢ine geophilomorfi, polni dimorfizam se ¢esto eksprimira razlikama u broju
pari nogu. Broj parova trupnih ekstremiteta uvek je neparan kod oba pola, a ¢esto je kod
zenki veci nego kod muzjaka (Lewis, 1981). Najranija razlika u broju pari nogu kao
sekundarne polne karakteristike registrovana je kod S. maritima, jo§ tokom embrionalnog
razvica (Brena et al., 2013). U ovom slucaju, razlike su primecene na kasnim embrionalnim
stadijjumima (stadijum dorzoventralnog savijanja), Sto je potvrdeno upotrebom
molekularnih metoda u utvrdivanju pola. Kod vrsta reda Scolopendromorpha ne postoji
polni dimorfizam u broju ekstremiteta, ali u nekim slu¢ajevima, muzjaci na terminalnim
nogama mogu imati pojedine polne specijalizovane strukture (Attems, 1930; Lewis, 1968).
Kod vrsta roda Cryptops, polni dimorfizam je uocljiv jedino na osnovu odlika postpedalnog
segmenta (Pichler, 1987). Odredene genitalne odlike ovog segmenta se po prvi put javljaju
tokom oba fetus stadijuma, ali za razlikovanje klju¢ne odlike (sekundarni genitalni sternit i
spinet kod muZzjaka; lamina adanalis i lamina subanalis kod Zenki) po prvi put su vidljive
kod adolescens faze. Ukoliko se prati razvojni obrazac postpedalnog segmenta, moze se
reci da su karakteristike neophodne za utvrdivanje pola jasno vidljive i upotrebljive po prvi
put na adolescens I stadijumu.

Broj kasnih postembrionalnih stadijuma kod epimorfnih hilopoda pokazuje
znacajna variranja. Tako je na jedinkama uzgajanim u laboratoriji (kod vrsta Geophilus
flavus 1 Stenotaenia linearis) prepoznato pet adolescens i tri adultna stadijuma (Weil,
1958). Luis je na materijalu prikupljenom iz prirode (vrste S. maritima), identifikovao tri
adolescens 1 dva adultna stadijuma (Lewis, 1961). Takode su i kod vrste Dicellophilus
carniolensis opisana tri adolescensa (Verhoeff, 1902-25). Koriste¢i ¢injenicu sugerisanu od
strane Manton (1965), da se sa svakim presvlacenjem povecava broj kutikularnih prstenova
koji oblazu medijalni atrijum stigmi, Mineli (Minelli, 1985) je pratio ovaj karakter kod niza
geofilomorfnih vrsti i utvrdio broj postembrioidnih stadijuma. Ustanovio je prisustvo tri
adolescens stadijuma kod vrsta Schendyla nemorensis (C. L. Koch, 1837), D. carniolensis i
Henia bicarinata (Meinert, 1870), Cetiri kod Strigamia crassipes (C. L. Koch, 1835) i
Geophilus carpophagus Leach, 1815, a Sest kod Stigmatogaster gracilis (Meinert, 1870).
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Broj adultnih stadijuma kod ovih vrsta iznosi dva (S. gracilis, S. nemorensis), tri (S.
crassipes) 1 Cetiri (D. carniolensis, H. bicarinata 1 G. carpophagus). Kod
skolopendromorfnih vrsta Cryptops hortensis i Scolopendra morsitans, kao $to je vec
naglaSeno, prepoznata su tri adolescensa i jedan adultni stadijum (Verhoeff, 1902-25;
Lewis, 1966).

Za vecinu karaktera koji su upotrebljeni u razlikovanju kasnih postembrionalnih
stadijuma C. parisi, postoji literaturna zasnovanost. Kao najznacajniji karakter izdvojio se
broj pora unutar koksopleuralnog polja, dok su i mnogi drugi pokazivali znacajnu
informacionu vrednost, poput Sirine glave, duzine glave, broja klipealnih seta, broja seta
unutar koksopleuralnog polja sa porama, itd. Upravo je broj pora na koksopleuri u osnovi
terminalnih nogu predstavljen kao najpouzdaniji karakter za razdvajanje postembrionalnih
stadijuma kod vrsta D. carniolensis 1 C. hortensis (Verhoeff, 1902-25), dok je Luis (1961)
kod S. maritima utvrdio vecu vrednost ovog karaktera za Zenke. Pored ovog karaktera
Vierhof je kod C. hortensis upotrebio jos i duzinu tela, broj lamela na mandibulama, sete na
anteriornom delu forcipularnog koksosternuma i broj testerastih zubi¢a na terminalnim
nogama. Od varijabli koje su upotrebljene u ovoj studiji, upotrebna vrednost je prijavljena
jo$ za Sirinu glave (kod S. maritima i Scolopendra morsitans; videti Lewis, 1961; 1966),
broj seta unutar koksopleuralnog polja pora i broj klipealnih seta (kod D. carniolensis;
Verhoeff, 1902-25). Interesantno je naglasiti da je karakter koji smo odbacili iz analize
(broj prstenova seta na antenomerama) prepoznat kao veoma upotredljiv za razlikovanje
adolescens stadijuma kod vrste Hydroschendyla submarina (Grube, 1872), ali da nije imao
nikakav znacaj kod S. maritima (Demange, 1943; Lewis, 1961).

Posebno je interesantno zapazanje do koga se doslo pregledanjem stadijuma kasne
postembriogeneze, a koje se ti¢e oblika dorzalne glavene kapsule i sutura na njoj. lako se
Sirina glave kod hilopoda smatra dosta stabilnim karakterom pogodnim za okvirno
razdvajanje stadijuma (Lewis, 1961; 1966; Miti¢, 2012), na primeru C. parisi uocene su
zanemarljiva varijabilnost istog karaktera tokom trajanja samog stadijuma (oko desetog
dela mm, ukoliko se posmatra dorzalno), a kao posledica promene konveksnosti strukture.
Naime, odmah nakon presvlacenja glavena kapsula jedinke je gotovo potpuno zaravnjena i

sa slabo uocljivim suturama (narocito posteriornim). Razlog slabijeg uo€avanja sutura na
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jo§ uvek mekoj hitinskoj kutikuli je mala Sirina procepa sutura uslovljena zaravnjenos$éu
dorzalne strane glave. Oc¢vrs¢avanjem kutikule dolazi do ispupcenja srediSnjeg dela
kapsule, kada se povecava i Sirina sutura. Pred sam kraj stadijuma, kada je kutikula i
najévrsc¢a, dolazi do ponovnog zaravnjivanja kapsule, ali bez smanjenja Sirine sutura.
Prostor izmedu posteriornih sutura predstavlja mesto vezivanja glavenog platoa sa
posteriorne strane. Prilikom ekdizisa, ova povrSina se odvaja od tela, a glavena kapsula se
otvara kao poklopac povezan za ostatak egzuvije anteriornom stranom, kroz koji se jedinka
»izvla¢i® ostavljajucu egzuviju iza sebe. Na osnovu ovih opservacija moze se zakljuciti da
suture igraju aktivnu ulogu u smanjivanju pritiska po Sirini glavene kapsule nastalog
prilikom promene obima ispupcCenja. Svojim prisustvom suture omogucuju povecanje
povrsine glavenog platoa prilikom njegovog Sirenja, a tokom razvojnih procesa unutar
postembrionalnog stadijuma. Ovim bi se mogla objasniti njihova funkcija kao strukture, za
koju do sada ne postoji literaturno objasnjenje.

Kod C. parisi, iznenadujuci rezultat pojavio se prilikom utvrdivanja prvog adultnog
stadijuma. Za potrebe detekcije stadijuma koji prvi dostize polnu zrelost, uporedili smo
grupe dobijene diskriminantnom analizom zasnovanom na broju pora unutar
koksopleuralnog polja kod jedinki sa lokaliteta Izbice, sa variranjem ove diskriminante kod
reproduktivnih zenki sa lokaliteta Babin zub. Oko polovine Zenki pokazivalo je vrednosti iz
Cetvrte grupe, odnosno maturus junior stadijuma, $to nam je potvrdilo da je ovo prvi adultni
1 istovremeno reproduktivno najaktivniji stadijum. Preostale Zenke su se proporcionalno
rasporedivale u preostala tri adultna stadijuma. Izuzetak su ¢inile tri jedinke koje su
vrednostima ukupnog broja pora bile blize adolescens III stadijumu. Pronalaskom podatka
da je i kod S. maritima pronadeno leglo sa tri jajeta koje ¢uva adolescens III (Lewis, 1961),
postalo je jasno da to ne predstavlja toliko neuobicajenu pojavu i da verovatno jedan mali
broj jedinki postize polnu zrelost na ranijem stadijumu nego Sto se ocekuje. Do dostizanja
polne zrelosti C. parisi neophodno je oko dve godine, §to se znacajno poklapa sa podacima
za vrstu Cormocephalus anceps anceps (kod koje je takode sticanje polne zrelosti
procenjeno na jednu i po do dve godine) (Brunhuber, 1970). Procena duzine Zivota
najstarijih jedinki koje se mogu sresti u populaciji ove vrste i C. parisi je identi¢no i iznosi

Sest godina.
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4.3. EVOLUCIONE IMPLIKACIJE BRIGE O POTOMSTVU U OKVIRU
PHYLACTOMETRIA

Vecéina savremenih studija internih filogenetskih odnosa Chilopoda, zasnovanih na
morfoloskim, molekularnim ili kombinovanim dokazima (npr. Dohle, 1985; Edgecombe et
al., 1999; Edgecombe & Giribet, 2002; 2004; 2007), potvrduju osnovnu podelu klase na
Notostigmophora (red Scutigeromorpha) i Pleurostigmophora (svi preostali redovi), kao i
bliske odnose izmedu Scolopendromorpha i Geophilomorpha (Epimorpha). Kao jedan od
najc¢esce upotrebljavanih ponasajnih karaktera izdvaja se produzena briga o potomstvu, sa
zna¢ajnom primenom u sistematici. Ovaj fenomen ima informacionu vrednost ne samo kao
karakter koji je prisutan ili odsutan, ve¢ 1 kroz odgovarajuéi polozaj Zenke.

Tokom produzene brige o potomstvu, orijentacija ventralnom stranom tela kod
zenki C. parisi prema leglu predstavlja potvrdu nasih predpostavki. lako do sada nisu
postojali podaci o ovom obliku reproduktivnog ponasanja kod posmatranog taksona,
najmanje dva razloga su formirala takvu predpostavku. Prvi razlog obuhvata prethodne
opise polozaja kod vrsta C. hortensis, C. hyalinus i C. schubarti Biicherl, 1953, gde su bez
izuzetaka Zenke sternitima bile okrenute ka leglu (Johnson, 1952; Machado & Chagas-
Junior, 2002; Miti¢ et al., 2012a). Usled nepostojanja drugacije zabelezenog poloZaja na
nivou roda Cryptops, sasvim je bilo ocekivano da ¢e otkri¢e reproduktivnih Zenki sa
leglima i kod vrste C. parisi pokazati identi¢an polozaj. Jo§ jedna potvrda prisustva odlike
na nivou roda je otkri¢e Zenke C. anomalans sa leglom. Drugi razlog tice se filogenetskog
poloZaja taksona i u sebi obuhvata i sam prethodni. U svim dosadasnjim opisima ovog
fenomena kod Scolopendromorpha, pokazano je identi¢no stanje ovog ponasSajnog
karaktera (Miti¢, 2012). PriloZeni opis kod C. parisi doprinosi hipotezi po kojoj ova odlika
predstavlja zajednicko obelezje svih Scolopendromorpha.

Okretanje Zenki sternitima prema mladima nije odlika rezervisana isklju¢ivo za
skolopendromorfne stonoge. Unutar Phylactometria, identicne odlike pokazuju jo$ i
Craterostigmomorpha (Manton, 1965), dok je kod geofilomorfnih hilopoda ovaj polozaj
zabeleZen u nekoliko slucajeva kod vrste Dicellophilus carniolensis (Bonato & Minelli,

2002). Ova geofilomorfa je iz porodice Mecistocephalidae, koje se filogenetski nalaze u
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osnovi reda i ¢ine jedinu grupu unutar klade Placodesmata. Suprotnu orijentaciju zenki
prema mladima pokazuju sve Adesmata (klada koja obuhvata sve ostale geofilomorfe), kao
i jedan takson Placodesmata (Mecistocephalus togensis) (Edgecombe et al., 2010). Otkrice
ovakvog ponaSanja kod M. togensis ukazuje da klju¢ njegovog razumevanja kod
Epimorpha u kladi Placodesmata. Evolucioni trend polozaja tela zZenki u odnosu na leglo,
od polozaja gde su sterniti okrenuti ka mladima do polozaja gde su tergiti okrenuti ka
potomstvu, objaSnjava se pojavom sternalnih Zlezdi kod najveceg broja geofilomorfnih
linjja (izuzev porodica Mecistocephalidae i Neogeophilidae) (Minelli & Bonato, 2002;
Minelli, 201 1c; Miti¢, 2012).

Osnovna podela Geophilomorpha na dve sestrinske klade Placodesmata i Adesmata
(Verhoeff, 1902-25), viSe puta je potvrdena kombinovanom analizom morfoloskih i
molekularnih podataka, kao i kladistickim analizama (Edgecombe et al., 1999; Foddai &
Minelli, 2000; Edgecombe & Giribet, 2002; 2004; Bonato et al., 2014). Sa ovakvom
podelom se znacajno preklapa i pojava sternalnih zlezda. Nepostojanjem ovih struktura
odlikuje se vec¢ina mecistocefalida izuzev muzjaka roda Tygarrup Chamberlin, 1914
(Turcato et al., 1995), kao 1 mala tropska familija Neogeophilidae, kod kojih dolazi do
sekundarnog gubitka ventralnih zlezdi, dok je prisustvo sternalnih pora zabelezeno kod svih
ostalih porodica Adesmata. Primecena korelacija izmedu okretanja tela sternitima od legla i
prisustva sternalnih pora, uz dodatak da je dokazano repelentno dejstvo odbrambenog
sekreta (Vujisi¢ et al., 2013), ukazuje na funkcionalnu povezanost ove dve osobine. Ovakav
polozaj obezbeduje usmeravanje ,,oruzja*“ ka potencijalnom predatoru i istovremeno ne
1zlaze mladunce sekretu sternalnih Zlezda, dok kod vrsta kod kojih ove strukture ne postoje
zenka mehanicki brani svoje mlade (Bonato & Minelli, 2002).

Na osnovu svih iznetih €injenica sledi logi¢an zakljuc¢ak da je orijentacija majke
sternitima prema leglu, kakav je sluc¢aj kod C. parisi, predstavlja pleziomorfnu, dok se
kontakt tergitima moze smatrati apomorfnom odlikom Phylactometria. Pojava razli€itih
strategija kod Mecistocephalida jo§ uvek se ne moze sasvim precizno definisati. Dva su
potencijalna scenarija: 1) poloZzaj D. carniolensis predstavlja predacko stanje, ¢ime bi
pojava orijentacije tergitima unutra kod M. fogensis predstavljala konvergentnu odliku vrste

i klade Adesmata; 2) okrenutost sternitima unutra kod D. carniolensis predstavlja primer
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reverzne evolucije, odnosno povratak na pleziomorfnu odliku klade Phylactometria; u tom
sluc¢aju bi polozaj sternitima ka spolja mogao biti posmatran kao zajednicka odlika svih
Geophilomorpha. Oba scenarija deluju podjednako realna, te su za razjasnjenje ovog
pitanja neophodni novi nalazi legala, kako kod preostalih vrsta mecistocefalida, tako i
pronalazenje dodatnih slucajeva kod M. togensis koji bi potvrdili uobicajenost takvog
obrasca. Jo§ dva pitanja se namecu kao znaCajna u ovoj problematici: razjaSnjenje
sekundarnog gubitka sternalnih pora kod familije Neogeophilidae 1 objasnjenje funkcije
istih struktura kod muzjaka roda Tygarrup.

Konacno, u svetlu razumevanja filogenetskog znacaja produzene brige o potomstvu
kod Chilopoda, neizostavno je pomenuti i alternativnu Amalpighiata hipotezu (Fernandez
et al., 2014), koja je u osnovi suprotstavljena taksonu Phylactometria. Klju¢na odlika ove
hipoteze je postavljanje reda Lithobiomorpha kao sestrinske grupe taksonu Epimorpha, uz
istovremeno udaljavanje roda Craterostigmus. Takson Amalpighiata
(Lithobiomorpha+Epimorpha) morfoloski opravdava odsustvo ogromnog broja
Malpigijevih tubula kod tri konstitutivna reda, a koje su prisutne kod redova
Craterostigmomorpha i Scutigeromorpha. Takode, hipoteza je podrzana i1 odredenim
molekularnih i fosilnim podacima. Ukoliko bi se ovakvo tumacenje prihvatilo kao ispravno,
to bi istovremeno podrazumevalo da nekoliko morfoloskih i ponaSajnih odlika koje se
tradicionalno koriste u tumacenju filogenije hilopoda, a medu kojima je i1 briga o
potomstvu, su rezultat homoplazije, odnosno konvergentne evolucije. Istovremeno,
hipoteza nije suprotstavljena taksonu Pleurostigmophora ve¢ samo drugacije ureduje
odnose u njemu. U takvoj konstelaciji, briga o potomstvu bi se mogla posmatrati kao
osnovno pleziomorfno obeleZje Pleurostigmophora, koje je kod Lithobiomorpha
sekundarno modifikovano (gubitkom, reverzijom osobine ili na neki drugi nacin), ili je pak
posledica konvergencije kod Craterostigmomorpha 1 Epimorpha.

Ostale reproduktivne odlike hilopoda ne pokazuju ovakav filogenetski znacaj,
medutim neke od njih mogu biti interesantne sa aspekta razumevanja drugih bioloskih
odlika grupe. Veli¢ina legla npr. ukazuje na karakteristike realizovanog fekunditeta kod
neke vrste, Sto se moZe tumaciti kao mera uspeSnosti vrste na datom stani$tu. Broj

mladunaca po leglu kod vrsta za koje postoje literaturni podaci prikazan je u tabeli 4.
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Druge odlike koje se ti¢u reproduktivne biologije stonoga, mogu imati taksonomski
znacaj. Jedna od najinteresantnijih odlika ti¢e se morfoloskih karakteristika spermatofora,
reproduktivne strukture koja sluzi za indirektan prenos sperme. Izgled spermatofora kod
vrste C. parisi pokazuje odredeni stepen slicnosti (ali 1 razlika) u odnosu na iste strukture
kod drugih skolopendromorfnih vrsta (Klingel, 1960; Demange & Richard, 1969). Jedini
literaturno dostupni opisi ovih struktura kod kriptopida pokazani su na primerima C.
anomalans 1 C. hortensis (Demange, 1945; Demange & Richard, 1969). Ukoliko se
uporede spermatofori ovih vrsta, vidi se ¢itav niz razlika koje mogu imati i taksonomski
znacaj. Narocito bi mogle biti znacajne razlike koje su primecene izmedu C. hortensis i C.
parisi kao dve bliske vrste. Spermatofor kod C. parisi je manje zaobljen i znatno izduZeniji
nego kod vrste C. hortensis, €iji spermatofor dobija viSe elipsoidni izgled, sa jednom
zaravnjenom stranom. Udubljena strana spermatofora i grada poklopca na njoj bi mogli biti
od posebnog znacaja, kao delovi koji dolaze u kontakt sa genitalnim otvorom Zenke i
potencijalno funkcionisu po sistemu klju¢-brava. Kod C. hortensis ova struktura je gotovo
elipsoidnog oblika, manje udubljena, znatno $ira i sa Sirokim ispup€enjem u centru. Ovoj
deo spermatofora kod C. parisi je znatno izduZeniji 1 udubljeniji, tako da se dobija oblik
¢amca, a centralno ispupcenje je neSto viSe 1 zauzima znatno manju povrsinu. lako se iz
priloZenog vidi da postoje odredene indikacije, da bi se argumentovano govorilo o species
specificnom izgledu spermatofora kod Scolopendromorpha, neophodni su dodatni opisi kod
znatno veceg broja vrsta i njihova medusobna poredenja. Polozaj spermatofora kod C.
parisi u odnosu na genitalni aparat Zenke identi¢an je kao i kod drugih, predhodno opisanih

vrsta skolopendromorfa (Klingel, 1957; 1960; Brunhuber, 1969).
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Tabela 4. Broj mladunaca po leglu i polozaj Zenki u odnosu na mlade (S — sternitima okrenuta
prema mladima; T — tergitima okrenuta prema mladima) zabelezenih kod Phylactometria

Takson | Broj mladih | PoloZaj | Referenca
CRATEROSTIGMOMORPHA
_ Manton, 1
Craterostigmus tasmanianus Pocock, 1902 S an~ on, 1965
44-77 — Mesibov, 1995
SCOLOPENDROMORPHA
Cryptops anomalans Newport, 1844 20-31 S Miti¢ et al., 2016
Cryptops hortensis (Donovan, 1810) 7-19 S Miti¢ et al., 2012
7 S Johnson, 1952
] 1821
Cryptops hyalinus Say, 18 9 o Cornwell, 1934
Cryptops parisi Brolemann, 1920 4-41 S Miti¢ et al., 2016; ova studija
Cryptops schubarti Biicherl, 1953 18-48 S Machado & Chagas-Junior, 2002
Dinocryptops miersi (Newport, 1845) 25 S Machado &Chagas-Junior, 2002
Scolopocryptops ferrugineus (Linnaeus, 1767) 15-30 — Biicherl, 1971
Scolopocryptops sexpinosus (Say, 1821) 46-65 — Auerbach, 1951
Ethmostigmus trigonopodus (Leach, 1817) 26 S Torio & Ythier, 2007
Otostigmus limbatus Meinert, 1886 30 S Machado & Chagas-Junior, 2002
15-30 — Biicherl, 1971
Otostigmus scabricauda (Humbert & Saussure, 1870) 16-27 S Siriwud et al., 2014
16-58 S Machado, 2000
Otostigmus tibialis Brolemann, 1902 15-30 _ Biicherl, 1971
Cormocephalus multispinus (Krapelin, 1903) >40 S Lawrence, 1947
Cormocephalus westwodi anceps Porat, 1871 oko 30 S Brunhuber, 1970
Scolopendra angulata Newport, 1844 — S Urich, 1894
. . 15-23 S Heymons, 1901
Scolopendra cingulata Latreille, 1829 — S Manton, 1965; Demange, 1981
Scolopendra dalmatica C. L. Koch, 1847 — S Heymons, 1901
. . — S Jangi, 1957; Manton, 1965
Scolopendra morsitans Linnaeus, 1758 7836 3 Lewis, 1970
GEOPHILOMORPHA
. . . . Bonato & Minelli, 2002; Bonato
Dicellophilus carniolensis (C. L. Koch, 1847) — S etal., 2010a
Mecistocephalus togensis (Cook, 1896) 20 T Edgecombe et al., 2010
Orphnaeus brasilianus (Humbert & Saussure, 1870) — T Jones et al., 1976
Hydroschendyla submarina (Grube, 1872) 14-15 — Lewis, 1981
Schendyla carniolensis Verhoeff, 1902 5-16 T Miti¢ et al., 2016
Henia illyrica (Meinert, 1870) 19-23 T Miti¢ et al., 2016
Henia vesuviana (Newport, 1845) 17 T Weil, 1958
Clinopodes flavidus C. L. Koch, 1847 18-35 T Miti¢ et al., 2010
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Tabela 4 (nastavak). Broj mladunaca po leglu i polozaj Zenki u odnosu na mlade (S — sternitima
okrenuta prema mladima; T — tergitima okrenuta prema mladima) zabelezenih kod Phylactometria.

Geophilus carpophagus Leach, 1815 10-14 T Vaitilingham, 1960
Geophilus flavus (De Geer, 1778) 12-73 T Weil, 1958
Geophilus truncorum Bergsge & Meinert, 1866 6-20 T Vaitilingham, 1960
Geophilus vittatus (Rafinesque, 1820) 17-73 T Johnson, 1952
Pleurogeophilus herzegowinensis (Verhoeff, 1901) 6-23 T Miti¢ et al., 2016
Pachymerium ferrugineum (C. L. Koch, 1835) 20-55 _ Palmén & Rentala, 1954
.o . 13-51 T Weil, 1958
Stenotaenia linearis (C. L. Koch, 1835) 19 T Mitic et al., 2016
Strigamia crassipes (C. L. Koch, 1835) 15 T Weil, 1958
Strigamia herzegowinensis (Verhoeff, 1935) 6 T Miti¢ et al., 2016
3-44 T Lewis, 1961
Strigamia maritima Leach, 1817 12-51 T Prunescu & Cépuse, 1971
5-30 T Kettle et al., 2003
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5. ZAKLJUCCI

Ova studija integriSe obeleZja epimorfnog razvi¢a i produZene brige o potomstvu
kod evropske kriptopide C. parisi. Zakljucci koji su proistekli tokom analize, predstavljeni
su u hronoloskom redosledu pojavljivanja.

1. Zenke C. parisi polazu od 4-41 belo elipsoidno jaje, proseéne duzine 1,06 mm
(£0,0039) i Sirine 0,8 mm (+0,0033). Odmah po izleganju, majka se obavija ventralnom
stranom tela oko legla. Briga o jajima i mladima traje sve dok jedinke ne budu sposobne da
same brinu o sebi.

2. Citava ontogeneza se moze podeliti u tri faze: embrionalnu, embrioidnu i kasnu
postembrionalnu. Unutar ovih faza, identifikovano je ukupno 22 razvojna stadijuma, i to
osam embrionalnih, jedan intermedijarni, Sest embrioidnih 1 sedam adultnih stadijuma.

3. Embrionalna faza obuhvata period razvi¢a unutar jajne opne. Izdvojeno je osam
stadijuma, tokom kojih se od relativno nediferenciranog jajeta formira embrion sa
karakteristiénim izgledom epimorfne hilopode. Nakon probijanja horiona, dolazi do
njegovog uzduznog pucanja ¢ime jedinka po prvi put dolazi u kontakt sa spoljasnjom
sredinom. Ovim se embrionalna faza zavrSava, a njeno trajanje se procenjuje na oko 30
dana. Ako uporedimo embrionalne faze C parisi 1 S. maritima, mozemo uociti znac¢ajno
preklapanje stadijuma i razvojnih procesa.

4. Embrioidna faza je u potpunosti vezana za leglo. Jedinke jo§ uvek poseduju Citav
niz embrionalnih karakteristika, koje se vremenom transformiSu u juvenilne. U ovom
periodu najizrazeniji su procesi segmentacije 1 diferencijacije pojedinih delova tela, koji
rezultuju potpunim razvi¢em gotovo svih telesnih struktura, izuzev postpedalnog segmenta
i setacionog procesa. Unutar embrioidne faze je registrovano Sest stadijuma (proembrioid I,
111 I, prefetus, fetus 11 II), Cije se trajanje procenjuje na oko 30 dana.

5. Proembrioidni stadijumi zapocCinju oslobadanjem od horiona. Tokom ove
podfaze, jedinke zadrzavaju niz embrionalnih odlika, poput postojanja embrionalnog zuba,
nesegmentisanog tela, rudimentarnih ekstremiteta, nerazvijenog poslednjeg trupnog i
postpedalnog segmenta, kao 1 tridentalnog labruma. Kod proembrioida I i II, telo je u

obliku potkovice, dok kod tre¢eg proembriodnog stadijuma poprima spiralni oblik.
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6. Termin ,,prefetus® je po prvi put upotrebljen za opisivanje embrioidnog stadijuma
koji je homolog peripatoidu kod Geophilomorpha. Prefetus je prelazni stadijum, tokom
koga jedinke sti¢u adultnu formu. Telo je spiralnog oblika i segmentisano, ali bez jasnih
ivica na segmentima. Po prvi put su uoc€ljivi nepotpuno diferencirani tridentalni labrum,
poslednji trupni i postpedalni segment. Noge za hodanje i terminalni ekstremiteti su
izduzeni i segmentisani. Antene dobijaju konacan oblik i usmerene su ventralno. Traheje i
stigme joS uvek nisu razvijene.

7. Embrioidni stadijum fetus II je prvi stadijum u celokupnom razvi¢u na kome je
moguée pouzdano odrediti vrstu. Na ovom stadijumu je veéina struktura potpuno razvijena
i sa adultnim izgledom. Stadijum fetus I je prvi kod koga je primeéeno gréenje jedinki, dok
se kod fetusa II intenzitet ovih pokreta povecava. Jedinke su cilindricne, a oblik tela se
menja od srpastog kod fetusa I do potpuno ispravljenog, sa zapoc¢injanjem dorzoventralnog
spljostavanja kod fetusa II. Kod stadijuma fetus I, pojedinacni segmenti su jo$S uvek bez
jasnih ivica, odsustvuju apikalne kandzice na ekstremitetima, dok su antene usmerene
ventralno; po prvi put u razviu zapo€inje diferencijacija tridentalnog labruma, stigmi i
poslednjeg trupnog i postpedalnog segmenta. Kod fetusa II, ove strukture zavrSavaju
diferenciranje, antene su usmerene anteriorno, i po prvi put se javljaju sete. Pred kraj
stadijuma dolazi do promene obojenosti glave 1 ekstremiteta, od bele ka bledo Zutoj boji.

8. Embrionalna i embrioidna faza pokazuju veliku slicnost sa istim periodom
razvica opisanim kod S. maritima, $to ukazuje na znacajno preklapanje razvojnih obrazaca
kod Epimorpha.

9. Kasna postembrionalna faza obuhvata slobodnozive¢e stadijume. Ukupno ih je
izdvojeno sedam i to tri adolescensa (I, II i III), maturus junior, dva maturusa i maturus
senior. Procenjeno je da najstarije jedinke u populaciji imaju izmedu pet i Sest godina. Pod
pojmom adolescens obuhvaceni su juvenilni stadijumi, dok preostala Cetiri ¢ine adulti.

10. Karakteri koji su pokazali najve¢u informacionu vrednost za razdvajanje
stadijuma kasne postembriogeneze su broj pora unutar koksopleuralnog polja, Sirina glave,
duzina glave, duzine anteriornih i posteriornih sutura, broj seta unutar i anteriorno od
koksopleuralnog polja sa porama, broj prelabralnih klipealnih seta i broj seta na anteriornoj

ivici koksopleure.
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11. Najpogodnija morfoloska karakteristika za razdvajanje kasnih postembrionalnih
stadijuma je broj pora unutar koksopleuralnog polja. Srednje vrednosti broja pora po
koksopleuri koje defini$u razvojne grupe su: za adolescens 1 (10 &' i 11 Q); adolescens II
(25 4126 Q); adolescens III (43 & i 41,5 9); maturus junior (56,5 & i 56 Q); maturus I
(72,5 3'173,5 Q); maturus II (88,5 &' i 86,5 Q); maturus senior (116,5 &' 1 100 Q).

12. Adolescens I predstavlja prvi razvojni stadijum koji ima punu pokretljivost, a
ujedno to je i stadijum koji napusta leglo. Moze se podeliti na kratak period unutar legla i
znatno duzi, slobodnoziveci deo. Zavrsava se prvim postembrionalnim presvla¢enjem. Sve
morfoloske odlike tipi¢ne za vrstu su ve¢ uspostavljene u ovoj fazi, a procesi segmentacije i
setacije, kao i dorzo-ventralnog spljoStavanja zavrSeni. Po prvi put u razvi¢u C. parisi, na
tibiji i prvom tarzusu terminalnih nogu su prepoznatljivi testerasti zubi¢i. Glava, trup i
terminalni segmenti su izrazito Zuto obojeni. Takode su obojene i antene, koje sada imaju
lateralni polozaj. Na jedinkama ovog stadijuma je po prvi put moguce utvrditi pol.

13. Kao i u slu¢aju embrionalne i embrioidne faze, i ovde je uocena velika sli¢nost
razvojnih procesa 1 stadijuma kasne postembriogeneze kod C. parisi 1 drugih
geofilomorfnih vrsta. U skladu sa tim, predlozeni termini su primenljivi kod svih dostupnih
opisa razvica skolopendromorfnih vrsta.

14. Maturus junior predstavlja prvi adultni stadijum i istovremeno reproduktivno
najaktivniji, bar kada su Zenke u pitanju (najveci broj zenki u leglima je bio u ovoj fazi
zivotnog ciklusa). Nije pronadena veza izmedu broja poloZenih jaja i starosti Zenke.

15. Tri Zenke iz adolescens III stadijuma su pronadene kako brinu o potomstvu, §to
je zabelezeno joS 1 kod vrste S. maritima. Procenjuje se da vrsta C. parisi polnu zrelost
dostize sa priblizno dve godine Zivota.

16. ProduZena briga o potomstvu kod C. parisi rezervisana je isklju¢ivo za zenke.
One se oko jaja i mladih obavijaju ventralnom stranom tela i ¢uvaju ih dok adolescens I ne
napusti leglo. Majka svoje potomstvo brani isklju¢ivo mehanicki (svojim telom), kao i sve
do sada registrovane vrste Scolopendromorpha, §to se smatra pleziomorfnim obelezjem

klade Phylactometria.
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Mpunor 1.

U3jaBa o0 ayTopcTBY

MoTtnucaHn-a Oanubop 3. CtojaHoBuh

6poj nHaoekca b 3331/2009

UsjaBrbyjem
[a je [oKTopcKa AucepTauumja nof HacroBoMm

EnumopdHo passuhe 1 6pura o notoMcTBy koA Bpcte Cryptops parisi Brolemann,
1920 (Chilopoda: Scolopendromorpha: Cryptopidae)

e pesyrnTaT COMCTBEHOr UCTpaXuBaYKor paaa,

e [la npennoXeHa aucepraumja y LenvHn H Y AenosrMa Huje buna npeanoxeHa
3a gobujabe 6uno koje gunnome npema CTyAWjCKUM nporpamumMa gpyrux
BMCOKOLLIKONCKMX YCTaHOBa,

e [a Cy pe3ynTtaTt KOPEKTHO HaBeAEHU U

e [a HMCaAM KpLUMO/na ayTopcka MnpaBa U KOPUCTUO WHTENEKTyasriHy CBOjUHY
Apyrux nuua.

MoTnuc gokropaHaa

Y Beorpagy, 18.04.2016. roauHe

@g\;@wo@ﬁﬁi




Mpwunor 2.

WU3jaBa 0 ICTOBETHOCTM LUTaMMaHe U efleKTPOHCKe
Bep3uje AOKTOpPCKOr paaa

Nme n npesume aytopa Janubop CtojaHoBUN

Bpoj nHaekca B 3331/2009

Ctyaujcku nporpam __Buonoruja passuha X1BoTuha

Hacnos paga EnumopdHo passuhe 1 Gpura o notomcTsy kof Bpcte Cryptops parisi
Brolemann, 1920 (Chilopoda: Scolopendromorpha: Cryptopidae)

MeHTopu _Jlyka Jlyunh BaHpenHu npodecop bronouikor dakynreTa, bojad Mutuh
poLeHT Bronowikor dakynreTa

MNoTnucanwn/a [Nannbop, 3BoHka CtojaHoBMA

W3jaBrbyjem fa je wtamnaHa Bepsvja Mor JOKTOPCKOr paja MCTOBETHa €NeKTPOHCKO)
Bepavju kojy cam npegjao/na 3a objaBrbuBake Ha noprany [ururanHor
penosuTtopujyma YHuBep3uteta y beorpaay.

[JosBorbaBam ga ce objaBe Moju NMYHM Mnojauy BesaHu 3a fobujarse akagemckor
3Bakba AOKTOpa Hayka, Kao LUTO Cy VMe U npesnme, rogmHa n Mecto pohersa 1 Aatym
opbpaHe paga.

OBM nuYHM nogauy Mmory ce o6jaBuTM Ha MpPEexXHWM CTpaHuuama aurutanHe
BuBnMoTeke, y eNeKTPOHCKOM kaTanory 1y nybnukaumjama YHusepsuteta y beorpaay.

Motnuc pokTtopaHaa

Y beorpagy, 18.04.2016. roguHe
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Mpwunor 3.
U3sjaBa o kopuwheky
Osnawhyjem YHuBepauteTcky 6ubnuoteky ,Ceetosap Mapkosuh® pa y [JurutanHu

penosuTopujym YHueepsuteta y Beorpady yHece Mojy AOKTOpCKy AucepTaumjy noa
HaCroBOM:

EnumopdHo passuhe 1 6pura o notomcTtay kof Bpcte Cryptops parisi Brolemann,
1920 (Chilopoda: Scolopendromorpha: Cryptopidae)

Koja je moje ayTopcKo Aerno.

OucepTauujy ca CBUM Npuo3vma npegao/na cam y enekTpoHCKoM opmaTy noroAHoM
3a TpajHO apXxmBUpaHeE.

Mojy AOKTOpCKY AucepTauujy noxpareeHy y [urntanHu penosutopujym YHuBep3uTeTa
y Beorpaay mory fa kopucTe CBWU Koju noluTyjy oapeande cagpxaHe y ogabpaHom Tuny
nuueHue KpeatusHe 3ajegHunue (Creative Commons) 3a kojy cam ce ofny4uo/na.

1. AyTopcTBO
2. AyTOpCTBO - HEKOMEpPLjariHO
@AyTopCTBo — HekomepumjanHo — 6e3 npepage
4. AyTopcTBO — HEKOMEpLjanHo — AENUTU NOA UCTM yCroBuma
5. AytopcTBo — 6e3 npepasge
6. AyTOpCTBO — AEnuUTK Nof UCTUM YCroBrMa

(Monumo ga 3aokpyxute camo jegHy of LUecT MoHyReHuX nuueHuu, KpaTak onuc
NMUEeHUM AaT je Ha nonefuHn nucra).

MoTnuc gokTopaHaa

Y Beorpagy, __18.04.2016. roauHe

@TA D(j;a Hogdfa'



1. AyTtopcrBo - [lo3BosbaBaTe yMHOXaBahe, AUCTpUOyuUMjy U jaBHO caoriiTaBake
Aena, v npepage, ako ce HaBede Ume ayTopa Ha HayuH ofdpefeH of cTpaHe ayTopa
unn gasaola nuueHue, Yak 1 y komepuumjande cepxe. OBo je HajcnobogHuja of CBMX
NALEHLN.

2, AyTobCTBO — HekomMepumjanHo. [JosBorbaBate yMHOXaBake, ANCTpubyLmjy 1 jaBHo
caonwitaBake Aena, 1 npepage, ako ce HaBede ume aytopa Ha HauduH oppefeH of
CTpaHe ayTopa unu fgasaoua nuueHue. OBa nuueHua He [03BOSbaBa KoMepuwujanHy
ynoTpeby gena.

3. AyTOpcTBO - HekomepuumjanHo — 6e3 npepage. [lo3BorbaBaTe YMHOXaBak-e,
anctpubyunjy u jaBHO caornwTaBawe pAena, 6e3 npomeHa, npeobnukoBara WU
ynotpebe gena y csBom Jeny, ako ce HaBefe uMMe aytopa Ha HauduH oppefeH of
CTpaHe ayTopa unu gasaoua nuueHue. OBa nuueHUa He [03BoSfbaBa KoMepuwujanHy
ynotpeby gena. Y ogHocy Ha cBe ocTare fuvueHLe, 0BOM NULEHLOM Ce orpaHudaBa
Hajsehu obum npaea kopuwhera gena.

4. AyTOpCTBO - HEKOMepuujanHo — AenuTh noh UcTum ycnosuma. [losBosrbaBaTte
yMHOXaBare, QucTpmnbyLmjy v jaBHO caorniiTaBare fena, u npepage, ako ce HaBeae
“uMe aytopa Ha HauvH ofpefeH of CTpaHe ayTopa unu gasaoua NuUueHUe U ako ce
npepaga guctpubyupa nog WCTOM unu crivyHoMm nuueHuom. OBa nuueHua He
Ao3BoSbaBa komepuujanHy ynotpeby aerna v npepaga.

5. AytopctBo — 6e3 npepage. [o3BorbaBarte yMHOXaBawe, AUCTpUMOyLMjy K jaBHO
caornwTaBare fena, 6e3 npomeHa, npeobnvkosara nnu ynotpebe gena y csom geny,
aKo ce HaBefe MMe ayTopa Ha HauuH ogpeReH of cTpaHe ayTopa wnu gasaoua
nuueHue. OBa nuueHUa 4o3BoSbaBa KoMepLmjanHy ynoTpeby gena.

6. AyTtopcTBO - AenuTM noa UCTUM ycnoBuma. [lo3BorbaBaTe YMHOXaBame,
ANCTpuBbyLnjy 1 jaBHO caonLuTaBawe Aena, v npepage, ako ce HaBeae nme aytopa Ha
HauuH ofpeheH of CTpaHe ayTopa wnu [gaBaolla fMUeHUe M ako ce npepaga
anctpubynpa nog wCToM WnM Cnn4HoM nuueHuom. OBa nuueHua [03BOrbaBa
komepuujanHy ynoTtpeby gena u npepaga. CnudHa je coTBEPCKMM nuULEHLIama,
OZHOCHO NLieHLama OTBOpPeHor koga.



