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Molekularna i morfoloska karakterizacija vrsta iz kompleksa Praon dorsale-

yomenae (Hymenoptera, Braconidae)

REZIME

Molekularna i morfoloska varijabilnost unutar kompleksa vrsta Praon dorsale-
yomenae analizirana je primenom tri nezavisne metode: “tradicionalne” morfometrije,
geometrijske morfometrije i analize citohrom oksidaza | sekvenci mitohondrijalne DNK
I 28S D2 gena nuklearne DNK. Za morfometrijske analize kori$¢ena je 421 jedinka
(270 zenki i 151 muzjak) sakupljena sa preko 30 razli¢itih afidnih domacina Sirom
Palearktika. Molekularne analize su obuhvatile 47 jedinki u asocijaciji sa razli¢itim
domacinima. Primenom diskriminantne kanonijske analize utvrdeno je koji su karakteri
dovoljno informativni za morfoloSku diferencijaciju analiziranih taksona. CVA
analizom su prikazane razlike u obliku krila izmedu vrsta. Varijabilnost oblika krila
medu biotipovima analizirana je primenom PCA. Pokazano je da postoji zna¢ajan efekat
domacina na varijabilnost oblika krila medu biotipovima vrsta P. dorsale i P.
longicorne, dok je medu biotipovima vrste P. yomenae utvrden znacajan efekat
geografske distribucije. Analize oblika krila ukazale su na to da se vrste ,,dorsale-
yomenae“ kompleksa mogu morfoloSki razlikovati na osnovu duZzine radijalnog 1
povratnog nerva. Geometrijska morfometrija primenjena u cilju vizualizacije suptilnih
razlika u obliku krila pokazala je vecu osetljivost u razdvajanju analiziranih taksona
,dorsale-yomenae“ grupe u odnosu na ,tradicionalnu” morfometriju. Ispitali smo
validnost prethodno kori§¢enih morfoloskih karaktera u identifikaciji ,,dorsale-
yomenae“ grupe. Takode smo ukazali na nove karaktere koji se mogu koristiti u
kljuevima za identifikaciju. Utvrdeni su razli¢iti obrasci obojenosti krilne nervature
unutar kompleksa vrsta ,,dorsale-yomenae®. Na osnovu rezultata molekularnih analiza
potvrden je status vrsta P. longicorne, P. dorsale, P. yomenae i P. volucre. Utvrdeni su
novi domacini/asocijacije za vrstu P. dorsale. Otkrivena je nova vrsta za nauku koja
parazitira vas Staticobium limonii na Limonium angustifolium. Vrsta P. megourae nije
dobila molekularnu potvrdu pa su za rasvetljavanja statusa ovog taksona potrebna

dodatna istraZivanja.
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Molecular and morphological characterization in Praon dorsale-yomenae species
complex (Hymenoptera, Braconidae)

ABSTRACT

Molecular and morphological variability of Praon dorsale-yomenae species
complex was analyzed using the three independent methods: “traditional”
morphometrics, geometric morphometrics and DNA sequence analysis of two gene
regions (COl mtDNA and 28S D2). For morphometric analysis we used 421 specimens
(270 females and 151 males) reared from about 30 different species of aphid hosts
throughout Palaearctic. Molecular analysis included 47 specimens in association with
different aphid hosts. Discriminant Canonical Analysis was performed in order to
determine which characters were informative for morphological diferentiation of
analyzed taxa. To explore differences in wing shape between species we performed
Canonical Variate Analysis. Variation in wing shape among biotypes was investigated
using Principal Component Analysis. We found that great variablity in wing shape of P.
dorsale and P. longicorne biotypes was influenced by the host, while great effect of
geographical distribution was noticed between P. yomenae biotypes. Analysis of wing
shape demonstrated that ,dorsale-yomenae“ species can be morphologically
discriminated on the basis of length of forewing radial and recurrent vein. Geometric
morphometrics applied to visualize subtle shape differences had more sensitivity than
Htraditional* morphometrics in distiguishing taxa within ,,dorsale-yomenae* group. We
tested the validity of morphological characteristics previously used for identification in
,,dorsale-yomenae“ group, also indicating a new characters that could be used in
identification keys. Different colour patterns of wing venation in ,,dorsale-yomenae*
species complex were found. On the basis of molecular results P. longicorne, P.
dorsale, P. yomenae and P. volucre was confirmed as separate species. We presented a
new tritrophic association for P. dorsale. A new parasitoid species from Staticobium
limonii infesting Limonium angustifolium was described. P. megourae was not
confirmed as separate species using molecular markers, thus the clarification of its

status requires further research.
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1. UvVOD

1.1. FILOGENIJA | TAKSONOMIJA FAMILIJE BRACONIDAE

Red Hymenoptera, sa preko 100.000 opisanih vrsta, predstavlja jedan od
najve¢ih insekatskih redova. Istovremeno predstavlja i bioloSki raznovrsnu grupu
(Gaston 1991), ukljucujuéi slobodno-zivece, socijalne i parazitske evolutivne linije.
Postoje malobrojne informacije koje ukazuju na filogenetske odnose medu ¢lanovima
ovog reda. Pokazano je da postoje brojne anatomske sinapomorfoze na nivou
superfamilija (Whitfield 1998). Kod Hymenoptera koji su malih dimenzija tela,
minijaturizacija i redukcija i gubljenje morfoloskih celina ¢ine da su filogenije bazirane
na morfoloSkim podacima problemati¢ne - tacnije, tesko je utvrditi da li je do redukcije
pojedinih karakteristika doslo usled homologije ili je to posledica konvergentnih
dogadaja (Gibson 1985; van Achterberg 1988). Kako bi se olaksalo reSavanje postojecih
problema, u analizama evolucije socijalnih i1 parazitskih osa pocinju da se ukljucuju i
molekularne metode (Cameron 1993; Dowton and Austin 1994, 1997a, 2001; Gimeno
et al. 1997).

Medu opnokrilcima velika paznja je posvecena taksonomskim i filogenetskim
analizama predstavnika familije Braconidae, koja obuhvata preteZzno parazitske ose
(Quicke and van Achterberg 1990). Mnogobrojne studije razli¢itih morfoloskih
karakternih sistema (Quicke et al. 1992a; Quicke et al. 1992b; Quicke et al. 1992c;
Basibuyuk and Quicke 1995, 1997), kao i paralelan rad na molekularnoj filogeniji
postojecih parazitskih osa (Belshaw and Quicke 1997; Belshaw et al. 1998; Quicke et
al. 1999) dale su novo obelezje u filogenetkim istrazivanjima pomenute familije, $to je
od izuzetnog znacaja upravo zbog njene velike raznovrsnosti. Postoje mnogobrojne
taksonomske studije familije Braconidae Sirom sveta (Watanabe 1963; van Achterberg
1990; Atanassova 1997; Olmez and Ulusoy 2003; Aslan et al. 2004; van Achterberg
2006 ; Fallahzadeh and Saghaei 2010; Lozan et al. 2010).

Do sada je prihvacdena podela famije Braconidae na dve odvojene klade
(Wharton et al. 1992) koje se Cesto oznacavaju kao ciklostomatna i neciklostomatna.
Vec¢ina clanova ove familije pokazuje jedan od dva parazitska naina zivota:

ektoparazitsku idiobiozu i endoparazitsku koinobiozu. Bioloski sve neciklostomatne



vrste predstavljaju endoparazite, ali i oko polovina ciklostomatnih predstavnika vodi
endoparazitski naéin zivota. Postoji pretpostavka da su se svi oblici endoparazitizma
unutar ciklostomatne klade razvili od ektoparazitizma (Whitfield 1992; Quicke 1993),
Sto bi znacilo da je endoparazitizam izvedeno stanje unutar ciklostomatne klade, sa
ektoparazitizmom kao opste prihvaéenim primitivnim stanjem. Wharton (2000)
predlaze postojanje dve ciklostomatne (Braconinae i Alysiinae) i dve neciklostomatne
podfamilije (Agathidinae 1 Microgastrinae) unutar familije Braconidae. Tacan poloZzaj
podfamilije Aphidiinae u okviru familije Braconidae nije jo$ uvek razjasnjen.

Zbog svega navedenog familija Braconidae predstavlja jako bitan sistemski
model za praéenje evolucije parazitskih oblika zivota (Gauld 1988; Whitfield 1992).

1.2. FILOGENIJA | TAKSONOMIJA PODFAMILIJE APHIDIINAE

Sa oko 50 rodova i oko 400 opisanih vrsta, podfamilija Aphidiinae jedna je od
najve¢ih unutar familije Braconidae (Mackauer and Stary 1967; Stary 1988; Dolphin
and Quicke 2001). Predstavnici ove podfamilije predstavljaju solitarne endoparazitoide
koji iskljuCivo parazitiraju na biljnim vaSima, i karakteriSu se dominantnom
distribucijom u severnoj hemisferi (Mackauer 1968). U pocetku je ova podfamilija
imala rang familije upravo zbog prisustva velike bioloske i ekoloske specijalizacije
prema biljnim vasima kao domacinima, kao i zbog prisustva nekih od morfolosih
karaktera, kao $to je fleksibilna sutura izmedu prvog i drugog tergita na gasteru. Usled
nedostatka ubedljivih dokaza o pripadnosti podfamilije Aphidiinae jednoj od dve
utvrdene klade unutar familije Braconidae, postojala je pretpostavka da je one sestrinska
grupa familiji Braconidae (Tobias 1989). Medutim, na osnovu dosadasnjih filogenetskih
studija podfamilija Aphidiinae se svrstava unutar familije Braconidae (Quicke and van
Achterberg 1990; Wharton et al. 1992). Jo$ uvek nije razjaSnjeno da li se podfamilija
Aphidiinae moZe svrstati unutar ciklostomatne ili neciklostomatne klade familije
Braconidae (Capek 1970; van Achterberg 1984; Quicke and van Achterberg 1990; Wahl
and Sharkey 1993). Quicke i saradnici (1999) su, na bazi morfoloskih, paleontoloskih i
molekularnih dokaza, ukazali na to da se pojedini predstavnici podfamilije Aphidiinae

mogu svrstati unutar ciklostomatne klade, $to se ne podudara sa drugim molekularnim



analizama (Belshaw and Quicke 1997; Belshaw et al. 1998) gde se daje dokaz o tome
da je pomenuta podfamilija ipak bliza neciklostomatnoj kladi.

Podfamilija Aphidiinae predstavlja koherentnu grupu definisanu brojnim
sinapomorfozama, medutim znac¢ajne razlike u biologiji, morfologiji i ponasanju postoje
izmedu i unutar tribusa. Zbog razliCite interpretacije ovih razlika dolazi i do
kontradiktornosti razli¢itih filogenija. Do sada su prikazane mnogobrojne filogenije i to
bazirano na morfologiji adulta i larvi (Mackauer 1961b, 1968; Gardenfors 1986;
O’Donnell 1989; Finlayson 1990), na embriologiji (Tremblay and Calvert 1971) i na
DNK sekvencama (Belshaw and Quicke 1997). Najprihvatljiviju Kklasifikaciju
podfamilije Aphidiinae dao je Mackauer (1961b), koji je podelio podfamiliju na Cetiri
tribusa: Aclitini, Aphidiini, Ephedrini i Praini. Aphidiini predstavlja najveci tribus i
podeljen je na tri subtribusa Aphidiina, Monoctonina i Trioxina (Smith and
Kambhampati 2000). Glavni problem u rekonstrukciji filogenije unutar podfamilije
Aphidiinae predstavlja determinacija bazalne evolutivne linije i to zbog njenog jakog
uticaja na evoluciju same podfamilije, kao 1 na evoluciju izvesnih morfoloskih 1 Zivotnih
odlika. U dosadasnjim analizama svaki od pomenuta Cetiri tribusa je zauzimao bazalnu
poziciju: Ephedrini na osnovu morfologije adulta (Mackauer 1961b; Géardenfors 1986) i
DNK sekvenci (Belshaw and Quicke 1997), Praini na osnovu tipa pupacije i nervature
krila (Tobias 1967; Tobias and Kyriac 1971; Edson and Vinson 1979) i molekularnih
podataka (Smith et al. 1999), Aclitini na osnovu morfologije i ponasanja (Cho 1984) i
Trioxini na osnovu morfologije larve (Finlayson 1990). Postoji veliki broj medusobno
neusaglasenih filogenetskih analiza podfamilije Aphidiinae koje su bazirane na
ograni¢enom broju karaktera ili taksona. Zbog toga je neophodno planirati da se u
narednim filogenetskim rekonstrukcijama mora ukljuciti znatno Siri taksonomski

uzorak, kao i morfoloski i molekularni podaci.

1.3. BIOLOGIJA VRSTA 1Z PODFAMILIJE APHIDIINAE

Sve wvrste podfamilije Aphidiinae predstavljaju solitarne koinobiontske
parazitoide oviparnih i viviparnih biljnih vasiju iz familije Aphididae. Svi stadijumi
domacina osim jajeta su pogodni za parazitiranje, mada zenke polazu jaja najéesce u Il i

III stupanj larve domacina (Shaw and Huddleston 1991; Hagvar and Hofsvang 1991)



(Slika 1). Medutim, Cesti su primeri da Zenke nekih vrsta afidiina polazu jajaiu I i II
larveni stupanj (Trioxys) ili u IV stupanj larve ili u adulta (Aphidius sonchi, Trioxys
utilis, Praon palitans i dr.) (Liu and Hughes 1984). VVreme trajanja ovipozicije varira
kod razli¢itih rodova u okviru familije. Tako npr. vrste roda Aphidius polazu jaja u
domacdina za 1-2 sekunde (Dransfield 1979; Mackauer 1983). Najduze vreme
ovipozicije imaju vrste roda Ephedrus, koje kod njih iznosi oko 10 sekundi (Hofsvang
and Hagvar 1986).

TRN

/?3,
7

IZLEZENA

PARAZITSKA OSA RAST PARAZITSKE LARVE U
U ZIVOJ BILJNOJ VASI

“MUMIJA”
ULUTKAVANJE PARAZITSKE LARVE,
PRACENO UGINUCEM DOMACINA

Slika 1. Zivotni ciklus parazitskih osa iz podfamilije Aphidiinae
(Hagvar and Hofsvang 1991)

Larva parazitoida | stupnja poseduje mandibule tako da se hrani slobodnim
teratocitama koje se nalaze u hemolimfi domaéina. Na ovom stupnju parazitoid
omoguc¢ava domaéinu da se normalno hrani i normalno Zzivi, osim $to mu je
onemogucéena reprodukcija. Il razvojni stupanj larve ne poseduje mandibule pa larva
usisava teratocite svojim ezofagusom (Schlinger and Hall 1960). U Il i kasnijim
stupnjevima razvoja, larva opet dobija mandibule, ali ishrana teratocitama viSe ne
zadovoljava potrebe parazitoida, pa on pocinje direktno da se hrani tkivima domacina
prouzrokujuéi njegovo uginuce (Soldan and Stary 1981). Parazitska larva takode izaziva
promene u produkciji i sintezi hormona domacina i prilagodava ih sopstvenom razvié¢u

(Lawrence 1986). Uskoro od parazitirane vasi ostaje samo kutikula (,,mumija‘), koja



postaje tamnija i koju parazitska larva sekretom mandibularnih zlezda fiksira za biljno
tkivo. Potom dolazi do ulutkavanja 1V stupnja parazitske larve. Prema mestu
ulutkavanja Stary (1974) razlikuje dve grupe rodova i to: rodovi kod kojih se
ulutkavanje odigrava unutar domacina (Aphidius, Lysiphlebus, Trioxys, Monoctonus,
Pauesia) i rodovi kod kojih larva ispreda kokon i ulutkava se ispod parazitirane vasi
(Dyscritulus, Praon, Parapraon i Areopraon). Formiran adult mandibulama iseca
kruzni izletni otvor na zadnjem kraju ,,mumije*“. U zavisnosti od uslova sredine i same
vrste, polna zrelost se dostize od jedan do nekoliko ¢asova po izleganju iz domacina
(Aphidius smithi, Diaeretiella rapae, Lysiphlebus fabarum, Praon exoletum)
(Wiackowski 1962; Stary 1970). Obi¢no muzjaci sazrevaju ranije od Zenki. Parenje traje
od nekoliko sekundi do nekoliko minuta (Mackauer 1983). Medutim kod manjeg broja
vrsta (Praon aguti), primeceno je da parenje pocinje nekoliko Casova po izleganju
(Sekhar 1957). Jedan muzjak moze da oplodi veéi broj zenki u toku nekoliko dana. Na
primer muzjaci vrste Lysiphlebus testaceipes oplode do 19 Zenki u toku zivota (Sekhar
1957). Nasuprot muZzjacima, zenke afidiina se pare samo jedanput (Stary 1970).
Razvi¢e predstavnika podfamilije Aphidiinae u velikoj meri zavisi od
temperature, ali je u optimalnim uslovima za ceo razvojni ciklus potrebno dve do tri
nedelje. Imaga se hrane nektarom, polenom 1 sekretima biljnih vasiju. Mnoge vrste su
sposobne da u toku jedne sezone produkuju vise generacija sa zivotnim ciklusom od 2-3
nedelje, kada su uslovi pogodni. Pojavljivanje u sezoni zavisi i od biologije parazitoida,
same biologije domacina, kao 1 od spoljaSnjih uslova. Predstavnici pomenute
podfamilije koje Zive u umerenim regionima prezimljavaju kao prepupe ili kao zrele
larve, zadrzavaju¢i mekonijum u mumijama i kokonima ¢vr§¢im 1 tamnijim od letnjih

(Liu and Carver 1985).

1.4. FILOGENIJA | TAKSONOMIJA TRIBUSA PRAINI

Tribus Praini, zajedno sa tribusima Ephedrini, Aphidiini i Aclitini, pripada
podfamiliji Aphidiinae (Hymenoptera: Braconidae). Postoje brojne filogenetske analize
podfamilije Aphidiinae bazirane na morfologiji, embriologiji ili DNK sekvencama.
Tako su npr. Smith i saradnici (1999) predlozili novo filogenetsko stablo gde klada

Praini (Praon+Dyscritulus) ima bazalnu poziciju, §to se kosi sa prethodno postavljenim



hipotezama gde je tribus Ephedrini zauzimao tu poziciju. Na osnovu dosadasnjih
molekularnih i morfoloskih podataka (Mackauer 1961b; Tobias and Kyriac 1971; Stary
1981a; Belshaw and Quicke 1997; Smith et al. 1999; Belshaw et al. 2000; Sanchis et al.
2000; Kambhampati et al. 2000), pokazano je da tribus Praini predstavlja jednu od
najranije divergiraju¢ih linija unutar podfamilije Aphidiinae. 1z tog razloga,
razmatranje filogenetskih odnosa izmedu rodova unutar tribusa Praini je od velikog
znaCaja za tumacenje porekla same podfamilije, kao 1 veza sa predackim grupama
familije Braconidae.

Na osnovu odredenih karakteristika, kao $to su krilna nervatura, kratak petiolus 1
nadin pupacije, tribusu Praini pripadaju rodovi Praon, Dyscritulus, Areopraon i
Pseudopraon (Mackauer 1959, 1961b; Tobias and Kyriac 1971; Stary 1975a, 1981b,
1983). Mackauer (1959) i Stary (1976a) razdvajaju rodove Areopraon i Praon kao
zasebne taksone, dok Tobias i Kyriac (1971) smatraju da su u pitanju sinonimi.

Vrste Areopraon nisu prethodno ukljucivane u filogenetske analize podfamilije
Aphidiinae, mada ih mnogi autori oznacavaju kao najraniju divergiraju¢u liniju unutar
tribusa Praini i unutar afidiina (Mackauer 1961b; Tobias and Kyriac 1971; Stary 1975a,
1976¢; Smith et al. 1999). Kod rodova Areopraon i Pseudopraon postoje istovremeno
oba tipa pupacije: unutrasnja (unutar afidnog domacina — ,,Aphidius® tip pupacije) i
spoljasnja (ispod afidnog domacina — ,,Praon* tip pupacije) (Tobias and Kyriac 1971;
Stary 1976¢). 1z tog razloga je filogenetska pozicija rodova Areopraon i Pseudopraon
unutar tribusa Praini od kljuénog znacaja za tumacéenje ponasanja u pogledu pupacije
kod afidiina (Smith et al. 1999). Za razliku od njih, kod rodova Dyscritulus i Praon
prisutan je samo spoljasnji tip pupacije.

Rodovi Areopraon sa 5 vrsta, Dyscritulus sa poznate dve, kao i monotipski rod
Pseudopraon su taksonomski i bioloski slabo prouceni, a distribucija im je uglavnom
ograni¢ena na zapadni Palearktik (Tomanovi¢ et al. 2006; Tomanovi¢ et al. 2009). Svi
ovi rodovi su U asocijacijama sa vas§ima domacinima koje, filogenetski gledano, imaju
vise bazalnu poziciju. Za razliku od njih vrste roda Praon parazitiraju na Sirem Krugu
domacina (Ortiz-Rivas et al. 2004) i uglavnom su kosmopoliti po pitanju distribucije
(Stary 1981a).



1.5. ROD PRAON

1.5.1. Rod Praon Haliday, 1833 — biologija i sistematika

Praon Haliday, 1833, Entomol. Mag. 1: 261, 483-484

Achoristus Ratzeburg, 1852, Die Ichneumonen der Forstinsecten 3: 31-32

Aphidaria Provancer, 1886, Add. et Correct. Faun. Hym. Québec: 151-152

Parapraon Stary, 1983, Acta Entomol. Bohemos. 80: 206-209

Rod Praon Haliday, 1833, sa oko 50 vrsta Sirom sveta i 28 opisanih vrsta u
Evropi, predstavlja najveci rod unutar tribusa Praini i jedan je od najveéih rodova unutar
podfamilije Aphidiinae (Braconidae: Hymenoptera) koji se odlikuje kosmopolitskom
distribucijom (Mackauer and Stary 1967; Kavallieratos et al. 2005) i Palearktickim
rasprostranjenjem. Za razliku od ostalih tribusa podfamilije Aphidiinae, larvalna
pupacija se, kod predstavnika pomenutog roda, desava ispod parazitirane vasi domacina
(Mackauer 1959, 1961b; Stary 1970, 1975a, 1981a, 1983). Pretpostavlja se da je
spoljasnji tip pupacije unutar tribusa Praini vid sekundarne adaptacije koji im sluzi kao
zastita od hiperparazitizma (Mackauer 1961b; Smith et al. 1999).

Rod Praon je zadrzao dosta pleziomorfnih karakteristika, kao $to su: razlicit broj
antenalnih segmenata kod muzjaka i zenke, triangularna lacinija, sklerotizovan povratni
nerv, dlakavost mezonotuma, kratak i Sirok petiolus.

Vrste roda Praon imaju glavu subkvadratnog oblika, Sirine kao toraks ili nesto
Sire od toraksa u predelu tegula. Clypeus je gusto pokriven dugim setama (¢ekinjama).
Maksilarni palpusi su izgradeni od 4 segmenata, a labijalni palpusi od 3 segmenata.
Potiljak je jasno naglasen. Antene su filiformne sa razli¢itim brojem segmenata (13-23).
Na torakalnom delu mezoskutum je jasno ispupcen, nalazi se vertikalno u odnosu na
protoraks, manje ili viSe pokriven setama (Cekinjama). Na prednjim krilima uocava se
triangularna pterostigma suzena u medijalnom delu, zaseban metakarpalni nerv (Mt),
razvijen radijalni nerv (R) koji nikada ne doseze do kraja krila, pa je pterostigmalna
¢elija nekompletna, dok su radijalna celija 1 i medijalna celija 1 jasno odvojene
medijalnom abscisom 1; interradijalni nervi su obezbojeni; intermedijalni nerv (Im) je
manje ili viSe izdvojen. Propodeum je konveksan i gladak. Petiolus je kvadratnog oblika

ili je malo §iri u odnosu na duzinu. Abdomen je kod Zenki lancetastog, a kod muzjaka



valjkastog oblika. Ovoji legalice su pravi do malo povijeni na vise, blago triangulani, a
na vrhu sa oskudnim setama (Mescheloff and Rosen 1988).

Mackauer (1959) je dao pregled Evropskih vrsta roda Praon. Postoji i veliki broj
taksonomskih studija u Aziji (Watanabe and Takada 1964; Stary and Schlinger 1967;
Takada 1968; Stary and Kaddou 1971; Paik 1975; Stary 1975b; Stary and Ghosh 1983;
Mescheloff and Rosen 1988, 1990; Raychaudhuri 1990; Stary et al. 1998; Barahoei et
al. 2010), u Severnoj Americi (Smith 1944; Mackauer 1963; Johnson 1987; Pike and
Stary 1995; Pike et al. 2000), u Juznoj Americi (Stary and Vogel 1985; Stary 1995), u
Evropi (Stary 1961, 1962, 1966a, 1971, 1976a, 1981c,1983; Kierych 1975; Boness and
Stary 1988). Posebno su obavljene i studije u oblasti Mediterana (Stary 1966b, 1976b;
Stary et al. 1971; Stary et al. 1973; Tremblay and Pennacchio 1985; Tremblay et al.
1986; Mescheloff and Rosen 1988).

1.5.2. Sinonimija i razmatrani taksoni Praon dorsale-yomenae kompleksa

Jedan od nerazreSenih problema unutar roda Praon je taksonomski status vrsta
unutar kompleksa Praon dorsale-yomenae (Marshall 1891; Mackauer 1959; Mackauer
1961a; Stary 1971) koji su delimi¢no pokusali da razreSe Tremblay i Pennacchio (1985)
I Tremblay i saradnici (1986). Mackauer (1961a) je sinonimizirao vrstu Praon
longicorne Marshall, 1891 sa vrstom Praon dorsale (Haliday, 1833). Tremblay i
Pennacchio (1985) su na osnovu tipskih vrsta u Britanskom muzeju okarakterisali ove
vrste kao posebne taksone i to na osnovu broja segmenata u antenama, krilne nervature
I oblika prvog tergita abdomena. Tac¢nije, P. dorsale u odnosu na P. longicorne
pokazuje krace antene (19-20 naspram 21-23), kraci radijalni nerv (R) koji ne dostize
duzinu pterostigme i ve¢i odnos duzine/Sirine tergita I. Problem je nastupio kada su ove
dve vrste pokusali da uvrste u klju¢ za identifikaciju vrsta roda Praon. P. dorsale Auct.
nije odgovarao P. dorsale Hal., dok se P. grossum Stary 1971 podudarao sa P.
longicorne. ,,Prava“ vrsta P. dorsale parazitira na Coryllobium avellanae (Schrank) i
bila je okarakterisana kao retka vrsta (Marshall 1891; Tremblay and Pennacchio 1985;
Tremblay et al. 1986). Ove poteskoce su ih navele da ispitaju jedinke vrste P. grossum i
da naprave reviziju Praon vrsta koje parazitiraju na vaSima roda Uroleucon i srodnih

taksona. Rezultat njihovog rada je odvojen taksonomski status P. dorsale Haliday i P.



longicorne Marshall, $to je potvrdeno i novim analizama (Tremblay et al. 1986). P.
dorsale Auct. sa vasi Uroleucon se podudarao sa vrstom P. yomenae iz Japana, dok je
utvrdeno da se P. grossum mora razmatrati kao junior sinonim vrste P. longicorne.
Taksonomija Praon dorsale-yomenae kompleksa jos uvek nije razreSena na Sta
nam ukazuje i postojanje velikog broja sinonima koji su nastali usled koris¢enja

neadekvatnih morfoloskih karaktera u identifikaciji vrsta:

SINONIMUJA (Mackauer 1959)

Praon dorsale (Haliday 1833)

Aphidius (Praon) dorsalis Haliday 1833 (Ent. Mag., London, 1, 484 Q)
Blacus discolor Nees ab Esenbeck 1834 (Mon. Ichn. aff., 1, 192, Q)
Praon dorsale Marshall 1891 ( Spéc. Hym. Eur. Alg., Gray, 5, 536%)
Praon discolor Marshall 1891 (Spéc. Hym. Eur. Alg., Gray, 5, 540, Q)
? Aphidius dorsalis Thomson 1895 (Opusc. ent., Lund, 20, 2333, 9)
Praon dorsale Marshall 1899 (Trans. ent. Soc., London, 1899, p.17, Q)

Praon longicorne Marshall 1891

Praon longicorne Marshall 1891 ( Spéc. Hym. Eur. Alg., Gray, 5, 536, 23)
Praon longicorne Marshall 1899 (Trans. ent. Soc., London, 1899, p. 15, 17, 23)
Praon grossum Stary, 1971 n. syn.

Praon yomenae Takada, 1968
Praon dorsale Auct. n. Syn

Tremblay i Pennacchio (1985) daju u svom radu pregled najbitnijih

komparativnih karaktera vrsta grupe ,,dorsale-yomenae‘ (Slika 2):

Praon dorsale (Haliday, 1833):

Antene od 19-20 segmenata. Mezoskutum uniformno i gusto dlakav. Velika
krila, radijalni nerv (R) kra¢i od duzine pterostigme, prva abscisa medijalnog nerva (M;)
je nejasna u vecem delu, intermedijalni (povratni) nerv (Im) je sklerotizovan.
Propodeum je gladak, sa dugim 1 gustim dlakama. Petiolus duzi u odnosu na samu
Sirinu u predelu spirakuluma; u srediSnjem delu ogranicen, izdignut i izbrazdan sa
lateralnim dlakama, apikalno sa jasnim nagibom prema tergitu II. Dorzalna linija trece
valvule blago konkavna.

Obojenost: Glava je braon boje, sa malim oblastima u predelu obraza
crvenkasto-braon boje. Scapus, pedicelus i F; su zué¢kasti, vrh F, je braonkast, ostatak

antene je braon. Toraks je braon sa antero-lateralnim marginama protoraksa i antero-



inferiornim delovima mezopleure koji su zuckaste boje. Tergit I je braon sa svetlijim
apeksom, ostatak abdomena Zuckasto braon boje sa svetlijim oblastima na tergitima Il i
I1'i na vrhu.

Domacini: Ovo je retka vrsta u Evropi koj parazitira na vaSima leske
Corylobium avellanae (Schrank) (Tremblay et al. 1986). Pretpostavlja se da je krug
domacina nesto Siri i da obuhvata verovatno i vrste rodova Acyrthosiphon i

Macrosiphum.

Praon longicorne Marshall, 1891.:

Antene od 21-23 segmenata. Lateralni lobusi mezonotuma gusto dlakavi. Velika
krila, radijalni nerv (R) duzine pterostigme, prva abscisa medijalnog nerva (M) je
nejasna u veéem delu, intermedijalni (povratni) nerv (Im) je sklerotizovan. Propodeum
je gladak, sa dugim i gustim dlakama. Petiolus duzi u odnosu na Sirinu u predelu
spirakuluma, izdignut i dlakav duz strana. Dorzalna linija tre¢e valvule blago konkavna.

Obojenost: Glava je braon boje, lice svetlije do Zuckaste obojenosti. Scapus,
pedicelus, F; i ponekad 1/3 F, su Zuckasti, ostatak antene je braon. Toraks je braon.
Petiolus braon, svetliji na vrhu, ostatak abdomena Zuckasto braon boje.

Domacini: Vrste su sakupljene u Mediteranskim oblastima 1 to na rodovima
sledecih vasi: Acyrthosiphon Mordvilko (Marshall 1891; Stary 1971), Amphorophora
Buckton (Stary 1971), Macrosiphum Passerini (Stary 1971) i Aulacorthum Mordvilko
(Stary et al. 1971; Stary et al. 1973).

Praon yomenae Takada, 1968:

Antene od 18-19 segmenata. Lateralni lobusi mezonotuma sa velikim regijama
bez dlaka. Radijalni nerv (R) kra¢i od duzine pterostigme, prva abscisa medijalnog
nerva (My) i intermedijalni (povratni) nerv (Im) su obezbojeni. Propodeum je gladak, sa
oskudnim dlakama. Petiolus duZi u odnosu na Sirinu u predelu spirakuluma, izdignut i
dlakav duz strana. Spoljna linija tre¢e valvule izrazito konkavna.

Obojenost: Glava je braon boje, lice 1 obrazi zuckasti. Scapus, pedicelus i F; su
zucCkasti, ostatak antene je braon. Toraks je braon boje na dorzalnoj strani, dok je
ostatak zuckast. Petiolus braonkaste do zuckastobraon boje, ostatak abdomena zuckasto

braon boje.
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Domacini: Ova vrsta je sakupljena u Japanu i to na: Macrosiphoniella yomenae
(Shinji) (Takada 1968), Uroleucon formosanus (Takahashi) (Yamauchi and Takada
1978). U Mediteranskoj oblasti P. yomenae je tipi¢an parazit Uroleucon spp., ali

ponekad moze da parazitira i na Acyrthosiphon pisum (Harris) (Stary 1976b).
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Slika 2. Zadnja krila i genitalije kod vrsta P. dorsale (Hal.) (a,b), P. longicorne Marsh.
(c,d) i P. yomenae Tak. (e,f) (Tremblay and Pennacchio 1985)
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1.5.3. Dosadasnje taksonomske studije Praon dorsale-yomenae kompleksa

Parazitske ose koje pripadaju rodu Praon (Hymenoptera: Braconidae:
Aphidiinae) ukljucuju predstavnike sa veoma opseznim krugom domacina (Marshall
1891; Mackauer 1959; Stary 1971; Carver 1984; Mescheloff and Rosen 1988;
Kavallieratos et al. 2001). Tokom poslednjih 15 godina opisano je nekoliko vrsta roda
Praon kao i tritrofickih asocijacija u jugoisto¢noj Evropi (Tomanovié¢ et al. 1998a;
Tomanovi¢ et al. 1998b; Tomanovi¢ et al. 1999; Kavallieratos and Lykouressis 1999;
Kavallieratos and Lykouressis 2000; Kavallieratos et al. 2001; Kavallieratos et al. 2003;
Kavallieratos et al. 2004a; Kavallieratos et al. 2004b; Tomanovi¢ and Kavallieratos
2002; Tomanovi¢ et al. 2003a; Tomanovi¢ et al. 2003b). Medutim, upravo zbog velike
intraspecijske varijabilnosti postoje mnogobrojni taksonomski problemi unutar roda
(Mackauer 1959; Stary 1966a, 1971; Tremblay and Pennacchio 1985; Tomanovic et al.
2003a; Tomanovi¢ et al. 2003b).

Tomanovi¢ i saradnici (2006) su analizirajuéi filogenetske odnose unutar tribusa
Praini prepoznali postojanje tri glavne klade: Praon dorsale-yomenae+Parapraon
(Praon exsoletum, P. gallicum, P. necans i P. retusae), Praon rosaecola, kao i grupu od
rodova Areopraon, Pseudopraon i Dyscritulus koji formiraju monofileticku kladu
odvojenu od roda Praon, pri ¢emu je pokazano da je Dyscritulus sestrinska grupa
rodovima Areopraon i Pseudopraon (Slika 3). Praon dorsale-yomenae zajedno sa
»Parapraon®“ grupom obrazuje zajednic¢ku fileticku kladu (Kavallieratos et al. 2005;
Tomanovic et al. 2006).

Tomanovi¢ i saradnici (2006) su ocenili Praon dorsale-yomenae grupu kao
parafileticku (Tremblay and Pennacchio 1985; Tremblay et al. 1986) iz razloga §to vrsta
P. longicorne Marshall ,,upada“ u kladu ,,rosaecola®“. U ranijim studijama Johnson
(1987) je rod Parapraon prepoznao kao junior sinonim roda Praon Haliday upravo
usled nedostatka pouzdanih karaktera za njihovo razmatranje kao dva odvojena taksona.
Tomanovi¢ i saradnici (2006) su ukazali na bazalnu poziciju vrste Pseudopraon
mindariphagum unutar tribusa Praini, $to je pokazano i studijom baziranoj na analizi

DNK sekvenci (Kambhampati et al. 2000).
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Slika 3. Filogenetsko stablo 25 taksona tribusa Praini (Tomanovi¢ et al. 2006)

Grupa ,,dorsale-yomenae“ koja parazitira na Macrosiphini vasima obuhvata
vrste P. dorsale i P. longicorne (Tremblay and Pennacchio 1985; Tremblay et al. 1986),
P. yomenae (Takada 1968), kao i P. uroleucon, P. nonveilleri i P. unitum (Tomanovi¢ et
al. 2003a; Tomanovi¢ et al. 2003b; Mescheloff and Rosen 1988). Tomanovi¢ i saradnici
(2003b) su dali prikaz vrsta roda Praon koje parazitiraju na vasima iz roda Uroleucon u
Zapadnom Palearktiku (Slika 4).
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Slika 4. Filogenetsko stablo “dorsale-yomenae * grupe (Tomanovi¢ et al. 2003b)

Kao §to se i vidi na filogenetskom stablu, u jednoj kladi su Praon vrste koje
parazitiraju na vaSima Uroleucon i Macrosiphoniella spp. (P. uroleucon, P.
nonveilleri+P. unitum, P. yomenae, P. absinthii). Pomenutih 5 vrsta dele sledece
sinapomorfne karakteristike: bezbojan, delimi¢no sklerotizovan ili delimi¢no izgubjen
intermedijalni nerv (Im), 2 koni¢na vr$na apikalna spina na ovoju legalice, lateralne
lobuse mezonotuma sa velikim regijama bez dlaka. P. uroleucon i P. nonveilleri grade
odvojenu kladu jer obe parazitiraju na Uroleucon vasima u submediteranskim oblastima
Srbije i Crne Gore. P. yomenae i P. unitum su najslicnije vrsti P. uroleucon, ali su im
distribucije razli¢ite, pri ¢emu su P. uroleucon i P. unitum ograni¢eni na Mediteran, a P.
yomenae na Palearktik (Takada 1968; VOIkl and Stary 1988). Sve tri vrste parazitiraju
na Uroleucon vrstama, ali P. uroleucon je poznata sa Uroleucon koji parazitira na
Carduus acanthoides, P. unitum napada vrstu Macrosiphoniella (Macrosiphoniella)
sanborni (Gillette) (Hemiptera: Aphidoidea) sa Chrysanthemum sp. i Uroleucon
(Uroleucon) sonchi (Linnaeus) (Hemiptera: Aphidoidea) sa Sonchus sp., dok vrsta P.
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yomenae u Palearktiku parazitira na rodovima Uroleucon, Macrosiphoniella i ponekad
Acyrthosiphon (Hemiptera: Aphidoidea) (Tremblay et al. 1986; Kavallieratos et al.
2001; Tomanovi¢ and Kavallieratos 2002). P. longicorne i P. dorsale imaju bazalnu
poziciju unutar grupe ,,dorsale-yomenae“, zbog prisustva pleziomorfnih karakteristika
kao S§to su: potpuno sklerotizovan i obojen intermedijalni nerv (Im), lateralni lobusi
mezonotuma gusto dlakavi. P. athenaeum je sestrinska vrsta ostalim vrstama grupe
,dorsale-yomenae“ i izdvaja se po svojim pleziomorfnim karakteristikama (prva
medijalna abscisa-M; delimi¢no sklerotizovana i obojena, ovoj legalice je dorzalno

prav, tergit I subkvadratnog oblika) (Tomanovi¢ et al. 2003b).

1.6. MORFOMETRIJSKE | MOLEKULARNE METODE U ANALIZAMA
PODFAMILIJE APHIDIINAE

1.6.1. Primena geometrijske morfometrije

Geometrijska morfometrija predstavlja savremenu i sve rasirenijum metodu u
detekciji 1 vizualizaciji morfoloskih varijacija u veli€ini 1 obliku razli¢itih delova tela, a
samim tim omogucava i reSavanje taksonomskih problema unutar grupa blisko srodnih
vrsta Sirokog spektra organizama (Baylac et al. 2003; Becerra and Valdecasas 2004;
Ziki¢ et al. 2009). Geometrijska morfometrija omoguéava izdvajanje promena oblika
uslovljenih promenama u veli¢ini (alometrija), kao i promena ,Cistog™ oblika, tj.
promena koje nisu uslovljene promenama u velicini (Bookstein 1989). Geometrijska
morfometrija ima veliku “statistiCku osetljivost®, tako da se njenom primenom mogu
otkriti male promene u obliku morfoloskih celina koje se ne mogu utvrditi
tradicionalnim morfometrijskim metodama (Klingenberg 2002).

Ove metode se uspesno koriste 1 u studijama obrazaca seksualnog dimorfizma
insekata na osnovu velicine tela, kao i na osnovu veli¢ine i oblika krila (Baylac and
Penin 1998; Debat et al. 2003; Teder and Tammaru 2005; Huey et al. 2006; Bibly et al.
2008; Kelly et al. 2008; Serano-Meneses et. al. 2008; Mitrovski Bogdanovi¢ et al.
2009). Mitrovski Bogdanovi¢ i saradnici (2009) su nedavno, primenom geometrijske
morfometrije u analizi veli¢ine i oblika krila izmedu polova, ukazali na znacajan efekat

domacina na intraspecijsku varijabilnost u stepenu i obrascu polnog dimorfizma.
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Ono s§to geometrijsku morfometriju razdvaja od ,.tradicionalne” morfometrije je
pre svega definicija oblika. U geometrijskoj morfometriji oblik je definisan kao sva ona
geometrijska informacija koja ostane kada se isfiltriraju svi efekti polozaja, veli¢ine i
rotacije (Kendall 1977), tj. geometrijska informacija nekog objekta je nepromenljiva u
odnosu na skaliranje, translaciju, rotaciju (Klingenberg and Monteiro 2005).
Geometrijska morfometrija omogucava ne samo analizu geometrijskog oblika ve¢ i
vizuelizaciju promena oblika.

Krila insekata predstavljaju pogodne morfoloske strukture u primeni metoda
geometrijske morfometrije (Klingenberg and Zaklan 2000; Klingenberg et al. 2001;
Baylac et al. 2003; Pretorius 2005; Ziki¢ et al. 2009), upravo zbog niza slozenih
karakteristika kao S§to su postojanje homologih tacaka na krilnoj nervaturi,
dvodimenzionalnost i transparentnost (Wooton 2002; Wooton et al. 2003; Combes and
Daniel 2003; Aytekin et al. 2007; Shingleton et al. 2008).

1.6.2. Dosadasnja molekularna istrazivanja i izbor markera

U entomologiji, tehnike bazirane na DNK analizama uspe$no su primenjivane u
mnogim oblastima istrazivanja, posebno u studijama taksonomije i filogenetskih odnosa
(Caterino et al. 2000) i populacione genetike (Behura 2006). U populaciono-geneti¢kim
studijama insekata, podjednako se koriste jedarni i mitohondrijalni genski markeri. Na
mitohondrijalnoj DNK, najc¢esce se analiziraju geni koji kodiraju citohrom b, citohrom
oksidazu subjedinice I'i Il (COI, COIl) i 16S rRNK.

Usled postojanja velikog broja filogenija baziranth na ogranicenom setu
morfoloskih podataka, kao i zbog niza karakteristika (veliki broj podataka — sekvenci,
koji se mogu ukljuciti u analize, kao i zbog toga $to su stope mutacija nezavisne od
prirodne selekcije) molekularni podaci poslednjih decenija dominiraju u filogenetskim
analizama uopste, 1 sve ¢eSce se ukljucuju 1 u pracenje filogenetskih odnosa socijalnih 1
parazitskih osa (Cameron 1993; Dowton and Austin 1994, 1997a, 1997b; Gimeno et al.
1997; Quicke et al. 2000; Chen et al. 2002). Castro i Dowton (2006) su ukazali na
mogucnost primene mitohondrijskog genoma u cilju ispitivanja filogenetskih odnosa
unutar reda Hymenoptera, kao i utvrdivanju njihovog polozaja medu holometabolnim

insektima. Molekularne tehnike su takode omogudéile detekciju 1 identifikaciju
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parazitoida, razumevanje njihove ekologije na molekularnom nivou, kao i njihovu
primenu u programima bioloske kontrole (Symondson 2002; Greenstone 2006). Pri tom
je predstavljen i znacaj primene molekularnih podataka u proucavanju interakcija unutar
Citave vas§-parazitoid zajednice (Traugott et al. 2008).

Predstavnici familije Braconidae, upravo zbog prisustva razli¢itih oblika
parazitizma, predstavljaju bitan model-sistem za pracenje evolucije parazitskih oblika
zivota (Gauld 1988; Whitfield 1992), te je iz tih razloga proizaSao i veliki broj
molekularnih analiza njenih razli¢itih podfamilija. Gimeno i saradnici (1997) su
razmatrali filogenetske odnose subfamilija Alysiinae i Opiinae koriS¢enjem citohroma
b, 16S i 28S D2 rRNK regiona. Filogenetski odnosi mikrogastroidnog kompleksa
brakonida razmatrani su koriS¢enjem nekoliko marker gena, kao $to su 16S, 28S rDNK
geni i mitohondrijski COIl gen (Dowton and Austin 1998; Mardulyn and Whitfield
1999; Whitfield et al. 2002; Shi and Chen 2005a). Molekularna filogenija subfamilije
Rogadiinae bila je pradena sekvencioniranjem 28S rRNK D2 regiona (Chen et al.
2003). Belshaw i saradnici (1998) su prikazali rekonstrukciju superfamilije
Ichneumonoidea upotrebom D2 varijabilnog regiona 28S rRNK, dok su Zaldivar-
River6n i saradnici (2006) za ispitivanje polozaja brakonoidnih ciklostomatnih
subfamilija koristili kombinaciju morfoloskih podataka sa mitohondrijalnim COI i
nuklearnim 28S rDNK genom.

Molekularna sistematika podfamilije Aphidiinae je do danas bila predmet
malobrojnih studija. Pungerl (1986) je, prate¢i morfoloSke i elektroforetske varijacije
medu vrstama roda Aphidius, pristupila prvim takvim analizama. Kasnije su usledila i
istrazivanja bazirana na enzimima, u kojima su se pratili geneticki odnosi predstavnika
Aphidiinae ukljucujuéi njihovu reproduktivnu izolaciju uslovljenu visokim stepenom
specifi¢nosti prema odredenom domacinu (Unruh et al. 1989; Holler 1991; Atanassova
et al. 1998).

Filogenetska istrazivanja bazirana na DNK su znatno brojnija 1 pruzila su daleko
viSe informacija o filogeniji podfamilije Aphidiinae. Belshaw i Quicke (1997) su
proucavali filogenetske odnose wunutar subfamilije Aphidiinae (Hymenoptera:
Braconidae) koriste¢i sekvencione podatke sa tri gena: elongacioni faktor-1a, citohrom
b i drugi ekspanzioni segment 28S ribozomske subjedinice. Glavni rezultat njihove

filogenetske studije podfamilije Aphidiinae je postojanje cetiri tibusa (Ephedrini +
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(Praini + (Aphidiini+Trioxini))), pri ¢emu je Praini sestrinski tribus kladi Aphidiini i
Trioxini, a Ephedrini ima bazalnu poziciju. U njihovom radu je pokazano da
ciklostomatne podfamilije familije Braconidae obrazuju odvojenu kladu od podfamilije
Aphidiinae, ali nije najjasnije objasnjen njen polozaj u odnosu na neciklostomatne
podfamilije. Dobijena filogenija takode potvrduje sekundarni gubitak unutrasnjeg tipa
pupacije kod tribusa Praini, kao i polifileticko poreklo endoparazitizma kod Braconidae.

Sekvencioniranjem 16S rDNK gena (Dowton et al. 1998) doslo se do nesto
drugacijih rezultata. Pokazano je da tribus Praini, sa svojim pleziomorfnim
karakteristikama, ima bazalnu poziciju unutar afidiina. Smith i saradnici (1999) su,
koriste¢i NADH1 gen u svom radu, za rezultat ukazali na moguénost postojanja
hipoteze (Praini+(Ephedrini+Aphidiini)), kao i na bazalni poloZzaj tribusa Praini (Praon
+Dyscritulus).

Medutim ni jedna od pomenutih studija nije u analize ukljucila rod Aclitus koji
poseduje brojne pleziomorfne karakteristike (Mackauer 1961b), kao ni rodove Adialytus
i Lysaphidus sa dosta nerazjasnjenom taksonomskom pozicijom. Zato su Kambhampati
i saradnici (2000) koriste¢i mitohondrijski 16S gen zakljucili da je podfamilija
Aphidiinae monofiletska grupa ¢iju bazalnu evolutinu liniju ¢ini upravo rod Aclitus.
Ovim radom je pokazano da je tribus Praini imao vise bazalnu poziciju u odnosu na
Ephedrini.

Sanchis i saradnici (2000) su pokazali da je 18S rRNK adekvatan marker u
razotkrivanju filogenetskih odnosa unutar podfamilije Aphidiinae, i to ne samo na nivou
tribusa, nego i na nivou subtribusa i roda. Rezultat njihovog rada je postojanje tri
tribusa: Ephedrini (koji zauzima bazalnu poziciju), Praini i Aphidiini. Unutar tribusa
Aphidiini se nalaze 2 grupe za koje se smatra da pripadaju tribusu Trioxini
(Monoctonina i Trioxina) koje zauzimaju bazalni polozaj. Pojavio se problem koji je
otvorio novo pitanje, a to je polozaj samog tribusa Trioxini, pa se stvorila nedoumica
oko toga da li predloziti novu filogeniju sa pet tribusa (Ephedrini, Praini, Monoctonini,
Trioxini i Aphidiini). Belshaw i Quicke (1997) izdvajaju Trioxini kao zaseban tribus, ali
da bi se prihvatilo njegovo postojanje kao zasebnog tribusa neophodno je uraditi nove
molekularne i nemolekularne studije.

Dowton i saradnici (2002) su, prilikom filogenetske rekonstrukcije familije

Braconidae, upotrebom 16S i 28S rDNK gena, ukazali na sestrinsku vezu podfamilije
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Aphidiinae i1 ciklostomatne grupe. Medutim, na osnovu drugih studija baziranih na
koris¢enju tri razlic¢ita gena (mitohondrijski 16S rDNK, nuklearni 28S rDNK D2 i 18S
rDNK) dobijeni su sasvim suprotni rezultati koji ukazuju na pripadnost podfamilije
Aphidiinae neciklostomatnoj kladi (Shi et al. 2005).

Shi i Chen (2005b) su, koriste¢i tri molekularna markera (mitohondrijalnu Atp-
azu 6, 18S rDNK i 16S rDNK gene), potvrdili postojanje hipoteze
((Ephedrini+Praini)+Aphidiini)) (Sanchis et al. 2000; Smith et al. 1999). Klada Praini je
sestrinska Aphidiini, dok Ephedrini zauzima bazalnu poziciju, $to se podudara sa
rezultatima Belshaw i Quicke (1997) i Sanchis i saradnici (2000) na osnovu
molekularnih analiza, kao i sa rezultatima koje su dobili Mackauer (1961b) i Gardenfors
(1986) na osnovu morfologije adulta, ali ne i sa onim $to su predlozili Dowton i
saradnici (1998), Smith i saradnici (1999) i Kambhampati i saradnici (2000).

U cilju utvrdivanja molekularne varijabilnosti Praon dorsale-yomenae grupe
neophodno je koristiti barem dva regiona DNK koji imaju razliitu stopu mutacije {j.
koji se karakteriSu razli¢itom konzervativnoscu.

Gen koji kodira COI je mitohondrijalni gen 1 kao ve¢ina mitohondrijalnih gena
je konzervativan. U dosadasnjim analizama COI gen se pokazao kao veoma
informativan u filogenetskim analizama medu blisko srodnim vrstama parazitskih
Hymenoptera (Dowton and Austin 1997b, 2001; Mardulyn and Whitfield 1999;
Whitfield et al. 2002; Zaldivar-Riveron et al. 2006). Derocles i saradnici (2012a) su
nedavno ukazali na klju¢nu ulogu DNK barkodinga u molekularnoj karakterizaciji
podfamilije Aphidiinae. DNK barkoding je molekularna metoda (Hebert 2003; Hebert
and Gregory 2005) koja nam olakSava identifikaciju vrsta u mnogim filumima
koris¢enjem kratkih sekvenci gena koji kodira citohrom oksidazu subjedinica |
mitohondrijalne DNK (COl mtDNK). lako su kod srodnih vrsta insekata, DNK
sekvence sli¢ne, postoje jasne razlike koje definiSu njihove barkodove i omogucavaju
uspe$nu  determinaciju. DNK barkoding vrsta omogucio je uspeSno reSavanje
mnogobrojnih taksomskih problema, poput otkrivanja “skrivenih® taksona unutar
podfamilije Aphidiinae (Desneux et al. 2009; Darsouei et al. 2011; Kos et al. 2011) i
familije Braconidae (Zaldivar-Riveron et al. 2010). Prednosti DNK barkodinga su
uspeSna identifikacija vrsta u svim razvojnim stadijumima, uniformnost podataka,

minimalan rizik pogresne determinacije i dr. Nedavno su Derocles i saradnici (2012b)
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ukazali na moguc¢nost detekcije larvenih stadijuma parazitoida unutar vasi domacina i
njihove identifikacije do nivoa vrsta na osnovu sekvenci dobijenih korisé¢enjem
specijalno dizajniranih prajmera za podfamiliju Aphidiinae. Takode, DNK barkoding se
moze uspeSno koristiti 1 na visim taksonomskim nivoima (superfamilija, familija) u
proceni korektne Kklasifikacije (Quicke et al. 2012), $to nam opet ukazuje na mogucnost
uspes$nog odredivanja taksonomske pripadnosti i kruga domacina na osnovu larvenih
stadijuma parazitoida.

28S gen je jedarni gen koji se do sada kod Hymenoptera pokazao kao
informativan za filogenetske analize na visim taksonomskim nivoima (tribusi, familije i
podfamilije) (Belshaw and Quicke 1997; Belshaw et al. 1998; Dowton and Austin 1998;
Mardulyn and Whitfield 1999; Dowton and Austin 2001; Dowton et al. 2002; Whitfield
et al. 2002; Chen et al. 2003; Shi et al. 2005; Zaldivar-Riveron et al. 2006).

1.7. INTERAKCIJSKI ODNOSI UNUTAR VAS-PARAZITOID ASOCIJACIJA

Parazitoidni rodovi afidiina se mogu podeliti na pet grupa u zavisnosti od
njihovog kruga domacina i to na one Koji parazitiraju: a) na jednoj vrsti domacina, b) na
dve ili viSe vrsta jednog roda, ¢) na vrstama dva ili vise rodova jedne podfamilije, d) na
dva ili viSe rodova ili dve ili vise podfamilije jedne familije i €) na one koji parazitiraju
na nekoliko rodova dve ili viSe familije (Stary 1981a).

Va§-parazitoid asocijacije predstavljaju odlican bioloSki model za ekoloska i
evoluciona istrazivanja (Le Ralec et al. 2010). Studije ¢iji je cilj proucavanje vas-
parazitoid interakcija su skoncentrisane na pitanje na osnovu Cega neki insekti
prihvataju ili odbijaju odredenu va§ za domadina (Mackauer et al. 1996). Michaud i
Mackauer (1994) smatraju da se odgovor na postavljeno pitanje krije upravo u
Ispunjavanju tri uslova: prepoznavanje vasi kao domacina (zadovoljavanje profila koji
traZi Zenka parazitoida), procena kvaliteta domacina (posedovanje adekvatnih resursa u
cilju zadovoljavanja minimalnih fizioloSkih potreba parazitoida) 1 procena vrednosti
domacina kako bi on bio prihvacen ili odbijen za ovipoziciju.

Insekti parazitoidi imaju razvijenu strukturnu, fiziolosku, molekularnu i
simbiotsku adaptaciju, kao i poseban oblik ponasanja u cilju uspe$nog odabira i

savladivanja odbrambenog sistema domacina (Vinson and Iwantsch 1980a, 1980b).
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Obi¢no se odabir domac¢ina moze podeliti na nekih pet koraka: lokacija staniSta
domacina (lokacija biljke), lokacija domacina, prihvatanje domacina, pogodnost
domacina za razvice parazitoida i sposobnost parazitoida da reguliSe fizioloske procese
samog domacina (Doutt 1959; Vinson 1975, 1976, 1981, 1984, 1990). Sposobnost
parazitoida da pronade domacina, da odoleva njegovim odbrambenim mehanizmima i
da regulise njegov metabolizam uti¢e na njegov rang domacina (Le Ralec et al. 2010).
Rehman (1999) je ustanovio da postoje razli¢iti obrasci ponasanja prilikom selekcije
vasi domacina za ovipoziciju od strane parazitoida Praon volucre: nasumicno traZenje
domacina, detekcija 1 priblizavanje domacinu, ispitivanje domadina antenama,
pripremanje za ovipoziciju i savijanje abdomena, ovipozicija i ¢iséenje legalice i antena
(Slika 5).

(a) nasumicno trazenje domacina W

(b} detekcija i priblizavanje domadcinu S 3 \ W

(c) ispitivanje domacina antenama j i ( E’t’

(d) pripremanje za ovipoziciju (savijanje abdomena) o

(e) ovipozicija %

Slika 5. Dijagramski prikaz obrasca ponasanja vrste Praon volucre prema vasi Sitobion
avenae (Rehman 1999)

Lokacija staniSta domacina je inicijalni korak u lokaciji hrane ili domacina
pogodnog za ovipoziciju (Hagvar and Hofsvang 1991). Ona podrazumeva lokaciju
makrohabitata (Suma, livada) i mikrohabitata (potencionalni izvor hrane za domacina,
npr. odredena vrsta biljke) (Vinson 1984). Za sada nema dovoljno informacija o lokaciji
makrohabitata od strane parazitoida, ali se pretpostavlja da presudnu ulogu u tome
imaju sredinski faktori (temperatura, vlaznost, vetar, intenzitet svetlosti) (van Alphen

and Vet 1986). U lokaciji mikrohabitata domacina bitnu ulogu imaju semiohemikalije
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koje emituju domacini, biljke ili organizmi koji su udruzeni sa njima (Vinson 1976
1984; Le Ralec et al. 2010). Parazitoidi mogu locirati vaSi na osnovu njihovog
emitovanja hemijskih supstanci kairomona i biljke putem sinomona (Rehman and
Powel 2010).

Domacin sa svojim fizickim i hemijskim atributima, kao i posebnim oblikom
ponaSanja predstavlja bitan resurs za parazitoida. Vizuelne karakteristike poput oblika,
veli¢ine i boje tela se mogu proceniti sa odredene distance i bez fizickog kontakta, pa je
ova informacija jako bitna u lokaciji biljke domacina i lokaciji samog domacina. Vrste
koje razlikuju boje mogu da ignorisu boju koja ne odgovara njihovom trazenom profilu
domacina, iako je on upravo fizioloski i nutrititivno pogodan za ravice parazitoida
(Michaud and Mackauer 1994). Michaud i Mackauer (1995) su istakli da vizuelne crte
domacina mogu da utiu na lokaciju parazitoida, ali 1 da nisu jedini signal neophodan za
odabir domacina. Boja vasi je bitna kako bi se razlikovali potencionalni domacini od
onih koji to nisu. Do sada se u prethodnim radovima nije previse paznje posvecivalo
uticaju oblika domacina. Minimalna veli¢ina domacina ne mora biti ogranicavajuca
kada je u pitanju njegov odabir za ovipoziciju. Iako krupniji domacini sadrze vise
resursa 1 kao takvi su pogodniji za razvite parazitoida, vrste Aphidius smithi i
Monoctonus paulensis jaja polazu u manje, ali pri tom funkcionalne larvene stadijume
vasi Acyrthosiphon pisum (Harris) iz razloga S§to ih je lakSe savladati (Mackauer and
Kambhampati 1988; Chau and Mackauer 2000). Zenke parazitoida su generalno vec¢e od
muzjaka 1 to moze biti razlog polno specificne eksploatacije domacina (Mackauer
1996). Lykouressis i saradnici (2009) su ukazali na to da je veli¢ina tela Zzenki
parazitoida bitna u selekciji domacina, ta¢nije da krupnije Zenke Ce$ée polazu jaja u
krupnije vaSi domacine, S$to se opet moZze iskoristiti kao potencijal parazitoida da
eksploatiSu populacije vasi koje se razlikuju u veli¢ini. Postoje i1 podaci da majke
obezbeduju ¢erkama krupnije, a sinovima sitnije domacine za njihovo razvice (Charnov
et al. 1981; Godfray 1994). Pokret vasi se tumaci kao stimulans za napad i ovipoziciju
kod nekih vrsta afidiina (Michaud and Mackauer 1994).

Miris i hemijski sastav domacina predstavljaju njegove hemijske atribute i
parazitoidima pruza informaciju o gustini populacije domacina ili ¢ak o vrsti domacina
(Hagvar and Hofsvang 1991). Miris koji poti¢e od biljke domacéina moze imati bitnu

ulogu u lokaciji domacina (Powel and Wright 1991). Senzori na antenama mogu biti
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jako korisni u percepciji mirisa i u proceni kontaktnih hemijskih materija u kutikuli
(Muratori et al. 2006; Rehman and Powel 2010). Vizuelni i hemijski signali vasi
domacina uti¢u na ovipoziciju njihovih parazitoida (Battaglia et al. 2000). Prisistvom
brojnih hemosenzila na legalici kod Zenki Aphidiinac omogucava se procena hemijskog
kvaliteta domacina tokom probne ovipozicije (Mackauer et al. 1996; Weinbrenner and
VOIkl 2002), a na osnovu dobijenih informacija domacin se prihvata ili odbija za
ovipoziciju. Kod pojedinih vrsta koje ne koriste vizuelne crte domacina ova informacija
sluzi 1 u identifikaciji domac¢ina (Michaud and Mackauer 1994) i u proceni kvaliteta
(Chow and Mackauer 1986). Kvalitet domacina se obi¢no definise kao ukupna koli¢ina
postoje¢ih 1 budu¢ih resursa dostupnih larvama parazitoida, dok buduéi resursi
uglavnom zavise od starosti domacéina i stadijuma parazitizma (Mackauer et al. 1996).
Na razvi¢e larve koinobionata uti¢e veli¢ina domacina na pocetku parazitiranja i
kapacitet rasta samog domacina tokom parazitizma (Mackauer 1986). Hildebrands i
saradnici (2000) su pokazali da je odabir domaéina i njihova pogodnost za razviée
parazitoida povezana sa razlikama u fiziologiji ovih domacina, a ne sa vizuelnim
karakteristikama ili spolja$njim hemijskim materijama.

Regulacija domacina podrazumeva sposobnost parazitoida da prezivi unutar
domacina tako Sto utie na njegov rast, ishranu, razvoj, razmnozavanje, morfologiju,
ponasanje, respiraciju, bioloSke 1 hemijske procese unutar domacina prilagodjavajuci ga
tako sopstvenim potrebama (Vinson and Iwantsch 1980b).

Parazitoidi pokazuju neverovatnu fenotipsku plasticnost u pogledu asocijativnog
ucenja 1 interakcije izmedu urodenih 1 steCenih karakteristika, kao 1 na osnovu
prethodnog stecenog iskustva (Poppy et al. 1997). Iskustvo Zenke parazitoida je jako
bitno u inicijalnoj fazi selecije domacina omoguéavajuci joj brzu detekciju vas-biljka
asocijacije (Vinson 1998). Prepoznavanje samog domacina i ovipozicija su pod
kontrolom genetickih faktora (Rehman and Powell 2010). Upravo iz tih razloga,
identifikacija gena koji determiniSu prepoznavanje hemijskih atributa domac¢ina moze
unaprediti moguénosti za buducu geneticku manipulaciju parazitoidima.

Faktori koji uti€u na izbor habitata mogu se podeliti na unutraS$nje (starost
parazitoida, ste¢eno iskustvo, fiziolosko stanje) 1 na spoljasnje (predatori, kompetitori,
bolesti, sredinski faktori, hrana) (Vinson 1998). Volkl i Mackauer (2000) su predlozili

da najvec¢i uticaj na evoluciju odredenog tipa ovipozicije upravo imaju odbrambeni
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sistem domacina i izbegavanje napada trofobiotickih mrava. Tokom evolucije razvile su
se razliCite adaptacije parazitoida za hvatanje vas$i i ovipoziciju u cilju savladivanja
odbrambenih mehanizama domacina (Klingauf 1966; Losey and Denno 1998). Kod
vrste Monoctonus paludum uocéeno je da jaja polaZzu u ventralnu nervnu gangliju
domacina Stite¢i se na taj nacin od hemocita koje prestavljaju deo imunog sistema
domacina (Griffiths 1961). Parazitoidi su tokom evolucije razvili razlicite adaptacije u
cilju odbrane od trofobiotickih mrava (Volkl 1992,1994; V6lkl and Novak 1997). Volkl
i Mackauer (2000), na osnovu same duzine trajanja ovipozicije i pokretljivosti
abdomena, izdvajaju Set tipova ovipozicije, pri ¢emu tribus Praini pripada grupi ¢ije
vrste prvo fizi€ki imobiliSu domadina prednjim nogama, a potom je i orijentiSu za
ovipoziciju.

Rodriguez 1 Hawkins (2000) su, proucavajuci diverzitet, funkciju i stabilnost
parazitoidne zajednice, utvrdili da ne postoji veza izmedu diverziteta parazitoida i njene
sposobnosti da uti¢e na mortalitet domacina, tj. diverzitet i funkcija su nezavisni. Nije
pronadena ni veza izmedu raznovrsnosti parazitoidnih vrsta i stepena varijabilnosti
zajednice, tj. njene stabilnosti.

Ovipozicija zenke parazitoida varira u zavisnosti od njene starosti, fizioloskog
stanja i prethodno stecenog iskustva, ali i od rizika od mortaliteta (Fletcher et al. 1994;
Weisser et al. 1994). Cesti uzroci povecane smrtnosti mladih stadijuma parazitoida
mogu biti: ovipozicija u vasi koje nisu pogodne za njihovo razvi¢e (Griffiths 1960),
koris¢enje hrane slabog kvaliteta (van Emden 1995; Stadler and Mackauer 1996),
kompeticija larvi (McBrien and Mackauer 1991), hiperparazitizam (Holler et al. 1993) i
predatorstvo (VOlkl and Kraus 1996). Predatori mogu imati indirektan uticaj na vas-
parazitoid interakcije uti¢u¢i na promenu samog ponaSanja parazitoida (Taylor et al.
1998). Zapravo, parazitoidi su u mogucénosti da prepoznaju tragove koje predatori
ostavljaju na vasima ili da registruju emitovanje alarmnih feromona vasi koje su

napadnute od strane predatora.

1.8. NIVOI SPECIJACIJE UNUTAR PODFAMILIJE APHIDIINAE

Afidni domacini su od kljuénog znacaja za razumevanje evolucije njihovih
parazitoida (Stary 1981a). Vas-parazitoid interakcije objasnjavaju se kao kontinualne

oscilacije, promenjive u skladu sa evolucijom, pri ¢emu je glavni trend parazitoida da
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prate evoluciju mladih, progresivnijih i brojnijih vas$i domacina. Mackauer (1965)
smatra da postoji paralelna evolucija parazitoida i vasi. Odgovor parazitoida i njihovih
domacina na sredinske promene moZze i ne mora biti isti, te se smatra da je evoluciona
progresija dovela do toga da rodovi i vrste parazitskih osa parazitiraju na vrstama koje
nisu bili domacini njihovim precima (Stary 1981a). Dokaz za to je i sama strategija
ovipozicije (Stary 1970).

Kao Sto je ve¢ i naglaseno u prethodnom poglavlju, postoje brojni faktori koji
mogu uticati na razli¢ite obrasce ponasanja parazitoida prilikom lokacije habitata, preko
detekcije domacina pa sve do selekcije odredene vasi domacina za ovipoziciju Sto
istovremeno uti¢e i na njihov rang domacina (Godfray 1994, Antolin et al. 2006).
Parazitoidi podfamilije Aphidiinae pokazuju razli¢it stepen specifi¢nosti prema
domacinima, od onih koji parazitiraju na samo jednom domacinu do onih koji
parazitiraju na vise od stotinu vasi domacina u razli¢itim tipovima habitata i razli¢itim
geografskim oblastima (Stary 1981a). Populacije parazitoida koje pripadaju istoj vrsti
mogu pokazivati odredene razlike u zavisnosti od uticaja klimatskih faktora i
specifi¢nosti prema domacinu. Takode, populacije parazitoida koje parazitiraju istu
vrstu domacina zbog razli¢itih klimatskih uticaja mogu pokazati znaajne razlike u
razvojnom ciklusu $to se najviSe odrazava u afinitetu prema odredenim razvojnim
stadijumima domacina (Stary 1988). Veliki geneticki diverzitet parazitoida iste vrste
unutar jedne zoogeografske oblasti posledica je velikog diverziteta vasi domaéina
(Godfray 1994). Gotovo svaki fitofagni insekt predstavlja domacina najmanje jednoj
vrsti parazitoida. Takav geneticki diverzitet omoguéava pojavu parazitizma na
domacinima koji u normalnim uslovima nisu ciljna grupa parazitoida. Specijacija unutar
razli¢itih kompleksa parazitoida prema odredenim domacinima moze biti i posledica
visokog stepena specificnosti njihovih fitofagnih domacdina prema odredenoj biljci
domacinu (Stireman et al. 2006).

Specijacija usled specijalizacije prema odredenom domacinu nastaje usled
kompleksnog delovanja odredenih ekoloskih i bioloskih faktora prilikom odabira vasi
domacina (Porter and Hawkins 1998; Stadler 2002). Kod insekata parazitoida izdvojena
su dva oblika specijacije: alopatrija i simpatrija (Quicke 1997). Pretpostavlja se da je
simpatricka specijacija dominantnija kod parazitoida podfamilije Aphidiinae iz razloga

Sto je evolutivni status pojedinih parazitoidnih filetickih linija okarakterisan visokim
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stepenom specificnosti prema domacinu (Tremblay and Pennacchio 1988), pri ¢emu se
formiraju evolutivne jedinice koje ukljucuju grupe blisko srodnih vrsta. Adaptivna
divergencija predstavlja dominantan model geneticke diferencijacije koja vodi ka
specijaciji unutar grupe afidiina (Templeton 1981; Dress and Mallet 2002; Lajeunesse
and Forbes 2002). Ona deluje tako §to se populacija podeli na dve subpopulacije izmedu
kojih je prekinut protok gena, pri ¢emu se raznim morfoloskim i fizioloSkim
adaptacijama favorizuje reproduktivna izolacija na razli¢itim vaS$ima domacinima.
Rezultat toga je nastanak kriptickih vrsta koje je nemoguce razlikovati na osnovu
morfoloskih karakteristika.

Pojam kriptickih vrsta poznat je viSe stotina godina, ali tek u poslednje dve
decenije, sa intenzivnim razvojem novih tehnologija, njihova detekcija dostize pravu
ekspanziju (Blair et al. 2005). Ubrzan razvoj molekularnih metoda tokom ‘90-ih godina
proslog veka, omoguéio je analizu razli¢itih genskih markera i karakterizaciju
genetickog polimorfizma, $to je od izuzetnog znacaja za rekonstrukciju filogenetskih
odnosa izmedu vrsta. Pored fundamentalnog znacaja kao §to su karakterizacija
specijacije, biodiverziteta i strukture zajednice, proucavanje kompleksa kriptickih vrsta
unutar podfamilije Aphidiinae je od presudnog znacaja za uspeh programa bioloske
kontrole gde potencijalni agent moze predstavljati kompleks dve ili vise kriptickih vrsta
(Desneux et al. 2009; Kos et al. 2011).

1.9. ULOGA I ZNACAJ PREDSTAVNIKA PODFAMILIJE APHIDIINAE

Vasi predstavljaju bitne insekatske StetoCine u agroekosistemima (Minks and
Harrewijn 1988). Stetan efekat moze biti izazvan direktno njihovom ishranom usled
¢ega dolazi do kovrdzanja listova ili indirektno, kao vektori virusa (Dawson et al.
1990). U proteklih nekoliko dekada velika je paznja posvecena istrazivanju bioloskih
aspekata prirodnih neprijatelja vasi (predatora i parazita) u cilju njihovog koris¢enja u
programima bioloSke kontrole. Upravo zbog specifi¢nosti i efikasnosti posebno je
interesovanje usmereno ka parazitoidima (Stary 1970, 1988; Hagvar and Hofsvang
1991; Tomanovi¢ i Brajkovi¢ 2001; Kavallieratos et al. 2004a; Kos et al. 2008). U
Panonskoj oblasti su se do sada proucavale neke ekonomski vazne vrste vasi (Mitic-

Muzina i Srdi¢ 1977; Petrovi¢ 1992; Tomanovi¢ et al. 1996; Tomanovic¢ et al. 1998b),
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ali viSe paznje treba posvetiti i proucavanju sastava i diverziteta same faune parazitoida
(Tomanovi¢ 1998; Tomanovi¢ i Brajkovi¢ 2001).

Mnoge vrste podfamilije Aphidiinae predstavljaju vazne parazitoide vasi u
razli¢itim agroekosistemima. Neke od njih su ¢ak uvezene Sirom sveta radi borbe protiv
Stetnih vasi (Bosch et al. 1959; Carver 1984; Stary 1995; Dahlsten et al. 1999),
komercijalno su uzgajane kao bioloski kontrolni agensi (Hagvar and Hofsvang 1991;
Heimpel and Lundgren 2000) i uspesno se koriste u programima bioloske kontrole u
svetu (Hughes 1989). Medutim, njihova efikasnost je uslovljena njihovim prisustvom na
pravom mestu u pravo vreme i na pravom domacinu.
vise od njihovih domacina (Hagvar and Hofsvang 1991; Hoffmann and Frodsham
1993), sto moze posluziti kao korisna informacija prilikom odabira metoda za kontrolu
brojnosti Stetnih vasi. Upravo zbog rezistentnosti vasi na pesticide, sve viSe paznje se
posvecuje bioloskoj kontroli i pronalasku najefikasnijeg prirodnog neprijatelja.
UspesSnost suzbijanja biljnih vaSi parazitskim osama zavisi pre svega od gustine
populacije domacina u kulturi, odnosa stepena parazitizma i hiperparazitizma (He et al.
2006). Fekunditet parazitoida mora da prati fekunditet domacina. Tacnije, Zenke
parazitoida mogu menjati strategiju ovipozicije u zavisnosti od gustine populacije
domacina. Jako je bitno 1 parazitiranje domacéina u njegovom najranijem razvojnom
stadijumu (I i II larveni stadijum, kada je najveca gustina populacije domacina), tako da
se parazitoid razvije pre nego $to domacin dostigne polnu zrelost i po¢ne da produkujuje
nove jedinke (Lykouressis et al. 2009).

Taksonomske studije podfamilije Aphidiinae doprinose korektnoj identifikaciji
vrsta koje predstavljaju prirodne kontrolne agense vasiju, §to moze biti od klju¢nog
znacaja za uspehe bioloskih kontrolnih programa. Poznavanje tritrofickih asocijacija
(vas-parazitoid-biljka) sa odredenih prostora, odnosno populacioni diverzitet
parazitoida, moze biti od kljuénog znacaja za biokontrolne strategije. 1z tih razloga
proucavanje taksonomije, ekologije i zivotnog ciklusa afidiina moze doprineti sticanju
znanja o parazitoidima primenljivih u programima bioloske kontrole (Kavallieratos et
al. 2001; Kavallieratos et al. 2004b).

Parazitske ose koje parazitiraju na vaSima vrsta Uroleucon u zapadnom

Palearktiku bile su predmet mnogobrojnih taksonomskih studija (Mackauer and Stary
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1967; Stary 1976b; VOIkl and Stary 1988; Mescheloff and Rosen 1990; Barczak 1993;
Tomanovi¢ et al. 1998a; Tomanovi¢ et al. 1998b; Kavallieratos et al. 2001). lako se
smatralo da vas$i iz roda Uroleucon nemaju ekonomski znacaj, potvrdeno je da one
zajedno sa njihovim primarnim parazitoidima predstavljaju znaCajne izvore hrane za
predatore i hiperparazitoide u agroekosistemima (VOIkl and Stary 1988). Takode se
smatra da prisustvo primarnih parazitoida Uroleucon vasi u agroekosistemima moze
smanjiti stopu hiperparazititma na primarne parazitoide ekonomski znacajnih afidnih
vrsta (Horn 1984; Vo6lkl and Stary 1988; Tomanovi¢ et al. 2003b; Takada and
Nakamura 2010).

28



2. CILJEVI ISTRAZIVANJA

Na osnovu svega navedenog uocava se da taksonomija Praon dorsale-yomenae
kompleksa, usled velike varijabilnosti kori§¢enih dijagnostickih karaktera, nije jo§ uvek
razreSena. Iz tih razloga, glavni cilj ovog istrazivanja bi se odnosio na utvrdivanje
taksonomskog statusa grupe vrsta ,,dorsale-yomenae“, kao i na pronalazenje obrazaca
specijalizacije prema odredenim vrstama domacina.

Takode, ciljevi ovog istrazivanja bi bili slede¢i:

1. Utvrdivanje geneticke i morfoloske varijabilnosti unutar Praon dorsale-yomenae
kompleksa upotrebom molekularnih markera i metoda tradicionalne i geometrijske
morfometrije

2. Utvrdivanje postojanja ,,skrivenih® taksona (sa specifi¢nim obrascima biogeografske
distribucuje i visokim stepenom specifi¢nosti prema odredenim domacinima), kao i
tacnog broja vrsta unutar Praon dorsale-yomenae kompleksa

3. Utvrdivanje podudarnosti izmedu stepena genetickih divergencija 1 morfoloskih
diferencijacija

4. Analiziranje faktora koji mogu uticati na varijabilnost, kao i mehanizama koji mogu
dovesti do specijacije unutar ,,dorsale-yomenae“ grupe

5. Utvrdivanje postojanja pouzdanih taksonomskih karaktera koji su dovoljno ,,dobri*

za razdvajanje taksona.
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3. MATERIJAL | METODE RADA

3.1. MORFOMETRIJSKE METODE

3.1.1. ,,Tradicionalna“ morfometrija

»Iradicionalna®“ morfometrija se zasniva na jednostavom merenju distanci,
uglova i povrSina delova nekog organizma. Ona predstavlja spoj kvantitativne
morfologije, koja daje ulazne podatke, i multivarijantnih statistickih metoda kojima se
obraduju ti podaci.

Morfoloskim analizama obuhvaceno je 270 zenki i 151 muzjak koji pripadaju
vrstama: Praon dorsale, P. longicorne, P. yomenae, P. volucre i P. megourae (Prilog 1).
U analizama je korisS¢en i takson koji se po morfoloskim karakterima nije mogao
grupisati ni sa jednom od analiziranih vrsta, pa smo ga iz tih razloga oznacili kao Praon
sp.. Materijal je sakupljan u periodu 2008-2011. godine na razli¢itim lokalitetima u
Srhiji. Sa biljaka doma¢ina sakupljane su Zive i mumificirane biljne vasi. Zive biljne
vasi su stavljane u 90% alkohol 1 75% mle¢nu kiselinu u odnosu 2:1 radi kasnije
identifikacije (Eastop and van Emden 1972). Ostatak kolonije biljnih vasiju gajen je u
laboratoriji oko tri nedelje, $to je dovoljno da se izlegu parazitoidi. Kolonije biljnih
vasiju su stavljane u male plasti¢ne kutije pokrivene gazom, pri ¢emu su se adekvatnom
ventilacijom unutar plasti¢nih kutija ostvarili sli¢ni uslovi kao 1 u samoj laboratoriji
(temperatura 22.5 °C, ralativna vlaznost 65%) (Kavallieratos et al. 2001; Kavallieratos
et al. 2002; Kavallieratos et al. 2003; Kavallieratos et al. 2005). Pored direktno
sakupljenog materijala takode je analiziran i materijal koji je sakupljan od 1959-2011.
godine irom Palearktika, a koji su ustupili kolege: Petr Stary (Republika Ceska),
Nickolas Kavallieratos (Gréka), Christoph Vorburger (Svajcarska), Ehsan Rakhshani i
Seyed Massoud Madjdzadeh (Iran), Hajimu Takada (Japan), Vladimir Ziki¢ i Andeljko
Petrovi¢ (Srbija i Crna Gora).

Zbog preciznog merenja odredenih morfoloskih karakteristika jedinki pravljeni
su trajni mikroskopski preparati. Disekcija insekata uradena je po standardnim
metodama (Stary 1970). Jedinke su disekovane u 10% KOH, a delovi tela su sprovedeni

kroz seriju alkohola rastu¢e koncentracije od 70% do apsolutnog. Prvo su odstranjivana
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krila koja su direktno uvodena u 70% alkohol, dok su ostali delovi tela kuvani u 10%
KOH u vodenom kupatilu na oko 90°C u trajanju od 8 minuta za suvi materijal i 5
minuta za materijal deponovan u alkoholu. Delovi tela koji su koris¢eni za taksonomsku
analizu su uz pomo¢ igala i fine pincete razdvojeni pod binokularnom lupom i
sprovedeni kroz serije alkohola rastu¢e koncentracije (70%, 85% i 100%) gde su drzani
tri, pet, odnosno deset minuta radi dehidratacije. Dehidrirani delovi tela su na kraju
montirani na predmetna stakla u kanada balzamu. Gotovi preparati su suSeni mesec
dana u termostatu na 30 °C. Merenje delova tela izvr$eno je pomoéu okular mikrometra
na ZEISS mikroskopu. Vrednost podeoka na skali mikrometra iznosila je 0,01mm.
Analizirani delovi tela prikazani su na Slici 6.

Morfoloskim analizama obuhvaéene su dve vrste karaktera (Tabela 1):
meristicki - karakteri koji opisuju odredeno svojstvo determinisano celobrojnom
numerickom vredno$éu (karakteristike c¢ija je promena stanja diskontinualna) i
kontinuirani - karakteri koji mogu imati bilo koju vrednost unutar odredenog intervala
(karakteristike koje kontinualno menjaju svoja stanja).

Posto veli¢ina tela ovih parazitoida zavisi prvenstveno od veli¢ine tela domacina
(Cohen et al. 2005), analizirane su relativne duZine tj. odnos duZzina karaktera. U radu su
kori$ceni sledeéi odnosi karaktera: Fil/Fiw, Fol/Fow, Fil/Fol, Fiw/Fow, Ptl/Ptw, Ptl/Mtl,
Petl/Petws, Petl/Petws,.

Krilna nervatura je prikazana po nomenklaturi koju je dao Stary (1983).

Tabela 1. Spisak karaktera koji su analizirani ,,tradicionalnom” morfometrijom,;
Zenke 1 muZjaci

Oznaka

- Opis karaktera Tip karaktera
LP Broj segmenata labijalnih palpusa Meristicki
MP Broj segmenata maksilarnih palpusa Meristicki

F Broj antenalnih segmenata Meristicki
MBF,; Broj mirisnih brazdi na prvom antenalnom segmentu Meristicki
MBF, Broj mirisnih brazdi na drugom antenalnom segmentu Meristicki

Fil Duzina prvog antenalnog segmenta Kontinuirani

Fw Sirina prvog antenalnog segmenta Kontinuirani
F,l Duzina drugog antenalnog segmenta Kontinuirani
Fw Sirina drugog antenalnog segmenta Kontinuirani
Pt Duzina pterostigme Kontinuirani
Ptw Sirina pterostigme Kontinuirani
Mtl, Duzina Mt nerva Kontinuirani
Petl Duzina petiolusa Kontinuirani
Petw; Sirina petiolusa u nivou spirakuluma Kontinuirani
Petw, Sirina petiolusa u osnovi Kontinuirani
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b)

F2w

Petw2
Petw1

Slika 6. Praon dorsale - delovi tela: a) glava (MP-broj segmenata maksilarnih palpusa,
LP-broj segmenata labijalnih palusa); b) antena (Fll-duzina prvog flagelarnog
segmenta, Flw-Sirina prvog flagelarnog segmenta, F2l-duzina drugog flagelarnog
segmenta, F2w-Sirina drugog flagelarnog segmenta); c) prednje krilo (Ptl-duzina
pterostigme, Ptw-Sirina pterostigme, Mtl-duzina Mt nerva); d) mezoskutum; e) petiolus
(Petl-duzina petiolusa, Petwl-Sirina petiolusa u nivou spirakuluma, Petw2-Sirina
petiolusa u osnovi); f) propodeum; g) legalica (autor ilustracija dr Andeljko Petrovié)
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Statisticke analize obuhvatale su deskriptivnu statistiku kao 1 analizu
varijabilnosti karaktera pomocu diskriminantne kanonijske analize. Primenom Analize
varijanse i post-hoc Tukey’s testa testirana je znacajnost razlika u varijabilnosti
analiziranih karaktera. Analize su izvrSene pomocu programskog paketa STATISTICA
6.0 (StatSoft, Inc. 2001).

3.1.2. Geometrijska morfometrija

Primenom geometrijske morfometrije analizirana su desna krila jedinki unutar
Praon dorsale-yomenae kompleksa vrsta, na kojima je odabrano 13 dvodimenzionalnih,
jasno definisanih tac¢aka (Slika 7). Krila su fotografisana digitalnim fotoaparatom Canon
Power Shot S40, na fazno-kontrasnom mikroskopu LEICA DM LS u Institutu za
zoologiju, Bioloskog fakulteta u Beogradu. Prilikom analize krila redukovane nervature,
kao kod roda Praon, neophodno je pored landmarks u analizu ukljuciti i
semilandmarks. Semilandmarks su zapravo tacke izvedene na osnovu dve ili viSe
landmarks izabrane na analiziranom objektu. Za razliku od landmarks, to su a priori
postavljene tacke. Njihova funkcija je da olakSaju opisivanje neke morfoloske celine
(Perez et al. 2006), u nasem sluc¢aju oblik krila, kada je nemoguce postaviti prave tacke.
Koris¢enjem softverskog paketa MakeFun6 (Sheets 2000), odabrali smo dva markera na
osnovu kojih se odreduje centroid kroz koji se povlace linije (u nasem slucaju 20) koje
seku krila na ta¢no odredenim mestima. Tacke su potom zabelezene na svakom
pojedina¢nom krilu koriste¢i softverski paket tpsDig (Rohlf 2005), vodeéi strogo
racuna o tome da se prva i druga tacka poklapaju sa redosledom odabira markera.
Landmarks nose oznake 1-7, dok semilandmarks opisuju distalni deo krila (8-13) (Slika 7).
Preciznost postavljanja tacaka na krilnu plo¢u proverena je u tpsRelw programskom
paketu (Rohlf 2005).

Generalizovana Prokrustova Analiza (engl. General Procrustes Analysis — GPA)
omogucava da se skaliranjem, translacijom i rotacijom konfiguracija specifi¢nih tacaka
eliminiSu razlike uslovljene veli¢inom, polozajem i orijentacijom, Sto se postize
Prokrustovom superimpozicijom (Goodal 1991; Bookstein 1996; Dryden and Mardia
1998; Zelditch et al. 2004). Prokrustova superimpozicija uradena je uz pomoc

softverskog paketa Semiland (Sheets 2000), pri ¢emu je poravnavanje, translacija i
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rotacija uradena zasebno za specificne tacke koje imaju jasno definisan polozaj, i za

tacke koje su rasporedene na pravilnim razmacima duz oboda krila semilandmarks.

Slika 7. Obelezene specifi¢ne tacke (1-7) i polutacke (8-13) na krilu Praon yomenae

Informacije o veli¢ini krila date su preko veli¢ine centroida (CS). Veli¢ina
centroida se za svako krilo izraCunava kao kvadratni koren sume kvadratnih rastojanja
svake tacke od teziSta date konfiguracije (Dryden and Mardia 1998). Teziste
konfiguracije je tacka Cije X i Y koordinate predstavljaju srednje vrednosti X i Y
koordinata svih tacaka (Klingenberg et al. 2001). Prokrustove koordinate specificnih
tacaka, dobijene nakon Prokrustove superimpozicije, nose informaciju o obliku
odredene konfiguracije, tako da razlike u Prokrustovim koordinatama predstavljaju
razlike u obliku izmedu analiziranih konfiguracija.

Prilikom analiza oblika krila izmedu uzoraka neophodno je utvrditi da i uopste
postoje statisti¢ki znacajne razlike u varijabilnosti u velicini i obliku krila.

Razlike u veli¢ini krila izmedu grupa analizirane su primenom analize varijanse
(ANOVA) za CS. Post-hoc Tukey’ test koriscen je za prikaz statisti¢ki znacajnih razlika
u veli¢ini krila medu analiziranim grupama. Varijabilnost u obliku krila, analizirana je
multivarijantnom analizom varijanse (MANOVA), sa svim varijablama oblika kao
zavisno promenjivim.

Standardne metode multivarijantne statistike koje se primenjuju u
morfometrijskim analizama inkorporirane su u softverski paket MorphoJ (Klingenberg
2011). Da bi se utvrdilo da li se jedinke koje poti¢u sa razli¢itih domacina (razliite

vrste afidnih domaéima) razlikuju u obliku krila, analiza glavnih komponenti (PCA -
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Principal Component Analysis) uradena je za svaku vrstu parazitoida koja parazitira
veci broj domacina, odnosno biotipova. Deformacione krilne ploce, duz I i II ose,
prikazane su u cilju ilustracija promena u obliku krila. Da bismo utvrdili koje promene u
obliku krila jedinki najvise doprinose diskriminaciji izmedu vrsta, izvrSena je
kanonijska varijantna analiza (Canonical Variate Analysis-CVA), koja za razliku od
PCA analize favorizuje medugrupnu varijabilnost. Procenat pravilnog grupisanja jedinki
u a priori definisane grupe utvrden je diskriminantnom analizom (Discriminant
Function Analysis) preko distanci dobijenih na osnovu CVA. Za geometrijsku
morfometriju koristi se serija TPS i IMP programa koji su dostupni na internet adresi:
http://life.bio.sunysb.edu/morph, kao i softverski paket MorphoJ (Klingenberg 2011).

Intraspecijska varijabilnost u stepenu i obrascu polnog dimorfizma u veli¢ini i obliku
krila testirana je izraCunavanjem vrednosti standardnih indeksa. Indeks polnog
dimorfizma u veli¢ini krila-lssp (Sexual Size Dimorphism) izra¢unava se preko veli¢ine
centroida: CS pola duzih krila/CS pola manjih krila. Indeks polnog dimorfizma u obliku
krila-lsspp (Sexual Shape dimorphism) predstavljen je Prokrustovim distancama izmedu

polova.

3.2. MOLEKULARNE METODE

Za molekularne analize vrsta iz roda Praon i ocenu divergencije na inter- i
intraspecijskom nivou kori$¢ena su dva molekularna markera, gen koji kodira citohrom
oksidazu subjedinica I mitohodrijalne DNK (COI mtDNK) i gen koji kodira 28S region
jedarne DNK.

3.2.1. Ekstrakcija DNK iz insekata

Svi primerci koji su sakupljeni za molekularne analize ¢uvani su u 96% etanolu,
na temperaturi od -20°C do ekstrakcije DNK. Ukupna DNK svakog primerka
ekstrahovana je pomoc¢u TES metoda (Mahuku 2004) ili Dneasy®B|00d and Tissue Kit-a
(QIAGEN) prema uputstvu proizvodaca. TES ekstrakcija je bio metod izbora u
analizama, dok se drugi metod koristio samo u sluc¢aju kada je prinos DNK nakon

ekstrakcije metodom izbora bio nizak. Kako bi se primerci sa¢uvali, pod binokularom je
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izvrSeno punktiranje abdomena, a zatim su punktirani uzorci inkubirani na 40°C (TES
esktrakcija) ili 56°C (Dneasy®Blood and Tissue Kit) tokom noéi, u rastvoru sa¢injenom
od 400ul TES pufera za liziranje ¢elija 1 4ul proteinaze K (TES esktrakcija), odnosno
180 pul ATL pufera i 20 pl proteinaze K (Dneasy®Blood and Tissue Kit). Slede¢eg dana
postupak ekstrakcije je nastavljen prateéi protokol odabranog metoda ekstrakcije.
Ekstrahovana DNK rastvorena je u 50 pl TE pufera (TES esktrakcija), odnosno 80 pl
AE pufera (Dneasy®Blood and Tissue Kit), a zatim uvana na -20°C. Primerci iz kojih
je izvrSena ekstrakcija DNK su posle uzastopnih ispiranja vodom i 96% etanolom,

preparovani, obelezeni Sifrom ekstrakcije i smeSteni u entomoloske kutije.

3.2.2. Amplifikacija DNK, preciS¢avanje i sekvencioniranje

Molekularne analize su obuhvatile vrste P. dorsale, P. yomenae, P. longicorne,
P. volucre, P. megourae, i Praon sp. Citohrom oksidaza subjedinica | mitohondrijalne
DNK umnoZena je sa setom prajmera LCO1490 (5’-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-
3’) i HCO2198 (5’-TAAACTTCAGGCTGACCAAAAAATCA-3’) (Folmer et al. 1994). Ovi
prajmeri kod parazitoida amplifikuju produkt veli¢ine oko 658bp, koji obuhvata deo

COlI gena mtDNK (Slika 8).

COI mtDNK
‘ NAD2 | | LCO1490— produkt 658bp —HCO02198 ‘ |tRNA-Leu ‘ coll ‘

Slika 8. Deo gena COI mtDNK koji amlifikuju prajmeri LCO1490 i HC02198

PCR amplifikacija je uradena u zapremini od 20ul koja sadrzi 1ul ekstrahovane
DNK, 11.8ul H20, 2ul pufera A sa 1xMg (High Yield Reaction Buffer A,
Kapabiosystems), 1.8ul MgCl2 (2.25mM), 1.2ul dNTP (0.6mM), 1ul LCO1490
(0.5uM), 1ul HCO2198 (0.5uM) i 0.2ul KAPATag DNK polimeraze (0.1 U/ul)
(Kapabiosystems). Amplifikacija je vr§ena u Eppendorf Mastercycler®ep po slede¢em
protokolu: inicijalna denaturacija 95°C/5 min; 35 ciklusa: 1) denaturacija 95°C/1min, 2)
elongacija 54°C/1 min, 3) ekstenzija 72°C/2 min; finalna ekstenzija 72°C/10 min. Da bi
se proverila uspeSnost sinteze COI gena, Sul PCR produkta svakog uzorka je pusteno na
1% agaroznom gelu obojenom etidijum bromidom i vizualiziranom pod UV

transiluminatorom.
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Za umnozavanje gena koji kodira 28S region jedarne DNK, koriS¢en je set
prajmera koji umnozavaju drugi ekspanzioni segment 28S rRNA tj. 28S D2, a to su
forward 28SD2f prajmer (5’-AGAGAGAGTTCAAGAGTACGTG-3") (Belshaw and Quicke
1997) i reverse 28SD2r (5’-TTGGTCCGTGTTTCAAGACGGG-3’) (Campbel et al. 1993).

Umnozavanje 28S D2 produkata PCR metodom uradena je u zapremini od 20ul
koja sadrzi 1ul ekstrahovane DNK, 14.35ul H20, 2ul pufera A sa 1.5mM MgCl,
(Kapabiosystems), 0.5ul dNTP (0.25mM), 1ul 28SD2f (0.5uM), 1ul 28SD2r (0.5uM) i
0.15ul KAPATag DNK polimeraze (0.0375 U/ul) (Kapabiosystems). Protokol za
umnozavanje 28S regiona jedarne DNK kod parazitoida se sastoji od: inicijalne
denaturacije 95°C/3 min; 30 ciklusa: 1) denaturacija 95°C/30s, 2) elongacija 48°C/30s,
3) ekstenzija 72°C/60s i na kraju finalna ekstenzija 72°C/10 min. Da bi se proverila
uspesnost sinteze COI gena, 5ul PCR produkta svakog uzorka je puSteno na 1%
agaroznom gelu obojenom etidijum bromidom i vizualiziranom pod UV
transiluminatorom.

Nakon uspe$ne amplifikacije delova COI i 28S gena uzorci namenjeni za
sekvenciranje su pre¢i§éeni pomoéu QIAquick® PCR Purification Kit-a (QIAGEN)
prate¢i upustvo proizvodaca. Provera Cistoce preciS¢enih uzoraka izvrSena je na 1%
agaroznon gelu. Kvantifikacija, odnosno molekularna teZina 1 koli¢ina DNK koja ¢e se
poslati na sekvenciranje, odredena je vizuelnim poredenjem produkata sa markerom
DNA 100 Bp DNA Ladder (SERVA). Sekvenciranje je uradeno na automatskom
kapilarnom sekvencionatoru ABI Prism 3700 (Applied Biosystems) u BMR Genomics
(Padova, Italija). Produkt COI gena svakog uzorka je sekvencioniran u jednom smeru,
upotrebom LCO1490 forward prajmera, a produkti 28S sa forward prajmerom 28SD2f.

3.2.3. Obrada podataka i filogenetske analize

Za prevodenje sekvenci iz abi formata koji je proizveo sekvencionator i njihovo
kompletiranje koris¢en je program FinchTV™ (dostupan na http://www.geospiza.com).
U cilju sagledavanja kvalitativne 1 kvantitativne razlike unutar COI mtDNK izmedu
vrsta iz roda Praon, prvo je izvrSeno poravnanje sekvenci u CLUSTAL W programu

integrisanom u MEGA 4.0 softveru (Tamura et al. 2007). Sekvence su zatim
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podvrgnute Best fit model testu prema Akaike Information kriterijumu koji je ocenio
koji su modeli najbolji za poredenje nukleotidnih razlika.

Za rekonstrukciju filogenetskih stabala koris¢en je Neighbor-Joining metod
(Saitou i Nei 1987) u modelu Tamura-Nei (Tamura i Nei 1993) i Metod maksimalne
parsimonije (Nei i Kumar 2000) u MEGA4 programu. Za filogenetkse analize COI
mtDNK kao outgroup su koris¢ene sekvence COI gena vrste Areopraon silvestre koja
pripada istom tribusu Praini, ¢iji primerak je sakupljen sa Periphyllus sp. na Acer
pseudoplatanii i Lysiphlebus fabarum iz iste podfamilije, sakupljen sa domacina Aphis
fabae poreklom sa Chenopodium album. Za filogenetske analize 28S D2 regiona
jedarne DNK, kao outgroup je korisé¢ena sekvenca Aphidius colemani iz iste podfamilije
Aphidiinae, koja je preuzeta iz NCBI GenBank (National Center of Biotechnology
Information, http://www.ncbi.nim.nih.gov) pod pristupnim brojem HQ599561.

Za utvrdivanje porekla genetiCke struktuiranosti populacija, i ocene divergencije
na inter- i intraspecijskom nivou uradena je Analiza molekularne varijanse (AMOVA) u

programu ARLEQUIN 3.0 (Excoffier et al. 2005).
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4. REZULTATI

4.1. MORFOLOSKE ANALIZE

Statisticke analize celokupnog ispitivanog uzorka uradene su odvojeno za
muzjake 1 zZenke usled postojanja polnog dimorfizma u analiziranim morfoloskim

karakteristikama.

4.1.1.Varijabilnost morfoloskih karaktera kod Zenki

Deskriptivnom statistikom obuhvaceno je 270 jedinki svrstanih unutar 6 vrsta
(Praon yomenae, Praon sp., P. megourae, P. longicorne, P. volucre i P. dorsale). Da
bismo utvrdili varijabilnost karaktera unutar grupa uradena je deskriptivna statistika za
sve vrste odvojeno (Prilog 2). Izracunate su srednja vrednost, standardna devijacija,
minimalne i maksimalne vrednosti analiziranih osobina. Analizirano je 6 meristickih i 8
kontinuiranih karaktera. Meristi¢ki karakeri i karakteri sa kontinuiranom varijabilno$¢u
analizirani su zasebno. Da bi se eliminisao efekat veliCine 1 omogucéilo direktno
poredenje dobijenih rezultata sa drugim studijama, kontinuirani karakteri analizirani su
kao odnosi vrednosti dva karaktera.

Karakter F (broj antenalnih segmenata) nije usao u statistiCke analize iz razloga
Sto nije bilo moguce njegovo ta¢no odredivanje u ¢itavom uzorku. Na osnovu dobijenih
vrednosti moze se prikazati variranje ovog karaktera po vrstama: P. yomenae (F=17-20),
Praon sp. (F=16-17), P. megourae (F=19-21), P. longicorne (F=20-21), P. volucre
(F=17-18) i P. dorsale (F=18-20).

Naredni analizirani karakteri MP (broj segmenata maksilarnih palpusa) i LP
(broj segmenata labijalnih palpusa) ukazuju na jasno izdvajanje vrste Praon sp. koja
ima po 3 segmenta u maksilarnim i 2 segmenta u labijalnim palpusima. Sve ostale vrste
imaju po 4 segmenta u maksilarnim i 3 segmenta u labijalnim palpusima.

Broj mirisnih brazdi (rinarija) na prvom flagelarnom segmentu (MBF;) kod svih
vrsta ima vrednost 0. Najveca varijabilnost u broju mirisnih brazdi na drugom
flagelarnom segmentu (MBF;) uocava se unutar vrste P. yomenae (1-4), dok je
najmanja varijabilnost ovog karaktera zabeleZena kod vrste P. megourae (1-2). Kod

svih ostalih vrsta MBF, ima vrednost 1-3 (Prilog 2).
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Duzina tela (L) je jedan od karaktera koji najviSe varira unutar vrsta. Najmanju
srednju vrednost duzine tela ima vrsta Praon sp. (47.17) dok najveéu ima vrsta P.
longicorne (59.74). Najve¢e variranje ovog karaktera zabelezeno je kod vrste P.
yomenae (min=41, max=85), dok je najmanje variranje uocCeno unutar vrste P.
megourae i krece se u opsegu od 50-64 (Prilog 2). Postojanje razlika u duzini tela zenki
izmedu 6 razliCitih vrsta testirano je analizom varijanse i pokazane su statisticke
znaCajne razlike (ANOVA: F=14.35, df=5, P<0.000000). Rezultati post-hoc Tukey’s
testa za duzinu tela ukazuju na to da statisticki znacajna razlika u veli¢ini tela postoji
medu Zenkama slede¢ih vrsta: P. yomenae-Praon sp., P. yomenae-P. volucre, Praon
sp.-P. megourae, Praon sp.-P. longicorne, Praon sp.-P. dorsale, P. megourae-P.
volucre, P. longicorne-P. volucre i P. volucre-P. dorsale.

Odnos duzine i $irine prvog flagelarnog segmenta (Fil/Fiw) pokazuje najvecu
srednju vrednost unutar vrste P. megourae (6.46), dok je najmanja vrednost zabeleZena
kod vrste P. yomenae (5.36). Najveca varijabilnost ovog karaktera prisutna je upravo
unutar pomenutih taksona. Sli¢ne vrednosti dobijene su 1 prilikom analize karaktera
Faol/Fow, Fil/F,l i Faw/Fow (Prilog 2).

Oblik pterostigme je odreden odnosom njene duzine i Sirine — (Ptl/Ptw). Pored
veoma ujednacenih srednjih vrednosti za vecinu vrsta (3.9), uoCava se da je najveca
srednja vrednost ovog karaktera zabelezena unutar vrste P. volucre (4.03), a najmanja
za vrstu P. dorsale (3.82). Najveca varijabilnost prisutna je kod vrsta P. yomenae i P.
volucre (Prilog 2).

Najvece razlike srednjih vrednosti zabeleZene za karakter Ptl/Mtl (odnos duZzine
pterostigme i duzine metakarpalnog nerva) kre¢u se od 1.31 do 1.72 za vrstu P.
megourae odnosno Praon sp., dok je najveca varijabilost zabeleZena unutar vrste P.
yomenae (Prilog 2).

Poslednji analizirani karakteri su Petl/Petw; i Petl/Petw, (odnosi duzine i Sirina
petiolusa) i on pokazuje najvecu varijabilnost za vrstu P. volucre, odnosno za vrstu P.
yomenae. Najvece srednje vrednosti Petl/Petw i Petl/Petw, zabelezene su kod vrste P.
dorsale (1.42 odnosno 1.61). Razlike jedino postoje kod najnizih srednjih vrednosti ovih
karaktera (Petl/Petw;=1.28 za vrstu P. megourae i Petl/Petw,=1.38 za vrstu Praon sp.).

Bivarijatnim i multivarijatnim analizama varijanse testirano je da li variranje

pojedinih karaktera zavisi od vrste parazitoida.
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Analiza varijanse (ANOVA) pokazuje statisticki znacajne razlike izmedu vrsta

za sve karaktere osim za Ptl/Ptw (Tabela 2).

Tabela 2. Analiza varijanse morfoloskih karaktera Zenki svih vrsta.
StatistiCki znacajne razlike su boldirane (p<0,05).

df
karakter model F p
Fil/Fyw 5 21,56 0,000000
Fol/F,w 19,65 0,000000

5

Fil/F,l 5 14,85 0,000000

Fiw/Fw 5 4,65 0,000437

Ptl/Ptw 5 0,55 0,738026

Pti/Mtl 5 22,053  0,000000

Petl/Petw, 5 4,68 0,000414
5

Petl/Petw, 8,51 0,000000

Da bi se utvrdilo koji karakteri najviSe uticu na diskriminaciju unapred
definisanih taksona, primenjena je diskriminantna kanonijska analiza koja se bazira na
utvrdivanju osa po kojima se grupe najvise razdvajaju tj. maksimalizuje se medugrupno
u odnosu na unutargrupno variranje karaktera. Ovom analizom obuhvacene su iste
jedinke svrstane u iste vrste kao i za deskriptivnu statistiku.

Kao varijable za diskriminantu analizu zenki koris¢eno je 8 odnosa vrednosti
kontinuiranih karaktera: Fil/Fiw, Faol/Fow, Fil/Fol, Faw/Fow, Ptl/Ptw, PtlI/Mtl, Petl/Petw;
I Petl/Petw,, dok je faktor grupisanja kao i u ranijim analizama bila pripadnost vrsti
parazitoida.

Kanonijska diskriminantna analiza uradena je na osnovu svih analiziranih
karaktera. Prva kanonijska osa (CV1) nosi oko 75 % svih razlika medu vrstama, a druga
(CV2) 17% (Tabela 3).

Ovi rezultati pokazuju da postoji razdvajanje analiziranih vrsta. Najvece
optereCenje na prvoj kanonijskoj osi nose osobine: odnos duzine i Sirine prvog
flagelarnog segmenta (Fil/F1w) i odnos S$irina prvog i drugog flagelarnog segmenta
(Fiw/F,w). Diskriminaciji po drugoj kanonijskoj osi doprinose 3 karaktera pri ¢emu
najvece opterec¢enje po drugoj osi ima odnos duzine i Sirine petiolusa (Petl/Petw,), zatim
odnos duzine i $irine prvog flagelarnog segmenta (F1l/Fiw), kao i odnos duzine i $irine

drugog flagelarnog segmenta (F,l/F,w) (Tabela 3).
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Tabela 3. CVA analiza- standardizovani koeficijenti kanonijskih varijabli kod Zzenki

Karakter Cvl Cv2

Fil/Fiw 2,20497  -1,31605
Fol/Fw -1,23509  1,18954
F./F,l -0,74929  0,59369
Fiw/Fw 1,69246  -0,99963
Ptl/Ptw 0,11606 -0,09451
Pti/Mtl -0,50046 -0,74347
Petl/Petw; 0,28107 -0,81636
Petl/Petw, -0,49803  1,06831
Eigenval 1,32569  0,32444
Cum.Prop 0,74589  0,92843

Razdvajanje vrsta po prvoj i drugoj kanonijskoj osi prokazano je na Slici 9 i
Slici 10, pri ¢emu je na Slici 9 predstavljena projekcija svih jedinki u odnosu na prve
dve ose pri ¢emu su elipsama obuhvacdene jedinke jedne vrste (95% jedinki), dok su na
Slici 10 predstavljeni njihovi centroidi.

Po prvoj kanonijskoj osi uo¢ljivo je delimi¢no razdvajanje vrsta P. yomenae i P.
megourae. Po drugoj kanonijskoj osi uo¢ava se delimi¢no razdvajanje jedinki vrste
Praon sp.. Razdvajanje je uocljivije ukoliko se posmatraju samo centroidi vrsta (Slika
10). Vrsta P. yomenae i P. volucre se grupiSu u negativnom delu CV1 ose, a P.
megourae u njenom pozitivnom delu. Centroidi vrsta P. dorsale i P. longicorne nalaze
se veoma blizu jedan drugom ukazujuc¢i na njihovo medusobno preklapanje. Po CV2 0si
uocljivo je jasno izdvajanje centroida vrste Praon sp. u negativnom delu ose za razliku

od ostalih vrsta.
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CVlvs. CV2

Slika 9. Distribucija Zenki duz prve (CV1) i druge (CV2) kanonijske ose. Elipse
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Slika 10. Distribucija centroida duz prve (CV1) i druge (CV2) kanonijske ose - Zenke
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Diskriminantnom analizom utvrden je procenat ispravnosti grupisanja jedinki u
unapred definisane vrste, izdvojene su 2 kanonijske ose, izra¢unate sopstvene vrednosti
(engl. Eigen values) i procenat ukupne varijanse.

Procenat pravilnog grupisanja jedinki dat je u Tabeli 4. Oko 70% svih jedinki je
a priori pravilno grupisano, mada postoje jako velike razlike Sto se ti¢e procenta
ispravnog grupisanja medu samim vrstama. Jedino su jedinke vrsta P. yomenae i P.
megourae grupisane sa tacnoscu oko 92%. Jedinke ostalih vrsta su grupisane sa manjim

procentom tacnosti.

Tabela 4. Matrica korektne klasifikacije Zenki u unapred definisane vrste gde redovi
predstavljaju uoc¢enu pripadnost, a kolone unapred predvidenu pripadnost.
Total predstavlja ukupan procenat korektne klasifikacije

% tafnog b\ oonae  Praonsp.  P.megourae  P.longicorne  P.volucre P.dorsale
grupisanja
P. yomenae 92,85 130 0 4 4 2 0
Praon sp. 58,82 6 10 1 0 0 0
P. megourae 92,11 2 0 35 1 0 0
P. longicorne 33,33 12 0 6 10 1 1
P. volucre 18,75 22 1 0 2 6 1
P. dorsale 23,07 7 0 1 2 0 3
Total 70,00 179 11 47 19 9 5

4.1.2.Varijabilnost morfoloskih karaktera kod muzjaka

Kao i kod zenki izraCunate su srednja vrednost, standardna devijacija, minimalne
i maksimalne vrednosti analiziranih osobina za svaku vrstu u cilju odredivanja
unutargrupne varijabilnosti. Deskriptivhom statistikom je obuhvacena 151 jedinka koje
su svrstane unutar 6 vrsta (Praon yomenae, Praon sp., P. megourae, P. longicorne, P.
volucre i P. dorsale). Analizirano je 6 meristickih karaktera i 8 kontinuiranih karaktera.

Broj antenalnih segmenata (F) takode, kao 1 kod Zenki, nije uSao u statisticku
analizu, ali se moZe uoditi njegovo variranje po vrstama: P. yomenae (F=19-22), Praon
sp. (F=19-20), P. megourae (F=20-22), P. longicorne (F=20-23), P. volucre (F=19-20)
i P. dorsale (F=18-22).

Broj mirisnih brazdi (rinarija) na prvom i drugom flagelarnom segmentu (MBF;

i MBF;) kod svih vrsta se kre¢e u opsegu 3-9 odnosno 3-10. Najveca varijabilnost
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MBF; zabelezena je unutar vrsta P. yomenae i P. longicorne (3-9), ali se pomenute vrste
izdvajaju i po najvecéoj varijabilnosti MBF, (3-9 odnosno 3-10) (Prilog 3).

Kao i kod Zenki, zapaza se jasno izdvajanje jedinki vrste Praon sp. koje imaju
po 3 segmenta u maksilarnim i 2 segmenta u labijalnim palpusima. Sve ostale vrste
imaju po 4 segmenta u maksilarnim i 3 segmenta u labijalnim palpusima.

Najmanju srednju vrednost duzine tela (L) ima vrsta P. volucre (42) dok najvecu
ima vrsta Praon sp. (49). Najvece variranje ovog karaktera zabelezeno je kod vrste P.
yomenae (min=32, max=61) (Prilog 3). Postojanje razlika u duzini tela muzjaka izmedu
6 razliCitih vrsta testirano je analizom varijanse 1 pokazane su statisticke znacajne
razlike (ANOVA: F=3.632, df=5, P=0.003993). Rezultati post-hoc Tukey’s testa za
duzinu tela ukazuju na to da je razlika u veliCini tela statisticki znacajna jedino medu
muZzjacima vrsta P. yomenae - P. longicorne.

Odnos duzine i Sirine prvog flagelarnog segmenta (F1l/F1w) pokazuje najvecu
srednju vrednost unutar vrste Praon sp. (3.0), dok je najmanja vrednost zabeleZena kod
vrste P. longicorne (2.34). Analizom odnosa duzina odnosno S§irina prvog i drugog
flagelarnog segmenta (F1l/F,l i Fyw/F,w) zabelezene su ujednacene srednje vrednosti za
veéinu vrsta, pri ¢emu je F1l/F,1 imao najvec¢u vrednost unutar vrste Praon sp. (1.27),
dok je vrsta P. megourae pokazala najnizu srednju vrednost Fiw/Fow (0.87). Najveca
varijabilnost pomenutih analiziranih karaktera zabeleZena je unutar vrste P. yomenae
(Prilog 3).

Analizom oblika pterostigme, tj. odnosa njene duzine i Sirine — (Ptl/Ptw) izvajaju
se vrste Praon sp. i P. dorsale sa najmanjom odnosno najve¢om srednjom vredno$c¢u
analiziranog karaktera (3.38 i 3.98). Vrsta P. yomenae se izdvaja po najvecoj
varijabilnosti ovog karaktera (Prilog 3).

Najvece razlike srednjih vrednosti zabelezene za karakter Ptl/Mtl (odnos duzine
pterostigme i duzine metakarpalnog nerva) kre¢u se od 1.38 do 1.77 za vrstu P.
megourae odnosno Praon sp., dok je najveca varijabilost zabelezena unutar vrste P.
yomenae (Prilog 3).

Poslednji analizirani karakteri su Petl/Petw; i Petl/Petw, (odnosi duzine i Sirina
petiolusa) i oni pokazuje najveéu varijabilnost za vrstu P. yomenae. Najvece srednje

vrednosti Petl/Petw; i Petl/Petw, zabelezene su kod vrsta P. dorsale odnosno P.

45



longicorne (1.31 odnosno 1,63), dok su najnize vrednosti ovih karaktera uocene kod
vrsta P. megourae odnosno Praon sp. (1.11 odnosno 1.21).
Da bi se utvrdilo da li postoje statisticki znacajne razlike za karaktere izmedu

razli¢itih vrsta izvrSena je analiza varijanse (ANOVA) (Tabela 5).

Tabela 5. Analiza varijanse morfoloskih karaktera muzjaka svih vrsta.
Statisti¢ki znacajne razlike su boldirane (p<0,05).

df

karakter model F p
Fil/Fw 5 4,575 0,000664
Fol/Fw 5 2,87 0,016552
F/F, 5 2,147 0,063137
Fw/Fw 5 1,239 0,29
Ptl/Ptw 5 0,949 0,451075
Ptl/Mtl 5 2,675 0,024102
Petl/Petw; 5 6,631 0,000014
Petl/Petw, 5 5,561 0,000102

Analiza varijanse je potvrdila odsustvo statisticki znacajnih razlika izmedu vrsta
za sledece karaktere: F1l/F,l, Fow/Fow i Ptl/Ptw.

Diskriminantnom analizom muzjaka obuhvaceno je 8 odnosa vrednosti
kontinuiranih karaktera: Fil/Fiw, Faol/Fow, Fil/F2l, Faw/Fow, Ptl/Ptw, Ptl/Mtl, Petl/Petw;
i Petl/Petw,. Kao faktor grupisanja i ovde je bila pripadnost vrsti.

Kanonijska analiza je uradena na osnovu svih osam analiziranih indeksa.
Utvrdeno je da prve dve ose nose 81% razlika medu vrstama (63.18% i 18% redom)
(Tabela 6).

Odnos duzine i Sirine drugog flagelarnog segmenta (F2l/F,;w) najvise doprinosi
razdvajanju vrsta duz prve ose, dok odnos duZine i Sirine petiolusa (Petl/Petw;) najvise
doprinosi razdvajanju vrsta po drugoj osi (Tabela 6).

Na Slikama 11 i 12 predstavljen je polozaj jedinki u prostoru definisanom prvom

i drugom CV osom.
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Tabela 6. CVA analiza- standardizovani koeficijenti kanonijskih varijabli - muzjaci

Karakter Cvl cv2

F.l/Fw 0.64569 -0.54189
Fol/F,w -1.29325 0.46172
F. /Rl -0.72325 0.40075
Fw/F.w 0.73764 -0.27038
Ptl/Ptw 0.15566 -0.14278
Ptl/Mtl -0.44184 -0.10228
Petl/Petw; 0.66463 0.88059
Petl/Petw, -0.03965 -1.14430
Eigenval 0.49021 0.13829
Cum.Prop 0.63188 0.81013

Elipsama su obuhvacene jedinke koje pripadaju istoj vrsti (Slika 11), dok tacke

predstavljaju polozaje pojedina¢nih jedinki u prostoru definisanom sa prve dve

kanonijske ose. Kao i u prethodnoj analizi i ovde je uocljivo izdvajanje vrste Praon sp.

od klastera koga Cine vrste P. yomenae i P. longicorne, mada je uzorak veoma mali.

Kod svih ostalih vrsta uocljivo je velika varijabilnost kao i visok stepen preklapanja, §to

se moze uociti i posmatranjem samo njihovih centroida (Slika 12).

CV1lvs.Cv2

o P.yomenae
o Praon sp.

° P. megourae
& P. longicorne
e P.volucre
= P. dorsale

Slika 11. Distribucija muzjaka duz prve (CV1) i druge (CV2) kanonijske ose. Elipse

obuhvataju interval od 0.95.
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Slika 12. Distribucija centroida duz prve (CV1) i druge (CV2) kanonijske ose - muzjaci

Procenat pravilnog grupisanja jedinki dat je u Tabeli 7.

Tabela 7. Matrica korektne klasifikacije muzjaka u unapred definisane vrste gde redovi
predstavljaju uocenu pripadnost, a kolone unapred predvidenu pripadnost.
Total predstavlja ukupan procenat korektne klasifikacije

% taéno .
° g P.yomenae Praonsp. P.megourae P.longicorne P.volucre P.dorsale

grupisanja
P. yomenae 87,65 71 0 1 8 0 1
Praon sp. 100,00 0 2 0 0 0 0
P. megourae 33,34 2 0 1 0 0 0
P. longicorne 56,25 19 0 1 27 1 0
P. volucre 11,11 8 0 0 0 1 0
P. dorsale 0,00 6 0 0 2 0 0
Total 67,55 106 2 3 37 2 1

Oko 67% svih jedinki je a priori pravilno grupisano, mada postoje jako velike
razlike Sto se tiCe procenta ispravnog grupisanja medu samim vrstama. Tako su sve
jedinke Praon sp. pravilno grupisane, dok je tek oko 33% jedinki Praon megourae,

odnosno 11% jedinki Praon volucre ispravno grupisano.
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4.2. ANALIZE VELICINE I OBLIKA KRILA PRIMENOM GEOMETRIJSKE
MORFOMETRIJE

U ovu analizu varijabilnosti veli¢ine 1 oblika krila ukljuceno je 482 jedinke
kompleksa ,, dorsale-yomenae ** grupisanih unutar 6 razlicitih vrsta.

U tabelama 8 i 9 dat je pregled veli¢ine krila Zzenki i muzjaka prikazanih kao
srednje vrednosti veli¢ine centroida (CS), standardne devijacije, kao 1 minimumi i

maksimumi.

Tabela 8. Pregled veli¢ine krila Zenki unutar 6 vrsta kompleksa ,, dorsale-yomenae*

Vrsta Br. zenki Sr. vrednost Std. Dev. Minimum Maximum
P. yomenae 161 1384.07 229.181566  697.574699 1851.20
Praon sp. 17 751.99206 42976336  663.746360  811.661354
P. longicorne 33 1554.88 179.577835  828.923583 1821.06
P. dorsale 16 1244.90 328.172866  797.793592 1731.14
P. megourae 38 1569.49 106.554168 1403.09 1808.47
P. volucre 39 1365.91 306.366083  788.292312 1957.53

¢

Tabela 9. Pregled veli¢ine krila muzjaka unutar 6 vrsta kompleksa ,, dorsale-yomenae

Vrsta Br. muzjaka Sr. vrednost Std. Dev. Minimum Maximum
P. yomenae 99 1398.73 207.822496  731.160826 1708.78
Praon sp. 2 811.1450 112.915354  731.301789 890.988215
P. longicorne 50 1527.57 216.844561 1009.03 1911.07
P. dorsale 11 1115.55 397.714428  719.302439 1785.05
P. megourae 5 1270.00 451504597  759.247502 1608.56
P. volucre 11 1605.37 173.893085 1389.29 1916.55

Da bi se utvrdilo da li uopste postoje statisticki znacajne razlike u varijabilnosti
u veli¢ini 1 obliku krila, uradena je faktorska analiza varijanse (ANOVA), odnosno
multivariatna analiza varijanse (MANOVA), sa faktorima vrsta, pol i interakcija vrsta x
pol.

Pregledom dobijenih rezultata uoceno je da postoji znacajna varijacija u velicini
krila jedinki izmedu vrsta (ANOVA, faktor vrsta F=24.64, df=5, P<0.0001), dok
izmedu polova razlike u veli€ini krila nemaju statisticku znacajnost (ANOVA, faktor
pol: F=0.55, df=1, P=0.4575), ali je zato utvrdeno da postoji znacajna interakcija vrsta x
pol (ANOVA, interakcija vrsta x pol: F=4.26, df=5, P=0.0008).
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Znacajne varijabilnosti u obliku krila pronadene su primenom multivarijantne
analize varijanse MANOVA sa faktorima vrsta, pol, i interakcija vrsta x pol, i to izmedu
vrsta (Wilk’s Lambda=0.13845216, F=9.96, df1=110, df2=2204.4, P<0.0001), izmedu
polova (Wilk’s Lambda=0.81998317, F=4.48, df1=22, df2=449, P<0.0001), i pokazano
je da postoji interakcija vrsta x pol (Wilk’s Lambda=0.64154116, F=1.90, df1=110,
df2=2204.4, P<0.0001). Statisticki znacajna varijabilnost u obliku krila izmedu polova
ukazuje na statisticki znaCajan polni dimorfizam, dok statisticki znacajna interakcija
vrsta X pol ukazuje na postojanje razlika izmedu vrsta u polnom dimorfizmu u obliku

krila.

4.2.1. Analiza veli¢ine i oblika krila Zenki

Analiza oblika krila Zenki izvrSena je na 304 jedinki kompleksa ,,dorsale-
yomenae“ koje su grupisane unutar 6 razli¢itih vrsta. Analizirana su samo desna krila
zenki parazitoida na kojima je pozicionirano 13 tacaka (7 specifi¢nih tac¢aka landmarks i
Sest poluspecifiénih tacaka semilandmarks). Na Slici 13 prikazan je polozaj koordinata

odabranih tac¢aka nakon Prokrustove superimpozicije.

’1 3 _ g0

im ;
i 1“11

Slika 13. Konsenzus konstelacija svih ta¢aka na svim krilima zenki nakon
Prokrustove superimpozicije (iz MorphoJ)
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Postojanje razlika u veli€ini krila Zenki izmedu 6 razlicitih vrsta kompleksa
,,dorsale-yomenae* testirano je analizom varijanse za CS i pokazane su statisticki
znacajne razlike (ANOVA: F=42.74, df=5, P<0.0001).

Rezultati post-hoc Tukey’s testa za razlike izmedu vrsta u veliini krila
(logaritmovana vrednost veli¢ine centroida) ukazuju na to da ne postoji statisticka
znacajnost u razlikama veli¢ine krila medu zenkama sledec¢ih vrsta: P. megourae-P.
longicorne, P. yomenae-P. volucre, P. yomenae-P. dorsale, kao i P. dorsale-P. volucre.
Na Slici 14 se jasno uocava da se zenke vrste Praon sp. jasno izdvajaju od ostalih vrsta
po najmanjoj veli¢ini krila, dok su najveca krila prisutna kod Zenki vrste P. longicorne.

Najvecu varijabilnost u veli¢ini krila uocena je kod Zenki vrsta P. volucre i P. dorsale.

sex=f
2000
0 _
1750
g 1500 7 .
5 1250 7 T
1000
O
oo
X0 | | | | | |
Fraon sp. Fyomenae F. dorsale F. longicorne F.megourae F. wolucre

From dataset

Slika 14. Prikaz srednjih vrednosti i standardnih devijacija za veli€inu krila kod Zenki

Multivarijantnom analizom varijanse utvrdeno je 1 postojanje statisticki
znacajnih razlika u obliku krila medu razli¢itim vrstama zenki (MANOVA: Wilks’
Lambda= 0.07332163, F=8.72, df1=110, df2=1361.8, P<0.0001).

Da bismo utvrdili koje promene u obliku krila zenki najvise doprinose
diskriminaciji izmedu vrsta, izvrSena je diskriminantna kanonijska analiza (CVA) (Slika

15). Ilustracija promena oblika duz CVA osa dobijena je regresijom svih varijabli oblika
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na izdvojene ose. CVA ose opisuju promene oblika koje u najvec¢oj meri doprinose
razlikovanju grupa. Preko 83% od ukupnih razlika u obliku opisano je sa prve dve CVA
0se.

Duz prve kanonijske ose, koja opisuje 50.46% razlika u obliku dolazi do jasnog
razdvajanja zenki vrsta P. yomenae, P. megourae i Praon sp. od zenki vrste P.
longicorne koja se jasno izdvaja u zaseban klaster u pozitivnom delu ove ose.
Posmatranjem deformacionih mreza (Slika 15) uocava se da su najvec¢e promene oblika
opisanih prvom osom uslovljene izduzivanjem radijalnog nerva-R (opisanog tackama 2
i 7). Takode se uocCavaju i promene u veli¢ini intermedijalnog (povratnog) nerva-Im
(opisanog tackama 3 i 4). Dolazi i do promene u odnosima povrsina krila iznad i ispod
radijalnog nerva (distalni deo krila iznad radijalnog nerva ogranicen je tackama 2, 6, 7, i
8, dok je deo krila ispod radijalnog nerva opisan tatkama 7, 9 i 10). Ove promene
oznacavaju da pocevsi od vrsta P. yomenae, P. megourae i Praon sp. pa do vrste P.
longicorne radijalni nerv ima tendenciju izduzivanja, povratni nerv se skracuje, blago se
povecava povrSina distalnog dela krila iznad radijalnog nerva, dok se smanjuje njegova
povrsina ispod radijalnog nerva. U odnosu na ove jako izraZzene promene sve ostale su
zanemarljive. Jedinke vrste P. dorsale pokazuju veliku unutarspecijsku varijabilnost,
kao i visok stepen preklapanja sa ostalim vrstama. Oblik krila kod jedinki vrste P.
volucre poklapa se sa srednjom vredno$c¢u oblika krila ¢itavog uzorka.

Druga kanonijska osa opisuje 33.18% razlika u obliku krila unutar analiziranog
uzorka. Na deformacionim mrezama prikazane su promene oblika krila od Zenki vrste
Praon sp. preko P. yomenae pa sve do P. megourae (Slika 15). Razdvajanje Zenki
pomenutih vrsta je uzrokovano izduZivanjem radijalnog nerva i1 smanjenjem povrsine
distalnog dela krila iznad i ispod radijalnog nerva. Takode se uocava i neznatno
proSirenje pterostigme opisane tackama 2, 5 i 6. Po CV2 osi uocava se velika
unutarspecijska varijabilnost kod vrsta P. dorsale i P. longicorne, kao i njihovo
preklapanje sa ostalim vrstama.

Statisticki znacajne Prokrustove distance izmedu oblika krila zenki razli¢itih
vrsta, nakon Bonferroni korekcije prikazane su u Tabeli 10. Uoceno je da razlike u
obliku krila nisu statististicki znacajne jedino izmedu vrsta P. volucre i P. dorsale
(Tabela 10).
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Tabela 10. Prokrustove distance izmedu vrsta (iz CVA, MorphoJ).
Statisticki znacajne razlike nakon Bonferroni korekcije su boldirane

P.dorsale P.longicorne P.megourae Praon sp. P.volucre P.yomenae
P. dorsale
P. longicorne 0.0306
P. megourae 0.0351 0.0377
Praon sp. 0.0575 0.0657 0.0465
P. volucre 0.023 0.0352 0.0299 0.0377
P. yomenae 0.0402 0.0461 0.0225 0.0254 0.024
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Slika 15. CVA zenke. Distribucija zenki duz prve dve kanonijske ose. Deformacione mreZe ilustruju promene oblika krila
korelisanih sa prvom i drugom kanonijskom osom
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Procenat pravlinog grupisanja jedinki u a priori definisane grupe utvrden
diskriminantnom analizom preko CVA distanci (programski paket MorphoJ) (Tabela 11).

Tabela 11. Matrica korektne klasifikacije zenki u a priori definisane vrste nakon
diskriminacione analize gde redovi predstavljaju unapred predvidenu pripadnost, a
kolone uo¢enu pripadnost. Total predstavlja ukupan procenat korektne klasifikacije.

postpriori
(5] <5 I
) N 9@ = s ) e ©
a priori Zetacnog z 8 3 2l = S =
grupisanja 3 = 8 g = e =
S 5 e £ = 5 F
o X -~ o a
P. dorsale 81.25 13 0 0 0 0 3 16
P. longicorne 81.82 1 27 0 0 5 0 33
P. megourae 92.10 0 1 35 0 1 1 38
Praon sp. 94.12 0 0 16 0 1 17
P. volucre 76.92 2 4 0 30 3 39
P. yomenae 72.67 6 9 10 4 15 117 161

Ukoliko pogledamo ceo analizirani uzorak jedinke su sa 72.73% tacnosti
grupisane unutar odgovarajuce vrste tj. od 304 jedinki, 238 je grupisano u a priori
definisane grupe. Medu vrstama postoji razlika u procentu tacnosti pocev od 72.67%
kod P. yomenae, pa do 94.12% kod P. megourae. Unutar vrste P. yomenae se nalaze
jedinke koje su naknadno svrstane unutar preostalih pet vrsta (27.33% je pogresno
klasifikovano). Najbolje definisane vrste su Praon sp. kod koje je na osnovu oblika krila
samo jedna jedinka pogre$no klasifikovana i P. megourae kod koje su tri jedinke
pogresno klasifikovane.

Da bi se utvrdilo da li se jedinke koje poticu iz razli¢itih domacina (razlicite
vrste afidnih domac¢ima) razlikuju u obliku krila, analiza glavnih komponenti uradena je
za svaku vrstu parazitoida koja parazitira veci broj domacina, odnosno biotipova.

Analizom glavnih komponenti (PCA) unutar vrste P. dorsale utvrdeno je jasno
razdvajanje Zenki u obliku krila izmedu dva biotipa Mulgedium alpinum i Coryllobium
avellanae po prvoj PC osi koja nosi najveci procenat varijabilnosti Zenki u okviru ove
vrste (52.27%) (Slika 16). Biotip Coryllobium avellanae se izdvaja, u odnosu na biotip

Mulgedium alpinum, posedovanjem duzeg radijalnog nerva (opisan tackama 2 i 7),
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kra¢im povratnim nervom (ograni¢en tackama 3 1 4), neznatno Sirom i duzom
pterostigmom opisane tackama 2, 5 i 6, kao i manjom povr$inom distalnog dela krila
ispod radijalnog nerva ogranienog tackama 7, 9 1 10. Za razliku od PC1 ose koja
opisuje varijabilnost izmedu pomenuta dva biotipa, PC2 osa ukazuje na unutargrupnu
varijabilnost. Posmatranjem deformacionih mreza (Slika 16) uocava se da se najvece
promene oblika od negativnog ka pozitivnom delu PC2 ose ogledaju u smanjenju
povrsine distalnog dela krila iznad radijalnog nerva (opisanog tackama 7, 9 i 10).
Takode se uoCava i izduzivanje i proSirivanje pterostigme, kao izduZivanje drugog
sektora kubitalnog nerva (opisanog tatkama 1 i 3).

U prostoru opisanom sa prve dve glavne komponente izdvojene PCA analizom
unutar vrste P. longicorne, jasno se izdvajaju dva klastera: 1. Aulacorthum rufum i
Impantientinum balsamines i 2. Microlophium carnosum i Microlophium evansi (Slika
17). Najveée promene u obliku krila uslovljene su menjanjem duzine radijalnog nerva,
kao i promenom duzine i Sirine pterostigme. Klaster koga ¢ine biotipovi Microlophium
carnosum i Microlophium evansi se izdvaja posedovanjem duze i Sire stigme, kao i
kra¢im radijalnim nervom. Takode se kod njih zapaza neznatno povecanje povrSine
distalnog dela krila iznad radijalnog nerva. PC2 osa pokazuje veliku unutargrupnu
varijabilnost kod svih biotipova. Promene oblika krila uslovljene su, u pozitivnom delu
ove ose, izduZivanjem radijalnog nerva, smanjenjem povrSine donjeg dela krila
opisanog tackama 7, 10, 11 i 12, neznatnim skra¢ivanjem i proSirivanjem pterostigme,
izduzivanjem drugog sektora kubitalnog nerva opisanog tackama 1 i 3, kao smanjenjem
duzine povratnog nerva opisanog tackama 3 1 4.

U okviru vrste P. yomenae postoji visok stepen preklapanja i velika varijabilnost
u okviru biotipova Uroleucon sp. i Uroleucon sonchi. PCA analiza ukazuje na
razdvajanje biotipa Macrosiphoniella sanborni od biotipa Uroleucon jaceae. Razlozi
ovakvog razdvajanje ova dva biotipa predstavljeni su deformacionim mrezama (Slika
18). Promene oblika krila, pocevsi od biotipa Uroleucon jaceae pa do biotipa
Macrosiphoniella sanborni, podrazumevaju smanjenje Sirine srediSnjeg dela krila
opisanog tackama 2, 5, 6, 7, 12 1 13, kao i povecanjem povrsine distalnog dela krila
iznad radijalnog nerva ograni¢ene tackama 7, 8 1 9, a smanjenjem povrSine distalnog
dela krila ispod radijalnog nerva opisane tackama 7, 10 i 11. Najvece promene u obliku

krila po PC2 osi, koja opisuje unutargrupnu varijabilnost svih biotipova, uslovljene su
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izduzivanjem radijalnog nerva, poveéanjem povrsine distalnog dela krila iznad, a
smanjenjem povrsine ispod radijalnog nerva, kao i smanjenjem duzine povratnog nerva.

Takode se uocava i Sirenje srediSnjeg dela krila ograni¢enog takama 6, 11, 121 13.
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Slika 17. PCA analiza razli¢itih biotipova zenki vrste Praon longicorne
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4.2.2. Analiza veli¢ine i oblika krila muzjaka

Muzjaci, Cija su krila analizirana, su kao i Zenke grupisani unutar 6 razlicitih
vrsta, pri ¢emu je ukupan broj jedinki 178. Polozaj specificnih ta¢aka nakon
Prokrustove superimpozicije, kao i srednja vrednost konstelacije specificnih tacaka u

analiziranom uzorku muzjaka dat je na Slici 19.

ey

1

;12

1 %

Slika 19. Konsenzus konstelacija svih tacaka na svim krilima muzjaka nakon
Prokrustove superimpozicije (iz MorphoJ)

Postojanje razlika u veli€ini krila muZjaka izmedu 6 razlic¢itih vrsta kompleksa
,,dorsale-yomenae* testirano je, kao i kod zenki, analizom varijanse za CS i pokazane
su statistiCke znacajne razlike (ANOVA: F=11.85, df=5, P<0.0001).

Rezultati post-hoc Tukey’s testa za veli¢inu krila (IogCS) ukazuju na statisticki
znacajne razlike u veli¢ini krila muzjaka sledec¢ih vrsta: P. dorsale-P. volucre, P.
volucre-Praon sp., P. longicorne-P. dorsale, P. longicorne-Praon sp., P. yomenae-P.
dorsale, P. yomenae-Praon sp.. Na Slici 20 se jasno uo¢ava da se, kao i kod zenki,
muzjaci vrste Praon sp. jasno izdvajaju od ostalih vrsta po najmanjoj velicini krila, dok
su najveca krila prisutna kod muzjaka vrste P. volucre. Najveca varijabilnost u veli¢ini

krila muzjaka uocava se kod vrsta P. dorsale i P. megourae.
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Multivarijantnom analizom varijanse utvrdeno je 1 postojanje statistiCki
znacajnih razlika u obliku krila muzjaka (MANOVA: Wilks’ Lambda= 0.06680332,
F=4.49, df1=110, df2=744.53, P<0.0001).

Kao i kod Zenki primenili smo diskriminantnu kanonijsku analizu (CVA) kako
bi utvrdili kvantitet i kvalitet promena u obliku krila muzjaka izmedu razli¢itih vrsta.
Duz prve kanonijske ose koja nosi 70.57% varijabilnosti dolazi do razdvajanja muzjaka
vrsta P. yomenae i P. longicorne, §to se podudara sa rezultatima dobijenim kod zenki.
Razlozi ovakvog razdajanja predstavljeni su deformacionim mrezama (Slika 21).
Pocevsi od vrste P. longicorne ka vrsti P. yomenae radijalni nerv ima tendenciju
skra¢ivanja, dok povratni nerv postaje duzi. Ovakve promene oblika krila uocene su i
kod zenki istih vrsta.

Druga kanonijska osa nosi 14.47% varijabilnosti i po njoj se muzjaci vrsta P.
volucre, P. longicorne i P. yomenae razdvajaju od vrste P. megourae. Posmatranjem
mreza deformacije (Slika 21) uocava se da je njeno izdvajanje u zaseban klaster

uzrokovano izduzivanjem radijalnog nerva, kao i izduzivanjem drugog sektora
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kubitalnog nerva opisanog tackama 1 i 3. Takode se uocava i poveéanje duzine i Sirine
pterostigme opisane tackama 2, 5 i 6. Ova vrsta se odlikuje manjom povrSinom donjeg
dela krila ograni¢enog tackama 7, 10, 11 i 12. Po CV2 osi uofavamo i veliku
unutarspecijsku varijabilnost unutar vrste P. megourae. Muzjaci vrste P. dorsale, kao i
zenke, pokazuju veliku unutarspecijsku varijabilnost kao i preklapanje sa ostalim
vrstama kompleksa dorsale-yomenae.

Za razliku od Zenki, gde je nakon analize Prokrustovih distanci medu gotovo
svim vrstama postojala statisticki znacajna razlika u obliku krila, kod muzjaka te razlike
ostaju statisticki znacajne samo izmedu slede¢ih vrsta: P. yomenae i P. dorsale, P.
yomenae i P. longicorne, P. yomenae i P. megourae, P. volucre i P. longicorne, P.

volucre i P. megourae (Tabela 12).

Tabela 12. Prokrustove distance izmedu vrsta (iz CVA, MorphoJ).
Statisticki znacajne razlike nakon Bonferroni korekcije su boldirane

P.dorsale  P.longicorne P.megourae Praonsp. P.volucre P.yomenae

P. dorsale

P. longicorne 0.0333

P. megourae 0.032 0.047

Praon sp. 0.0493 0.0567 0.0448

P. volucre 0.0466 0.0347 0.0502 0.0343

P. yomenae 0.0483 0.0411 0.0459 0.0273 0.0217
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Slika 21. CVA muzjaci. Distribucija muzjaka duz prve dve kanonijske ose. Deformacione mreze ilustruju promene oblika krila
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Procenat pravilnog grupisanja jedinki u a priori definisane grupe utvrden je
preko CVA distanci (programski paket MorphoJ) (Tabela 13).

Tabela 13. Matrica korektne klasifikacije muzjaka u a priori definisane vrste gde redovi
predstavljaju predvidenu pripadnost, a kolone uocenu pripadnost. Total predstavlja
ukupan procenat ispravne klasifikacije.

postpriori

[«5) <5 I

0, X < = & o 5]
a priori O g 8 3 3 = S ®
grupisanja 5 5 > S S S °
S 5 E £ > S F

o X - o a
P . dorsale 72.72 8 1 0 0 0 2 11
P. longicorne 100 0 50 0 0 0 0 50

P. megourae 80 0 0 4 0 0 1

Praon sp. 100 0 0 0 2 0 0
P. volucre 100 0 0 0 0 11 0 11
P. yomenae 79.79 5 3 2 6 4 79 99

MuZjaci su sa malo veCom tacno$¢u (86.51%) grupisani unutar a priori
definisanih vrsta. Medu vrstama postoji znacajna razlika u procentu tac¢nosti pocev od
72.72% kod P. dorsale pa do 100% kod P. longicorne, P. volucre i Praon sp.. Kao i kod
zenki, unutar vrste P. yomenae nalaze se jedinke koje su naknadno svrstane unutar
preostale Cetiri vrste (20.21% je pogresno klasifikovano). Najbolje definisane vrste su
P. longicorne, P. volucre i Praon sp. kod kojih su sve jedinke ispravno klasifikovane.

Varijabilnost unutar vrsta, izmedu razli¢itih biotipova analizirana je analizom
glavnih komponenti (PCA). PCA analizom unutar vrste P. dorsale utvrdeno je jasno
razdvajanje dva biotipa Mulgedium alpinum i Coryllobium avellanae po prvoj PC osi
koja opisuje najveéi procenat varijabilnosti u okviru ove vrste (64.32%).
Deformacionim mreZama ilustrovane su promene oblika krila (Slika 22). Kao i kod
zenki tako i kod muZzjaka unutar biotipa Coryllobium avellanae najvece promene oblika
krila uslovljene su izduzivanjem radijalnog, a skra¢ivanjem povratnog nerva. Za razliku
od Zenki istog biotipa uocava se i smanjenje povrSine donjeg dela krila opisanog
tackama 7, 9, 10, 11 1 12. PC2 osa ukazuje na veliku unutargrupnu varijabilnost

biotipova. Promene oblika krila uslovljene su, u najve¢oj meri, izduZivanjem radijalnog
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nerva, smanjenjem povrSine distalnog dela krila iznad radijalnog nerva, kao i
povecanjem Sirine srediSnjeg dela krila opisanog tackama 2, 6, 11 i 12. Takode drugi
sektor kubitalnog nerva ima tendenciju skracivanja.

U okviru vrste P. longicorne uocen je visok stepen preklapanja i velika
varijabilnost u okviru biotipova Acyrthosiphon pisum, Macrosiphum funestum,
Microlophium carnosum i Microlophium evansi. PCA analiza ukazuje na razdvajanje
biotipova Macrosiphum funestum i Microlophium evansi od biotipa Impatientinum
balsamines po PC2 osi koja nosi svega 19.50% ukupne varijabilnosti (Slika 23).
Njegovo izdvajanje u zaseban klaster uzrokovano je posedovanjem duzeg radijalnog i
kraéeg povratnog nerva. Takode se uocava neznatno smanjenje Sirine i duzine
pterostigme, kao i1 smanjenjem povrsine distalnog dela krila iznad radijalnog nerva.
Sli¢ne promene oblika krila uocene su 1 kod Zenki istog biotipa.

U okviru vrste P. yomenae postoji visok stepen preklapanja i velika varijabilnost
u oviru svih analiziranih biotipova. Nije uoc¢eno razdvajanje biotipova duz PC1 i PC2
ose (Slika 24). Posmatranjem deformacionih mreza uocavaju se iste promene oblika
krila u PC1 plus orjentaciji kao i kod Zenki: smanjuje se Sirina sredi$njeg dela krila
ogranicenog taCkama 5, 6, 11, 12 1 13, a povecava se povrsSina distalnog dela krila iznad
radijalnog nerva. Najvece promene duz PC2 ose uslovljene su smanjenjem duzine
radijalnog nerva, smanjenjem S$irine srediSnjeg dela krila ograni¢enog tackama 6, 12 1

13, kao 1 pove¢anjem povrSine distalnog dela krila ispod radijalnog nerva.
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Slika 22. PCA analiza medu biotipovima muzjaka vrste Praon dorsale
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Slika 23. PCA analiza razli¢itih biotipova muzjaka vrste Praon longicorne
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4.2.3. Efekat geografske distribucije na veli¢inu i oblik krila jedinki vrste Praon

yomenae

U okviru vrste P. yomenae uocena je najveca varijabilnost u veli¢ini i obliku
krila, kao i veliki stepen preklapanja medu razli¢itim biotipovima (domacinima) tako da
efekat domacina nema statisticku znacajnost. 1z tog razloga smo se opredelili za analizu
efekta geografske distribucije na veli¢inu i oblik krila pomenute vrste.

U ovu analizu varijabilnosti veli¢ine i oblika krila ukljuceno je 236 jedinki vrste
P. yomenae razli¢itih geografskih distribucija kojima su dodeljeni kodovi: 1-Zapadna
Evropa (Francuska, Svajcarska), 2-Istoéna Evropa (Republika Ceska, Slovacka), 3-
Centralna Evropa (Italija, Slovenija, Crna Gora, Srbija, Gr¢ka, Bugarska), 4-Bliski istok
(Iran), 5- Daleki istok (Japan).

U tabelama 14 1 15 dat je pregled veli¢ine krila zenki i muzjaka prikazanih kao
geometrijska mera (veli¢ina centroida CS), tacnije njihove srednje vrednosti, standardne

devijacije, kao i minimumi i maksimumi.

Tabela 14. Pregled veli¢ine krila Zenki P. yomenae u zavisnosti od geografske

distribucije
Kod Br. Zenki Sr. vrednost Std. Dev. Minimum Maximum
1 22 1440.24 179.156339 1023.04 1851.20
2 37 1495.66 138.067628 1256.60 1815.59
3 67 1408.14 153.320840  795.9351539 1789.52
4 12 1252.57 245.444137 791.5595123 1670.00
S 11 806.2752050 75.761367 697.5746996  924.2011935

Tabela 15. Pregled veli¢ine krila muZzjaka P. yomenae u zavisnosti od geografske

distribucije
Kod Br. muzjaka Sr. vrednost Std. Dev. Minimum Maximum
1 1 1405.57 - 1405.57 1405.57
2 28 1443.65 127.504580 1201.95 1684.80
3 47 1448.95 154.166555  731.1608263 1708.78
4 5 1405.28 216.125260 1155.31 1658.53
5 6 803.69 50.766320  755.3525921  883.6794581
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4.2.3.1. Analiza veli¢ine i oblika krila Zenki Praon yomenae razli¢ite geografske

distribucije

Postojanje eventualnih razlika izmedu geografskih oblasti u veli¢ini krila Zzenki
P. yomenae testirano je analizom varijanse za CS i pokazane su statistiCke znacajne
razlike (ANOVA: F=58.49, df=4, P<0.0001).

Rezultati post-hoc Tukey’s testa za log_centroid_size ukazuju na to da ne postoji
statistiCka znaCajnost u razlikama veli¢ine krila medu zenkama zapadne, centralne i
isto¢ne Evrope pri ¢emu one formiraju zajednicki klaster koji ih jasno izdvaja u odnosu
na zenke Bliskog i Dalekog istoka. Na Slici 25 se jasno uocCava da se zenke Dalekog
istoka izdvajaju u zaseban klaster po najmanjoj veliCini krila. Najveca krila imaju Zenke
centralne Evrope §to se moZe objasniti i time da je najveéi uzorak poreklom iz
pomenute geografske oblasti.

Multivarijantnom analizom varijanse utvrdeno je 1 postojanje statisticki
znacajnih razlika u obliku krila medu Zenkama P. yomenae grupisanih po geografskim
oblastima (MANOVA: Wilks’ Lambda= 0.20047000, F= 2.79, df1=88, df2=488.85,
P<0.0001).
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Slika 25. Prikaz srednjih vrednosti i standardnih devijacija u veli€ini krila Zenki
P. yomenae

71



Da bismo utvrdili kvantitet i kvalitet promena u obliku krila zenki P. yomenae
razliCite geografske distribucije izvrSena je kanonijska varijatna analiza (CVA) (Slika
26). Preko 75% razlika u obliku izmedu geografskih oblasti opisano je duz prve dve
CVA ose.

Duz prve kanonijske ose, koja nosi 56.39% varijabilnosti dolazi do jasnog
razdvajanja zenki sa Bliskog istoka od zenki sa Dalekog istoka, dok su zenke zapadne,
centralne i1 istocne Evrope formirale zajednicki klaster. Posmatranjem deformacionih
mreza (Slika 26) uoCava se da su najveCe promene oblika opisanih prvom osom
uslovljene izduzivanjm radijalnog nerva (opisanog tackama 2 i 7). Takode se uocavaju i
promene u povrsini distalnog dela krila iznad radijalnog nerva opisane tackama 7, 8 1 9,
kao i promene u duZzini pterostigme ograniene tackama 2, 5 1 6. Ove promene
oznacavaju da pocevsi od Zenki Bliskog istoka, preko Zenki Evrope, pa sve do zenki
Dalekog istoka radijalni nerv ima tendenciju izduzivanja, smanjuje se povrSina
distalnog dela krila iznad radijalnog nerva, dok se pterostigma izduzuje.

Po CV2 osi, koja nosi 19.45% varijabilnosti i viSe ukazuje na unutargrupnu
varijabilnost, nema jasnog razdvajanja u obliku krila po geografskoj distribuciji.
Najvece promene oblika krila, u pozitivnom delu ose, ogledaju se u smanjenju Sirine
srediSnjeg dela krila (opisanog tackama 2, 5, 6, 11, 12 1 13) 1 povecanju povrSine
distalnog dela krila iznad radijalnog nerva. Takode se uo€ava 1 neznatno izduZivanje

radijalnog nerva.
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Prokrustove distance izmedu zenki P. yomenae razli¢itih geografskih
distribucija, pokazuju postojanje znacajnih razlika u obliku krila. Nakon Bonferroni
korekcije, uo¢eno je da razlike u obliku krila nemaju statisticku zna¢ajnost jedino
izmedu Zenki grupisanih po slede¢im geografskim oblastima: zapadna i istocna Evropa,

zapadna Evropa i Daleki istok, centralna Evropa i Bliski istok (Tabela 16).

Tabela 16. Prokrustove distance izmedu zenki P. yomenae grupisanih po kodovima (iz
CVA, MorphoJ). Statisti¢ki znacajne razlike nakon Bonferroni korekcije su boldirane

kod 1 2 3 4 5
1
2 0,0093
3 0,0227 0,0181
4 0,0388 0,034 0,0228
5 0,0251 0,0278 0,0267 0,0427

4.2.3.2. Analiza veli¢ine i oblika krila muZjaka Praon yomenae razli¢ite geografske

distribucije

Postojanje razlika u veli¢ini krila muzjaka P. yomenae grupisanih po
geografskim oblastima testirano je, kao i kod Zenki, analizom varijanse za CS i
pokazane su statistiCke znacajne razlike (ANOVA: F=36.40, df=4, P<0.0001).

Rezultati post-hoc Tukey’s testa za log_centroid_size ukazuju na to da postoji
statisticka znaCajnost u razlikama veli¢ine krila medu muZjacima zapadne, centralne 1
isto¢ne Evrope, koji formiraju jedan klaster, od muzjaka Dalekog istoka. Takode se
uocava i1 znacajna razlika u veli¢ini krila izmedu muZzjaka Bliskog i1 Dalekog istoka. Na
Slici 27 se jasno uocava da se muZzjaci Dalekog istoka, kao 1 zenke, izdvajaju u zaseban
klaster po najmanjoj veli¢ini krila. Najveca krila imaju muZjaci Bliskog istoka, pri ¢emu

se u tom uzorku zapaza i najveci procenat varijabilnosti.
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Slika 27. Prikaz srednjih vrednosti i standardnih devijacija u veli¢ini krila muZzjaka
P. yomenae

Multivarijantnom analizom Varijailse utvrdeno je i postojanje statisticki
znacajnih razlika u obliku krila medu muzjacima P. yomenae grupisanih po geografskim
oblastima (MANOVA: Wilks’ Lambda= 0.10794241, F= 2.09, df1=88, df2=243.69,
P<0.0001).

Kao i kod Zenki primenili smo diskriminantnu kanonijsku analizu (CVA) kako
bi utvrdili kvantitet i kvalitet promena u obliku krila muzjaka grupisanih po kodovima.

Duz prve kanonijske ose, koja nosi 46.41% varijabilnosti dolazi do jasnog
izdvajanja muzjaka sa Dalekog istoka u zaseban klaster (Slika 28). Promene oblika krila
koje dovode do ovakvog izdvajanja uslovljene su, u najve¢oj meri, izduzivanjem
radijalnog nerva. Takode se zapaza skracenje povratnog nerva opisanog tackama 3 i 4,
smanjenje povrsine dela krila ispod radijalnog nerva opisanog tackama 7, 11, 12 1 13,
kao 1 neznatno smanjenje duZine a povecanje Sirine pterostigme (ogranicene taCkama 2,
51 6). Na Slici 28 uocava se izdvajanje muzjaka zapadne, centralne i isto¢ne Evrope u
zaseban klaster, pri ¢emu se njihov oblik krila poklapa sa srednjom vredno$¢u oblika

krila ¢itavog uzorka.
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Po CV2 osi, koja nosi 27.20% varijabilnosti uocava se jasno razdvajanje
muzjaka sa Bliskog istoka od muzjaka ostalih analiziranih geografskih oblasti.
Posmatranjem deformacionih mreza (Slika 28) zapaza se da su najvece promene oblika
krila, koje su dovele do njihovog izdvajanja u zaseban klaster, uslovljene skra¢enjem
radijalnog nerva, suzavanjem sredi$njeg dela krila opisanog tackama 6, 11, 12 1 13, kao
1 povec¢anjem povrsine distalnog dela krila ispod radijalnog nerva (ogranic¢enog tackama
7,91 10).

Analizom Prokrustove distance izmedu muzjaka P. yomenae razli¢itih
geografskih distribucija, nakon Bonferroni korekcije, uoc¢eno je da razlike u obliku krila
imaju statisticku znacajnost jedino izmedu muzjaka isto¢ne Evrope i muzjaka Bliskog i

Dalekog istoka, kao i izmedu muZzjaka Bliskog i Dalekog istoka (Tabela 17).

Tabela 17. Prokrustove distance izmedu muzjaka P. yomenae grupisanih po kodovima
(iz CVA, MorphoJ). Statisticki znacajne razlike nakon Bonferroni korekcije su
boldirane

kod 1 2 3 4 5

0,0281

0,0268 0,0141

0,0276 0,0405 0,0337

0,0477 0,0385 0,0316 0,0517

g~ wWwN -
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Slika 28. CVA muzjaci Praon yomenae. Distribucija muzjaka duz prve dve kanonijske ose. Deformacione mreZe ilustruju
promene oblika krila korelisanih sa prvom i drugom kanonijskom osom
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4.2.4. Polni dimorfizam u veli¢ini i obliku krila

Polni dimorfizam u veli¢ini krila izmedu muzjaka i1 Zenki unutar 6 razlicitih
vrsta testiran je analizom varijanse na CS i pokazano je da razlike u veli¢ini krila
izmedu polova nemaju vecu statisticku znacajnost (ANOVA: F=5.52, df=1, P=0.0230).

IzraCunavanjem indeksa polnog dimorfizma u veli¢ini krila-lssp (Tabela 18)
pokazano je da Zenke vrsta P. longicorne, P. dorsale i P. megourae imaju nesto duza
krila u odnosu na muzjake. Kod vrsta P. yomenae, Praon sp. i P. volucre muzjaci su ti
koji imaju duza krila. Najveca vrednost Issp je pokazana unutar vrste P. megourae
(1.23), dok je najmanji Issp zabelezen izmedu Zenki 1 muzjaka vrste P. volucre. Same

vrednosti Issp pokazuju da nivo polnog dimorfizma ne varira znacajno medu vrstama.

Tabela 18. Prikaz indeksa seksualnog dimorfizma u veli¢ini i1 obliku krila medu
razli¢itim vrstama. Statisticki znacajne razlike u Prokrustovim distancama su boldirane
nakon Bonferroni korekcije

Issp (indeks polnog dimorfizma Issnp (indeks polnog
Vi NoQ Nod o L ) dimorfizma u obliku krila)
P. yomenae 161 99 0.989519 0.0263
Praon sp. 17 2 0.927075 0.0175
P. longicorne 33 50 1.017878 0.0183
P. dorsale 16 11 1.115952 0.0124
P. megourae 38 5 1.235819 0.0288
P. volucre 39 11 0.850838 0.036

Indeks polnog dimorfizma u obliku krila-lsshp izmedu polova predstavljen je
Prokrustovim distancama izmedu srednjih oblika muZjaka i Zenki unutar svake vrste
posebno (Tabela 18). IzraCunavanjem lsshp uocava se statisticki znacajna razlika u
obliku krila izmedu polova unutar vrsta P. yomenae, P. longicorne, P. megourae i P.
volucre.

Kako bi ilustrovali promene u obliku krila izmedu muzjaka i zenki, uradjena je
PCA na srednjim vrednostima oblika krila muZjaka 1 Zenki analiziranih vrsta (Slika 29).
Na osnovu polozaja muzjaka i Zenki u morfoloSkom prostoru definisanom sa prve dve
komponente koje opisuju vise od 72% ukupne varijabilnosti u obliku krila jasno se
uocava da je pravac promena oblika krila izmedu Zenki i muzjaka isti kod vrsta P.
yomenae, P. volucre, P. longicorne. Te promene su u najvecoj meri uslovljene
smanjenjem duzine radijalnog nerva opisanog tackama 2 1 7, povecanjem duzine

povratnog nerva opisanog tackama 1 i 3, kao 1 pove¢anjem povrsine donjeg dela krila
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ispod radijalnog nerva (ogranicene taCkama 7, 10, 11 i 12). Takode, zenke ovih vrsta
imaju kraca i Sira krila u poredenju sa muzjacima (promene oblika opisane drugom
osom). Kod vrste P. megourae, za koju je utvrdeno postojanje statisticki znacajnog
polnog dimorfizma u obliku krila pravac promena oblika krila izmedu Zenki i muZjaka
je suprotan. Za P. dorsale i Praon sp. nije utvrden statisticki znacajan dimorfizam u
obliku krila.
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Slika 29. PCA analiza muZjaka i zenki. Strelice pokazuju pravac promena oblika krila izmedu Zenki i muzjaka



4.3. MOLEKULARNE ANALIZE

4.3.1. Molekularne analize COl mtDNK vrsta iz roda Praon

Za filogenetsku analizu wvrsta iz roda Praon zasnovanu na COIl genu
mitohondrijalne DNK, uspesno je PCR metodom amplifikovano i sekvencirano 47
primeraka (Tabela 19), ¢ime su bile obuhvaéene vrste Praon dorsale, P. megourae, P.

volucre, P. longicorne, Praon sp. i P. yomenae (Slika 30) .

LCO1490/HC02198

Slika 30. Agarozni gel sa PCR produktima COl mtDNK vrsta iz
roda Praon (prajmeri LCO1490 i HCO2198); Pd - Praon
dorsale; Pm - Praon megourae; Pl - Praon longicorne; Pv -
Praon volucre; Psp — Praon sp.; Py — Praon yomenae; B -
negativna kontrola, 487 - pozitivna kontrola Mecinus janthinus
(Curculionidae, Coleoptera), M — marker.

Filogenetska analiza izvedena je primenom Neighbor-Joining metoda (NJ) i
metoda Maksimalne Parsimonije (MP). Kao spoljna grupa (outgroup) za formiranje
stabala upotrebljene su sekvence COl mtDNK vrsta Areopraon silvestre koji pripada
istom tribusu Praini i Lysiphlebus fabarum iz iste podfamilije Aphidiinae.

Best fit model test prema Akaike Information kriterijumu je ocenio da je Tamura
— Nei model najbolji za poredenje razlika izmedu sekvenci COl mtDNK vrsta iz roda
Praon. Na filogenetskom stablu rekonstruisanom NJ metodom u Tamura-Nei modelu,
P. volucre, P. longicorne, Praon sp. i P. yomenae su se jasno izdvojile kao zasebne
vrste sa 100% bootstrap podrske, dok su se primerci P. dorsale i P. megourae grupisali

u okviru jednog taksona (Slika 31).
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Tabela 19. Pregled jedinki koris¢enih u molekularnim analizama

5 umnozen
Parazitoid Vas§ domacéin Biljka domacin Lokalitet Sifra gen
COl | 28S
P. volucre Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija P2 + +
P. volucre Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija P5 + -
P. longicorne | Aulacorthum solani Geum rivale Crna Gora P6 + +
. . - . P10/1 + +
P. dorsale Macrosiphum cholodkovskyi Filipendula ulmaria Crna Gora
P10/2 + -
P. volucre Acyrthosiphon malvae Geranium robertianum | Crna Gora P11 + +
P. megourae | Megourae viciae Lathyrus pratensis Crna Gora P14 + +
P. yomenae Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska P15 + -
P. yomenae Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran P17 + +
P. yomenae Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran P19 + +
P. volucre Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran P20 + +
P. yomenae Uroleucon acroptilidis Acroptilon repens Iran P21 + +
P. yomenae Uroleucon sp. Acroptilon repens Iran P25 + +
P. yomenae Uroleucon sp. Crepis sp. Grcka P26 + +
P. yomenae Aphis nerii Nerium oleander Grcka P28 + -
P. yomenae Macrosiphoniella sanbornii Chrysanthemum sp. Srbija P31 + -
. . - . . . P32/1 + +
P. longicorne | Macrosiphum prenanthidis Lonicera nigra Srbija
P32/2 + -
P33 + +
P. volucre Nasonovia sp. Hieracium gronovii Francuska P33/1 + -
P33/2 + -
P. volucre Uroleucon sp. Sonchus arvensis Srbija P35 + +
P. yomenae Uroleucon sp. Sonchus asper Svajcarska P37 + +
P. volucre Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Svajcarska P38 + +
P. yomenae Uroleucon sp. Crepis biennis Svajcarska P40 + +
P. yomenae Uroleucon sp. Crepis biennis Svajcarska P41 + +
P. dorsale Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija P49 + +
. 5 . P62/1 + +
P. dorsale Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
P62/2 + +
. . P63/1 - +
P. volucre Hyperomyzus sp. Lactuca serriola Svajcarska
P63/2 + +
+ -
P. megourae | Megoura viciae Lathyrus sp. Crna Gora P67/1
P67/2 + +
. . P69/1 + +
P. dorsale Corylobium avellanae Corylus avellana Srbija
P69/2 + +
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Tabela 19 . Pregled jedinki kori§¢enih u molekularnim analizama- nastavak

. umnozen
Parazitoid Va$ domacin Biljka domadin Lokalitet | Sifra gen
COl | 28S
T N - " P76/1 + :
Praon sp. Staticobium limonii Limonium angustifolium | Slovenija
P76/2 + -
. 5 . P78/1 + +
P. dorsale Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
P78/2 + +
P91/1 + +
Praon sp. Staticobium limonii Limonium angustifolium | Slovenija P91/2 + -
P91/3 + +
. “ P93/1 + +
P. dorsale Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
P93/2 + +
IR9-1-1 - +
P.yomenae | Uroleucon jaceae Sonchus oleraceus Iran IR9-1-2 + +
-9-1- + +
P.yomenae | Macrosiphoniella sp. Artemisia sp. Srbija 511-9-1-1
S11-9-1-2 + -
P. yomenae | Uroleucon sp. Centaurea scabiosa Srbija S11-18 + +
Areopraon | periphyllus sp. Acer pseudoplatani Srbija * + -
silvestre
Lysiphlebus | Aphis fabae Chenopodium album Srbija * + -
fabarum
Aphidius HQ599561 HQ599561 / # ; +
colemani

*QOutgroups koris¢ene u analizi COI gena
# Outgroup kori$¢ena u analizi 28SD2 gena pod prisutpnim Sifrom HQ599561

Vrste Praon sp. i P. yomenae izdvojile su se jasno kao jedna fileticka grupa, sa

100% bootstrap podrske, dok su P. dorsale+megourae, P. volucre i P. longicorne

formirale drugu fileticku grupu sa podrskom od 91% (Slika 31).

U cilju ocene prosecne evolutivne divergencije, sekvence COIl mtDNK

analizirane su unutar i izmedu taksona u Tamura—Nei modelu. Broj supstitucija po

nukleotidnom mestu unutar taksona u odnosu na prosecnu divergenciju na nivou svih

sekvenci je prikazan u Tabeli 20. Nukleotidne razlike unutar taksona su bile vrlo male,

gde je najmanja prosecna distanca od 0.00 zabelezena medu sekvencama iz P.

longicorne grupe, a najveca od 0.004 unutar P. yomenae grupe (Tabela 20).
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Tabela 20. Ocena evolutivne divergencije sekvenci COl mtDNK unutar taksona iz roda

Praon
stopa nukleotidnih razlika
Vrsta (Tamura-Nei model)
P. volucre 0.002
P. longicorne 0.000
P. dorsale+megourae 0.001
P. yomenae 0.004
Praon sp. 0.001

Broj supstitucija po nukleotidnom mestu izmedu taksona u odnosu na prosecnu
divergenciju na nivou svih sekvenci se kretao u intervalu od 0.034 do 0.089 (Tabela 21).
Primetno je da se genetiCke distance razlikuju izmedu taksona koji na filogenetskim
stablima formiraju razliCite fileticke grupe. U okviru fileti¢ke grupe koju c¢ine P.
dorsale+megourae, P. volucre i P. longicorne, nukleotidne razlike se krecu od 0.034 do
0.048, a u filetickoj grupi koju ¢ine Praon sp. i P. yomenae 0.047. Medutim, razlike su
skoro dvostruko veée izmedu taksona koji pripadaju razli¢itim filetickim grupama i
kre¢u se od 0.069 izmedu Praon sp. i P. volucre, do 0.089 izmedu P. yomenae i P.

longicorne.

Tabela 21. Ocena evolutivne divergencije sekvenci COI mtDNK izmedu taksona iz roda

Praon
Vrsta [1] [2] [3] [4] [5]
1. P. dorsale+megourae -
2. P.volucre 0.034 -
3. P. longicorne 0.048 0.046 -
4. Praon sp. 0.078 0.069 0.076 -
5. P. yomenae 0.083 0.081 0.089 0.047 -

Rekonstrukcija filogenetskog stabla primenom metoda maksimalne
parsimonije pokazala je iste filogenetske odnose izmedju sekvencioniranih jedinki kao
kod Neighbor-Joining metoda, odnosno izdvojilo se 5 istih vrsta sa 99% bootstrap
podrske za svaku grupu (Slika 32).

Analizom molekularne varijanse (AMOVA) u Arlequin programu, obradjene
su sekvence COl mtDNK svih primeraka parazitoida. Sekvence su organizovane u

taksone, kako bi AMOVA ocenila inter- i intraspecijsku divergenciju i struktuiranost
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geneticke varijabilnosti. Analizom sekvenci je utvrdena vrednost Indeksa fiksacije
Fst=0.98 za interval pouzdanosti od p=0.0001 (Tabela 22). Vrednost statistike Fst je
skoro maksimalna odnosno 1, §to ukazuje da su taksoni koji se porede genetski vrlo
udaljeni i predstavljaju zasebne vrste. Procenat varijabilnosti u tabeli prikazuje
hijerarhiju geneticke divergencije kod poredenih taksona, odnosno da je varijabilnost
izmedu taksona P. dorsale, P. megourae, P. volucre, P. longicorne, Praon sp. i P.
yomenae statisti¢ki znacajna 1 iznosila je 96.5%, dok je varijacija unutar samih taksona

iznosila samo 3.5% (Tabela 22).

Tabela 22. Geneticka struktuiranost populacija taksona iz roda Praon utvrdena analizom
molekularne varijanse sekvenci COl mtDNK (AMOVA)

Izvor Suma Kovarijanse Procenat
varijabilnosti  s.s.* kvadrata varijabilnosti
Izmedu

taksona 4 612.385 17.32999 Va 96.50
Unutar

taksona 42 26.424 0.62914 Vb 3.50
Ukupno 46 638.809 17.95913 100.00

Indeks fiksacije Fst= 0.96497

*stepeni slobode; p<0.0001
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P10 2-P. dorsale-M. cholodkovskyi-F. ulmaria ]
P93 1-P. dorsale-C.awellanae-C. avellana

P62 1-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana
P62 2-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana
P10 1-P. dorsale-M. cholodkovskyi-F. ulmaria
P49-P. dorsale-M. funestum-Rubus sp.

P78 1-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana

P. dorsale+meaourae
P14-P. megourae-M. viciae-L. pratensis
100

P78 2-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana
P93 2-P. dorsale-C.awellanae-C. avellana
P67 2-P. megourae-M. viciae-Lathyrus sp.

P69 1-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana

P67 1-P. megourae-M. viciae-Lathyrus sp.
91

P69 2-P. dorsale-C. awvellanae-C. awvellana
P2-P. wlucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus
P20-P. wlucre-U. sonchi-S. oleraceus
P5-P. wlucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus

P11-P. wolucre-A. malvae-G. robertianum

P33 2-P. wlucre-Nasonovia sp.-H. gronovii
P. volucre
— P38-P. wlucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus
P63 2-P. wlucre-Hyperomyzus sp.-L. serriola
P33 1-P. wlucre-Nasonovia sp.-H. gronovii

P33-P. wlucre-Nasonovia sp.-H. gronovii

P35-P.wlucre-Uroleucon sp.-S. arvensis

P32 2-P. longicorne-M. prenanthidis-L. nigra

P6-P. longicorne-A. solani-G. rivale P. lonaicome
100

P32 1-P. longicorne-M. prenanthidis-L. nigra

P91 1-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium
P91 3-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium

100 | P91 2-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium Praon sp.
P76 1-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium

P76 2-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium

P15-P.yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis
{PZS—P. yomenae-A. nerii-N. oleander

P37-P. yomenae-Uroleucon sp.-S. asper

P26-P. yomenae-Uroleucon sp.-Crepis sp.

100 | P40-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis

P17-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus
IR9-1-2-P. yomenae-U. jaceae-S. oleraceus
P21-P. yomenae-U. acroptilidis-A. repens P. vomenae

P19-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus

P25-P. yomenae-Uroleucon sp.-A. repens

P31-P. yomenae-M. sanbornii-Chrysanthemum sp.
P41-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis

S11-9-1-1-P. yomenae-Macrosiphoniella sp.-Artemisia sp.

S11-9-1-2-P. yomenae-Macrosiphoniella sp.-Artemisia sp.

S11-18-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. scabiosa

Areopraon silvestre_Periphyllus sp_Acer pseudoplatanii

Lysiphlebus fabarum_Aphis fabae_Chenopodium album

A
0.02

Slika 31. Optimalno stablo po Neighbor-Joining metodu sa sumom duzine grana od
0.36. Procenat zajedni¢kog grupisanja sekvenci izveden je pomocu bootstrap testa u
500 replikacija i prikazan je na nivou grananja za vrednosti >90%. Na granama su
prikazani procenti koji predstavljaju broj stabala u kojima su se ovi taksoni grupisali
zajedno. Duzina grane u stablu odgovara evolutivnoj distanci izmedju analiziranih
sekvenci, koja je izrazena u odnosu na broj supstitucija. Evolutivne distance su
izracunate po Tamura-Nei metodu i izrazene u broju supstitucija po nukleotidnom
mestu.
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P10 2-P. dorsale-M. cholodkovskyi-F. ulmaria
P49-P. dorsale-M. funestum-Rubus sp.

P62 2-P. dorsale-C. awvellanae-C. avellana
P93 2-P. dorsale-C.awellanae-C. awvellana

P78 2-P. dorsale-C. avellanae-C. avellana

P14-P. megourae-M. viciae-L. pratensis
929

P93 1-P. dorsale-C.awellanae-C. avellana
P. dorsale+meaourae
P78 1-P. dorsale-C. awvellanae-C. avellana
P10 1-P. dorsale-M. cholodkovskyi-F. ulmaria
P62 1-P. dorsale-C. avellanae-C. avellana

P69 1-P. dorsale-C. avellanae-C. awellana

P67 1-P. megourae-M. viciae-Lathyrus sp.

P67 2-P. megourae-M. viciae-Lathyrus sp.

P69 2-P. dorsale-C. avellanae-C. avellana

P11-P. wlucre-A. malvae-G. robertianum
P20-P. wlucre-U. sonchi-S. oleraceus

P2-P. wlucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus

P5-P. wlucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus

P33 1-P. wolucre-Nasonovia sp.-H. gronovii

P. volucre
P33 2-P. wlucre-Nasonovia sp.-H. gronovii

P63 2-P. wlucre-Hyperomyzus sp.-L. serriola
P33-P. wlucre-Nasonovia sp.-H. gronovii
P35-P.wlucre-Uroleucon sp.-S. anvensis

P38-P. wolucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus

P32 2-P. longicorne-M. prenanthidis-L. nigra
4~ P6-P. longicorne-A. solani-G. rivale P. lonaicome
99
P32 1-P. longicorne-M. prenanthidis-L. nigra _|

P91 1-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium

P91 3-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium

99 | ' P91 2-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium Praon sp.
P76 1-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium
P76 2-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium

P40-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis

P17-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus
IR9-1-2-P. yomenae-U. jaceae-S. oleraceus

P21-P. yomenae-U. acroptilidis-A. repens

P19-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus

99 P25-P. yomenae-Uroleucon sp.-A. repens
— P26-P. yomenae-Uroleucon sp.-Crepis sp.

P15-P.yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis P. vomenae
P28-P. yomenae-A. nerii-N. oleander

P37-P. yomenae-Uroleucon sp.-S. asper

S11-9-1-2-P. yomenae-Macrosiphoniella sp.-Artemisia sp.

P31-P. yomenae-M. sanbornii-Chrysanthemum sp.

P41-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis

S11-9-1-1-P. yomenae-Macrosiphoniella sp.-Artemisia sp.

S11-18-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. scabiosa

Areopraon silvestre_Periphyllus sp_Acer pseudoplatanii

Lysiphlebus fabarum_Aphis fabae_Chenopodium album

| —
10

Slika 32. Optimalno stablo po metodu maksimalne parsimonije je rekonstruisano
pomocu bootstrap testa u 500 replikacija i prikazano na nivou grananja za vrednosti
>90%. Na slici je prikazano prvo od mogucih 199 stabala (duzina=201) rekonstruisanih
metodom maksimalne parsimonije. Za sva varijabilna mesta, ukljuuju¢i ona
informativna za parsimoniju, indeks konzistencije je bio 0.68, indeks retencije 0.95, a
kompozitni indeks 0.74. Na granama su prikazani procenti stabala na kojima se
odredeni taksoni grupisu zajedno. Evolutivne distance su izra¢unate po Close-Neighbor-
Interchange algorithmu na nivou 2 i izraZzene u broju nukleotidnih supstitucija u odnosu
na celu sekvencu.
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4.3.2. Molekularne analize 28S rRNK vrsta iz roda Praon

PCR reakcijom je uspesno umnozeno 36 sekvenci 28SD2 koje ukljucuju vrste
Praon dorsale, P. megourae, P. volucre, P. longicorne, Praon sp. i P. yomenae (Slika
33).

Analizom nukleotidnog sastava svih produkata 28SD2 duzine oko 685bp,

utvrdeno je 10 varijabilnih mesta i1 sva su informativna za parsimoniju.

28S D2ir

Slika 33. Agarozni gel sa PCR produktima
28SD2 rRNA vrsta iz roda Praon (prajmeri
28SD2f/r); Pd - Praon dorsale; Pv - Praon
volucre; PI - Praon longicorne; Psp — Praon sp.;
Py — Praon yomenae; B - negativna kontrola,
Pv® - pozitivna kontrola Praon volucre, M —
marker.

Poredenjem nukleotidnih razlika izmedu sekvenci unutar vrsta iz roda Praon u
Tamura-Nei modelu, utvrdeno je da se prosecan broj supstitucija po nukleotidnom
mestu u odnosu na celu sekvencu bio izrazito mali, odnosno da se kretao od 0 (kod P.
volucre, Praon sp.) do 0.0016 (P. longicorne) (Tabela 23).

Drugi ekspanzioni segment 28S rRNA tj. 28SD2 je mnogo konzervativniji u
poredenju sa COI mtDNK, S§to se moze videti u Tabeli 24 sa ocenama evolutivne
divergencije izmedu vrsta iz roda Praon. Dok su nukleotidne razlike izmedu vrsta
izraCunate u Tamura-Nei modelu kod COI u intervalu od 0.034 do 0.089, za 28SD2

sekvence utvrden je interval vrednosti od 0.002 do 0.014.
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Tabela 23. Ocena evolutivne divergencije sekvenci 28SD2 unutar vrsta iz roda Praon

stopa nukleotidnih razlika

Vrsta (Tamura-Nei model)
P. yomenae 0.0006

P. dorsale+megourae 0.0011

P. longicorne 0.0016

P. volucre 0

Praon sp. 0

Filogenetska analiza izvedena je primenom Neighbor-Joining metoda i metoda

Maksimalne Parsimonije. Kao spoljna grupa (outgroup) za formiranje stabala kori$¢ena

je sekvenca 28SD2 parazitoida Aphidius colemani (Aphidiinae) preuzeta iz banke gena.

Tabela 24. Ocena evolutivne divergencije sekvenci 28SD2 izmedu vrsta iz roda Praon

Vrsta [1] [2] [3] [4] [5]
1. P. yomenae -

2. P. dorsale+megourae 0.014 -

3. P. longicorne 0.010 0.004 -

4. P. volucre 0.012 0.003 0.002 -

5. Praon sp. 0.004 0.010 0.006 0.008 -

Na filogenetskom stablu rekonstruisanom NJ metodom u Tamura-Nei modelu,

vrste se nisu zasebno izdvojile, ve¢ su formirale dve fileticke grupe. U prvu fileticku

grupu su se izdvojile sekvence vrsta P. dorsale, P. megourae P. volucre i P. longicorne,

sa 90% bootstrap podrske, a u drugu Praon sp. i P. yomenae sa 92% podrske (Slika 35).

Rekonstrukcija filogenetskog stabla primenom metoda maksimalne parsimonije

pokazala je izdvajanje iste dve fileticke grupe sa 89% bootstrap podrske (Slika 34).

Evidentna je komplementarnost grupisanja sekvenci 28SD2 i COI regiona na NJ

I MP filogenetskom stablu, odnosno iste vrste iz roda Praon su se grupisale u zasebne

fileticke grupe, $to samo potvrduje njihovo zajednicko poreklo.
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P67 2-P. megourae-M. viciae-Lathyrus sp.
P93 1-P. dorsale-C.avellanae-C. avellana
P62 1-P. dorsale-C. avellanae-C. avellana
P78 1-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana
P49-P. dorsale-M. funestum-Rubus sp.
—] P69 1-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana
P14-P. megourae-M. \viciae-L. pratensis
P93 2-P. dorsale-C.awellanae-C. avellana
P62 2-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana

P78 2-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana

P69 2-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana
P11-P. wlucre-A. malvae-G. robertianum
P35-P.wlucre-Uroleucon sp.-S. anensis

P63 1-P. wlucre-Hyperomyzus sp.-L. serriola
P63 2-P. wlucre-Hyperomyzus sp.-L. serriola
—— P2-P. wlucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus
P33-P. wlucre-Nasonovia sp.-H. gronovii

89
P38-P. wlucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus

P20-P. wlucre-U. sonchi-S. oleraceus
P6-P. longicorne-A. solani-G. rivale
P10 1-P. dorsale-M. cholodkowvskyi-F. ulmaria

P10 2-P. dorsale-M. cholodkovskyi-F. ulmaria

P91 1-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium
P91 3-Praon sp.-S. limonii-L. angustifolium
S11-9-1-1-P. yomenae-Macrosiphoniella sp.-Artemisia sp.

P26-P. yomenae-Uroleucon sp.-Crepis sp.

— P17-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus
*{P25—P. yomenae-Uroleucon sp.-A. repens

P21-P. yomenae-U. acroptilidis-A. repens

P19-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus

—| P41-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis
IR9-1-2-P. yomenae-U. jaceae-S. oleraceus
S11-18-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. scabiosa
P31-P. yomenae-M. sanbornii-Chrysanthemum sp.
P37-P. yomenae-Uroleucon sp.-S. asper

P40-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis

IR9-1-1-P. yomenae-U. jaceae-S. oleraceus

HQ599561 Aphidius colemani

Slika 34. Optimalno stablo rekonstruisano metodom maksimalne parsimonije.
Prikazano je jedno od 570 mogucih stabala (duzina=102). Indeks konzistencije, indeks
retencije i indeks kompozicije imaju vrednost 1 za sva nukleotidna mesta pa i ona
informativna za parsimoniju. Na granama su prikazani procenti stabala na kojima se
odredeni taksoni grupiSu zajedno u bootstrapp testu (500 replikacija) i prikazan je na
nivou grananja za vrednosti >90%. Evolutivne distance su izracunate po Close-
Neighbor-Interchange algorithmu na nivou 2 i izraZzene u broju nukleotidnih supstitucija
u odnosu na celu sekvencu.
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P78 1-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana

P93 2-P. dorsale-C.awellanae-C. awvellana
P69 1-P. dorsale-C. awvellanae-C. awellana
P93 1-P. dorsale-C.avellanae-C. avellana

P78 2-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana

P67 2-P. megourae-M. viciae-Lathyrus sp.
P62 1-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana
P49-P. dorsale-M. funestum-Rubus sp.

P69 2-P. dorsale-C. awellanae-C. awellana

P14-P. megourae-M. viciae-L. pratensis

P62 2-P. dorsale-C. avellanae-C. awellana
P35-P.wlucre-Uroleucon sp.-S. anensis
P20-P. wlucre-U. sonchi-S. oleraceus

P63 2-P. wlucre-Hyperomyzus sp.-L. serriola
P2-P. wolucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus
P63 1-P. wlucre-Hyperomyzus sp.-L. serriola
P33-P. wolucre-Nasonowvia sp.-H. gronovii

P11-P. wlucre-A. malvae-G. robertianum

P38-P. wolucre-Uroleucon sp.-S. oleraceus
P6-P. longicorne-A. solani-G. rivale
P32-P. longicorne-M. prenanthidis-L. nigra

] P10 2-P. dorsale-M. cholodkovskyi-F. ulmaria

..... J?.:I.O..l.»}?...d.o.rsale.—.lvl...c]:mlod.lm\sky'L».l.:...u.Imaria\..........................................................E

P17-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus
~{ P21-P. yomenae-U. acroptilidis-A. repens

P25-P. yomenae-Uroleucon sp.-A. repens

P41-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis
P37-P. yomenae-Uroleucon sp.-S. asper

S11-9-1-1-P. yomenae-Macrosiphoniella sp.-Artemisia sp.

IR9-1-1-P. yomenae-U. jaceae-S. oleraceus

92| |R9-1-2-P. yomenae-U. jaceae-S. oleraceus
P26-P. yomenae-Uroleucon sp.-Crepis sp.

P31-P. yomenae-M. sanbornii-Chrysanthemum sp.
S11-18-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. scabiosa

P19-P. yomenae-U. sonchi-S. oleraceus

P40-P. yomenae-Uroleucon sp.-C. biennis

HQ599561 Aphidius colemani

0.02

Slika 35. Optimalno stablo po Neighbor-Joining metodu sa sumom duZine grana od
0.31. Procenat zajednickog grupisanja sekvenci izveden je pomocu bootstrap testa u
500 replikacija 1 prikazan je na nivou grananja za vrednosti >90%. Na granama su
prikazani procenti koji predstavljaju broj stabala od ukupno 500 replikacija u kojima su
se ovi taksoni grupisali zajedno. Duzina grane u stablu odgovara evolutivnoj distanci
izmedju analiziranih sekvenci, koja je izraZzena u odnosu na broj supstitucija. Evolutivne
distance su izracunate po Tamura-Nei metodu i izrazene u broju supstitucija po
nukleotidnom mestu.
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Kako bismo ocenili geneticku varijabilnost unutar i izmedu filetickih grupa,
sekvence 28SD2 su analizirane u Tamura-Nei modelu. Prose¢na evolutivna divergencija
sekvenci unutar fileti¢kih grupa iznosila je 0.001 za grupu koju ¢ini P. dorsale, P.
megourae, P. volucre i P. longicorne, odnosno 0.002 unutar druge grupe koju Cine
Praon sp. i P. yomenae. Divergencija izmedu filetickih grupa izrazena u broju
supstitucija po nukleotidnom mestu u odnosu na sve sekvence u grupama, iznosila je
0.012.

Analiza molekularne varijanse sekvenci 28SD2 utvrdila je vrednost indeksa
fiksacije Fst=0.85 za interval pouzdanosti od p=0.05 (Tabela 25). AMOVA je dala istu
sliku kao i nukleotidne razlike u Tamura-Nei modelu, jer je utvrdena geneticka
varijabilnost izmedu filetickih grupa statisticki znacajna (85.54%), dok je varijacija

unutar samih grupa iznosila 14.46% (Tabela 25).

Tabela 25. Geneticka struktuiranost populacija vrsta iz roda Praon utvrdena analizom
molekularne varijanse sekvenci 28SD2 dve fileticke grupe

Izvor Suma Kovarijanse Procenat
varijabilnosti  s.s.* kvadrata varijabilnosti
Izmedu

grupa 1 58.41 3.380 Va 85.54
Unutar

grupa 34 19.43 0.571 Vb 14.46
Ukupno 35 77.84 3.951 100.00

Indeks fiksacije Fsr= 0.85538

*stepeni slobode; p<0.05
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5. DISKUSIJA

U dosadas$njim istrazivanjima utvrdeno je da postoje mnogobrojni taksonomski
problemi unutar roda Praon upravo zbog njegove velike intraspecijske varijabilnosti
(Mackauer 1959; Stary 1966a, 1971; Tomanovi¢ et al. 2003a, Tomanovi¢ et al. 2003b).
Jedan od njih je i nerazreSen taksonomski status vrsta kompleksa ,,dorsale-yomenae*
(Tremblay and Pennacchio 1985; Tremblay et al. 1986; Tomanovi¢ et al. 2006), koji je
u dosada$njim studijama okarakterisan kao parafileti¢ka grupa (Tomanovi¢ et al. 2006).
U ovom radu analizirani su karakteri koji su i do sada koriS¢eni u kljuevima za
identifikaciju vrsta ovog roda. Sve analize su uradene odvojeno, po polovima, usled
postojanja polnog dimorfizma (Mackauer 1996; Teder and Tammaru 2005; Mitrovski
Bogdanovic et al. 2009) i razli¢itih selekcionih pritisaka na Zenke i muzjake (Mackauer
1996).

U ovoj studiji smo, usled bioloSke kompleksnosti ,,dorsale-yomenae grupe,
koristili tri razli¢ite metode u cilju utvrdivanja geneticke i morfoloske varijabilnosti
samog kompleksa vrsta. Upotrebom molekularnih markera i metoda tradicionalne i
geometrijske morfometrije analizirali smo moguénost postojanja ,,skrivenih® taksona
(sa specifiénim obrascima biogeografske distribucije i visokim stepenom specifi¢nosti
prema odredenim domacinima), kao i postojanje pouzdanih taksonomskih karaktera koji
su dovoljno ,,dobri* za njihovu identifikaciju.

Rezultati ,,tradicionalne* morfometrije ukazuju na postojanje razlika kako medu
zenkama, tako i medu muzjacima unutar ,,dorsale-yomenae“ grupe. Analiza varijanse
pokazuje statisticki znacajne razlike medu zenkama svih vrsta za sve karaktere osim za
Ptl/Ptw, dok se kod muzjaka pored pomenutog karaktera izdvajaju i F1l/Fal i Fyw/Fow
kao karakteri koji nemaju statisticku znacajnost u razdvajanju vrsta. Nivo razlika varira
medu razli¢itim morfoloSkim karakterima. Najmanja srednja vrednost duzine tela
zabeleZena je kod Zenki vrste Praon sp., a najve¢a medu Zenkama vrste P. longicorne. S
obzirom da su vasi iz roda Staticobium na kojima parazitiraju jedinke vrste Praon sp.
sitnije od vasi iz roda Macrosiphum, koji su parazitirani vrstom P. longicorne, potvrduje
se komplementarnost rezultata ove studije sa rezultatima dobijenim u studiji Cloutier i
saradnici (2000) da veli¢ina tela parazitoida unutar podfamilije Aphidiinae zavisi od
veli¢ine tela domacina. Nesto drugaciji rezultati dobijeni su kod muzjaka, gde se vrsta

Praon sp. izdvaja po najvecoj srednjoj vrednosti duzine tela, a P. volucre po najmanjoj.
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Broj c¢lanaka maksilarnin (MP) 1 labijalnih (LP) palpusa predstavljaju
najstabilnije karaktere u celom uzorku (MP=4, LP=3) osim kod jedinki vrste Praon sp.
koja se na osnovu analiziranih karaktera jasno izdvaja od ostalih (MP=3, LP=2). Na
osnovu naSih rezultata zakljuCujemo da pomenute karaktere i dalje treba koristiti u
slicnim studijama, a u prilog tome ide i ¢injenica da broj ¢lanaka maksilarnih i labijalnih
palpusa moze biti jedan od pouzdanih karaktera za morfolosku diferencijaciju unutar
vrsta roda Aphidius (Petrovi¢ et al. 2009). Vrsta Praon sp. se pokazala kao
najkonzervativnija za veci broj karaktera, dok je najvarijabilnija vrsta bila P. yomenae.

Diskriminantnom kanonijskom analizom, kojom se maksimalizuje medugrupno
u odnosu na unutargrupno variranje karaktera, utvrdeno je koji karakteri doprinose
diskriminaciji vrsta. Na osnovu diskriminantne analize utvrdeno je da razdvajanju zenki
vrste P. megourae od Zzenki vrsta P. yomenae i P. volucre najviSe doprinose karakteri
Fil/Fiw 1 Fiw/Fw, dok se Zenke vrste Praon sp. od ostalih analiziranih vrsta
diskriminiSu po osobinama Petl/Petw,, Fil/Fiw i Fol/F,w. Kod muzjaka je, na osnovu
srednjih vrednosti osobina u prostoru definisanom CV o0sama, uoceno razdvajanje
jedinki vrste Praon sp. i to po karakterima F,l/Fow i Petl/Petw,. Kod svih ostalih vrsta
uoCena je velika varijabilnost 1 visok stepen preklapanja na osnovu analiziranih
morfoloskih karaktera.

Karakteri kao §to su broj antenalnih segmenata, F1l/Fiw, F1l/F;l, Ptl/Ptw, Ptl/Mtl,
duzina radijalnog nerva, kao i Petl/Petw; su se u dosadasnjim morfometrijskim
analizama roda Praon izdvojili kao najvalidniji karakteri za reSavanje taksonomskih
problema unutar ,,dorsale-yomenae“ kompleksa (Tremblay and Pennacchio 1985;
Tremblay et al. 1986; Kavallieratos et al. 2003; Tomanovi¢ et al. 2003a; Tomanovi¢ et
al. 2003b; Kavallieratos et al. 2005; Tomanovi¢ et al. 2006). Na osnovu nasih rezulatata
zapaza se da veliki procenat ukupnih razlika medu analiziranim taksonima nose slede¢i
karakteri: F1l/Fiw, Fiw/Fw, Faol/Faw, Petl/Petw; Petl/Petw2 od kojih karakteri Fyw/Fow,
Faol/Fow, Petl/Petw2 nisu do sada kori$¢eni u sliénim studijama. Ostali karakteri usled
velike varijabilnosti nisu bili dovoljno informativni za morfolosku karakterizaciju
,dorsale-yomenae“ grupe. Na osnovu dobijenih rezultata za Zenke napravljeno je
poredenje sa poslednjom revizijom ,dorsale-yomenae* kompleksa (Tremblay and
Pennacchio 1985; Tremblay et al. 1986):
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P. dorsale: F=18-20 (19-20), Fil/Fiw=5.95+0.47 (6), Fil/F,1=1.4740.08 (1/3),
Ptl/Ptw=3.74+0.30 (3), Ptl/Mtl=1.43+0.17 (MtI<Ptl) (R<Ptl), Petl/Petw;=1.44+0.14

(Petl>Petw;), mezoskutum uniformno dlakav, M; obezbojen, Im obojen;

P. longicorne: F=20-21 (21-23), F11/F;w=5.90+0.42 (5), F1l/F,1=1.41+0.11 (2/3),
Ptl/Ptw=3.89£0.36 (3), Ptl/Mtl=1.34+0.21 (Mtl=Ptl) (R=Ptl), Petl/Petw;=1.37£0.10

(Petl>Petw1), mezoskutum uniformno dlakav, M; obezbojen, Im obojen;

P. yomenae: F=17-20 (18-19), F1l/Fiw=5.44+0.49, Fl/F,1=1.35+0.09, Ptl/Ptw=3.94+0.40,
PtI/MtlI=1.59+£0.21 (R<Ptl), Petl/Petw;=1.30+£0.13 (Petl>Petw;), mezoskutum sa
lateralnim regijama bez dlaka, M; i Im pokazuju razli¢ite obrasce obojenosti (M i Im su

obezbojeni).

Geometrijskom morfometrijom je pokazano da su razlike u veli¢ini i obliku krila
kod analiziranih vrsta znacajne kod oba pola, pri ¢emu su utvrdeni razli¢iti medusobni
odnosi kao i razliiti obrasci promena oblika krila Zenki i muZzjaka. Pregledom dobijenih
rezultata uoceno je da postoji znacajna varijacija u obliku krila jedinki izmedu vrsta,
polova 1 da postoji znacajna interakcija vrsta X pol. Varijabilnost u obliku krila izmedu
polova ukazuje na statisticki znacajan polni dimorfizam, dok statisticki znacajna
interakcija vrsta x pol ukazuje na postojanje razlika izmedu vrsta u polnom dimorfizmu
u obliku krila. Izra¢unavanjem indeksa polnog dimorfizma u veli¢ini (Issp) i u obliku
krila (Isshp) uocava se statisticki zna¢ajna razlika u obliku krila izmedu polova unutar
vrsta P. yomenae, P. longicorne, P. megourae i P. volucre, pri ¢emu je pravac promena
oblika krila izmedu Zenki i muZjaka u najvecoj meri uslovljen promenom duZine
radijalnog nerva, kao i promenom duzine i Sirine krila. Za vrste P.dorsale i Praon sp.
nije utvrden statisti¢ki znacajan dimorfizam u obliku krila.

Analiza varijanse ne ukazuje na statisticki znaajne razlike u veli¢ini krila
izmedu polova. Same vrednosti Issp pokazuju da nivo SSD-a ne varira znacajno medu
vrstama, ali se moze zapaziti da najmanju vrednost Issp ima polifagna vrsta P. volucre,
dok je najveéi Issp dobijen kod monofagne vrste P. megourae. Mitrovski Bogdanovic i
saradnici (2009) su ukazali na to da su Zenke roda Ephedrus krupnije u odnosu na

muzjake, ali da imaju manja krila, pri ¢emu Issp znacajno varira medu razli¢itim
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domacinima. lako je pokazano da su zenke generalno krupnije od muzjaka (Hurlbutt
1987), postoje izuzeci gde su muzjaci upravo krupniji pol (Godfray 1994). Studije koje
se odnose na problematiku polnog dimorfizma ukazuju na to da stepen SSD-a moze
zavisiti od veli¢ine domacina (Mackauer 1996), ali 1 da su Zenke i muzjaci pod
razli¢itim selekcionim pritiscima (Mackauer 1996; Mackauer and Volkl 2002). Takode,
ovaj problem postaje jo§S kompleksniji unutar podfamilije Aphidiinae upravo zbog
postojanja kompleksnog Zivotnog ciklusa, efekta domacina, kao i zbog toga §to medu
parazitoidima postoji tendencija da su Zenke krupnije (Charnov 1982; Jaros$ik et al.
2003).

Zenke i muZjaci vrste Praon sp. se jasno razlikuju od ostalih analiziranih vrsta
po najmanjoj veli¢ini krila, §to se podudara sa rezultatima tradicionalne morfometrije u
pogledu duzine tela. Najveca varijabilnost u veli¢ini krila uocena je kod Zenki vrsta P.
volucre i P. dorsale.

Multivarijantnom analizom varijanse utvrdeno je 1 postojanje statisticki
znaCajnih razlika u obliku krila medu razli¢itim vrstama zenki i muzjaka. Obrasci
promena oblika krila se razlikuju kod muzjaka i Zenki §to potvrduje postojanje razlicitih
selekcionih pritisaka na polove (Mackauer 1996). Da bismo utvrdili koje promene u
obliku krila najviSe doprinose razdvajanju analiziranih vrsta izvrSena je diskriminantna
kanonijska analiza za zenke i muzjake (CVA). Duz prve kanonijske ose dolazi do
jasnog razdvajanja zenki vrsta P. yomenae, P. megourae i Praon sp. od Zenki vrste P.
longicorne koja se jasno izdvaja u zasebnu grupu. Ovakve promene oblika krila, koje su
uocene 1 kod muzjaka istih vrsta, u najve¢oj meri su posledica promena duzina
radijalnog i povratnog nerva. Razdvajanje Zenki Praon sp. preko P. yomenae pa sve do
P. megourae po CV2 osi je pored promene duZine radijalnog nerva uslovljeno i
neznatnom promenom duzine pterostigme. U razdvajanju muzjaka vrsta P. volucre, P.
longicorne i P. yomenae od vrste P. megourae po CV2 najvise udela pored promena
duzine radijalnog nerva, imaju i promena duzine drugog sektora kubitalnog nerva, kao i
promena duzine i Sirine pterostigme. Po CV2 0si uo¢avamo i veliku unutarspecijsku
varijabilnost muZzjaka unutar vrste P. megourae.

Na osnovu analiza oblika krila uoavamo jasno razdvajanje vrsta P. yomenae, P.
longicorne, P. megourae i Praon sp. Analize oblika krila ne prepoznaju vrste P. dorsale

I P. volucre kao validne taksone usled postojanja velike unutarspecijske varijabilnosti i
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njihovog medusobnog preklapanja. lako su dosadasnje studije (Mackauer 1959;
Watanabe and Takada 1964; Tomanovi¢ et al. 2003b; Kavallieratos et al. 2004b;
Kavallieratos et al. 2005; Tomanovi¢ et al. 2006), kao i rezultati tradicionalne
morfometrije i molekularnih analiza prikazane u okviru ove studije pokazale da je re¢ o
jasno definisanim taksonima, ovakvi rezultati se mogu objasniti delovanjem razli¢itih
selekcionih pritisaka i zajednickom ekolo§kom niSom koju oni zazuzimaju (Tremblay
and Pennacchio 1988).

Eksplorativne analize varijabilnosti (PCA) unutar vrsta koje parazitiraju dva ili
veéem broj domacina ukazuju na to da domacin uti¢e na unutargrupnu varijabilnost
vrsta P. dorsale i P. longicorne pri ¢emu se jasno uocava da promena duzine radijalnog
i povratnog nerva, kao i duzine i Sirine pterostigme doprinose varijabilnosti u obliku
krila. Ziki¢ i saradnici (2009) su potvrdili da je morfoloska varijabilnost unutar
podfamilije Aphidiinae posledica znacajnog efekta domacina. U okviru vrste P.
yomenae uocena je najveca varijabilnost u veli¢ini i obliku krila, kao 1 veliki stepen
preklapanja medu razli¢itim biotipovima tako da efekat domacdina nema statisticku
znacajnost, ali su zato pokazane statisticki znacajne razlike u velicini 1 obliku krila u
zavisnosti od efekta geografske distribucije. Evropske populacije muzjaka i zenki se
jasno razlikuju po veli¢ini 1 obliku krila od populacija Bliskog 1 Dalekog istoka, pri
¢emu se populacije Dalekog istoka izdvajaju u zasebnu grupu po najmanjoj veli¢ini
krila. Najinformativniji karakteri u njithovom razdvajanju bili su duzina radijalnog 1
povratnog nerva, kao i duzina pterostigme.

Najuoc€ljivija promena u obliku krila 1 muzjaka 1 Zenki je promena u duzini
radijalnog nerva-R (Slika 36, 37 i 38) koji se i u dosadasnjim studijama pokazao kao
validan karakter u razdvajanju taksona (Tremblay and Pennachio 1985; Tremblay et al.
1986), te ga iz tih razloga mozemo smatrati pouzdanim karakterom u taksonomskim
studijama roda Praon. Takode, duzina povratnog (intermedijalnog) nerva-lm se
pokazao kao dovoljno informativan karakter za razdvajanje vrsta ,,dorsale-yomenae*
grupe na osnovu promena u obliku krila (Slika 36, 37 i 38). Ovaj karakter se do sada
nije uklju¢ivao u morfometrijske analize roda Praon, te se iz tih razloga moZze
razmatrati kao mogué¢i novi karakter u kljuevima za identifikaciju. Varijabilnosti
oblika krila kod muzjaka doprinosi u izvesnoj meri i promena duzine drugog sektora

kubitalnog nerva. Pomenuti karakteri (radijalni, povratni nerv i drugi sektor kubitalnog
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nerva) nisu analizirani tradicionalnom morfometrijom. Odnos duzina pterostigme i
metakarpalnog nerva, kao i odnos duzine i Sirine pterostigme koji su u dosadasnjim
studijama predstavljali dobre karaktere za razdvajanje vrsta unutar roda Praon
(Tremblay and Pennachio 1985; Mescheloff and Rosen 1988; Kavallieratos et al. 2003;
Tomanovi¢ et al. 2003a; Tomanovi¢ et al. 2003b; Kavallieratos et al. 2005; Tomanovi¢
et al. 2006) ovde se nisu pokazali informativnim na osnovu rezultata tradicionalne
morfometrije. Ostale brojne i znaCajne promene u obliku krila (promene odnosa
povrsina iznad i ispod radijalnog nerva, promene povrSina donjeg dela krila itd.) nije
bilo moguce utvrditi tradicionalnom morfometrijom. Ovo potvrduje znatno veéu
osetljivost geometrijske morfometrije i njen veci potencijal u detekovanju promena u
odnosu na tradicionalnu morfometriju, kao $to su istakli i Ziki¢ i saradnici (2009).
Barkoding region odnosno sekvence COIl gena mitohondrijalne DNK su
pogodan marker za uspes$nu identifikaciju taksona iz roda Praon do nivoa vrsta. Na
filogenetskim stablima rekonstruisanim na osnovu ovog gena uocava se jasno
izdvajanje P. volucre, P. longicorne, P. yomenae i Praon sp. kao zasebnih vrsta. lako su
sekvencirani primerci vodili poreklo sa razli¢itth domacina i1 geografski razli¢itih
regiona, intraspecijska geneti¢ka varijabilnost je bila vrlo mala, od 0 kod P. longicorne
do 0.4% kod P. yomenae. Praon megourae se nije izdvojila kao zasebna vrsta, vec se sa
P. dorsale grupisala u okviru istog taksona, sa varijabilno$¢u sekvenci od svega 0.1%
na nivou cele grupe. Visoka divergencija na mitohondrijalnoj DNK izmedu taksona u
rasponu od 3.4% izmedu P. dorsale+megourae i P. volucre do 8.9% izmedu P.
yomenae i P. longicorne, znacajan je dokaz da su u pitanju dobre vrste. Uzimajuéi u
obzir da je standardna stopa mutacija kod artropoda na mitohondrijalnoj DNK od 2.15%
(DeSalle et al. 1987; Brower 1994) ekvivalentno periodu razdvajanja od milion godina,
mozemo zakljuciti da su se vrste iz roda Praon razdvojile pre nekoliko miliona godina.
Svi taksoni su se grupisali u okviru istog roda, s tim da su se vrste Praon sp. i P.
yomenae izdvojile kao jedna, a P. dorsale+megourae, P. volucre i P. longicorne kao
druga fileticka grupa. U poredenju sa genetskom varijabilnoS¢u unutar grupa,
evolutivne distance su skoro dvostruko vece izmedu vrsta koji pripadaju razlicitim
filetickim grupama i krecu se od 6.9% izmedu Praon sp. i P. longicorne, do 8.9%
izmedu P. yomenae i P. longicorne. To jasno ukazuje da su vrste u okviru filetickih

grupa srodnije i da dele zajedni¢kog pretka.
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Zbog svoje konzervativnosti, nuklearni gen 28S rDNK se koristi za filogeniju
visih taksona. Poredenjem sekvenci 28SD2 regiona vrsta iz roda Praon, potvrdeno je da
svi taksoni pripadaju istom rodu. Samo 10 nukleotidnih promena u sekvencama je
zabeleZzeno, a evolutivne distance su iznosile od 0.2% do 1.4%. Na filogenetskim
stablima nije doslo do izdvajanja taksona u zasebne vrste, ve¢ su se sekvence 28SD2
izdvojile u dve fileticke grupe, jednu koju ¢ine P. dorsale+P. megourae, P. volucre i P.
longicorne, a drugu Praon sp. i P. yomenae.

Evidentna je komplementarnost grupisanja sekvenci 28SD2 i COIl regiona na
filogenetskim stablima, odnosno iste vrste iz roda Praon su se grupisale u zasebne
fileticke grupe, §to samo potvrduje njihovo zajedni¢ko poreklo. Mala varijabilnost
sekvenci 28S rDNK unutar roda Praon, u evolutivhom smislu pokazuje da su to
relativno mlade vrste, $to je u saglasnosti sa divergencijom na mitohondrijalnom genu i
procenom da su se vrste razdvojile pre nekoliko miliona godina. S druge strane, iako je
nuklearni gen konzervativniji u poredenju sa mitohondrijalnom DNK, dve fileticke
grupe su se jasno izdvojile sa velikom podrskom. To ukazuje da je u odredenom
trenutku doslo do razdvajanja dve evolutivne linije u okviru roda Praon, Kkoje su
nastavile paralelnu geneticku diversifikaciju u pravcu formiranja zasebnih filetickih
grupa i specijacije.

Na osnovu rezultata tradicionalne morfometrije postavlja se pitanje validnosti do
sada koris¢enih morfoloskih karaktera za diferencijaciju vrsta ,,dorsale-yomenae
kompleksa, a posebno karaktera krilne nervature, koji su najdostupniji i najviSe
zastupljeni u kljucevima za identifikaciju (Tremblay and Pennacchio 1985; Tremblay et
al. 1986; Kavallieratos et al. 2003; Tomanovi¢ et al. 2003a; Tomanovi¢ et al. 2003b;
Kavallieratos et al. 2005; Tomanovi¢ et al. 2006). Poredenjem krilne nervature
sekvenciranih primeraka P. yomenae, utvrdeno je znacajno variranje u obojenosti prve
abscise medijalnog nerva (M;) i intermedijalnog (povratnog) nerva (Im). Kao jedan od
najpouzdanijih karaktera za identifikaciju vrste P. yomenae kori$¢ena je obezbojenost
dva prethodna nerva (Tremblay and Pennacchio 1985; Tremblay et al. 1986; Tomanovi¢
et al. 2003a; Tomanovi¢ et al. 2003b). U originalnom opisu taksona (Takada 1968)
navodi se kao jedan od dijagnostickih karaktera potpuna obezbojenost povratnog nerva.
Medutim, poredenjem krilne nervature sekvenciranih primeraka P. yomenae, grupisanih

u jednu fileticku liniju sa podrSkom od 100% na osnovu COI mitohondrijalnog gena i
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92% na osnovu 28S D2 gena, uo¢avamo primerke sa obezbojena oba nerva, sa jasno
obojenim povratnim nervom ili delimi¢no obojenom prvom abscisom medijalnog nerva
i delimi¢no obojenim povratnim nervom (Slika 36). Iz navedenog je jasno da se ovaj
karakter ne moze pouzdano koristiti u klju¢evima za identifikaciju vrsta P. yomenae.
Primerci sa obojenim povratnim nervom i delimi¢no obojenom prvom abscisom
medijalnog nerva imaju veoma sli¢an obrazac nervature kod polifagne vrste P. volucre
(Slika 37). Obrazac krilne nervature vrsta P. dorsale i P. longicorne je stabilan
(obezbojena prva abscisa medijalnog nerva i obojen povratni nerv) (Slika 37 i 38) i u
skladu sa poslednjom revizijom (Tremblay and Pennacchio 1985).

Na osnovu rezultata molekularne analize potvrden je status P. longicorne, P.
yomenae i P. volucre kao dobrih vrsta (Tremblay and Pennacchio 1985; Tomanovi¢ et
al. 2003a; Tomanovi¢ et al. 2003b; Kavalieratos et al. 2004b; Kavalieratos et al. 2005;
Tomanovic et al. 2006).

Molekularnim analizama potvrden je status vrste P. dorsale koja nije toliko retka
vrsta u evropskim okvirima, kao §to se pretpostavljalo (Tremblay and Pennacchio
1985), i koja je viSe puta sinonimizirana sa vrstom P. longicorne. Pored ve¢ utvrdene
asocijacije Corylobium avellanae/Corylus avellana (Tremblay and Pennacchio 1985)
utvrdeni su novi domacini/asocijacije za vrstu P. dorsale: Macrosiphum
funestum/Rubus spp. i Macrosiphum cholodkovskyi/Filipendula ulmaria.

Prvi opis vrste P. megourae dao je Stary (1971) naglasivsi da je re¢ o taksonu
slicnom vrsti P. dorsale, ali da se ipak razlikuju po broju antenalnih segmenata, duzini
metakarpalnog nerva, dlakavosti propodeuma i krugu domacina. U poredenju sa
originalnim opisom vrste P. megourae (Stary 1971) prikazani su rezultati na osnovu
morfometrijskiih analiza:

antene filiformne, F; Zzute boje, F=19-21 (F=19-20), Fil/Fiw=6.46+0.72
(Fil/Fiw=5), Fl/F,;1=1.50+0.06 (F1l/F,1=1/5), Ptl/Ptw=4.00£0.30 (Ptl/Ptw=3.5-4),
PtlI/Mtl=1.32+£0.14 (Ptl/Mtl=1/3), Petl/Petw;=1.27+0.09 (Petl/Petw;=1/6), mezoskutum
sa lateralnim regijama bez dlaka, Im obezbojen, duzina tela 2.05-3.2mm (2.2-2.6mm).

Na osnovu dobijenih rezultata mozemo zakljuciti da se vrsta P. megourae
razlikuje u odnosu na vrstu P. dorsale na osnovu broja antenalnih segmenata (19-21
naspram 18-20), odnosa duzine i Sirine prvog flagelarnog segmenta-Fil/Fiw (6.46

naspram 5.95), na osnovu duzine metakarpalnog nerva-Ptl/Mtl (1.32 naspram 1.43), kao
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I na osnovu dlakavosti mezoskutuma (lateralne regije bez dlaka naspram uniformne
dlakavosti vrste P. dorsale). (Prilog 2). Obrazac obojenosti M; i Im nerva je veoma
slican izmedu vrsta P. dorsale i P. megourae (Slika 37 i 38). Potvrdeno je da je vrsta P.
megourae monofagna vrsta koja parazitira na vasi Megourae viciae sa Lathyrus spp.
lako vrsta P. megourae pokazuje morfolosku diferencijaciju u odnosu na druge vrste,
molekularni markeri je ne prepoznaju kao validan takson, ve¢ ga grupiSu zajedno sa
vrstom P. dorsale. Morfometrijske i geneticke analize Aphidius rhopalosiphi-
uzbekistanicus kompleksa vrsta (Hymenoptera: Braconidae: Aphidiinae) ukazale su na
slican problem (Kos et al. 2011; Tomanovi¢ et al. 2012). Tacnije, geometrijska
morfometrija na osnovu oblika pterostigme ukazuje na morfolosku diferencijaciju vrsta
Aphidius avenaphis i Aphidius uzbekistanikus, ali se na osnovu analize COI gena one
grupisu zajedno 1 pretpostavlja se da su u pitanju konspecificne vrste. Ovakvi rezultati
se mogu objasniti time da obrazac geneticke i1 fenotipske evolucije unutar podfamilije
Aphidiinae moze biti razli¢it izmedu srodnih vrsta koje dele iste ili slicne ekoloske nise
(Tremblay and Pennacchio 1988), imaju slicne bioloske i1 ekoloske odlike (Nemec and

Stary 1983, 1984) i sli¢nu morfologiju (Pennacchio and Tremblay 1987).
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P. yomenae/Uroleucon sp. (P15) P. yomenae/U. sonchi (P17)

P. yomenae/Uroleucon sp. (P25) P. yomenae/Uroleucon sp. (P26)
P. yomenae/Aphis sp. (P28) P. yomenae/M.sanbornii (P31)

F. yomenae/Uroleucon sp. (P37) P. yomenae/Uroleucon sp. (P40)

P. yomenae/Uroleucon sp. (P41)

Slika 36. Varijabilnost krilne nervature jedinki vrste P. yomenae koris¢enih u
molekularnim analizama. Strelice ukazuju na obrasce obojenosti M; i Im nerva
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P. dorsale/M. cholodkovskyi (P10/1) P. dorsale/C. avellanae (P62/2)
P dorsale/C. avellanae (P78/1) P. dorsale/C. avellanae (P93/1)

P. volucre/ Uroleucon sp. (P2)

P. dorsale/C. avellanae (P93/2)

P. volucre/ Uroleucon sp. (P5) P. volucre/ Uroleucon sp. (P35)

Slika 37. Varijabilnost krilne nervature jedinki vrsta P. dorsale i P.volucre koris¢enih u
molekularnim analizama. Strelice ukazuju na obrasce obojenosti M; i Im nerva
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4 ! ; i (P
F: longicome/ A. solant (P6) P. longicorne/M. oredonense (P32/1)

P. megourae/M. viciae (P14) P. megourae/M. viciae (P67/2)

Praon sp./S. limonii (P76/1) Praon sp./S. limonii (P76/2)

Praon sp./S. Iir;16nii (P91/3)

Slika 38. Varijabilnost krilne nervature jedinki vrsta P. longicorne, P.megourae i Praon
sp. koris¢enih u molekularnim analizama. Strelice ukazuju na obrasce obojenosti M i
Im nerva
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5.1. Opis nove vrste

U analizama je kori$¢en i takson u asocijaciji sa srodnom grupom domacina kao
i P. yomenae, ali se po morfolo§kim karakterima nije mogao grupisati ni sa jednom od
analiziranih vrsta. Rezultati morfometrijskih i molekularnih analiza jasno su ukazali da
se radi 0 novoj vrsti za nauku.

Praon sp. n. — kratak opis vrste (Slika 39):

Slika 39. Delovi tela vrste Praon sp.: a-glava, b-krilo, c-antena, d-mezoscutum, e-
propodeum, f-petiolus, g-legalica, h-genitalije muzjaka
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Antene filiformne, % F; zute boje, F=16-17 (F=19-20), Fl/F;w=5-6.71,
Fol/Fow=2.7-3.88, F1l/F,1=1.32-1.56, Fiw/F,w=0.7-0.89, nema mirisnih brazdi na F;, F,
ima 1-3 mirisne brazde, maksilarnih palpusi 3-segmentisani, labijalni palpusi 2-
segmentisani, Ptl/Ptw=3.13-5, Ptl/Mtl=1.53-2.08, Petl/Petw;=1.11-1.63, mezoskutum sa
lateralnim regijama bez dlaka, M; i Im nervi su obezbojeni, broj spinova na ovoju
legalice 2, duzina tela 1.75-2.75mm. Nova vrsta je dobijena iz veoma specifi¢ne
asocijacije afidnog domacina, Staticobium limonii i halofitne biljke Limonium
angustifolium, sa podru¢ja slovenatkog primorja. Pretpostavljamo da je usled
specificnih ekoloskih zahteva navedene asocijacije doslo do reproduktivne izolacije i

specijacije unutar ,, dorsale-yomenae “ kompleksa.
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6. ZAKLJUCCI

1. Diskriminantnom kanonijskom analizom utvrdeno je da veliki procenat ukupnih
razlika medu Zenkama 1 muzjacima nose sledeci karakteri: odnos duZzine i Sirine prvog
antenalnog segmenta, odnos Sirina prvog i drugog antenalnog segmenta, odnos duzine i
Sirine drugog flagelarnog segmenta, odnos duzine i Sirina petiolusa u nivou spirakuluma
1 u osnovi. Njithovom primenom moguce je razlikovati Zenke vrsta P. megourae, P.

volucre, P. yomenae i Praon sp., kao i muzjake Praon sp.

2. Broj ¢lanaka maksilarnih 1 labijalnih palpusa predstavljaju najstabilnije karaktere u
celom uzorku. Njihov broj je konstantan u okviru ove grupe (kod svih analiziranih
jedinki 4 i 3, kod Praon sp. 31 2).

3. Geometrijskom morfometrijom je pokazano da za razliku od polnog dimorfizma u

obliku krila, ne postoji statisti¢ki zna¢ajan dimorfizam u veli€ini krila.

4. PCA analize ukazuju na znaCajan efekat domacina na unutargrupnu varijabilnost

vrsta P. dorsale i P. longicorne.

5. Unutar vrste P. yomenae postoji statisti¢ki znacajan efekat geografske distribucije na
varijabilnost u obliku krila, na osnovu koga se evropske populacije jasno razdvajaju od
populacija Bliskog i Dalekog istoka. Jedinke sa Bliskog istoka nisu pokazale znacajne
evolutivne distance u sekvencama COIl i 28S u odnosu na evropske populacije, ve¢ su se

grupisale zajedno u okviru istog taksona.

6. Analizom oblika krila pokazano je da je najvarijabilniji deo krila ,,dorsale-yomenae “
grupe duzina radijalnog nerva te ga iz tih razloga mozemo smatrati pouzdanim
karakterom u taksonomskim studijama pomenute grupe. Takode, kao dovoljno
informativni karakter za razdvajanje vrsta ,,dorsale-yomenae‘“ grupe izdvaja se i duzina
povratnog nerva (Im) koji moze predstavljati novi karakter u kljuCevima za

identifikaciju.
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7. Usled velikog variranja u obojenosti prve abscise medijalnog nerva (M;) i povratnog
(Im) nerva ovi karakteri se ne mogu pouzdano Koristiti u kljucevima za identifikaciju
vrsta P. yomenae. Unutar vrsta P. volucre, P. dorsale, P. longicorne i P. megourae
pomenuti karakteri su pokazali vecu stabilnost. Na osnovu vrednosti odnosa duzine
pterostigme i metakarpalnog nerva izdvajaju se vrste P. yomenae i Praon sp. sa
najkra¢im, odnosno vrste P. longicorne i P. megourae sa najduzim metakarpalnim

nervom.

8. Obrazac obojenosti prvog antenalnog Clanka unutar svih analiziranih taksona se,
usled njegove stabilnosti, i dalje moze koristiti u klju¢evima za identifikaciju. Takode,
odnos duzine i S$irine prvog antenalnog c¢lanka moze biti pouzdan karakter u

identifikaciji svih analiziranih taksona.

9. Uoceni su razli€iti obrasci dlakavosti mezoskutuma unutar vrsta P. dorsale i P.
volucre zbog cega se ovaj karakter ne moze smatrati pouzdanim u morfoloskoj
diferencijaciji pomenutih vrsta. Ovaj karakter se 1 dalje moze koristiti u kljuc¢evima za

identifikaciju kod vrsta P. yomenae, P. megourae i P. longicorne.

10. Vrste P. dorsale i P. longicorne se mogu medusobno razlikovati na osnovu broja

antenalnih segmenata, kao i na osnovu duZine metakarpalnog nerva.

11. Vrsta P. yomenae se u odnosu na ostale analizirane taksone izdvaja po broju
antenalnih segmenata, obrascu dlakavosti mezoskutuma, duzini metakarpalnog nerva,

kao 1 po duZinama radijalnog i povratnog nerva.

12. Na osnovu rezultata molekularne analize potvrden je status vrsta P. longicorne, P.

yomenae, P. volucre i P. dorsale.
13. Analize filogenetskih odnosa unutar ,, dorsale-yomenae “ grupe na osnovu COI i 28S

gena ukazuju na izdvajanje dve fileticke linije: jednu ¢ine jedinke P.

dorsale+megourae, P. volucre i P. longicorne, a drugu Praon sp. i P. yomenae.
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14. Utvrdeni su novi domacini/asocijacije za vrstu P. dorsale: Macrosiphum

funestum/Rubus spp. i Macrosiphum cholodkovskyi/Filipendula ulmaria.

15. Vrsta P. megourae i pored morfoloske diferencijacije u odnosu na druge vrste se po
rezultatima molekularnih analiza grupise zajedno sa vrstom P. dorsale. Na osnovu
dobijenih rezultata tradicionalne morfometrije mozemo zakljuciti da se vrsta P.
megourae razlikuje u odnosu na vrstu P. dorsale na osnovu broja antenalnih segmenata,
odnosa duzine i $irine prvog flagelarnog segmenta, na osnovu duzine metakarpalnog
nerva, kao i na osnovu dlakavosti mezoskutuma. Obrazac obojenosti prve abscise
medijalnog nerva (M;) i povratnog nerva (Im) je veoma sli¢an izmedu vrsta P. dorsale i
P. megourae, ali se zato mozZe zapaziti da vrsta P. megourae ima duzi povratni i

metakarpalni nerv.

16. Uporedivanjem rezultata ,,tradicionalne i geometrijske morfometrije sa rezultatima
analize dva genska regiona (COI mtDNK 1 28S D2) utvdeno je da je Praon sp. nova
vrsta za nauku koja se 1 morfoloski i geneticki razlikuje od ostalih taksona ,,dorsale-
yomenae“ grupe. Nova vrsta je dobijena iz veoma specifiéne asocijacije afidnog
domacina, Staticobium limonii i halofitne biljke Limonium angustifolium, sa podrucja

slovenackog primorja.

17. Dobijeni rezultati varijabilnosti oblika krila ukazuju na veliki zna¢aj geometrijske
morfometrije i njen potencijal u detekovanju morfoloske varijabilnosti, 0dnosno

kriptic¢ke specijacije kod insekata parazitoida.
18. Kombinacijom ,tradicionalne* morfometrije, geometrijske morfometrije 1

molekularnih metoda pokazano je da je moguce istraZiti morfolosku i molekularnu

varijabilnost unutar ,, dorsale-yomenae *“ grupe.
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8. PRILOZI

PRILOG 1

Tabela P1. Spisak jedinki koriS¢enih u morfometrijskim analizama

Sifra Vrsta Pol Vas domadin Biljka domaéin Drzava
1 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Crepis setosa Bugarska
2 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Crepis setosa Bugarska

143 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Crepis biennis Srbija
11 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka
13 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka
16 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka
18 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka

116 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Srbija

175 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija

176 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija

181 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija

197 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija

446 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus R. Ceska

447 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus R. Ceska

449 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium intybus R. Ceska

443 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Cichorium sp. R. Ceska

137 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Lactuca sp. Srbija

139 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Lactuca sp. Srbija

140 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Lactuca sp. Srbija

141 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Lactuca sp. Srbija

142 P. yomenae Q Uroleucon cichorii Lactuca sp. Srbija
19 P. yomenae Q Uroleucon jaceae Centaurea sp. Francuska
20 P. yomenae Q Uroleucon jaceae Centaurea sp. Francuska
21 P. yomenae Q Uroleucon jaceae Centaurea sp. Francuska
22 P. yomenae Q Uroleucon jaceae Centaurea sp. Francuska

436 P. yomenae Q Uroleucon jaceae Centaurea stoebe R. Ceska

434 P. yomenae Q Uroleucon jaceae Centaurea stoebe Slovacka

435 P. yomenae Q Uroleucon jaceae Centaurea stoebe Slovacka
33 P. yomenae Q Uroleucon campestre Campanula rotundifolia R. Ceska
39 P. yomenae Q Uroleucon campestre Campanula rotundifolia R. Ceska
41 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus sp. Francuska
42 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus sp. Francuska

408 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus sp. Bugarska

240 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

241 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

243 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

244 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

245 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

492 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

406 P. yomenae Q Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Bugarska

312 P. yomenae Q Uroleucon composita Carthamum tinctorium Iran

313 P. yomenae Q Uroleucon composita Carthamum tinctorium Iran

497 P. yomenae Q Uroleucon chondrillae Chondrilla junceae Crna Gora

499 P. yomenae Q Uroleucon chondrillae Chondrilla junceae Crna Gora
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Tabela P1. Spisak jedinki kori$¢enih u morfometrijskim analizama - nastavak

Sifra Vrsta Pol Vas domacdin Biljka domaéin Drzava
400 P. yomenae Q Uroleucon chondrillae Chondrilla sp. Italija
401 P. yomenae Q Uroleucon chondrillae Chondrilla sp. Italija
424 P. yomenae Q Uroleucon tanaceti Tanacetum vulgare Francuska
439 P. yomenae Q Uroleucon solidaginis Solidago virgaurea Francuska
440 P. yomenae Q Uroleucon solidaginis Solidago virgaurea Francuska
441 P. yomenae Q Uroleucon bosalis Tussilago sp. Francuska
442 P. yomenae Q Uroleucon aeneus Cirsium sp. Francuska
500 P. yomenae Q Uroleucon hypochoeridis Leontodon hispidus Slovenija
501 P. yomenae Q Uroleucon hypochoeridis Leontodon hispidus Slovenija
591 P. yomenae Q Uroleucon inoculata Inula salicina Srbija
642 P. yomenae Q Uroleucon inoculata Inula salicina Srbija
496 P. yomenae Q Uroleucon sp. Taraxacum sp. Francuska
47 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska
48 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska
394 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska
490 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska
491 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska
167 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis Srbija
474 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis Svajcarska
488 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis biennis Svajcarska
398 P. yomenae Q Uroleucon sp. Crepis sp. Francuska
8 P. yomenae Q Uroleucon sp. Hieracium sp. Francuska
9 P. yomenae Q Uroleucon sp. Hieracium sp. Francuska
10 P. yomenae Q Uroleucon sp. Hieracium sp. Francuska
412 P. yomenae Q Uroleucon sp. Hieracium silvaticum R. Ceska
413 P. yomenae Q Uroleucon sp. Hieracium silvaticum R. Ceska
414 P. yomenae Q Uroleucon sp. Hieracium silvaticum R. Ceska
425 P. yomenae Q Uroleucon sp. Hieracium sp. Slovacka
135 P. yomenae Q Uroleucon sp. Cichorium intybus Srbija
404 P. yomenae Q Uroleucon sp. Cichorium intybus SSSR
431 P. yomenae Q Uroleucon sp. Cichorium intybus R. Ceska
119 P. yomenae Q Uroleucon sp. Cichorium intybus Srbija
120 P. yomenae Q Uroleucon sp. Cichorium intybus Srbija
403 P. yomenae Q Uroleucon sp. Cichorium sp. R. Ceska
427 P. yomenae Q Uroleucon sp. Cichorium endivia R. Ceska
49 P. yomenae Q Uroleucon sp. Centaurea sp. R. Ceska
53 P. yomenae Q Uroleucon sp. Centaurea sp. R. Ceska
55 P. yomenae Q Uroleucon sp. Centaurea sp. R. Ceska
56 P. yomenae Q Uroleucon sp. Centaurea sp. R. Ceska
399 P. yomenae Q Uroleucon sp. Sonchus sp. Francuska
479 P. yomenae Q Uroleucon sp. Sonchus asper Svajcarska
57 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus SSSR
58 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus SSSR
59 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus SSSR
60 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus SSSR
61 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus SSSR
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62 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus SSSR
419 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus Italija
421 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus Italija
430 P. yomenae Q Uroleucon sp. Carthamus lanatus Italija
126 P. yomenae Q Uroleucon sp. Rhagadiolus stellatus Crna Gora
128 P. yomenae Q Uroleucon sp. Rhagadiolus stellatus Crna Gora
129 P. yomenae Q Uroleucon sp. Rhagadiolus stellatus Crna Gora
130 P. yomenae Q Uroleucon sp. Rhagadiolus stellatus Crna Gora
148 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
149 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
150 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
156 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
159 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
203 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
204 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
206 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
207 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
214 P. yomenae Q Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
464 P. yomenae Q Uroleucon sp. Acroptilon repens Iran
397 P. yomenae Q Uroleucon sp. Acroptilon repens SSSR
416 P. yomenae Q Uroleucon sp. Seriola actuensis
63 P. yomenae Q Macrosiphoniella staegeri Centaurea stoebe R. Ceska
66 P. yomenae Q Macrosiphoniella staegeri Centaurea stoebe R. Ceska
68 P. yomenae Q Macrosiphoniella staegeri Centaurea stoebe R. Ceska
69 P. yomenae Q Macrosiphoniella staegeri Centaurea stoebe R. Ceska
280 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
281 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
282 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
285 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
286 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
291 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
292 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
294 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
296 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
297 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
298 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
299 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
301 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
470 P. yomenae Q Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
486 P. yomenae Q Aphis nerii Nerium oleander Grcka
568 P. yomenae Q Indomegoura indica Hemerocallis fulva Japan
570 P. yomenae Q Indomegoura indica Staphyllae bumalda Japan
572 P. yomenae Q Acyrthosiphon sp. Kondoi on alfaalfa Japan
573 P. yomenae Q Acyrthosiphon sp. Kondoi on alfaalfa Japan
574 P. yomenae Q Acyrthosiphon sp. Kondoi on alfaalfa Japan
575 P. yomenae Q Acyrthosiphon sp. Kondoi on alfaalfa Japan
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576 P. yomenae Q Acyrthosiphon pisum Asteraceae Japan

578 P. yomenae Q Uroleucon formosanum Asteraceae Japan

579 P. yomenae Q Uroleucon formosanum Asteraceae Japan

583 P. yomenae Q Uroleucon sp. Asteraceae Japan

601 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
656 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
657 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
662 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
663 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
664 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
665 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
666 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
667 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
668 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
670 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
671 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
672 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
673 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
674 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
675 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
676 Praon sp. Q Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
354 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
355 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
356 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
357 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
358  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
359  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
360  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
361  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
362 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
363 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
364 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
365 P. megourae Q Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
366  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
367  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
368  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
369  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
370  P.megourae 9 Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
371  P.megourae 9 Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
372  P.megourae 9 Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
373  P.megourae 9 Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
376  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
377  P.megourae 9 Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
378  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
379  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
380  P.megourae 9 Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
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381  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
382  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
383  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
384  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
385  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
386  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
387  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
388  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
389  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
390 P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
391  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
392  P.megourae @ Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
469  P.megourae 9 Megoura viciae Lathyrus pratensis Crna Gora
80 P.longicorne Acyrthosiphon malvae Geranium sp. Francuska
81 P.longicorne Acyrthosiphon pisum Vicia sp. R. Ceska
82 P.longicorne Acyrthosiphon pisum Vicia sp. R. Ceska
85 P.longicorne Amphorophora rubi Rubus sp. R. Ceska
93 P.longicorne @ Aulacorthum rufum Vaccinium myrtilus Francuska
94 P.longicorne @ Aulacorthum rufum Vaccinium myrtilus Francuska
95 P.longicorne @ Aulacorthum rufum Vaccinium myrtilus Francuska
96 P.longicorne @ Aulacorthum rufum Vaccinium myrtilus Francuska
97 P.longicorne Aulacorthum rufum Vaccinium myrtilus Francuska
458  P.longicorne 9 Aulacorthum solani Geum rivale Crna Gora
593  P.longicorne 9 Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
122 P.longicorne 9 Macrosiphum oredonense Lonicera xylosteum Crna Gora
124 P.longicorne 2 Macrosiphum oredonense Lonicera nigra Crna Gora
460  P.longicorne 9 Macrosiphum oredonense Lonicera nigra Srbija
232 P.longicorne 9 Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
233 P.longicorne 9 Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
338  P.longicorne 9 Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
352  P.longicorne 9 Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
353  P.longicorne 9 Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
332  P.longicorne 9 Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
333  P.longicorne @ Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
336  P.longicorne @ Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
345 P.longicorne @ Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
99 P. longicorne @ Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
101  P.longicorne 9 Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
223 P.longicorne 9 Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
112 P.longicorne 9 Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
230  P.longicorne 9 Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
225  P.longicorne 9 Impatientinum asiaticum Impatiens parviflora R. Ceska
226  P.longicorne 9 Impatientinum asiaticum Impatiens parviflora R. Ceska
246 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
247 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
248 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
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249 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
250 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
251 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
252 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
253 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
254 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
255 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
256 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
257 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
258 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
259 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
261 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
262 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
263 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
264 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
265 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
266 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
268 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
462 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
467 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
480 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Svajcarska
472 P. volucre Q Uroleucon sp. Sonchus arvensis Srbija
236 P. volucre Q Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
339 P. volucre Q Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
331 P. volucre Q Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
337 P. volucre Q Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
103 P. volucre Q Cryptomyzus sp. Ribes grosularia R. Ceska
104 P. volucre Q Cryptomyzus sp. Ribes grosularia R. Ceska
105 P. volucre Q Cryptomyzus sp. Ribes grosularia R. Ceska
597 P. dorsale Q Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
608 P. dorsale Q Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
609 P. dorsale Q Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
610 P. dorsale Q Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
611 P. dorsale Q Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
455 P. dorsale Q Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
457 P. dorsale Q Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
461 P. dorsale Q Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
73 P. dorsale Q Mulgedium alpinum R. Ceska
459 P. dorsale Q  Macrosiphum cholodkovskyi Filipendula ulmaria Crna Gora
70 P. dorsale Q Mulgedium alpinum R. Ceska
71 P. dorsale Q Mulgedium alpinum R. Ceska
72 P. dorsale Q Mulgedium alpinum R. Ceska
3 P. yomenae 48 Uroleucon cichorii Crepis setosa Bugarska
4 P. yomenae 48 Uroleucon cichorii Crepis setosa Bugarska
7 P. yomenae 48 Uroleucon cichorii Crepis setosa Bugarska
131 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Crepis biennis Srbija
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12 P. yomenae 4 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka
14 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka
15 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka
17 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovacka
117 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Srbija

118 P. yomenae 4 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Srbija

195 P. yomenae 4 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija
305 P. yomenae d Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija
306 P. yomenae 4 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija
307 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus Slovenija
445 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus R. Ceska
448 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus R. Ceska
450 P. yomenae 3 Uroleucon cichorii Cichorium intybus R. Ceska
444 P. yomenae d Uroleucon cichorii Cichorium sp. R. Ceska
138 P. yomenae d Uroleucon cichorii Lactuca sp. Srbija

433 P. yomenae d Uroleucon jaceae Centaurea stoebe R. Ceska
437 P. yomenae d Uroleucon jaceae Centaurea stoebe R. Ceska
438 P. yomenae 3 Uroleucon jaceae Centaurea stoebe R. Ceska
35 P. yomenae 3 Uroleucon campestre Campanula rotundifolia R. Ceska
37 P. yomenae 3 Uroleucon campestre Campanula rotundifolia R. Ceska
38 P. yomenae 3 Uroleucon campestre Campanula rotundifolia R. Ceska
40 P. yomenae d Uroleucon campestre Campanula rotundifolia R. Ceska
43 P. yomenae d Uroleucon sonchi Sonchus sp. Francuska
407 P. yomenae d Uroleucon sonchi Sonchus sp. Bugarska
409 P. yomenae a8 Uroleucon sonchi Sonchus sp. Bugarska
242 P. yomenae 3 Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

282 P. yomenae 3 Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Iran

405 P. yomenae 3 Uroleucon sonchi Sonchus oleraceus Bugarska
498 P. yomenae 38 Uroleucon chondrillae Chondrilla junceae Crna Gora
495 P. yomenae a8 Uroleucon chondrillae Chondrilla junceae Iran

46 P. yomenae a8 Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska
475 P. yomenae a8 Uroleucon sp. Crepis biennis R. Ceska
169 P. yomenae a8 Uroleucon sp. Crepis biennis Srbija

173 P. yomenae 38 Uroleucon sp. Crepis biennis Srbija

422 P. yomenae 38 Uroleucon sp. Crepis biennis YU Bled
465 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Crepis sp. Grcka

411 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Hieracium silvaticum R. Ceska
426 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Hieracium sp. Slovacka
432 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Cichorium intybus R. Ceska
402 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Cichorium sp. R. Ceska
50 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Centaurea sp. R. Ceska
51 P. yomenae 48 Uroleucon sp. Centaurea sp. R. Ceska
54 P. yomenae 48 Uroleucon sp. Centaurea sp. R. Ceska
420 P. yomenae 48 Uroleucon sp. Carthamus lanatus Italija

429 P. yomenae 48 Uroleucon sp. Carthamus lanatus Italija

127 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Rhagadiolus stellatus Crna Gora
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147 P. yomenae 4 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
152 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
153 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
154 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
155 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
157 P. yomenae 4 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
158 P. yomenae 4 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
201 P. yomenae d Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
208 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
209 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
215 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Chondrilla junceae Crna Gora
303 P. yomenae d Uroleucon sp. Acroptilon repens Iran
395 P. yomenae d Uroleucon sp. Acroptilon repens SSSR
417 P. yomenae d Uroleucon sp. Seriola actuensis
219 P. yomenae d Uroleucon sp. Innula ensifolia Crna Gora
220 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Innula ensifolia Crna Gora
221 P. yomenae 3 Uroleucon sp. Innula ensifolia Crna Gora
64 P. yomenae 3 Macrosiphoniella staegeri Centaurea stoebe R. Ceska
65 P. yomenae 3 Macrosiphoniella staegeri Centaurea stoebe R. Ceska
67 P. yomenae d Macrosiphoniella staegeri Centaurea stoebe R. Ceska
283 P. yomenae d Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
284 P. yomenae d Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
287 P. yomenae d Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
288 P. yomenae 38 Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
290 P. yomenae 38 Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
293 P. yomenae 38 Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
295 P. yomenae 38 Macrosphoniella sanborni Chrysanthemum sp. Srbija
567 P. yomenae a8 Indomegoura indica Hemerocallis fulva Japan
571 P. yomenae a8 Indomegoura indica Staphyllae bumalda Japan
580 P. yomenae a8 Uroleucon formosanum Asteraceae Japan
581 P. yomenae a8 Uroleucon formosanum Asteraceae Japan
659 Praon sp. 3 Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
661 Praon sp. 38 Staticobium limonii Limonium angustifolium Slovenija
374  P.megourae & Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
375  P.megourae & Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
393 P. megourae & Megoura viciae Lathyrus sp. R. Ceska
308 P.longicorne & Acyrthosiphon malvae Geranium robertianum Crna Gora
309 P.longicorne & Acyrthosiphon malvae Geranium robertianum Crna Gora
310 P.longicorne & Acyrthosiphon malvae Geranium robertianum Crna Gora
311  P.longicorne & Acyrthosiphon malvae Geranium robertianum Crna Gora
83 P. longicorne & Acyrthosiphon pisum Vicia sp. R. Ceska
108  P.longicorne & Acyrthosiphon pisum Vicia sp. R. Ceska
109  P.longicorne & Acyrthosiphon pisum Vicia sp. R. Ceska
110  P.longicorne & Acyrthosiphon pisum Vicia sp. R. Ceska
86 P. longicorne & Acyrthosiphon pisum Vicia fesa R. Ceska
87 P. longicorne & Acyrthosiphon pisum Vicia fesa R. Ceska
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88 P. longicorne & Amphorophora rubi Rubus idaeus Finska
84 P. longicorne & Amphorophora ampullata Dryopteris sp. R. Ceska
91 P. longicorne & Hyperomyzus sp. Lactuca sp. Avganistan
92 P. longicorne & Aulacorthum rufum Vaccinium myrtilus Francuska
302  P.longicorne & Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
451  P.longicorne & Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
452  P.longicorne & Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
453  P.longicorne & Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
454  P.longicorne & Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
456  P.longicorne & Macrosiphum funestum Rubus sp. Srbija
121 P.longicorne & Macrosiphum oredonense Lonicera xylosteum Crna Gora
123 P.longicorne & Macrosiphum oredonense Lonicera nigra Crna Gora
125  P.longicorne & Macrosiphum oredonense Lonicera nigra Crna Gora
234  P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
235  P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
237  P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
340  P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
341  P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
343  P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
350 P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
351  P.longicorne & Microlophium carnosum Urtica dioica R. Ceska
327  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
328 P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
329  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
330 P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
334  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
335  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
344  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
346  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
347  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
349  P.longicorne & Microlophium evansi Urtica dioica R. Ceska
98 P. longicorne & Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
100  P.longicorne & Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
224  P.longicorne & Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
228  P.longicorne & Impatientinum balsamines Impatiens noli-tangere R. Ceska
102  P.longicorne & Cryptomyzus sp. Ribes grosularia R. Ceska
106  P.longicorne & Cryptomyzus sp. Ribes grosularia R. Ceska
107  P.longicorne & Cryptomyzus sp. Ribes grosularia R. Ceska
270 P. volucre 3 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
271 P. volucre 3 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
272 P. volucre 3 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
273 P. volucre 48 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
274 P. volucre 48 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
276 P. volucre 48 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
277 P. volucre 48 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
278 P. volucre 3 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija
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Tabela P1. Spisak jedinki kori$¢enih u morfometrijskim analizama - nastavak

Sifra  Vrsta Pol Va$ domacéin Biljka domadéin Drzava

279 P. volucre 4 Uroleucon sp. Sonchus oleraceus Srbija

599 P. dorsale 3 Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
604 P. dorsale 3 Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
605 P. dorsale 3 Corylobium avellanae Corylus avellana Svajcarska
74 P. dorsale 3 Mulgedium alpinum R. Ceska
75 P. dorsale 3 Mulgedium alpinum R. Ceska
76 P. dorsale 3 Mulgedium alpinum R. Ceska
77 P. dorsale 3 Mulgedium alpinum R. Ceska
79 P. dorsale 3 Mulgedium alpinum R. Ceska
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PRILOG 2

Tabela P2. Deskriptivna statistika svih karaktera po vrstama — zenke

dt

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 57,85714 9,375133  41,00000 85,00000
Praon sp. 17 47,17647 4517124  38,00000 55,00000
Praon megourae 38 56,47368 3,334803  50,00000 64,00000
Praon longicorne 30 59,73333 6,405457  48,00000 71,00000
Praon volucre 32 48,31250 4,802133  42,00000 58,00000
Praon dorsale 13 58,07692 6,550592  45,00000 66,00000
Sve grupe 270 56,07778 8,525790  38,00000 85,00000

MBF,

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 2.450000 0.931657  1.000000 4.000000
Praon sp. 17 2.117647 0.485071  1.000000 3.000000
Praon megourae 38 1.184211 0.982420  1.000000 2.000000
Praon longicorne 30 1.533333 0.571346  1.000000 3.000000
Praon volucre 32 1.343750 0.545325 1.000000 3.000000
Praon dorsale 13 1.538462 0.660225  1.000000 3.000000
Sve grupe 270 1.974074 0.984675  1.000000 4.000000

F/Fw

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 5,366786 0,671057  2,500000 6,880000
Praon sp. 17 6,098824 0,512200 5,000000 6,710000
Praon megourae 38 6,462895 0,724020  3,230000 7,630000
Praon longicorne 30 5,900333 0,424617 5,000000 6,670000
Praon volucre 32 5,525895 0,534705  4,470000 7,125000
Praon dorsale 13 5,956838 0,678969  4,666667 7,222222
Sve grupe 270 5,673695 0,744298  2,500000 7,630000

le/FzW

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 3,171857 0,365941  2,270000 4,000000
Praon sp. 17 3,450000 0,300208  2,700000 3,880000
Praon megourae 38 3,757895 0,307959  2,570000 4,440000
Praon longicorne 30 3,528333 0,364077  3,000000 4,560000
Praon volucre 32 3,225306 0,347366  2,800000 4,130000
Praon dorsale 13 3,417272 0,407495  2,923077 4,500000
Sve grupe 270 3,329609 0,411162  2,270000 4,560000
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Tabela P2. Deskriptivna statistika svih karaktera po vrstama — zenke

F.l/F,l

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 1,357429 0,099005 1,120000 1,770000
Praon sp. 17 1,462941 0,074058  1,320000 1,560000
Praon megourae 38 1,496316 0,086099  1,170000 1,660000
Praon longicorne 30 1,418333 0,109169  1,060000 1,570000
Praon volucre 32 1,397371 0,096241  1,228571 1,640000
Praon dorsale 13 1,438659 0,109308  1,235294 1,571429
Sve grupe 270 1,399031 0,109132  1,060000 1,770000

Fw/Fw

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 0,806643 0,086070  0,640000 1,070000
Praon sp. 17 0,830000 0,055340  0,700000 0,890000
Praon megourae 38 0,873947 0,054353  0,730000 1,000000
Praon longicorne 30 0,846667 0,096859  0,730000 1,170000
Praon volucre 32 0,817705 0,081526  0,666667 0,940000
Praon dorsale 13 0,827223 0,084806  0,666667 1,000000
Sve grupe 270 0,824335 0,084194  0,640000 1,170000

Ptl/Ptw

Vrsta N Sr. Vrednost ~ Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 3,946429 0,432783  2,850000 5,070000
Praon sp. 17 3,959412 0,469620  3,130000 5,000000
Praon megourae 38 3,991579 0,316983  3,330000 4,560000
Praon longicorne 30 3,912000 0,420758  3,330000 5,000000
Praon volucre 32 4,030335 0,514467 2,916667 5,080000
Praon dorsale 13 3,827805 0,425961  3,272727 4,857143
Sve grupe 270 3,954008 0,428129  2,850000 5,080000

Ptl/Mtl

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 1,595500 0,207039  1,110000 2,100000
Praon sp. 17 1,721765 0,164135 1,530000 2,080000
Praon megourae 38 1,315000 0,142653  1,100000 1,610000
Praon longicorne 30 1,371667 0,252055  0,980000 1,920000
Praon volucre 32 1,652811 0,186405  1,395833 2,000000
Praon dorsale 13 1,420543 0,175965 1,138889 1,750000
Sve grupe 270 1,537470 0,234490  0,980000 2,100000
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Tabela P2. Deskriptivna statistika svih karaktera po vrstama — zenke

Petl/Petw;

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 1,302643 0,133635  1,060000 1,690000
Praon sp. 17 1,318235 0,129143  1,110000 1,630000
Praon megourae 38 1,281579 0,116306  1,080000 1,670000
Praon longicorne 30 1,379333 0,124760  1,110000 1,700000
Praon volucre 32 1,374135 0,168133  1,076923 1,810000
Praon dorsale 13 1,422672 0,156460  1,200000 1,680000
Sve grupe 270 1,323434 0,140402  1,060000 1,810000

Petl/Petw,

Vrsta N Sr. Vrednost  Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 140 1,564214 0,188611  1,210000 2,200000
Praon sp. 17 1,382353 0,123315 1,180000 1,600000
Praon megourae 38 1,421316 0,134851  1,190000 1,790000
Praon longicorne 30 1,593333 0,137297  1,310000 1,820000
Praon volucre 32 1,557325 0,169569  1,120000 1,900000
Praon dorsale 13 1,612571 0,112662  1,400000 1,769231
Sve grupe 270 1,537399 0,179350 1,120000 2,200000
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PRILOG 3

Tabela P3. Deskriptivna statistika svih karaktera po vrstama — muzjaci

dt

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 44,76543 6,538868 32,00000 61,00000
Praon sp. 2 49,00000 0,000000  49,00000 49,00000
Praon megourae 3 48,33333 6,350853  41,00000 52,00000
Praon longicorne 48 49,18750 6,238713  39,00000 63,00000
Praon volucre 9 42,77778 4,841946  34,00000 50,00000
Praon dorsale 8 46,00000 6,654751  36,00000 55,00000
Sve grupe 151 46,24503 6,612077  32,00000 63,00000

MBF;

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 6.641975 1.510866  3.000000 9.00000
Praon sp. 2 5.000000 0.000000  5.000000 5.00000
Praon megourae 3 6.000000 1.000000 5.000000 7.00000
Praon longicorne 48 7.812500 1.496894  3.000000 9.00000
Praon volucre 9 5.777778 1.394433  4.000000 8.00000
Praon dorsale 8 6.750000 2.052873  4.000000 9.00000
Sve grupe 151 6.933775 1.635722  3.000000 9.00000

MBF,

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 6.358025 1.408090  3.000000 9.00000
Praon sp. 2 6.000000 0.000000  6.000000 6.00000
Praon megourae 3 7.333333 1527525 6.000000 9.00000
Praon longicorne 48 7.604167 1.633943  3.000000 10.00000
Praon volucre 9 5.444444 1.333333  3.000000 7.00000
Praon dorsale 8 6.750000 1.488048 5.000000 8.00000
Sve grupe 151 6.735099 1.598758  3.000000 10.00000

F/Fw

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 2,526914 0,399814  2,000000 5,000000
Praon sp. 2 3,000000 0,113137  2,920000 3,080000
Praon megourae 3 2,926667 0,359490  2,640000 3,330000
Praon longicorne 48 2,342292 0,307642  1,820000 3,200000
Praon volucre 9 2,766296 0,365363  2,266667 3,270000
Praon dorsale 8 2,437920 0,158173  2,222222 2,769231
Sve grupe 151 2,491987 0,380427  1,820000 5,000000
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Tabela P3. Deskriptivna statistika svih karaktera po vrstama — muzjaci

le/FzW

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 2,174198 0,273317  1,690000 3,400000
Praon sp. 2 2,230000 0,113137  2,150000 2,310000
Praon megourae 3 2,183333 0,127017  2,110000 2,330000
Praon longicorne 48 2,038958 0,275034  1,670000 3,380000
Praon volucre 9 2,389312 0,513077 1,880000 3,670000
Praon dorsale 8 2,127646 0,102595  2,000000 2,294118
Sve grupe 151 2,142483 0,293513  1,670000 3,670000

F.l/F,

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 1,128642 0,066984  0,970000 1,370000
Praon sp. 2 1,270000 0,056569  1,230000 1,310000
Praon megourae 3 1,176667 0,102144  1,060000 1,250000
Praon longicorne 48 1,125208 0,078686  0,980000 1,340000
Praon volucre 9 1,157603 0,072915 1,062500 1,300000
Praon dorsale 8 1,150919 0,071692  1,055556 1,285714
Sve grupe 151 1,133283 0,073405 0,970000 1,370000

Fw/Fw

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 0,975556 0,083516  0,790000 1,250000
Praon sp. 2 0,940000 0,028284  0,920000 0,960000
Praon megourae 3 0,876667 0,075719  0,790000 0,930000
Praon longicorne 48 0,980417 0,080872  0,840000 1,150000
Praon volucre 9 0,993333 0,104764  0,860000 1,220000
Praon dorsale 8 1,005536 0,066634 0,888889 1,076923
Sve grupe 151 0,977313 0,083231  0,790000 1,250000

Ptl/Ptw

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 3,800617 0,439762  2,820000 5,080000
Praon sp. 2 3,385000 0,077782  3,330000 3,440000
Praon megourae 3 3,743333 0,336204  3,520000 4,130000
Praon longicorne 48 3,742292 0,425312  3,200000 5,130000
Praon volucre 9 3,647156 0,304541  3,210526 4,285714
Praon dorsale 8 3,982166 0,609830 3,333333 5,142857
Sve grupe 151 3,775906 0,435526  2,820000 5,142857
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Tabela P3. Deskriptivna statistika svih karaktera po vrstama — muzjaci

Ptl/Mtl

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 1,610864 0,236248  1,080000 2,130000
Praon sp. 2 1,775000 0,318198  1,550000 2,000000
Praon megourae 3 1,380000 0,036056  1,350000 1,420000
Praon longicorne 48 1,491458 0,250574  1,030000 2,120000
Praon volucre 9 1,682646 0,201593  1,418605 1,914286
Praon dorsale 8 1,528058 0,209588  1,193548 1,750000
Sve grupe 151 1,570386 0,243645  1,030000 2,130000

Petl/Petw;

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 1,305802 0,134396  1,000000 1,800000
Praon sp. 2 1,150000 0,000000  1,150000 1,150000
Praon megourae 3 1,113333 0,046188 1,060000 1,140000
Praon longicorne 48 1,415417 0,150855  0,910000 1,680000
Praon volucre 9 1,263638 0,083044  1,130000 1,423077
Praon dorsale 8 1,316382 0,184770  1,066667 1,700000
Sve grupe 151 1,332807 0,151793  0,910000 1,800000

Petl/Petw,

Vrsta N Sr. Vrednost Std. Dev. Min Max
Praon yomenae 81 1,604321 0,167898  1,210000 2,000000
Praon sp. 2 1,215000 0,205061  1,070000 1,360000
Praon megourae 3 1,313333 0,140119 1,170000 1,450000
Praon longicorne 48 1,636875 0,163501 1,110000 1,920000
Praon volucre 9 1,462918 0,152467 1,130000 1,681818
Praon dorsale 8 1,556088 0,214356  1,142857 1,750000
Sve grupe 151 1,592748 0,180498  1,070000 2,000000
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Mpwunor 1.

UsjaBa o ayTopcTBY

MoTtnucanu-a mp AHa C. Mutposcku BorgaHoeuh

6poj Hpekca JB070003

UsjaBmbyjem
Aa je AOKTOpCKa AgucepTauuja nog Hacrnosom

MonekynapHa v MopgoroLLKa KapakTepusaLuja Bpcta u3 komnnekca Praon dorsale-
yomenae (Hymenoptera,Braconidae)

e pesynTaT COMCTBEHOr UCTPaXXNBAYKOr paaa,

e [a npeanoxeHa guceprauuja y LEnuHW HU y Aenosuma Huje 6una npegnoxeHa
3a pobujakbe 6uno koje AuNIome npeMa CTYAMCKMM nporpaMuma apyrux
BMCOKOLLIKOSICKUX YCTaHOBa,

e [a Cy pe3yntaTu KOPeKTHO HaBeaeHn n

e [a HUCaM KpLumo/nia ayTopcka fpaBa W KOPUCTUO MHTENEKTyanHy CBOjUHY
OpYrux nuua.

MoTtnuc pokropaHaa

\//J‘L"Uogg/aucfuéu/

Y beorpagy, 9)1 C”b’ ,QC')/} 3




Mpunor 2.

U3jaBa 0 NICTOBETHOCTHU WITaMMNaHe U €NIEKTPOHCKe
Bep3uje JOKTOPCKOr paaa

Mme v npesume aytopa _mp AHa C. MutpoBcku BorgaHosuh

bpoj nHpekca __JB070003

Cryaujcku nporpam __Mopdonoruja, cuctemaTvka n dunoresmja XXveotutba

Hacrnoe paga MonekynapHa n MopdornoLulka kapakrepvsaumja BpcTa U3 KoMniekca
Praon dorsale-yomenae (Hymenoptera, Braconidae)

MeHTOp npod. ap Xerbko TomaHosuh, Ap Munaxna Mutposuh

MoTtnucanw/a Mp AHa C. Mutposcku BorgaHoBuh

Usjaerbyjem fa je wramnada Bepavja Mor JOKTOPCKOr paja UCTOBETHA eNeKTPOHCKOj
BEep3vju Kojy cam npegao/nma 3a objaBmbuBake Ha noprtany JurutanHor
peno3suTtopujyma YHuBep3utera y Beorpaay.

[os3sorbaBam ga ce objaBe MojM NUYHM nodauu BesaHu 3a Jobujare akagemckor
3Bakba [OKTOPA Hayka, Kao LUTO Cy UMe U NpesnMe, roanHa U Mecto pofiewa u Aatym

onbpaHe paga.

OB/ nUYHM nogaun Mory ce O06jaBUTU Ha MPEXHWM CTpaHuuama aurutanHe
6uUBnMoTEKe, y ENEKTPOHCKOM KaTasiory v y nybnukaumnjama YHusepauteta y Beorpagy.

MoTtnuc pokTopaHga

Y Beorpagay, 27{ : 05 }?0/;,2 3

/.



Mpunor 3.

UsjaBa o0 kopuwherwy

Oenawhyjem YHuBepauteTcky 6ubnuoteky ,Ceetosap MapkoBuh® ga y [OurutanHu
penosutopujym YHusepsuteta y beorpasy yHece Mojy AOKTOpCKY AucepTauujy nog
HacrnoBoMm:

MonekynapHa un mopdoroLuKka KapakTepusauuja Bpcta U3 komnnekca Praon

dorsale- yomenae (Hymenoptera, Braconidae)

KOja je Moje ayTopcko Aeno.

[vcepTaumjy ca cBuM npunosumMa npeaao/na cam y enekTpoHCKOM hopmaTy norogHoMm
3a TPajHO apxvBUpaH-E.

Mojy fokTopcky aucepTtaumjy noxpaweHy y [urutaniu penosutopujyM YHuBepauTeTta
y Beorpagy mory aa kopucTte cBM Koju noLuTyjy oapende cappkaHe y ogabpaHom Tuny
nuueHue KpeatusHe 3ajegHuue (Creative Commons) 3a kojy cam ce oanyyumo/na.

1. AytopcTeo

® AyTopcTBo - HekomepLjanHo

3. AyTopCcTBO — HEKoMepLujanHo — 6e3 npepage

4. AyTOpCTBO — HEKOMEpPLMjarHo — AenuTU Noj UCTUM YCroBUMa
5. AytopctBo — 6e3 npepage

6. AyTOpCTBO — AEnuTH Noj UCTUM yCrnoBuMa

(Monumo aa 3a0KpyXWTe camo jeAHy Of LecT NoHyReHWX NuueHuM, KpaTtak onuc
nMueHum gart je Ha nonefuHn nucra).

MoTnuc gokTopaHaa

Y Beorpagy, %i‘ Cﬁ ;,ﬁ / 7,2 \

Mioiqauetls



1. AyTtopcTBo - [lo3BorbaBate yMHOXaBatbe, AMCTPUOYLIMjy W jaBHO caoniuTaBare
[ena, v npepaje, ako ce Haseje MMe ayTopa Ha HauuH ogpefieH of cTpaHe ayTopa
Unu gaBaola NUUEHLe, Yak U y komepuujanHe cepxe. OBO je HajcrioGoaHuja of CBuX
nMYeHUM.

2. AyTOpCTBO — HekomepuujanHo. [lo3BorbaBate yMHOXasakwe, ANCTpubyLujy 1 jasHo
caoniutasare Aena, U npepaje, ako ce HaBefe UMe ayTopa Ha HauuH oapefeH of
cTpaHe ayTtopa unu aasaoua nuueHue. OBa nuueHUa He A03BOSbasa KomepuujanHy
ynotpeby gena.

3. AyTopcTBO - HekomepuujanHo — 6e3 npepage. [lo3BorbaBate YMHOXaBake,
avcTpubyumjy UM jaBHO caonwtasawe Aena, ©e3 npomeHa, npeobnukoBawa unu
ynotpebe gena y CBOM ferny, ako Ce Hasede MMme aytopa Ha HauuH ofpefheH of
CTpaHe ayTopa unu Aasaoua nuueHue. Oea nuLEHUA He [03BOrbaBa KomepuujarHy
ynotpeby Aena. Y ofHOCYy Ha CBe ocTane nuueHue, OBOM JIMLIEHLIOM Ce orpaHuyaBsa
Hajsehn 06um npasa kopuwherwa gena.

4. AyTOPCTBO - HEKOMEpuujanHo — AEnNWTM noa MCTMM ycriosuma. [osBorbaBaTe
YMHOXaBake, AMCTpUbyLMjy 1 jaBHO caoniuTasake Aena, v npepaje, ako ce Haseae
MMe ayTopa Ha HauvH oapefeH of CTpaHe ayTopa Wnu [asaoua fuLeHLe U ako ce
npepaga Auctpubyupa nof WCTOM unu cnnyHoMm nuueHuoMm. Osa nuueHua He
[03BOrbaBa komepuujanHy ynotpeby aena v npepaja.

5. AytopctBo — 6e3 npepage. [losBorbaBaTte yMHOXaBawe, AUCTPUBYLM)y W jaBHO
caonwrasane fena, 6e3 npomera, npeobnukoeara unu ynotpebe gena y csom geny,
aKo ce HaBede MMe ayTopa Ha HauuH oppefjeH of cTpaHe ayTtopa wnu fasaoua
nuueHue. OBa nuueHua [03BoSbaBa komepuujanHy ynotpeby aena.

6. AyTOpCTBO - [HenuTu noa MWCTUM ycrnosuma. [losBorbasate YMHOXaBakwe,
AUCTpUByLMjy 1 jaBHO caoniuTaBake fAena, U npepaje, ako ce HaBeae ume aytopa Ha
HauuH ogpefleH of CTpaHe ayTopa WM AaBaola nuueHUe W ako ce npepaga
auctpubympa noj WCTOM MMM ciuyHOM nuueHuom. Oa nuueHua [o3Borbaea
komepuujanHy ynotpeby aena u npepaga. CnuyHa je coTBEPCKUM NuLeHLama,
OJHOCHO NULEHLIaMa OTBOPEHOT KoAaa.



