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1. UVOD 

Ribe su najbrojnija, a ujedno i najslabije istraţena skupina kraljeţnjaka koja danas obitava na 

Zemlji. Zbog osjetljivosti vodenih ekosustava te uslijed velikog antropogenog pritiska na njihova staništa 

smatra se kako su ribe, bez obzira na svoju brojnost, najugroţenija skupina kraljeţnjaka (Maitland 2000). 

Akustična komunikacija u ţivotinjskom carstvu detaljno se počela istraţivati posljednjih pedeset 

godina 20. st., te se takav trend nastavio i u 21. st., prvenstveno zahvaljujući razvoju tehnologije i 

znanosti. Zvukovi su  neophodno komunikacijsko sredstvo u ţivotinjskom svijetu pošto omogućuju inter- 

i intraspecijsku komunikaciju, čime pospješuju kompeticiju i daju jedinkama reproduktivnu prednost 

(Miller 2004, Malavasi i sur. 2008).  

Filogenetska stabla različitih grupa ţivotinja (kukci, ţabe, ptice, sisavci) rekonstruirana na temelju 

akustičnih signala podudaraju se sa stablima utemeljenim na morfološkim i molekularnim podacima, čime 

se potvrĎuje  vaţnost zvukova u filogenetskim analizama (Oates  i Trocco 1983, Cocroft i Ryan 1995, 

McCracken i Sheldon 1997, Conner 1999). Ribe produciraju zvukove tijekom reproduktivne sezone, za 

vrijeme hranjenja, ali i u drugim raznim situacijama radi meĎusobne komunikacije te su zvukovi vrlo 

vaţan dio njihova ponašanja (Fine i sur. 1977b), što ih čini savršenim modelnim organizmima koji se 

mogu koristiti u brojnim istraţivanjima i eksperimentima. Metodom ―pasivne akustike‖ znanstvenici 

identificiraju, snimaju i istraţuju ponašanje riba, ali i ostalih podvodnih organizama. MeĎu brojnim 

vokalnim vrstama riba, glavoči (porodica Gobiidae) su jedna od danas najistraţivanijih grupa, unutar koje 

se agresivni i reproduktivni zvukovi produciraju od strane muţjaka i ponekad ţenki (Torricelli i sur. 1990, 

Lugli i sur. 1997, Lugli i Torricelli 1999, Malavasi i sur. 2003, Myrberg i Lugli 2006, Amorim i Neves 

2007). Glavoči su ujedno i jedna od najbrojnijih porodica modernih koštunjača, čiji predstavnici 

naseljavaju morska, slatkovodna i bočata vodena staništa u umjerenom i tropskom pojasu (Hoese 1984, 

Miller 1986).  

Mediteransko područje naseljava otprilike 60 vrsta glavoča (Thacker i Roje 2011). Navedeni 

znanstvenici su temeljem molekularnih analiza ustanovili postojanje dviju grupa, od kojih jedna naseljava 

istočni Atlantski ocean i područje Mediterana, te je sestrinska drugoj grupi glavoča koja naseljava Crno i 

Azovsko more te Kaspijsko i Aralsko jezero (tzv. ponto-kaspijski glavoči).  Istraţivanjem varijabilnosti 

gena citokroma b (Medvedev i sur. 2013) takoĎer je potvrĎeno postojanje dvaju kladusa, koji se sastoje od 

gore navedenih vrsta. Iako je produkcija zvukova zabiljeţena za otprilike 20 vrsta glavoča, podaci za 

zanimljivu grupu ponto-kaspijskih glavoča nedostaju te su od neprocjenjive vaţnosti. 

Riječni glavočić (Neogobius fluviatilis (Pallas, 1814)) naseljava slatkovodna i bočata staništa 

ponto-kaspijskog zaljeva, gdje je jedna od najbrojnijih vrsta glavoča (Miller 2004). U zadnjih dvadesetak 

godina, vrsta migrira uzvodno rijekama i potocima prema sjeveru Europe, gdje je zabiljeţena daleko izvan 

svojega areala, što potvrĎuje nalazak jedinki u rijeci Visli (Poljska). Podaci o akustičnim karakteristikama 

riječnog glavočića nedostaju, prvenstveno zato što nikada do sada zvukovi za navedenu vrstu nisu 

snimljeni u eksperimentalnim uvjetima. 

 Stoga, glavni je cilj diplomskog rada bio snimiti zvukove riječnog glavočića u eksperimentalnim 

uvjetima te istraţiti njegovu filogenetsku srodnost s mediteranskim glavočima koristeći akustične podatke 

i bazirajući se na postojeće molekularne analize.  
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CARSTVO  Animalia  (Ţivotinje) 

PODCARSTVO  Eumetazoa 

KOLJENO  Chordata (Svitkovci) 

PODKOLJENO  Vertebrata (Kraljeţnjaci) 

MEĐUKOLJENO  Gnathostomata (Čeljustouste) 

RAZRED  Actinopterygii (Zrakoperke) 

PODRAZRED  Neopterygii (Novozrakoperke) 

NADRED  Teleostei (Prave kostunjače) 

RED  Perciformes (Grgečke) 

PODRED  Gobioidei 

PORODICA  Gobiidae (Glavoči) 

ROD  Neogobius 

VRSTA  Neogobius fluviatilis (Riječni glavočić) 

 

Taksonomski poloţaj riječnog glavočića prilagoĎen prema Kottelat i Freyhof (2007). 

 

1.1.  OPĆE KARAKTERISTIKE DANAŠNJIH RIBA  

1.1.1. RAZRED ACTINOPTERYGII (ZRAKOPERKE) 

Zrakoperke (grč. actino = zraka, ptero = krilo ili peraja), zajedno s mesoperkama (Sarcopterygii), 

se u uţem smislu smatraju ribama, te se prema starijoj literaturi klasificiraju kao jedan od podrazreda 

unutar koštunjača (Osteichthyes). Zrakoperke i mesoperke su kasnije podignute na višu taksonomsku 

razinu te se smatraju zasebnim razredima (Nelson 2006). Do danas je zadrţana navedena taksonomska 

podjela, te se zrakoperke i mesoperke smatraju formalnim skupinama, odnosno razredima, dok se ribe, 

odnosno koštunjače smatraju neformalnim skupinama. Širom svijeta opisano je oko 27 000 vrsta 

zrakoperki, što ih čini najbrojnijim razredom kraljeţnjaka na svijetu, uzimajući u obzir da se godišnje 

opiše otprilike 150 do sada nepoznatih vrsta. Cjeloviti fosilizirani kosturi izumrlih zrakoperki datiraju još 

iz razdoblja srednjeg i kasnog Devona, geološkog perioda koji je završio prije otprilike 350 milijuna 

godina. Od tada, zahvaljujući intenzivnoj evoluciji te adaptivnoj radijaciji, naselile su slatke i slane 

ekosustave. U početku su zrakoperke bile male ribe (od 5 do 25 cm duţine) s jednom dorzalnom perajom 

te heterocerkalnom, račvastom repnom perajom. Parne peraje bile su prisutne, iako su postojale vrste koje 

su u svojim prsnim perajama imale razvijen mišićni sustav. Krajem Paleozoika, zrakoperke se počinju 

morfološki mijenjati, što se najviše moţe uočiti u razvoju sustava za pokretanje i hranjenje. Gornji i donji 
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reţnjevi repne peraje postaju simetrični, te se koštane perajne šipčice počinju razvijati unutar peraja, tako 

da je svaka peraja bila poduprta s nekoliko njih. Navedene promjene dovele su do veće fleksibilnosti 

samih peraja, što im je olakšalo kretanje kroz vodeni medij. Pokrovni štit paleozojskih zrakoperki takoĎer 

se reducirao, što je zajedno sa pokretnim perajama, uvelike doprinijelo većoj pokretljivosti i fleksibilnosti, 

ali i izbjegavanju predatora. TakoĎer, gubitkom pokrovnog štita, zrakoperke su postale znatno lakše, što je 

vjerojatno potaknulo evolucijski razvoj plivaćeg mjehura, glavnog hidrostatskog organa (Pough 2005). 

Zrakoperke su vaţna komponenta cjelokupne bioraznolikosti našega svijeta. Današnje zrakoperke 

se dijele na štitonoše (Chondrostei) koje broje oko 35 vrsta i predstavljaju neke od najranijih oblika 

prvobitnih koštunjača te novozrakoperke (Neopterygii), moderne zrakoperke, unutar koje prave 

koštunjače (Teleostei) obuhvaćaju većinu današnjih koštunjača, najraznolikijih oblika i veličina. Razvoj i 

modifikacije usnog aparata u kombinaciji s najrazličitijim tjelesnim oblicima omogućili su pravim 

koštunjačama visok stupanj specijalizacije za hranjenje i plivanje u svojemu staništu. Prave koštunjače u 

današnje vrijeme zauzimaju gotovo svaku slobodnu ekološku nišu u vodenim staništima, dok neke vrste 

povremeno naseljavaju i kopnena staništa izloţena dnevnim promjenama u vodenoj razini (Pough 2005). 

  

1.1.2. RED PERCIFORMES (GRGEĈKE)  

Grgečke (grč. perka = grgeč, lat. forma = oblik ili forma) su najraznolikiji i najbrojniji red 

zrakoperki, što ih ujedno čini i najbrojnijim redom kraljeţnjaka na svijetu. Dominiraju u oceanima širom 

našega planeta, te su dominantna skupina riba u slatkovodnim ekosustavima umjerenih i tropskih pojasa 

na Zemlji. Johnson i Patterson (1993) i Nelson (1994)  istaknuli su kako je red grgečki monofiletskog 

podrijetla jedino ako se u grupu uključe recentni predstavnici redova škarpina (Scorpaeniformes), 

plosnatica (Pleuronectiformes) i četverozupki (Tetraodontiformes). Istaknuli su kako bi navedena tri 

zadnja reda mogli predstavljati odvedenije redove u odnosu na grgečke, ali takoĎer Springer i Johnson 

(2004) navode da je red četverozupki stariji od samog reda grgečki (Nelson 2006). 

 Red grgečki obuhvaća oko 20 podredova, 160 porodica, 1 539 rodova i oko 10 033 recentnih 

vrsta. Osam najbrojnijih porodica (Gobiidae, Cichlidae, Serranidae, Labridae, Blenniidae, Pomacentridae, 

Apogonidae i Sciaenidae) sa skoro 5 479 opisanih vrsta, sačinjava oko 55 % recentnih grgečki. Većina 

vrsta obitava u plitkim obalnim područjima i oceanskim dubinama, dok otprilike 2 040 vrsta naseljava 

slatkovodna ekosustave. Grgečke se meĎusobno uvelike razlikuju s obzirom na veličinu tijela, te su 

zabiljeţene ujedno i najmanje vrste (Pandaka pygmaea), ali i neke od najvećih riba na svijetu (plavi 

merlin (Makaira indica), iglun (Xiphias gladius), plavoperajna tuna (Thunnus thynnus)). S obzirom da su 

rasprostranjene širom svijeta, grgečke se smatraju iznimno uspješnom i prilagodljivom skupinom riba, 

koja naseljava najraznolikija staništa, od koraljnih grebena u tropskom pojasu, ledenih mora u blizini 

Antarkike, do slatkovodnih ekosustava u Sjevernoj i Juţnoj Americi, Europi i Africi (Nelson 2006). 

 Razvojem ljudskoga roda, rijeke i oceani pruţali su im mnoge izvore hrane, meĎu kojima je 

prednjačila riba. Ribolov se smatra jednim od najstarijih zanata, kojim se osiguravala hrana. Arheološki 

nalazi diljem svijeta (Škotska, Japan, dolina rijeke Nila, itd..) ukazuju kako je upravo riba predstavljala 

najvaţniju komponentu ljudske ishrane kroz povijest, osiguravajući im visoko-proteinsku hranu. TakoĎer, 

grgečke predstavljaju jednu od najvaţniji skupina riba koja se koristi u rekreativnom i sportskom ribolovu, 

ali i u sklopu akvakulture, te samim time pruţa ljudima brojne koristi (Nelson 2006). 
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Morfološki se grgečke razliku od ostalih skupina po svojim specifičnim karakteristikama. Tijelo 

im je vretenastog oblika, prilagoĎeno za brze i rapidne pokrete, te je pokriveno hrapavim, na kraju 

nazubljenim ljuskama (ktenoidne ljuske). Prsne, leĎne i podrepne peraje odlikuju se nazubljenom 

šipčicom (bodljama), koja ih štiti od napada predatora, te pet mekanih rasperjanih šipčica. TakoĎer, na 

škrţnom poklopcu postoje nazupčane bodlje. Od dviju leĎnih, prednja peraja je s tvrdim i oštrim 

šipčicama, a straţnja s mekanim šipčicama, dok se masna (adipozna) peraja ne razvija niti u jednom dijelu 

ţivota. Trbušne peraje su smještene ispod samih prsnih, dok im repna peraja ne sadrţi više od sedamnaest 

mekanih šipčica. Grgečke su bezzrakovodnice (Physoclista) pošto nemaju zrakovod spojen s jednjakom, 

što ih odvaja od ostalih riba koje imaju zrakovod (Nelson 2006). 

1.1.3. PORODICA GOBIIDAE (GLAVOĈI) 

Porodica glavoča jedna je od najbrojnijih porodica zrakoperki, što ih ujedno čini i jednom od 

najbrojnijih porodica kraljeţnjaka. Porodica obuhvaća oko 2000, većinom morskih, vrsta rasprostranjenih 

diljem svijeta, a pogotovo brojnih u tropskim obalnim područjima. Glavoči su rasprostranjeni u morskim i 

bočatim vodenim ekosustavima, dok ih se nekolicina moţe pronaći i u slatkovodnim staništima. Većina 

slatkovodnih vrsta rasprostranjena je diljem Sredozemlja te Ponto-kaspijskog zaljeva. Većinom su to 

izrazito male bentičke ribe (npr. Economidichthys trichonis s 25 mm jedan je od najmanjih kraljeţnjaka 

uopće), kratkog ţivotnog vijeka. Ono što morfološki odvaja glavoče od ostalih porodica su trbušne peraje 

spojene u tzv. „trbušni disk―, odnosno prianjaljku pomoću koje jedinke stvaraju podtlak za odrţavanje u 

stupcu vode. Disk na svojem anteriornom dijelu ima razvijenu poprečnu membranu, što nekada moţe biti 

vaţno svojstvo prilikom determinacije vrsta. TakoĎer, leĎna peraja je dvodijelna te se sastoji od dvije 

peraje, dok je trbušni disk (preobraţene trbušne peraje) smješten neposredno uz baze prsnih peraja, 

odnosno nalazi se torakalno u odnosu na njih. Taksonomski status porodice glavoča kao i vrsta unutar nje, 

prilično je kompliciran te u budućnosti preostaje mnogo posla u smislu njegova rješavanja. Rod 

Neogobius podijeljen je na nekoliko grupa zbog svojega odnosa s ostalim Ponto-kaspijskim vrstama 

(Proterorhinus i Mesogobius). Molekularnim analizama potvrĎeno je kako neki rodovi (Padogobius, 

Knipowitschia i Pomatoschistus), nisu u bliskoj srodnosti s obzirom na ostale rodove unutar porodice 

glavoča (Miller 2004). 

Nekoliko vrsta Ponto-kaspijskih glavoča, autohtonih za Crno more i Kaspijsko jezero, u zadnjih 

dvadeset godina proširili su svoj teritorij, odnosno areal rasprostranjenosti, ukazujući na izrazito 

migratorni karakter. Kod nekih vrsta (Proterorhinus semilunaris), navedeno širenje rezultat je aktivne 

uzvodne migracije rijekama i potocima, dok je kod drugih vrsta (Neogobius fluviatilis, N. melanostomus, 

N. kessleri, N. gymnotrahelus) širenje areala posljedica slučajne pasivne introdukcije balastnim vodama, 

prilikom koje se jaja ili ličinke prenesu brodovima izvan autohtonog areala same vrste. Jedinke N. 

melanostomus i N. gymnotrahelus pronaĎeni su u Austriji, dok je N. kessleri pronaĎen uzvodno u gornjem 

toku rijeke Dunav, u Njemačkoj. Iako je naveden primjer slučajne invazije prisutan već stoljećima, utjecaj 

Ponto-kaspijskih glavoča pojačao se u zadnjih dvadeset godina, što moţe potvrditi činjenicu kako je 

antropogeni utjecaj (brane, hidroakumulacije, onečišćenje rijeka, kanalizacija) izrazito zasluţan za to 

(Miller 2003, 2004). Ponto-kaspijski glavoči Neogobius melanostomus i Proterorhinus semilunaris 

dospjeli su čak do Velikih jezera u Americi balastnim vodama te tamo štete sveukupnoj bioraznolikosti 

(Thacker i Roje 2011). 
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Osnovno determinacijsko svojstvo za razlikovanje rodova i vrsta glavoča je raspored i smještaj 

kanala, pora i senzornih papila bočne pruge na glavi, koji pruţaju vaţne i korisne informacije. Navedena 

svojstva mogu biti uočena prilikom mikroskopske disekcije glave, uz korištenje kosog prigušenog 

osvjetljenja. Ponekad, kanali i papile mogu biti prekriveni sluzi, stoga neki znanstvenici koriste kromatske 

boje, ţeljezove spojeve, ili kalijev permanganat radi boljega zapaţanja, što na kraju dovodi do propadanja 

tkivnog materijala. Neovisno o kojoj metodi se radilo, identifikacija vrsta glavoča i dalje ostaje teška, čak i 

ponajboljim stručnjacima (Sanzo 1911, Miller u Whitehead i sur. 1986).   

1.1.4. ROD NEOGOBIUS  

1.1.4.1. Srodstveni odnosi s mediteranskim glavoĉima 

Riječni glavočić (Neogobius fluviatilis (Pallas, 1814)) (Slika 1) pripada grupi tzv. ―poprečnih‖ 

glavoča, s obzirom na raspored infraorbitalnih glavenih kanala i senzornih papilla, koji su karakteristično 

poredani kod ove grupe glavoča. Navedena grupa obuhvaća vrste iz pojedinih rodova, kao npr. 

mediteranski eurihalinski rod Zosterisessor, isključivo slatkovodni rod Padogobius čije su vrste 

rasprostranjene u Mediteranu, te dvije Ponto-kaspijske grupe  Mesogobius, Neogobius, Proterorhinus, 

Chasar i tzv. "glavoče-punoglavce‖ (Miller 2004).  

Miller (1986) napominje kako, s obzirom na poloţaj slobodnih neuromastnih organa (senzornih 

papilla) na glavi, ali i broj kraljeţaka, Ponto-kaspijski glavoči (Neogobius) dijele odreĎene sličnosti sa 

Atlantsko-mediteranskim rodom Gobius. Navedeni rodovi zajedno s rodom Zosterisessor dijele jednak 

raspored infraorbitalnih papilla na glavi, dok su rod Neogobius i Padogobius, sinapomorfni s obzirom na 

veliki broj kraljeţaka (32-36) u odnosu na druge vrste, koje obično posjeduju 28 kraljeţaka (Simonović i 

sur. 1996). TakoĎer, zanimljivo je napomenuti te je od vaţnog  evolucijskog interesa, činjenica kako rod 

Zosterisessor (predstavljen samo s jednom vrstom, Z.ophiocephalus) posjeduje plivaći mjehur tijekom 

cijeloga ţivota, dok vrste iz rodova Neogobius, Padogobius, Proterorhinus i Mesogobius ne posjeduju 

plivaći mjehur niti u jednom stadiju ţivota (Miller 2004).  

1.1.5.  NEOGOBIUS FLUVIATILIS (RIJEĈNI GLAVOĈIĆ) 

Riječni glavočić je izrazito eurihalina vrsta, autohtona za rijeke i estuarije Crnog i Azovskog mora 

te Kaspijsko jezero (Slika 1) Posljednjih dvadeset godina, vrsta migrira uzvodno, te je zabiljeţena u 

Zapadnom Bugu, pritoku rijeke Visle u Poljskoj, ali je brojna i u većim pritocima Dunava (Tisa u 

MaĎarskoj, Sava u Hrvatskoj). Smatra se da je upravo tamo riječni glavočić postao brojan zahvaljujući 

antropogenim promjenama i zahvatima na vodotocima, ali i svojem invazivnom karakteru. Nastanjuje 

slatkovodne ekosustave, kao npr. u MaĎarskoj gdje je migrirao uzvodno, ali i polihaline ekosustave u 

sjevernom dijelu Crnog mora, gdje je zasićenost kisika izmeĎu 50-60 %. Jedinke ove vrste naĎene su čak i 

u hipersalinim staništima, gdje je zasićenost prelazila preko 40 PSU. Područje današnje rasprostranjenosti 

ove vrste prikazana je na Slici 2.  Vrsta preferira staništa sa pješčanim supstratom, pogotovo u mlaĎim 

ţivotnim stadijima, kada se jedinke mogu zakopati u sediment. Riječni glavočić je veći dio ţivota 

karnivorna vrsta, te mu najveći dio prehrane čine upravo mekušci, iako s promjenom geografske širine, 

odnosno staništa i ontogenetski tijekom ţivota, moţe se javiti odreĎen stupanj omnivornosti, te se tada 

počinje hraniti raznim beskraljeţnjacima. Za razliku od ostalih vrsta iz roda Neogobius, riječni glavočić je 

izrazito svijetlog obojenja, te se ponekad jedinke doimaju prozirnima, s teško uočljivim ljuskama. 

Prevladavajuća boja je sivkasto-smeĎa s bijelim uzorcima, te crno-smeĎim nepravilnim točkama iznad 
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bočne pruge. Pribliţavanjem reproduktivne sezone, dolazi do izraţenog spolnog dvoličja, kada muţjaci 

postaju kompletno tamnog obojenja, vitkijeg tijela, te sami vrhovi dorzalne i kaudalne peraje poprimaju 

ţućkasto-narančasto obojenje. Reproduktivna sezona započinje krajem travnja, kada se temperatura vode, 

kao glavni ekološki faktor poikilotermnih ţivotinja, dosegne vrijednosti iznad 13 °C. Vrhunac 

reproduktivne sezone nastupa polovicom svibnja, kada je temperatura vode izmeĎu 18 i 19 °C. Sezona 

završava krajem lipnja, a samo u nekim dijelovima, ovisno o sezoni i temeperaturi vode, moţe se produţiti 

do srpnja (Miller 2004). 

 

Slika 1. Riječni glavočić (Neogobius fluviatilis) u svom prirodnom okruţenju. Preuzeto s Photo Gallery Wildlife 

Pictures (http://www.hlasek.com/neogobius_fluviatilis1en.html) 

 

Slika 2. Rasprostranjenost riječnog glavočića u Europi (podaci za 2008. godinu). Preuzeto i prilagoĎeno 

sa www.iucnredlist.org (http://maps.iucnredlist.org/map.html?id=14521) 
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1.1.6.  GEOLOŠKA POVIJEST SREDOZEMNOG MORA 

Uzimajući u obzir navedene sličnosti, Penzo (1998) je na temelju 12S i 16S mitohondrijskih gena 

rekonstruirao filogenetsko stablo te pokušao razriješiti srodstvene odnose izmeĎu pojedinih vrsta. 

Dobiveni rezultati svrstali su vrstu Padogobius bonelli kao sestrinsku grupi koja je obuhvaćala vrste P. 

nigricans i Gobius paganellus, dok su ostale mediteranske vrste iz roda Zosterisessor i Gobius bile 

smještene kao sestrinske cijeloj navedenoj skupini. Diferencijacija i specijacija vjerojatno je u prošlosti 

bila uzrokovana postepenim odvajanjem Tethys od Paratethys oceana, čime je došlo, prije otprilike 15 

milijuna godina (sredina Miocena) do formiranja Sredozemnog bazena. Prije 6 milijuna godina dolazi do 

intenzivnih oledbi u antarktičkom području zbog čega pada globalna morska razina u prostoru 

Sredozemlja čime dolazi do intenzivnog oplićavanja i započinje tzv. ―Mesinska kriza saliniteta‖ (MSC). 

Prije oko 5.5 milijuna godina, Paratethys se raspao na niz manjih bazen, dok je istovremeno započelo 

ispunjavanje Sredozemnog prostora morem iz Atlanskog oceana. Bazeni nastali raspadom Paratethysa 

najvećim dijelom su se isušili, ili su od njih pak zaostala zaslanjena jezera, kao što je Kaspijsko jezero 

(more) (Bucković 2006). Smatra se kako je upravo na prijelazu iz Miocena u Pliocen, za vrijeme 

Mesinske krize, došlo do rapidne evolucije te adaptivnog širenja glavoča koji su naseljavali Mediteransko 

područje (Miller 2003). 

1.2. UVOD U BIOAKUSTIKU 

Akustični signali prenose ključne informacije o jedinki koja ih producira, ukazujući na njen spol, 

identitet, fizičko stanje, ali i spremnost na reprodukciju (Bradbury i Vehrencamp 1998). Sistem 

prepoznavanja partnera u ţivotinjskom carstvu ima izrazito vaţnu ulogu kao dio cjelokupnog ponašanja 

ţivotinja, pošto promjene u karakteristikama signala, ali i odgovora na njih, moţe dovesti do 

reproduktivne barijere, i na kraju izolacije meĎu pojedinim populacijama, te stoga ima veliki utjecaj na 

proces nastanka novih vrsta (Dobzhansky 1951, Coyne i Orr 1989, 1997). Stupanj sličnosti akustičnih 

signala meĎu grupom bliskih, odnosno srodnih vrsta, moţe posluţiti u utvrĎivanju filogenetskih odnosa, 

kao što je to već učinjeno sa vodozemcima, kukcima, pticama i sisavcima (Robillard i sur. 2006, Tavares i 

sur. 2006, Cap i sur. 2008, Gingras i sur. 2013). Biolozi su tijekom stoljeća postali izrazito skeptični kada 

je u pitanju upotreba etologije, odnosno ponašanja, prilikom rekonstrukcije filogenetskih odnosa, 

prvenstveno zbog velike plastičnosti, ali i visokog stupnja homoplazije (De Queiroz i Wimberger 1993). 

Tinbergen (1959) je dokazao kako su upravo etološka  svojstva jednako relevantna prilikom 

rekonstrukcije filogenetskih odnosa kao i drugi biljezi (geni, morfološka svojstva, itd..). Većina 

istraţivanja, koja su uključivala etološke podatke u rješavanju sistematskih odnosa, i dalje ostaju vezana 

uz kukce, za koje se informacije o akustičnim svojstvima dodaju morfološkim istraţivanjima (Proctor 

1992, Wenzel 1992, Desutter-Grandcolas 1997, Crespi i sur. 1998, Carpenter 1999). Filogenetska 

relevantnost (vokalnog) ponašanja intenzivnije se istraţivala meĎu pojedinim grupama kraljeţnjaka, 

prvenstveno ribama (McLennan i sur. 1988, McLennan 1994).  Hipoteza zamjene svojstva nalaţe kako 

prirodna selekcija djeluje na producenta signala, primatelja ili obojicu kako bi uklonila moguće pogreške u 

identifikaciji signala emitiranih od iste vrste (Dobzhansky 1951, Butlin 1987, 1989).  

 

Ribe su najraznolikija skupina kraljeţnjaka. TakoĎer, ribe su razvile najbrojnije i najraznolikije 

mehanizme za produkciju zvukova usporeĎujući sve ostale kraljeţnjake (Myrberg i Lugli 2006).  Pošto ne 

posjeduju kompleksne slušne aparate za primanje akustičnih signala, ribe mogu producirate samo 

relativno jednostavne zvukove, za razliku od ostalih tetrapoda (Rice i Bass 2009). MeĎu recentnim 
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vrstama koštunjača, prepoznata su dva osnovna mehanizama pomoću kojih dolazi do produkcije zvukova. 

Najrašireniji mehanizam zasniva se na produkciji zvukova pomoću plivaćeg mjehura. Kontrakcijom i 

relaksacijom mišića plivaćeg mjehura, kao jednih od „najbrţih― mišića kraljeţnjaka, dolazi do stvaranja 

akustičnih signala (Kastberger 1981, Fine i sur. 2001, Connaughton 2004, Rice i Bass 2009, Millot i sur. 

2011, Parmentier i sur. 2011a). Ostali mehanizmi uključuju struganje kosti jednu uz drugu (Tavolga 

1971), vibraciju kosti (Barber i Mowbray 1956, Ladich 1989, Fine i sur. 1997, Parmentier i sur. 2010a), 

sudaranje zuba (Parmentier i sur. 2007) te vibraciju tetiva (Kratochvil 1985). Produkcija zvukova kod 

koštunjača detaljno se istraţuje zadnjih dvadesetak godina, te su zvukovi zabiljeţeni za otprilike 800 vrsta 

iz 109 porodica (Kasumyan 2008). S obzirom na tako veliki broj istraţivanih vrsta, filogenetičke analize 

na temelju akustičnih signala i dalje nedostaju ili su pak u ranom stadiju uzimajući u obzir postojeću 

literaturu. TakoĎer, kod koštunjača kao i kod vodozemaca, akustični signali iznimno su vaţni i korisni za 

rekonstrukciju filogenetskih odnosa, upravo zbog svoje instinktivne naravi i stereotipične strukture, ali i 

doprinosa samoj reprodukciji, tijekom koje oni sluţe kao osnovno sredstvo privlačenja ili odbijanja 

partnera (Malavasi i sur. 2008). 

Istraţivanja akustičnih signala kao i rekonstrukcija filogenetičkih odnosa do sada su provedena za 

tri porodice zrakoperki (Pomacentridae, Batrachoididae i Gobiidae) (Malavasi i sur. 2008, Parmentier i 

sur. 2009, Rice i Bass 2009). Glavoči (Perciformes; Gobiidae) kao jedna od najbrojnija porodica recentnih 

zrakoperki, najistraţivanija su grupa vokalnih riba, unutar koje je produkcija zvukova zabiljeţena za 

otprilike 20 vrsta iz 10 porodica (Bass i Mckibben 2003, Polgar i sur. 2011). Glavoči prikazuju 

spektakularnu morfološku, ekološku te etološku raznolikost (Patzner i sur. 2011), stoga se intenzivno 

koriste kao modeli u raznim komparativnim istraţivanjima koja za cilj imaju rješavanje i razumijevanje 

brojnih evolucijskih procesa (Nakatsuji i sur. 1997, Sayer 2005, Gracey 2008,  Ruber i Agorreta 2011). 

Muţjaci produciraju zvukove tijekom reproduktivnih i agresivnih interakcija, te se mogu podijeliti, uz 

nekoliko iznimki, u tri kategorije (Slika 3.):  

(1.) pulsatilni zvukovi; niz pulseva ponovljenih tijekom duţeg vremenskog perioda sporijim tempom s 

višom frekvencijom,  

(2.) tonalni zvukovi; brza stopa ponavljanja pulseva, prilikom čega nastaje kratki zvuk koji formira 

sinusoidalni val, 

(3.) kompleksni zvukovi; nastaju kombinacijom ranije spomenutih tipova zvuka (Lugli i sur. 1997, 

Parmentier i sur. 2013).  

Agorreta i sur. (2013) po prvi puta pokušali su razriješiti filogenetske odnose izmeĎu vrsta unutar 

podreda Gobioidei. Filogenetska analiza temeljila se na istraţivanju molekularnih markera (dvije 

mitohondrijske i tri nuklearne sekvence gena) za 222 vrste. Unutar podreda Gobioidei, za Europui su 

autohtone otp. 150 vrste unutar 36 rodova. Tijekom istraţivanja, Agorreta se oslanjala na podatke iz 2009 

(Thacker 2009) gdje se, na temelju molekularnih analiza nuklearne DNA, glavoči dijele na dvije 

potporodice „Gobiine― i „Gobioneline―. Rezultati Agorretinog istraţivanja potvrdili su postojanje tih dviju 

grupa. TakoĎer, rezultati filogenetskog istraţivanja potvrdili su monofiletsko podrijetlo grupe koja se 

sastoji od sljedećih  porodica Odontobutidae, Eleotrididae, Butidae, i Gobiidae. Njihova srodnost bila 

maksimalno poduprta ML (Maximum Likelihood) i BI (Bayesian Inference) metodama, standardnim 

metodama za razlučivanje i istraţivanje filogenetskih odnosa na temelju molekularnih markera. Treba 
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napomenuti kako je upravo porodica Gobiidae (glavoči) najbrojnija unutar podreda Gobioidei, 

obuhvaćajući skoro 1800 recentnih vrsta.  

Dostupnost ţivotinjskih materijala (molekularni marker) omogućilo je opseţno istraţivanje 

filogenetskih odnosa koje je uključilo 28 od 36 autohtonih rodova europskih glavoča. Rezultati su 

pokazali kako su svi rodovi svrstani u tri odvojene grupe: Pomatoschistus-, Aphia- i Gobius-. 

Pomatoschistus- grupa spada u ―Gobionelline‖ glavoče, dok su zadnje dvije (Aphia- i Gobius-) dio 

―Gobiine‖ glavoča. Pomatoschistus- grupa obuhvaća rodove iz skupine ―glavoča pijeska‖ 

(Economidichthys, Gobiusculus, Knipowitschia, Pomatoschistus), ali i druge atlantsko-mediteranske 

rodove glavoča (Buenia, Deltentosteus, Lebetus, Speleogobius) koji su i ranije, na temelju morfoloških te 

izozimskih analiza, ukazali na srodnost s navedenom grupom (Agorreta i sur. 2013). Vrste iz 

Pomatoschistus- grupe produciraju samo pulsatilne zvukove (Malavasi i sur. 2008, Polgar i sur. 2011, 

Amorim i sur. 2013). Većina europskih glavoča (17 od 28 uključenih rodova) bilo je smješteno unutar 

Gobius- grupe. Vrste unutar navedene grupe produciraju samo tonalne zvukove (Ladich i Kratochvil 1989, 

Rollo i sur. 2007, Malavasi i sur. 2008, Sebastianutto i sur. 2008, Polgar i sur. 2011, Parmentier i sur. 

2013). Nadalje, Thacker i Roje (2011) dokazali su kako svi europski glavoči (izuzev roda Pomatoschistus) 

imaju monofiletsko podrijetlo, unutar kojega se mogu razlikovati tri komponente: ponto-kaspijski glavoči 

i mediternski glavoči kao sestrinske grupe, te afrički glavoči. Vaţno je napomenuti  da je navedena 

molekularna analiza potvrdila monofiletsko podrijetlo ponto-kaspijskih glavoča, koji su se duboko usadili 

unutar Gobius- grupe  (Agorreta i sur. 2013), te samim time potvrdili srodnost sa atlansko-mediteranskim 

glavočima (Slika 4).                                    

 

Slika 3. Sonogram pulsatilog (gore) i tonalnog (dolje) zvuka produciranog od strane glavoča mrkulja (Gobius 

paganellus). Preuzeto i prilagoĎeno iz Parmentier i sur. (2013). 
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Slika 4. Filogenetsko stablo koje prikazuje poloţaj ponto-kaspijskih glavoča (označeno crvenom bojom) u odnosu na 

mediteranske vrste iz Gobius- grupe te naglašava njihovu meĎusobnu srodnost na temelju molekularnih markera. 

Preuzeto iz Agorreta i sur. (2013). 

Uzevši u obzir kompleksne geološke prilike koje su vladale krajem Miocena i početkom Pliocena, 

a imale su utjecaj na evoluciju i specijaciju glavoča (razdvajanje Tethys i Paratethys oceana, Mesinska 

kriza saliniteta, naknadno punjenje isušenog Mediteranskog bazena morem iz Atlantika) (Penzo i sur. 

1998, Huyse i sur. 2004, Miller i sur. 2004, Malavasi i sur. 2008, Vanhove i sur. 2012, Malavasi i sur. 

2012), jasno je kako je utvrĎivanje filogenetske srodnosti od posebnog interesa, prvenstveno zbog budućih  

istraţivanja akustičnih svojstva.  

Kao što je ranije navedeno, pošto je mehanizam koji precizno objašnjava produkciju zvukova i 

dalje nepoznat, usvojena je teorija predloţena od strane Parmentier i sur. (2013), koji je predloţio, na 

temelju elektromiografskih analiza, da se zvukovi kod glavoča mrkulja (Gobius paganellus) stvaraju 

kranio-pektoralnim mehanizmom, odnosno kontrakcijom i relaksacijom levator pectoralis mišića koji se 

nalazi na posteriornom dijelu lubanje, te se veţe na dorzalni dio os cleithrum, odnosno grlenjače (Slika 5). 
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 Slika 5. Prikaz kranio-pektoralnog mehanizma (A- lateralni pogleda na neurocranium, levator pectoralis mišić i 

prsni pojas, B-shematski prikaz mehanizma, C- dorzalni pogleda na neurocranium, levator pectoralis mišić i prsni 

pojas) pomoću kojeg dolazi do produkcije zvukova kod glavoča mrkulja (G. paganellus). Preuzeto iz Parmentier i 

sur. (2013). 
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1.3. CILJ ISTRAŽIVANJA 

 

Unatoč nekoliko zvukova snimljenih za mramorastog glavoča (Proterorhinus marmoratus)  

(Ladich i Kratochvil 1989) i glavoča okrugljaka (Neogobius melanostomus) (Rollo i sur. 2007) vokalni 

repertoar ponto-kaspijskih vrsta i dalje ostaje nepoznat. 

Stoga je osnovni cilj istraţivanja bio istraţiti i opisati vokalni repertoar ponto-kaspijskog  riječnog 

glavočića Neogobius fluviatilis (Pallas, 1814), te usporediti njegove akustične signale sa signalima 

vokalnih mediteranskih vrsta koje prema Agorreta i sur. (2013) pripadaju neformalnoj Gobius- grupi.  

Koristeći rezultate akustičnih analiza, ali i postojeće literaturne podatke (Penzo i sur. 1998, 

Malavasi i sur. 2008, Agorreta i sur. 2013), sekundarni cilj istraţivanja bio je procijeniti stupanj srodnosti 

riječnog glavočića s mediteranskim vrstama. Tijekom istraţivanja koristili smo talijanskog glavočića 

Padogobius nigricans (Canestrini, 1867) kao komparativnu vrstu iz Gobius- grupe, čije je zvukove 

zabiljeţio Lugli i sur. (1995), te ih klasificirao tonalnim. Pošto obje navedene vrste dijele niz morfoloških 

karakteristika, za očekivati je bilo kako će i akustični signali biti slični. Navedena sličnost dodatno bi 

poduprijela našu pretpostavku kako su ponto-kaspijski i mediteranski glavoči srodni bez obzira na 

geografsku odvojenost.   

Posljednji cilj istraţivanja bio je uz pomoć dobivenih rezultata, objasniti paleoklimatske i 

paleogeološke uvjeta za vrijeme kojih je došlo do specijacije pojedinih vrsta.  
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2. MATERIJALI I METODE 

2.1.  UZORKOVANJE I SMJEŠTAJ RIBA 

 
Istraţivanje vokalnog repertoara riječnog glavočića provedeno je tijekom 2014. godine, te se s 

obzirom na lokacije i obujam rada, moţe podijeliti u dva dijela: terenski i eksperimentalni dio. Terenski 

dio istraţivanja proveden je tijekom oţujka i travnja 2014. godine u Hrvatskoj. Glavni cilj terenskog 

istraţivanje je bilo skupljanje jedinki koje bi se kasnije koristile u eksperimentalnom dijelu istraţivanja. 

Sve jedinke (N=62) uhvaćene su na lokaciji u blizini umjetno stvorenog Kupa-Kupčina kanalnog sustava 

(GPS koordinate: φ= 45 31 53.7 N, λ= 15 47 18.5 E, z- 93.2 m). Riječni glavočić je u Hrvatskoj alohtona 

(strana) vrsta, te kao takav nije autohton za središnji i juţni dio Europe, uključujući Italiju. U svrhu 

prikupljanja jedinki istraţivanje je provedeno uz pomoć agregata za elektroribolov, izlazne snage 7.5 kW. 

Tijekom uzorkovanja jedinke nisu ozlijeĎene ili ubijene. Ovakva metoda uzorkovanja je prihvatljiva 

prvenstveno zbog svoje neselektivnosti, ali i mogućnosti vraćanja neozlijeĎenih jedinki natrag u vodu. 

 

Eksperimentalni dio istraţivanja proveden je u Italiji u razdoblju od kraja oţujka do početka lipnja 

2014. godine, što se podudara s reprodukcijskom sezonom  istraţivane vrste, kada jedinke produciraju 

zvukove. Nakon što su bile uhvaćene, jedinke su iz Hrvatske transportirane u laboratorij koji se nalazi u 

sklopu ―Ca Foscari‖ Sveučilišta u Veneciji , gdje su bile smještene u odgovarajuće akvarije. Kako je 

terenski dio istraţivanja proveden dva puta tijekom oţujka i travnja, svaki put kada bi jedinke dospjele u 

laboratorij u Italiji bile bi razdvojene po spolu na temelju urogenitalne papile (Miller 1984). Veće jedinke 

(> 10 cm) koje su se koristile u eksperimentu, bile su smještene pojedinačno u manje staklene akvarije 

kapaciteta 120 litara, dok su manje jedinke (< 10 cm) bile smještene u veće akvarije kapaciteta 300 litara. 

Pošto je za glavoče karakteristično teritorijalni ponašanje za vrijeme reprodukcijske sezone (muţjak čuva 

gnijezdo ili mjesto na koje ţenka polaţe jaja) u svaki akvarij postavili smo ―sklonište‖ načinjeno od PVC 

cijevi, ili komada crijepa, prerezanih na pola.  

 

Akvariji su bili zvučno izolirani plastičnim materijalom od okolne buke, koja je potencijalno 

mogla narušiti snimanje zvukova. Svaki akvarij bio je opremljen sustavom za filtriranje vode, slojem 

pješčanog supstrata debljine 5-10 cm, te aeratorima koji su odrţavali zadovoljavajuću razinu otopljenog 

kisika u vodi. Kako bi uvjeti u akvarijima što više sličili uvjetima u okolišu u kojemu jedinke ţive, 

temperatura (raspon 19-21°C) i salinitet (0,05 PSU) su bili konstantni tijekom cijelog  eksperimenta. 

Jedinke su bile izolirane 5-7 dana u akvariju kako bi se aklimatizirale na nove uvijete, te kako bi se 

oporavile od proţivljenog stresa. Tijekom istraţivanja jedinke su hranjene larvama trzalaca 

(Chironomidae) te mediteranskim dagnjama (Mytilus galloprovincialis) ad libitum. 

  

2.2. SNIMANJE  ZVUKOVA 

Eksperiment je bio proveden metodom pasivne akustike, koja se posljednjih pedeset godina koristi 

u istraţivanju biologije riba, ali i u akvakulturi i marikulturi (Fish i sur. 1952, Fish i Mowbray 1970). Od 

tada, takva metoda pokazala se izrazito korisnom za utvrĎivanje ugroţenih staništa, monitoring i zaštitu 

staništa vaţnih za reprodukciju riba, ali i za proučavanje njihovog ponašanja (Hawkins 1986, Rountree i 

sur. 2003a, 2003b). Pokušali smo snimiti zvukove tijekom agresivnih interakcije muţjaka s drugim 
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muţjakom i ţenke s drugom ţenkom, te tijekom interakcije muţjaka sa ţenkom, koja bi potaknula 

potencijalnog partnera na udvaranje te na kraju i mrijest, prilikom čega bi on producirao zvukove. Prateći 

protokol (Malavasi i sur. 2008),  jedinka (muţjak ili ţenka) za koju se prethodno utvrdilo da će biti 

korištena u eksperimentu kao „domaćin― („resident―), izolirala se na nekoliko dana u manji akvarij (120 

litara) kako bi uspostavila teritorijalno ponašanje. Svaki akvarij s izoliranom jedinkom bio je opremljen 

skloništem od plastike (10 x 20 cm). Neposredno prije početka snimanja zvukova, ispred ulaza u sklonište, 

druga jedinka tzv. „nametljivac― („intruder―) bila je smještena u metalni kavez kako ne bi došlo do 

fizičkog kontakta, ali ujedno kako bi inducirala produkciju zvukova „domaćina―. TakoĎer, svakoj jedinki 

je prije eksperimenta kaliperom izmjerena ukupna duţina tijela. Sva svijetla u laboratoriju su ugašena 10-

15 minuta prije početka snimanja radi uklanjanja buke, te je temperature vode izmjerena, radi 

standardizacije podataka. 

Zvukovi su snimani pomoću hidrofona izraĎenog prema narudţbi (Gulton industries; osjetljivost: 

-164 dB, odgovor na frekvencije ± 3dB od 30 Hz do 2 kHz), koji je tijekom eksperimenta bio smješten 

ispred ulaza u sklonište, na udaljenosti od 20 cm prateći protokol (Malavasi i sur. 2008). Hidrofon je bio 

spojen na pojačavač struje (B&K 2626), koji se nastavljao na prijenos digitalnog audio rekordera 

(TASCAM LINEAR PCM RECORDER; wav 16/44,1 k mono). Zvukovi su se tijekom eksperimenta 

pohranjivali na memorijsku karticu audio rekordera, nakon čega se ona ubacila u osobno računalo zbog 

statističke i audio obrade zvukova. KRAUN slušalice bile su spojene na audio rekorder zbog snimanja 

kvalitetnijih zvukova tijekom eksperimenta. Ukupno gledajući, zvukovi su snimljeni za 13 jedinki, od 

kojih je 8 bilo muţjaka i 5 ţenki. Od 8 muţjaka korištenih tijekom eksperimenta, njih 4 je produciralo 

zvukove tijekom agresivnih interakcija s drugim muţjakom, dok ih je 4 produciralo zvukove tijekom 

reproduktivnih interakcija s gravidnom ţenkom. Standardno vrijeme snimanja bilo je 30 minuta od 

produkcije prvoga zvuka. 

2.3.  OBRADA AKUSTIĈNIH SIGNALA 

Akustični signali analizirani su koristeći Avisoft-SASLab Pro softver. Signali su digitalizirani na 

1500 Hz te filtrirani u rasponu od 50 do 500 Hz kako bi se uklonili okolna buka ili zvukovi antropogenog 

podrijetla, koji su mogli narušiti izgled zvučnog vala pojedinog signala. Kako bi se što bolje prikazala 

akustična svojstva pojedinog zvuka, istraţili smo te grafički prikazali spektrogram, sonogram i spektar 

snage pojedinog zvuka, što nam je omogućio sam softver (vrsta prozora: hamming; FFT: 256; okvir: 100; 

širina vrpce: 8Hz; rezolucija: 5 Hz; preklapanje: 93,75 %).  

Sljedeća akustična svojstva bila su izmjerena kako bi se što preciznije odredio tip akustičnih  

signala te okarakterizirao sam zvuk (Malavasi i sur.  2008):  

1. Trajanje zvuka izraţeno u milisekundama (DUR);  

2. Broj pulseva (NP);  

3. Stopa ponavljanja pulseva izraţen u hercim (PRR; dobiven dijeljenjem broja pulseva s 

trajanjem zvuka);  

4. Maksimalna vrijednost frekvencije (PF; očitavanje vrijednosti iz spektra snage);  

5. Modulacija frekvencije izraţena u hercima (FM; izračunata kao razlika izmeĎu krajnje i 

početne PRR vrijednosti zvuka).  

Navedena akustična svojstva izmjerena su i za talijanskog glavočića (Padogobius nigricans) kako 

bi mogli usporediti njegove vrijednosti s vrijednostima akustičnih svojstva riječnog glavočića.  
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2.4.  STATISTIĈKA ANALIZA PODATAKA  

Kako bi odredili stupanj varijabilnosti zvukova (tj. stupanj stereotipnosti), izračunali smo 

koeficijent varijabilnosti (CV=(SD/X) x 1000) za navedena akustično svojstva, koristeći netransformirane 

podatke. Koeficijent varijabilnosti ukazuje na stupanj varijabilnosti zvukova (razlikuju li se zvukovi u 

svojim karakteristikama ovisno o pojedinoj jedinci ili izmeĎu samih jedinki), uzimajući u obzir standardan 

broj zvukova za svaku jedinku (N=10). Kako bi odredili koeficijent varijabilnosti, za sva istraţena 

akustična svojstva pojedinih jedinki (N=13) izračunata je srednja vrijednost, nakon čega je izračunat 

koeficijent varijabilnosti zvukova unutar samih jedinki (CVw- ―within‖) te koeficijent varijabilnosti 

izmeĎu jedinki (CVb- ―between‖). Nakon toga, CVb/CVw omjer izračunat je u svrhu odreĎivanja 

koeficijenta varijabilnosti, tj. stupnja stereotipnosti zvukova. Prema teoriji, zvuk je stereotipan ukoliko je 

vrijednost omjera veća od 1,0. Kako bi dokazali postoje li razlike u akustičnim svojstvima muţjaka i ţenki 

tijekom reproduktivnih i agresivnih interakcija, primijenili smo T-test, nakon logaritamske transformacije 

podataka. TakoĎer, kako bi istraţili ovisnost fizikalnih svojstava (veličina tijela i temperatura) o 

akustičnim karakteristikama pojedinih jedinki, primijenili smo i izračunali Pearson-ovu korelaciju pomoću 

STATISTICA softvera.  

Srodnost riječnog glavočića s ostalim vokalnim vrstama iz rodova Gobius, Padogobius i 

Zosterisessor iz tzv. Gobius- grupe, (sensu Agorreta i sur. 2013), pokušali smo odrediti koristeći podatke 

(snimke zvukova) dobivene od Malavasi i sur. (2008). Kako bi istraţili srodnost riječnog glavočića s 

ostalim vrstama, na temelju akustičnih svojstva, primijenili smo multivarijatni pristup. Faktorijalnom 

diskriminantnom funkcijskom analizom (Discriminant Function Analysis; DFA), u koju smo ubacili 

logaritamski transformirane podatke za tri akustična svojstva (DUR, PRR, PF) koja su se pokazala 

nezavisnima, odnosno nisu korelirala meĎusobno, pokušali smo odrediti kako će jedinke navedenih vrsta 

(Padogobius bonelli; podijeljen na dvije komponente, pulsatilnu i kompleksu, (Malavasi i sur. 2008)) biti 

grupirane s obzirom na strukturu zvuka (tj. tip zvuka koji one produciraju). Statistički značajne razlike 

izmeĎu vrsta izračunate su pomoću Mahalanobis-ove udaljenosti.  
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3. REZULTATI 

Riječni glavočić producira niz kratkih zvukova tijekom agresivnih i reproduktivnih intraspecijskih 

interakcija. S obzirom na fizička svojstva, svaki zvuk tipični je periodički, longitudinalni (uzduţni) sinusni 

val koji se sastoji od brzo-ponavljajućih pulseva, kojima se moţe opisati amplituda i frekvencija (Slika 6) 

Spektar snage pokazuje kako je većina energije zvuka koncentrirana u uskom rasponu od 60 do 100 Hz, sa 

prosječnom vrijednosti oko 80 Hz (Tablica 1). Navedene karakteristike ukazuju kako se radi o tonalnom 

zvuku. Svaki zvuk dio je kontinuiranog niza, u kojem intra-zvučni period (period izmeĎu završetka jednog 

i početka drugog zvuka) traje izmeĎu 1,3 i 1,6 sekundu. Trajanje zvukova iznosi od 127 do 226 

milisekundi (ms), s prosječnom vrijednosti od 169,3 ms. Pošto se zvuk moţe podijeliti na tri dijela 

(početni, srednji i krajnji), zabiljeţeno je kako amplituda zvuka raste tijekom prve dvije trećine, te se 

tijekom zadnje trećine ona smanjuje (Slika 1) Prosječna vrijednost modulacije frekvencije (FM) iznosi od 

2 do 13 Hz, što ukazuje na neznatno povišenje modulacije, odnosno ranije navedeno stanje prilikom 

kojega amplitude raste, pa se drastično smanjuje. Broj pulseva unutar svakoga zvuka varira izmeĎu 8 i 16, 

sa srednjom vrijednosti od 12,3 (Tablica 1). Stopa ponavljanja pulseva kreće se u rasponu od 69 do 81 Hz, 

s prosječnom vrijednosti od 73,6 Hz (Tablica 1) što se poklapa sa srednjom vrijednosti najviše frekvencije 

od 77 Hz. Takvo poklapanje vrijednosti  još jednom ukazuje na harmoničku i tonalnu strukturu zvukova. 

Talijanski glavočić (Padogobius nigricans) s obzirom na akustična svojstva (Lugli i sur. 1995, Malavasi i 

sur. 2008) ukazuje na blisku srodnost s riječnim glavočićem (Slika 8). Provedeno istraţivanje pokazuje 

kako se trajanje zvuka, frekvencija, stereotipnost i akustična struktura zvuka talijanskog glavočića 

preklapaju s akustičnim svojstvima riječnog glavočića  

Istraţujući strukturna svojstva zvukova, pokazalo se kako su oni izrazito nepromjenjivi 

(nevarijantni) s obzirom na etološki kontekst (reproduktivni/agresivni), ali i na spol jedinki, potvrĎujući 

time svoju stereotipnost, pošto su jedinke tijekom eksperimenta emitirale samo jedan tip zvuka. Od svih 

pet istraţivanih akustičnih svojstva, jedino su DUR i NP (tijekom reproduktivnih interakcija) i PRR 

(tijekom agresivnih interakcija) imale CVb/CVw omjer veći od 1,0 (Tablica 2) potvrĎujući time veću inter-

individualnu raznolikost. Sterotipna struktura zvukova, zajedno s informacijama koje oni nose, ključna je 

za prepoznavanje jedinki. Do produkcije zvukova došlo je kada su jedinke plivale kroz vodeni medij ili za 

vrijeme leţanja na dnu akvarija. Neposredno prije emisije zvukova, došlo je do naglog podizanje glave uz 

dorzolateralne pokrete škrţnog poklopca. Muţjaci su, tijekom reproduktivnih interakcija, značajno 

promijenili obojenost tijela, te postepeno postali tamniji ili kompletno crne boje. Ţenke su, za razliku od 

muţjaka, zadrţale svijetlo, ponekad polu-prozirno obojenje. Morfološke razlike izmeĎu muţjaka i ţenki 

kao i njihovo obojenje tijekom ekperimenta posluţili su nam kao pouzdani indikator o kojem se tipu 

interakcija radi. T-test je pokazao kako nije postojala statistički značajna razlika izmeĎu akustičnih 

svojstva s obzirom na kontekst ponašanja, ali i spol jedinki (T-test, P> 0,05). TakoĎer, nije postojala 

statistički značajna povezanost (korelacija) izmeĎu akustičnih svojstva i fizikalnih svojstva (temperature i 

veličina tijela) (Pearson Correlation, n= 13, P > 0,05).   

Koristeći vrste kao grupne varijable tijekom DFA analize, sve jedinke bile su pravilno 

rasporeĎene u odgovarajuće vrste sa 88,46 % točnosti klasifikacije. Prva diskriminantna funkcija (Faktor 

1), doprinosi varijanci sa 65,4 %, te je odgovorna za varijabilnost meĎu vrstama na temelju koje se mogu 

prepoznati tri grupe: 1) Gobius paganellus, Padogobius bonelli (tonalna komponenta), Padogobius 

nigricans i Neogobius fluviatilis, smješteni unutar pozitivnih vrijednosti osi, 2) Gobius cobitis, 
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Padogobius bonelli (pulsatilna komponenta) i Gobius niger na središnjem dijelu dijagrama i 3) 

Zosterisessor ophiocephalus, karakteriziran produkcijom pulsatilnih zvukova, smješteni unutar negativnih 

vrijednosti osi (Slika 7) Kao što je vidljivo iz Tablice 3, prva diskriminantna funkcija, na temelju 

standardnih strukturnih koeficijenata (―standard structure coefficients―) razdvojila je vrste s visokim PRR 

i niskim DUR i PF vrijednostima (desna strana dijagrama; vrste koje produciraju tonalne zvukove) od 

vrsta s niskim PPR i visokim DUR i PF vrijednostima (lijeva strana dijagrama; vrste koje produciraju 

pulsatilne zvukove) ukazujući kako na varijabilnost izrazito utječe PRR.   

Druga diskriminantna funkcija doprinosi varijanci sa 30,1 %, podupirući razdvajanje vrsta s 

obzirom na tip produciranog zvuka (tonalni/pulsatilni). TakoĎer, i u ovom slučaju stopa ponavljanja 

pulseva (PRR) najvaţnije je akustično svojstvo koje doprinosi razdvajanju vrsta. PRR, PF i DUR snaţno i 

negativno doprinose varijanci (Tablica 3). Riječni glavočić smješten je u gornjem desnom kutu dijagrama, 

stoga njegove zvukove moţemo  karakterizirati kao zvukove visokih PRR i niskih PF vrijednosti.  

Slika 6. Sonogram (lijevo) i spektar snage (desno) zvuka riječnog glavočića (Neogobius fluviatilis). Donja slika 

prikazuje niz od dva uzastopna zvuka u stvarnom vremenu (sekunde) čiji su sonogrami takoĎer prikazani. 
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Tablica 1. Srednje vrijednosti (± s.d.) izračunate za ukupnu veličinu tijela, temperature vode, i svih pet akustičnih 

svojstva, tijekom agresivnih i reproduktivnih interakcija jedinki.  

  

Interakcija 

Mužjak 

(n=8) 

Ženka  

(n=5) 

Veličina tijela (mm) Agresivna 132,75 ± 8,3 116,2 ± 11,8 

 Reproduktivna 128,5 ± 11,2 - 

Temp (°C) Agresivna 20,25 ± 0,4 19,8 ± 0,4 

 Reproduktivna 20,0 ± 0 - 

DUR (ms) Agresivna 179,05 ± 29,5 163,62 ± 20,5 

 Reproduktivna 161,075 ± 38,5 - 

NP Agresivna 12,75 ± 1,3 12,2 ± 1,3 

 Reproduktivna 12,05 ± 2,9 - 

PRR (Hz) Agresivna 72,615 ± 8,8 74,4 ± 2,4 

 Reproduktivna 74,895 ± 1,0 - 

PF (Hz) Agresivna 77,295 ± 6,6 78,4 ± 2,4 

 Reproduktivna 78,875 ± 3,6 - 

FM Agresivna 9,4075  ± 2,1 11,8 ± 3,5 

 Reproduktivna 8,375  ± 5,6  

 
Tablica 2. CV vrijednosti (CVb -izmeĎu i CVw -unutar jedinki) i njihov omjer izračunat za svih pet akustičnih 

svojstva, tijekom agresivnih i reproduktivnih interakcija.  

Akustiĉna svojstva            CVw           CVb       CVb/CVw 

 Agr. Repr. Agr. Repr. Agr. Repr. 

DUR (ms) 0,2 0,15 0,16 0,23 0,81 1,51 

NP 0,21 0,17 0,11 0,24 0,54 1,41 

PRR (Hz) 0,06 0,06 0,08 0,01 1,25 0,21 

PF  (Hz) 0,09 0,47 0,06 0,34 0,63 0,71 

FM  0,91 0,23 0,37 0,87 0,40 3,69 



19 

 

 

 

Slika 7. Usporedba, 1. i 2. diskirmantne funkcije, gdje su jedinke označene kao vrste (različiti simobli označavaju 

različite vrste). Faktor 1 razdvaja vrste s obzirom na strukturu tj. tip produciranog zvuka, grupirajući vrste sa niskom 

stopom ponavljanja pulseva (lijeva strana dijagrama) od vrsta sa visokom stopom ponavljanja pulseva (desna strana 

dijagrama).  

Tablica 3. Rezultati Faktorijalne diskriminantne funkcijske analize. Vrste su označene kao grupne varijable, dok su 

tri nezavisna akustična svojstva označena kao zavisne  varijable. Strukturni faktorski koeficijenti predstavljaju  

korelaciju izmeĎu vrsta/jedinki kao zavisnih varijabli i rezultata diskiminantnih funkcija, te stoga doprinose u 

klasificiranju pojedinih zavisnih varijabli.  

Akustiĉna 

svojstva  

    Standardizirani koeficjenti Faktorijalni strukturni koeficjenti  

 DF1 DF2 DF1 DF2 

DUR  - 0,39 -0,62   - 0,11 -0,15 

PRR 0,90 -0,55  - 0,67  0,20  

PF  - 0,89  -0,77  - 0,38  0,64  
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Slika 8. Usporedba sonograma i spektra snage riječnog glavočića (lijevo, gore i dolje) sa sonogramom i spektrom snage 

talijanskog glavočića (desno, gore i dolje). Zvukovi navedenih vrsta poklapaju se svojom strukturom i akustičnim svojstvima. 
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4. RASPRAVA  

Vokalni repertoar ponto-kaspijskih vrsta i dalje je poprilično neistraţen, s obzirom na broj vrsta 

koje nastanjuju navedeno područje. Rolo i sur. (2007) zabiljeţili su nekoliko zvukova glavočića 

okrugljaka (Neogobius melanostomus) te ih kvalificirali pulsatilnima s obzirom na akustična svojstva. Za 

pretpostaviti je, s obzirom na postojeću literaturu (Medvedev i sur. 2013) kako glavočić okrugljak, najbliţi 

srodnik riječnom glavočiću, takoĎer producira tonalne zvukove. Ladich i Kratochvil (1989) snimili su 

zvukove mramorastog glavoča (Proterorhinus marmoratus), te ih prema strukturi i akustičnim svojstvima 

klasificirali tonalnim. Zvukovi mramorastog glavoča slični su, s obzirom na akustična svojstva, 

zvukovima riječnog glavočića, te je vaţno za nadodati kako su muţjaci i ţenke mramorastog glavoča 

tijekom agresivnih interakcija kao i muţjak tijekom reproduktivnih producirali zvukove, što je tipično za 

ponto-kaspijske vrste. Zanimljivo je kako su sve navedene vrste izrazito migratorne, s obzirom da je 

nekoliko vrsta (mramorasti glavoč i glavočić okrugljak) zabiljeţeno u Velikim jezerima (Sjeverna 

Amerika), gdje su vjerojatno dospjeli balastnim vodama. Riječni glavočić kontinuirano širi svoj areal, što 

potvrĎuju nedavni primjerci uhvaćeni u rijeci Kupi i Uni (Delić i sur. 2014). 

Talijanski glavočić endemska je vrsta izrazito ograničenog areala, koja naseljava isključivo 

slatkovodne ekosustave zapadnog dijela talijanskog poluotoka (Miller 2004). Stoga, jasno je kako su obje 

vrste poprilično geografski odvojene. Kao što je ranije navedeno, vrste iz roda Padogobius i ponto-

kaspijske vrste sinapomorfne su s obzirom na posjedovanje velikog broja kraljeţaka, ali i zbog odsutnosti 

plivaćeg mjehura te modificiranog kostura. Talijanski glavočić kao i riječni ne posjeduju plivaći mjehur, 

za razliku od mnogih drugih vrsta glavoča. TakoĎer, molekularna istraţivanja provedena u svrhu 

odreĎivanja filogenetskih odnosa grupirala su ponto-kaspijske glavoče sa mediteranskim vrstama iz 

rodova Gobius, Padogobius, Zosterisessor i Zebrus (Tacker i Roje 2011, Agorreta i sur. 2013). Rezultati 

provedenog istraţivanja potvrĎuju blisku filogenetsku srodnost vrsta iz Gobius grupe s obzirom na 

akustična svojstva. Riječni glavočić grupiran je zajedno s vrstama iz roda Padogobius i glavočem 

mrkuljem (Gobius paganellus), čiji su tonalni zvukovi takoĎer karakterizirani visokom stopom 

ponavljanja pulseva (PRR). Zanimljivo je napomenuti kako obje vrste iz roda Padogobius, ali i glavoč 

mrkulj, naseljavaju sličan tip staništa kao i riječni glavoč. Navedene vrste preferiraju staništa sa 

pijeskom/šljunkom/kamenjem, na dnu rijeke ili unutar zone plime i oseke (Penzo i sur. 1998).  

Nadalje, Penzo i sur. (1998) otkrili su kako dvije slatkovodne vrste iz roda Padogobius (P. 

nigricans i P. bonelli), iako genetski bliske, nisu sestrinske pošto se talijanski glavočić (P. nigricans) 

pokazao kao sestrinska vrsta glavoču mrkulju, jednom od rijetkih morskih vrsta koja nastanjuje 

šljunkovito/kamenito stanište. Našim istraţivanjem glavoč travaš (Zosterisessor ophiocephalus) i glavoč 

blataš (Gobius niger) gurpirani su zajedno, pošto produciraju pulsatilne zvukove niskih PRR vrijednosti. 

Navedeni odnos potvrĎuje rezultate prijašnjih molekularnih i akustičnih analiza (Penzo i sur. 1998, 

Malavasi i sur. 2008, Medvedev i sur. 2013). Budući da je odnos izmeĎu vrsta uključenih u naše 

istraţivanje (Neogobius, Padogobius, Zosterisessor, Gobius) potvrĎen ranijim molekularnim i akustičnim 

analizama, smatramo kako je upravo stopa ponavljanja pulseva (PPR), najvaţnije akustično svojstvo 

presudno u diskriminaciji i prepoznavanju vrsta.  Stopa ponavljanja pulseva predstavlja stupanj do kojega 

se pulsevi slaţu jedan do drugoga, čineći kontinuirani pulsatilni niz ili zbijeni tonalni zvuk. Stoga, 

smatramo kako upravo navedeno svojstvo predstavlja odreĎeni informativni ―filogenetski signal‖. Ranijim 
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istraţivanjima kao i našim rezultatima (Malavasi i sur. 2008, Agorreta i sur. 2013) potvrĎena je 

povezanost izmeĎu akustičnih svojstva (stopa ponavljanja pulseva) i filogenetskog odnosa pojedinih vrsta.  

 Uzevši u obzir postojeću literaturu i geografsku odvojenost dviju vrsta iz roda Padogobius, moţe 

se pretpostaviti kako je do razvoja slatkovodnog ţivota došlo nezavisno nekoliko puta tijekom evolucijske 

povijesti. Riječni glavočić pak, s obzirom na svoju eurihalinost, ali i migratorni karakter, moţe pruţiti 

brojne odgovore vezane uz podrijetlo, migracije i današnju rasprostranjenost glavoča diljem Mediterana.   

Provedeno istraţivanje grupiralo je riječnog glavočića s ostalim tonalnim vrstama (Padogobius kompleks i 

glavoč mrkulj). Time je potvrĎeno kako navedene vrste dijele zajedničko podrijetlo (Penzo i sur. 1998, 

Huyse i sur. 2004).  

Ukratko, ukoliko slijedimo postojeću literature, moguće je rekonstruirati paleoklimatske i 

geološke prilike koje su dovele do današnje raznolikosti glavoča u Europi, ali i filogenetske srodnosti 

navedenih vrsta. Za vrijeme ranog/srednjeg Miocena (24-15 milijun godina) došlo je do stvaranja 

Panonskog kanala, koji je omogućio ribama migraciju iz Ponto-kaspijskog bazena, tj. tadašnjeg 

Paratethys-a u Mediteransko područje. Moguće je kako je upravo zajednički predak, koji je naseljavao 

Ponto-kaspijsko područje (Paratethys) migrirao tim putem. Prije 5,5 milijuna godina, za vrijeme Mesinske 

krize saliniteta (MSC), došlo je do potpunog isušivanja Mediteranskog područja uslijed evaporacije, čime 

su se stvorila hiper i hipohalina jezera (Huyse i sur. 2004). Neka od tih hipohalinih jezera posluţila su kao 

refugiji migratornim eurihalinim vrstama, koje su se zatekle u njima. Takve vrste morale su se prilagoditi 

novim ekološklim uvjetima, tj. slatkoj vodi. Navedena izolacija vjerojatno je potaknula intenzivni razvoj 

endema diljem Mediteranskog područja (Padogobius kompleks) (Miller 1990). Nakon otvaranja 

Gibraltarskih vrata (5,33 milijuna godina) i završetkom Mesinske krize saliniteta došlo je do naknadnog 

ispunjavanja Mediterana morskom vodom, te je navedeno područje ponovno postalo morsko stanište. 

Uzimajući u obzir današnju rasprostranjenost glavoča diljem Mediterana, moguće je kako se upravo tada 

zajednički predak morao prilagoditi na novonastalo stanište. Nastankom novih slobodnih ekoloških niša, 

ponovno je došlo do adaptivne radijacije, što je rezultiralo današnjom raznolikošću glavoča diljem 

Mediteranskog bazena. S obzirom na migratorni karakter i svoju eurihalinost, ali i na navedenu 

filogenetsku srodnost s mediteranskim vrstama, pretpostavljamo kako je upravo riječni glavočić ili 

ancestralna vrsta slična njemu tijekom evolucijske povijesti bio sposoban naseliti nova staništa, 

migrirajući izvan ponto-kaspijskog bazena. Slično Mesinsko i post-Mesinsko podrijetlo ―glavoča pijeska‖ 

predloţio je Malavasi i sur. (2012), koji je rekonstruirao filogenetske odnose na temelju etoloških 

obrazaca.  

Mogući problemi prilikom utvrĎivanja filogenetskih odnosa mogu se pojaviti prvenstveno zbog 

utjecaja konvergentne evolucije, koja značajno utječe na glasanje ţivotinja, kao što je to zabiljeţeno kod 

vodozemaca, tj. bezrepaca (Robillard i sur. 2006, Tavares i sur. 2006, Cap i sur. 2008, Gingras i sur.  

2013). Kako bi razdvojili doprinos akustične komunikacije od učinka konvergentne evolucije, potrebna su 

buduća komparativna molekularna i akustična istraţivanja, uz koja je potrebno  istraţiti mehanizme 

kojima, kod riba dolazi do produkcije zvukova. 
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5. ZAKLJUĈAK 

1. Rezultati provedenog  istraţivanja potvrĎuju kako su inter-i intra- spolne agresivne interakcije, 

kao i muţjakovo udvaranje potencijalnoj ţenki, popraćeni produkcijom zvukova. Provedeno 

istraţivanje po prvi put opisuje produkciju zvukova ponto-kaspijskog riječnog glavočića, tijekom 

koje dolazi do emisije kratkih (oko 200 ms) zvukova niskih frekvencija (izmeĎu 70–80 Hz). S 

obzirom na navedena svojstva, zvukove moţemo klasificirati tonalnima, sa sterotipnom 

strukturom. Stopa ponavljanja pulseva pokazala se kao najvaţnije akustično svojstvo, koje 

doprinosi razlikovanju i grupiranju vrsta.  

2. Rezultati provedenog istraţivanja potvrdili su filogenetsku srodnost riječnog glavočića s 

mediteranskim vrstama iz Gobius grupe (Padogobius kompleks i glavoč mrkuljem). Navedene 

vrste, s obzirom na akustična svojstva, grupirane su zajedno tijekom analize, prvenstveno zato što 

produciraju tonalne zvukove visokih vrijednosti stope ponavljanja pulseva te kratkog trajanja 

zvuka, čime smo potvrdili rezultate prijašnjih molekularnih istraţivanja, koje takoĎer grupiraju 

navedene vrste. TakoĎer, pokazalo se kako tonalni zvukovi riječnog glavočića, po svojim 

akustičnim svojstvima, izrazito nalikuju zvukovima talijanskog glavočića, s kojim dijeli niz 

morfoloških sličnosti.   

3. Objasnili smo geološke prilike koje su vladale tijekom Miocena, za vrijeme kojih je došlo do 

postepenog isušivanja i ispunjavanja Mediteranskog bazena morskom vodom. Navedene prilike 

pruţile su mogućnost nekadašnjim populacijma za rapidno širenje i brzu evoluciju. TakoĎer, 

objasnili smo današnju brojnost i distribuciju glavoča u Europi.  

4. Buduća molekularna istraţivanja ponto-kaspijskih vrsta zasigurno će objasniti njihovu 

filogenetsku srodnost s ostalim glavočima, ali kako naše istraţivanje potvrĎuje, akustična svojstva 

zasigurno bi mogla znatno doprinjeti tim istraţivanjima, pošto se rezultati akustičnih i 

molekularnih analiza poklapaju. Stoga, smatramo kako bi se akustična svojstva trebali češće 

koristi prilikom rekonstrukcije filogenetskih odnosa odreĎenih skupina ţivotinja. 
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