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1. UvOD

Gusteri (podred Sauria) zajedno sa zmijama (podred Serpentes) pripadaju redu ljuskasa
(Squamata) i razredu gmazova (Reptilia). Dijele se u 5 nadredova: Iguania, Gekotta,
Scincomorpha, Diploglossa, Platynota (Varanoidea). Poznato je vise od 4000 vrsta guitera. Zive
diljem svijeta osim na Antarktici i pojedinom oto¢ju. Kao kuéni ljubimci Cesto se drze gekoni,
iguane, anole, kameleoni, skinkovi i agamidi. Veli¢ina im varira od kameleona (Brookesia micra)
i gekona (Sphaerodactylus ariasae) duljine 3 centimetara do komodo zmaja duljine 3 metra. Vecina
gustera ima Cetiri noge dok ih neki uopc¢e nemaju, ve¢ se kre¢u poput zmije (sljepic). Leteéi zmaj
(Draco volans) moze lebdjeti kroz zrak pomoc¢u kozne duplikature koja se pruza s prednjih nogu
uz lateralni rub prsa i trbuha. Tijekom evolucije gusteri su razvili brojne obrambene mehanizme
kao $to su autotomija (odbacivanje repa), mimikrija i podizanje podbratka na vratu. Gekoni, anole
i kameleoni razvili su posebne ljuske na prstima koje tvore prianjajuce jastucic¢e. Na jastu¢i¢ima se
nalaze milijuni sitnih dladica nalik kosi kojima se pri¢vrs¢uju za povrSinu pomocu van der
Waalsovih sila. Prsti kameleona podijeljeni su u dva reda $to im omogucuje penjanje po
vertikalnim povrSinama te mogu obuhvatiti granu poput ptice. Gusteri se uglavnom krecu tako da
u isto vrijeme pomicu dijagonalno nasuprotne noge, prednja lijeva i straznja desna te obrnuto.
Odredeni gusteri se kre¢u bipedalno, a neki mogu stajati na straznjim nogama podupiruci se repom,
dok se obi¢ni basilisk moze kretati po povrsini vode. Pojedini gusteri, pretezito iguane, na tiemenu
glave imaju fotosenzorni organ koji se naziva parijetalno oko. Gusteri odasilju odredene signale
kako bi privukli partnera ili zastrasili protivnika. Na vratu muzjaka anola i iguana nalazi se
duplikatura koze ili podbradak koji moze biti razlicite veli¢ine, boje i uzorka. Pokazivanjem
podbratka i kimanjem glave Salju vizualne znakove drugim jedinkama. Kameleoni su poznati po
tome $to mogu mijenjati razne uzorke boja koze. Neke vrste gekona su jarkih boja dok se neki
prebacuju na bok kako bi pokazali intenzivnu boju trupa. Veéina muzjaka je neutralne boje kada
nisu u prisustvu zenke ili protivnika. U mnogih lete¢ih zmajeva (Draco volans), beznoznih gustera
1 gekona su pronadene femoralne i preanalne pore. Obi¢no su vece u muZzjaka nego u zenki, a U

nekih vrsta Zenke ih uopée nemaju.

Zbog vrlo specifi¢énih morfoloskih osobitosti u radu ¢e biti obradeni pokrovni i lokomotorni sustav

u gustera, tj. neke od njihovih znacajnijih karakteristika.



2. PREGLED REZULTATA DOSADASNJIH ISTRAZIVANJA

2.1. POKROVNI SUSTAV

Kopnene Zzivotinje suocavaju se s problemom gubitka vode evaporacijom preko koze. Koza
gmazova djeluje sluzavo, ali ona je zapravo suha i ima debeli sloj orozanjalih ploc¢astih stanica. U
modernih gmazova koza je sastavljena od laganih, savitljivih ljusaka koje se preklapaju i ¢ine
vodonepropusni pokrov koji minimalizira gubitak vode. Koza tvori zaStitnu barijeru izmedu
zivotinje i okoli$a te kao takva ima mnogo uloga. Primarna uloga joj je potpora i zastita. Koza
pridrzava tkiva i organe na mjestu, ali je i dovoljno elasti¢na i fleksibilna da omogucava rast, Sirenje
i gibanje gustera. Kao zastitna barijera sprje¢ava ulazak mikroorganizama i invaziju parazitima,
onemogucuje mehani¢ko ostecenje koze, te stiti organizam od ekstremnih prilika okolisa (npr. UV
zraCenja). Koza takoder sluzi pri fizioloSkoj regulaciji (termoregulacija i osmoregulacija),
senzornoj detekciji (kemorecepcija i mehanorecepcija), te pri respiraciji i obrani (promjena boje
koze). Koza se sastoji od epidermisa (vanjski sloj) i dermisa (unutarnji sloj) koji su odvojeni
tankom bazalnom membranom. Epidermis ¢ine unutarnji sloj, stratum germinativum, ¢ije se
stanice viSeslojnog oroznjalog plocastog epitela neprestano dijele kako bi zamijenile istroSene
stanice vanjskog sloja, stratum corneum. Debeli sloj odumrlih stanica vanjskog sloja §titi unutarnje
slojeve Zivih stanica od ozljeda. Dermis je puno deblji sloj od epidermisa, takoder, sadrzi puno
razli¢itih stanica i struktura. Unutarnji sloj, stratum compactum, dermisa ¢ini gusto povezano
vezivno tkivo, a vanjski sloj, stratum spongiosum, ¢ini rahliji matriks koji je sastavljen od vezivnog
tkiva, krvnih Zila, zivéanih zavrSetaka, pigmentnih stanica, mukoznih i granularnih stanica te

drugih stani¢nih struktura.

Vanjski sloj epidermisa ljusti se periodicki i zamjenjuje se novim slojem stanica nastalih iz stratum
germinativum. Odbacivanje stare koZe je nuzno jer neelasti¢na koZa usporava rast gustera. Gusteri
uglavnom odbacuju kozu u dijelovima. Morfologija ljusaka razlikuje se u obliku granularnih
ljusaka u gekona i beznoznih gustera, glatkih i preklapaju¢ih u skinka te trnastih u vrste Draco

volans. Ljuske su cesto prekrivene mikroskopski vidljivim brazdama ili dzepi¢ima koji smanjuju



trenje i nakupljanje prljavstine u kopajucih vrsta, sluze kao repelent vode i utjeu na koli¢inu
razmjene topline. Takoder, zamijecena je specifi¢nost pojedinih ljusaka po podrucjima tijela. One
koje prekrivaju lubanju su veée i visSe specijalizirane nego one na drugim dijelovima tijela.
Epidermalne ljuske, pogotovo u skinka, prekrivaju dermalne ljuske koje su sraStene s koStanim
povrSinama na lubanji te oblikuju robusnu, imobilnu lubanju. Neki beznozni gusteri imaju Siroke
ventralne ljuske (gastrostege) koje se pruzaju preko cijele Sirine Zivotinje (Withers i O'Shea,
1993.).

Koza gustera proizvodi a-keratin i B-keratin, od kojih je a-keratin elasti¢an i savitljiv dok je B-
keratin tvrde i krhke grade. Epidermalni rast je diskontinuiran, ali ciklicki. Za vrijeme odbacivanja
vanjskog sloja epidermisa (slika 1), germinativne stanice ulaze u fazu mirovanja kada se ne odvija
mitoti¢ka dioba. Faza obnavljanja epidermisa pocinje zajedno s mitozom germinativnih stanica i
diferencijacijom epitela koji se uzdize u dva razli¢ita sloja odvojena uskim slojem stani¢nih sekreta.
Povrsina svake ljuske sastoji se od B-keratina, a prostor izmedu ljusaka od a-keratina. Ova struktura
keratina ¢ini izdrzljivu zastitnu povrSinu povezanu spojevima koji pruzaju fleksibilnost i Sirenje

koze.

Faza mirovanja Fazarasta

Vanjski sloj
stanica

Unutarnji sloj
stanica

stratum germinativum
Slika 1. Prikaz ljustenja koze u gustera.

Tijekom faze mirovanja, epidermis se sastoji od bazalnog germinativnog sloja i uskog sloja a-
prekursorskih stanica, tankog medusloja sluzi i drugih stani¢nih sekreta te vanjskog sloja
epidermisa koji je ve¢ ranije opisan. Faza mirovanja zavrSava kada zapoCne umnozavanje
germinativnih stanica unutarnjeg sloja i odvajanje stanica vanjskog sloja epidermisa. Kako se

formira novi sloj stanica, tako se stariji slojevi pocinju odvajati od unutarnjeg ¢ime se zapocinje



proces odbacivanja koze. Stanice u unutarnjem sloju se dijele i stvaraju prekursore za sljedeci
epidermalni ciklus. Ciklusi se odvijaju u redovitim intervalima kada guster ima hrane u izobilju
(Vitt i Caldwell, 2014.).



2.1.1. Mimikrija

Gusteri koriste razli¢ite varijacije kamuflaze. Vecéina gustera poput Podacris erhadii gustera bira
kamenje prema svojem uzorku koze kako bi se prikrili od predatora. Guster Tarentola mauritanica
ima svojstvo mijenjanja boje koze, pa kada se svijetla jedinka stavi na tamnu podlogu, potamni
unutar sat vremena (Marshall i sur., 2016.). Kameleoni i anole mogu mijenjati boju ovisno o
emocijama (npr. agresija ili stres), razini aktivnosti, koli¢ini svjetlosti ili pri socijalnoj interakciji
(pokazivanje dominacije), a dokazano je da njima nedostaje moguénost Stapanja boje tijela s
okolinom (Boyer i Swierk, 2017.; Jenssen i sur. 1995.). Vecina anola je smede ili zelene boje, ali
postoje razliitosti ovisno o pojedinoj vrsti (Losos, 2011.; Macedonia i sur., 2003.). Zelene anole
(Anolis caroliensis) mogu mijenjati boju iz svijetlo Zute u tamno smedu, dok smede anole mijenjaju
samo nijansu boje iz svijetle u tamno smedu. Znacajna promjena zelenih anola iz zelene u smedu
boju odvija se u samo nekoliko minuta (slika 2) (Taylor i Hadley, 1970.). Odredene vrste anola,
koje ne mogu drasti¢éno mijenjati boju, smede su tijekom dana, a mijenjaju se u zelenkastu ili
bjelkastu boju tijekom no¢i (Badger, 2006.). Anolis cuvieri je vrsta koja minimalno mijenja boje,
tako su u juvenilnom stadiju sivo smede, a u zrelom zelene boje. U rijetkim slu¢ajevima sivo smede
obojenje preostaje i u odraslih jedinki (Rand i Andrews, 1975.). Takoder, ponekad zelenim

anolama nedostaju odredene pigmentne stanice, stoga su tirkizno plave ili zute boje (Losos, 2014.).

Slika 2. Mijenjanje boje u Anolis caroliensis.

Boja koze ovisit ¢e o koli¢ini pigmentnih stanica (kromatofore) koje se nalaze u dermalnom sloju
koze. Kromatofore se sastoje od tri vrste stanica: melanofore, iridofore i ksantofore. Primarni
pigment u melanoforama je eumelanin koji izgleda kao crno, smede ili crveno obojenje.

Melanofore su pigmentne stanice koje omoguéavaju promjenu boje koze u anola gustera. Ako je
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pigment koncentriran unutar stanice, koza gustera e biti svijetle boje, a ako je rasprsen bit ¢e tamne
boje. Pigment unutar iridofora je svijetle boje jer ga ¢ine purini poput gvanina koji su slojevito
poslagani. Ksantofore sadrze zuto, narancasto ili crveno obojenje jer sadrze pigment pteridin. Te

tri vrste kromatofora su posloZene u jednu cjelinu te ¢ine kona¢nu boju gustera. Naprimjer, plava

.....

Kameleoni (slika 3) koriste mimikriju viSe kao signalizaciju raspolozenja nego kamuflazu. Oni
imaju dva preklapajuca sloja iridofora koje imaju prelijevajuéi efekt i odbijaju svjetlost. Iridofore
sadrZze nanokristale razli¢itih veli¢ina, oblika i rasporeda koji su klju¢ni za promjenu boje.
Kameleoni mogu promijeniti strukturu gornjeg sloja iridofora opustanjem ili napinjanjem koze.
Kada je koza opustena iridofore su zbijene i1 odasilju boju poput plave, ali ¢im se koza napne i
razmak izmedu nanokristala poveca, reflektiraju se boje duljih valnih duzZina, poput Zute,

narancaste i crvene (Teyssier i sur., 2005.).

Slika 3. Kameleon.



2.1.2. Parijetalno oko

Parijetalno, takoder poznato kao i pinealno, tre¢e oko ili medijalno oko (slika 4) nalazi se u nekih
gustera, kao npr. zelene iguane, te ima fotoreceptivnu ulogu i osjetljivo je na dodir poput
uobicajenog oka (Eakin, 1973.). Nalazi se na tjemenu glave i povezano je s epifizom (pinealna
zlijezda). Ovo oko se sastoji od rudimentarne mreznice i leCe pa tako ne moze tvoriti sliku, ali je
osjetljivo na promjene svjetlosti i moze detektirati pomake. Cini ga fibrozna kapsula prekrivena
leCcom koja je okruzena mreznicom, te se unutar oka nalazi supstanca nalik staklastom tijelu.

Fotoreceptivni izdanci protrudiraju u lumen parijetalnog oka (Dodt, 1973.).

Slika 4. Parijetalno oko (vrh strelice).

Parijetalno oko sluzi za razlikovanje dana i no¢i (cirkadijski ritam), registriranje sunceve topline i
predatora (suncanje i sjena), te za otpustanje hormona i termoregulaciju. Registrira prisutnost i
koli¢inu sunceve radijacije koja daje informaciju je li trenutak za reprodukciju.
Elektroretinografske studije pokazuju da parijetalno oko registrira svjetlost sporije od lateralnih
ociju. Eksperimentalno, uklanjanjem parijetalnog oka, zamijeCene su promjene u suncanju,
aktivnosti ciklusa i toleranciji na toplinu, najvjerojatnije zbog bliskog fizioloskog odnosa
parijetalnog oka 1 pinealne zlijezde. Pinealna Zlijezda je zasluzna za proizvodnju melatonina i
serotonina koji reguliraju cirkadijski ritam. Parijetalno oko sadrzi veliku koli¢inu enzima (du) koji
pospjesuje nastanak melatonina. Ovu teoriju potvrduje ¢injenica da gotovo sve nokturalne vrste

gustera nemaju parijetalno oko (Lawton, 2006.).



2.1.3. Lebde¢a membrana (patagium)

U vecine gustera sa sposobnoscu lebdenja doslo je do evolucijske modifikacije prsnih udova ili
Sirenja membrane izmedu prsnih i zdjeli¢nih udova. U nekih vrsta gustera doslo je do promjene u
izgledu i funkciji rebara s pridruzenom muskulaturom. Gusterima iz koljena Draco (obitel]
Agamidae) (slika 5) torakalna rebra su duza i mogu se odvojiti od tijela za vise od pola svoje
duljine, te su povezana tankom koznom membranom. Lebdenjem se kre¢u medu drve¢em unutar
njihovog prirodnog stanista visokih Suma. Vjeruje se da su gusteri koji zive na drvecu, kako bi
ublazili ozlijede prilikom pada, razvili bo¢nu opnu tj. lebde¢u membranu (patagium). Ovu
strukturu podrzavaju produzena torakalna rebra, a unutarnji 1 vanjski medurebreni misic¢i te m.
obliquus s pridruzenim ligamentima omoguéavaju §irenje membrane. Patagium nije jedinstvena
struktura vezana samo za koljeno Draco, ve¢ se takoder pojavljuje kod gekona iz koljena
Ptychozoon (Russell, 1979.) i gekona Hemidactylus craspedotus te Hemidactylus platyurus
(Honda i sur., 1997.). U vrsta Ptychozoon i Hemidactylus, patagium je relativno malen i nije
podrzan rebrima, stoga se u letu pasivno otvara pod strujom zraka (Marcellini i Keefer, 1976.;
Honda i sur. 1997.; Russell i sur. 2001.; Young i sur. 2002.).

™~

Slika 5. Draco volans lebdi.



Kada se guster penje uz drvo, patagium je priljubljen uz tijelo. Zapocinje lebdenje strmim spustom
moze pomoc¢u membrane manevrirati polozaj tijela, usmjeriti se prema gore u visinu i tako smanjiti
brzinu leta (McGuire i Dudley, 2011.). lzuzev lebdenja, guster koristi patagium pri zastraSivanju
drugih muZjaka suparnika, te paralelno pokazuju i podbradak. Patagium i podbradak su izrazenijih

boja u muzjaka, a zbog spolnog dimorfizma zenke su neupadljivih boja.



2.1.4. Autotomija

Autotomija ili samoosakacivanje (slika 6) je sposobnost gustera da, u zivotnoj opasnosti ili nekim
drugim prilikama, otkine dio repa koji se nastavlja micati i odvrac¢a pozornost predatora. Gusteri
imaju sposobnost regeneracije izgubljenog dijela repa (Emberts i sur., 2019.). Iguane, skinkovi i
gekoni mogu odbaciti svoj rep, dok kameleoni i varani nemaju tu sposobnost jer im je rep potreban

za penjanje po drvecu.

Slika 6. Autotomija repa.

Moguca su dva nacina otkidanja repa: odvajanje izmedu dva kraljeska ili unutar vertikalne linije
loma. Vertikalne linije loma nalaze se unutar kraljezaka, a predstavljaju mjesta gdje moze do¢i do
odvajanja repa. Linija loma nastaje nakon osifikacije kostiju, a sastoji se od hrskavice i vezivnog
tkiva. Linija se ne nalazi u kraljeScima u kranijalnom dijelu repa kako bi kloaka, hemipenisi i zalihe
masnog tkiva ostali o¢uvani. Nakon odbacivanja repa, krvarenje je minimalno i vrlo brzo nastaje
krasta te za otprilike 2 tjedna nastaje novi epidermis. Nakon dva tjedna zapocinje proces
regeneracije 1 formira se hrskavi¢ni cilindar. Hrskavica moze s vremenom okostati, ali s obzirom
da se ne formiraju zasebni kraljeSci, novonastali rep je manje fleksibilan. Ljuske na repu su manje

1 Cesto drugacije boje od ljusaka na tijelu gustera (O’Malley, 2005.).

Ponekad, kao rezultat nepotpunog odvajanja repa ili pri nastanku tezih ozljeda, gusteru mogu izrasti
dodatni repovi pored originalnog repa (slika 7) (Barr, 2020.).
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Slika 7. Regeneracija vise repova.
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2.1.5. Prianjajuéi jastucici

Gekoni imaju sposobnost brzog penjanja po zidovima i staklu (izuzev teflona), zahvaljujuéi
anatomiji stopala te specijaliziranim strukturama nalik sitnim dlacicama. Neki gekoni imaju dlacice
i na repu. Sli¢ne strukture razvile su se u nekih iguana, gustera koljena Anolis i koljena
Prasinohaema (skink) (Autumn, 2006.). Mikroskopski je utvrdeno da stopalo gekona (slika 8)
sadrzi otprilike 500 000 keratiniziranih dlacica (Setae). Pojedina dlacica, duga je 30-130 um ¢ime
¢ini jednu desetinu debljine niti ljudske kose, te sadrzi stotine izdanaka lopatastog oblika i veli¢ine
0.2-0.5 um koje sprjeavaju zapetljavanje niti. Sastavljene su od B-keratina, a gradene su od
fibroznog tkiva koje se nalazi unutar epidermisa. Pomocu van der Waalsovih sila, mogu poduprijeti
cijelu tezinu tijela na jednoj nozi. Dlacice gekona slozenije su grade od glatkih povrSina §to mu
pridonosi u povezivanju stopala sa zidom (Alibardi, 2003.). Iako se noge ¢vrsto priljube, gusteri ih
mogu lako odvojiti poput medicinskog adhezivnog flastera (Autumn i sur., 2000.). Stopalo gekona
posjeduje superhidrofobnu funkciju i snaznu adhezivnu silu prema vodi zahvaljujuci nanostrukturi
stopala (Liu i sur., 2012.).

Slika 8. Mi
Na stopalima se nalaze mikroskopske dlacice koje jacaju Van der Wallsove sile — privlacnost

ovisna o udaljenosti izmedu atoma i molekula, odnosno: izmedu stopala i povrsine. Dlacice su
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poredane paralelno i pod odredenim kutem, tako da je tezina tijela podrzana lateralnim i
vertikalnim silama te se zahvaljujué¢i tome gekon ¢vrsto drzi za glatku povrSinu (slika 9), a moze i
podrzavati cijelu tezinu tijela pomoc¢u samo jednog prsta. Lateralna sila ograni¢ena je odvajanjem
vrhova dlacica (spatula) od povrSine, dok je vertikalna komponenta ograni¢ena smi¢nom silom

(sila koja djeluje tangencijalno na povrsinu tvari) (Autumn, 2006.).

Slika 9. Gekon se ¢vrsto drzi za glatku povrsinu.
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2.1.6. Podbradak

Podbradak je nabor koji se nalazi na podruéju Zdrijela s moguénosti Sirenja. Gusteri, i to najéesce
oni iz koljena Anola, izbacuju podbradak pri interakciji s drugim guSterima ili pred predatorima.
Sirenje podbratka omoguéeno je uz pomo¢ hioidnog aparata i okolne muskulature. Prilikom $irenja,

hioidni aparat (slika 10) sluzi kao poluga.

Hioidni aparat

Slika 10. Hioidni aparat.

Pokazivanje podbratka uz kimanje glavom vrsno su specifi¢ni. Dijele se na jednostavne, spojene i
slozene. Jednostavno pokazivanje podbratka ukljucuje istezanje jednobojnog podbratka i
jednostavno kimanje glavom. Spojeno pokazivanje je kada se u centru podbratka nalazi druga boja
irelativno jednostavno kimanje glavom. SloZeno je kada se na podbratku nalaze dvije ili tri razlicite
boje (slika 11) detaljnog uzorka, a kimanje glavom te istezanje podbratka je neovisno. Zenke radije
biraju muZjake s podbracima uobicajenih boja. Najvaznija znacajka koja utjece na Zenke je
energi¢nost pri pokazivanju podbratka (Sigmund, 1983.). Gusteri vide UV spektar svjetla, a
podbradci nekih vrsta reflektiraju UV svjetlo (podbradak Anolis cristatellus) (Leal i Fleishman,
2002.).

W Slika 11. Podbradak Sarada superba.
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Postoje jo§ razni oblici pomicnih koznih nabora. Oralno pokazivanje nabora u vrste
Phrynocephalus mystaceus (slika 12), vratni nabor u Chlamydosaurus kingii (slika 13) i patagium
u Draco volans (slika 14).

Slika 13. Vratni nabor Chlamydosaurus kingii.

Slika 14. Patagium u Draco volans.
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2.1.7. Femoralne pore

Femoralne pore (slika 15) dio su holokrinih Zlijezda koje se nalaze na unutarnjoj strani bedara
gustera i otpustaju feromone kojima privlace suprotni spol ili oznacavaju teritorij. U nekih vrsta
gekona 1 iguana samo muzjaci imaju pore, dok ih u nekih vrsta imaju oba spola, s time da su pore
veée u muzjaka. Svaka pora izlazi iz centra poveéane ljuske i proizvodi vostanu supstancu koja

sadrzi stani¢ne fragmente, a pore se ne otvaraju sve dok gusteri ne dostignu spolnu zrelost.

Femoralne pore su prisutne unutar svih rodova u obiteljima Cordylidae, Crotaphytidae,
Hoplocercidae, Iguanidae, Phrynosomatidae i Xantusiidae, a izostale su u svih rodova obitelji
Anguidae, Chamaeleonidae, Dibamidae, Helodermatidae, Scincidae, Xenosauridae i Varanidae.
(Pianka i Vitt, 2003.).

Slika 15. Femoralne pore (vrh strelica).

U pustinjske iguane, Dipsosaurus dorsalis, vostani lipidi koji se oslobadaju iz femoralnih pora
apsorbiraju ultraljubic¢aste duljine svjetlosti $to ih ¢ini vidljivim vrstama koje mogu detektirati UV
svjetlo (Alberts, 1990.). Prema proucavanju zelenih iguana, razlike u sastavu sekreta femoralnih
pora pomazu pri odredivanju dobi, spola 1 individualnog identiteta zivotinje. Muzjaci leopard
gekona (Eublepharis macularius) mogu okusiti sekrecije femoralnih pora plazenjem jezika, te ¢e
doci do sukoba ako muzjak utvrdi da se radi o drugom muzjaku (Alberts, 1992.). Broj femoralnih
pora varira ovisno o vrsti gustera. Naprimjer, broj pora u muzjaka unutar obitelji Lacertidae, moze
varirati u rasponu od toga da nema pora kao u Meroles anchietae, pa do 32 pore po udu u Gallotia
galloti. Pojedine vrste gustera obitavaju u grmovitom okolisu, stoga je u tih vrsta razvijen manji
broj pora od onih vrsta koje prebivaju na pjeskovitim ili kamenitim tlima, §to ukazuje na okolisnu
ulogu u evoluciji koli¢ine femoralnih pora (Baeckens, 2015).
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2.2. LOKOMOTORNI SUSTAV

Gotovo svi gusteri su tetrapodi, izuzev onih koji nemaju noge. Ekstremiteti su se razliCito

prilagodavali i sadrze razli¢it broj prstiju.

Rameni pojas gusStera osim lopatice (scapula), korakoidne Kkosti (os coracoideum), klju¢ne kosti
(clavicula) vrlo cesto sadrzi i interklavikularnu kost (interclavicula). Kosti ramenog pojasa
ventralno su spojene hrskavi¢nim sternumom. Prsni ud sastoji se od humerusa koji se proksimalno
uzglobljuje s fossa glenoidea na lopatici, a distalno s ulnom i radiusom. Karpalne kosti uzglobljuju
se proksimalno s ulnom i radiusom, a distalno s metakarpalnim kostima ¢iji broj ovisi 0 broju
prstiju koji je uobicajen za tu vrstu. Metakarpalne kosti zglobno su povezane s prvim ¢lankom
prsta, a zadnji ¢lanak prsta obi¢no ima kandzu (Greer, 1989.). Morfologija prsnog uda je
raznovrsna, tako se ¢esto pojavljuju kraci ud ili nedostatak istog sto je povezano s kretanjem u
guscoj vegetaciji ili uskim prolazima na tlu (Pianka, 1986), dok je prisutnost dobro razvijenog

prsnog uda potrebna u vrsta koje kopaju zemlju.

Zdjeli¢ni pojas dorzalno je vezan za kraljeznicu, a sastoji se od triju sraslih kostiju: stidne kosti (0s
pubis), crijevne kosti (os ilium) i sjedne kosti (os ischii) koje se ventralno spajaju hrskavicom. Na
spoju navedenih nalazi se posebno specijalizirana zglobna ¢asica, acetabulum, koja drzi glavu
femura. Smanjena veli¢ina zdjelice povezana je s evolucijskim gubitkom nogu u zmija, beznoznih
gustera i skinkova. Zdjelica je dobro razvijena u vrsta koje se mogu kretati bipedalno (Greer,
1989.). Zdjeli¢ni ud sastoji se od femura koji se proksimalno uzglobljuje u acetabulumu, a distalno
s tibijom i fibulom. Slijede tarzalne kosti, pa distalnije metatarzalne i na kraju prsti koji mogu
sadrZzavati dva do pet ¢lanaka. Prisutnost i stupanj razvijenosti kandZi ovisi o Zivotnim okolnostima
gustera. Redukcija prstiju je potpuna u beznoznih gmazova i skinkova vrste Lerista. Svi dijelovi
lubanje u gustera su okostali. Kvadratna kost zbog izostanaka sljepooc¢nog luka (arcus temporalis)
mozZze se pomicati prema naprijed i natrag (streptostilija) §to omogucuje povecanu silu ugriza kojem
pomazu i dobro razvijeni mi$i¢i aduktori. U guStera je kraljeZznica sastavljena od osam vratnih
kraljezaka, prsnih i slabinskih kraljezaka je najveci broj (broj ovisi o vrsti), kriznih kraljeska su
dva, a broj repnih kraljezaka obi¢no je vec¢i od prsnih, slabinskih 1 kriznih kraljezaka zajedno. Rebra

se uzglobljuju s velikim brojem kraljezaka pa je trup zasti¢en cijelom svojom duzinom. Ventralno
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se rebra spajaju s prsnom kosti, susjednim rebrom, ali mogu i slobodno zavrSavati u trbusnoj

stijenci.
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2.2.1. Kretanje

Gusteri mogu tréati, puzati, penjati se, skakati, lebdjeti i plivati. Iznimno, neke vrste mogu tréati
po povrsini vode i “plivati” u pijesku. Udovi gustera, uglavnom, nisu podmetnuti pod tijelo kao u
vecine kopnenih zivotinja, ve¢ se stopala protezu lateralno od tijela zbog ¢ega im je potrebna veca
snaga u ekstremitetima. Stoga, Sto je guster veéi teze mu se odrzavati u stajaCem polozaju. Gusteri
su hladnokrvne Zivotinje i doimaju se tromima, a miSi¢i mogu proizvesti jacu snagu ako im je
temperatura tijela viSa. Temperatura tijela im pada tijekom no¢i, ali se podize ujutro suncanjem.
Na primjer, temperatura gustera koljena Amphibolurus, dok ujutro izlaze, kre¢e se oko 25°C, ali
ubrzo se podize na 37°C prilikom suncanja. Iako ne mogu dugo tr¢ati, mogu posti¢i veéu brzinu
od sisavaca. Guster koljena Cnemidophorus moze prije¢i 6 metara u sekundi (Bonine i Garland,
1999.).

Prilikom kretanja, gusteri nasuprotne udove pomi¢u simultano, lijevi prednji sa straznjim desnim i
obrnuto. Tréanje omogucava zajednicki rad misi¢a nogu i leda (McNeill, 2012.). Tijelo gustera
savija se lateralno dok koracaju tako da im pritom plu¢a gube funkciju i vrlo tesko diSu, stoga se
kre¢u u kratkim naletima s dugim pauzama za disanje. Taj fenomen naziva se Carrierovo
ogranic¢enje (Farley 1 Ko, 1997.). BeznoZni gusteri se kre¢u poput zmija. Pomoc¢u lednih miSic¢a
pomicu tijelo lateralno, te se kre¢u valovito. Kameleoni koji Zive na tankim granama ne mogu imati
udove postrano poloZene, ve¢ su im podstavljeni pod tijelo kako bi mogli doseéi granu, a rep im
sluzi kao dodatna stabilizacija pri penjanju. Izmedu ostalog, prsti kameleona srasli su u dva reda,
zygodactyly, stoga mogu obuhvatiti granu poput ptice i penjati se po vertikalnim povrSinama.

Pustinjski guster (Scincus scincus) zakopava se i “pliva” u pijesku brzinom do 0.3 m/s.
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2.2.2. Bipedalno kretanje

Bipedalno kretanje (slika 16) je prirodna progresija u dvonozno kretanje nakon brzog tréanja.
Mnoge vrste velikih guStera izvode bipedalni “ples” prilikom dvoboja (Snyder, 1962.; Greer,
1989.). Basilisk, iguana i agama neke su od vrsta gustera koje se mogu bipedalno kretati.
Metatarzalne kosti i kosti prstiju straznjih nogu duze su u vrsta koje mogu stajati na straznjim
nogama, oslanjati se na rep i trcati bipedalno (Pianka, 1969.). U tih vrsta, zdjelica je vrlo dobro
razvijena, te imaju snazne u dugacke bedrene misice (Greer, 1989.). Bipedalizam u gustera
posljedica je prebacivanja centra ravnoteze kaudalno pri cemu Se podize prednji dio tijela (Clemete
i Wu, 2018.). Usporedujuci ¢etveronozno kretanje s onim na dvije noge, ne postize se veca brzina,
ali je ubrzanje znacajno vece (Clemente, 2008.). Povecan broj prepreka u okolini poveéava broj
pauziranja i smanjuje brzinu pri ¢etveronoznom Kretnju. Nadalje, bipedalnim kretanjem preko
prepreka postize se srednja brzina kretanja i napravljeno je manje koraka u usporedbi s
¢etveronoznim Kretanjem, ¢ime se potvrduje prednost bipedalnog kretanja (Parker i McBrayer,
2016.).

Slika 16. Bipedalno kretanje.

Ovakav nacin kretanja moze biti povezan s odredenim karakteristikama i preprekama unutar

prirodnog stanista basiliska. (Rocha-Barbosa i sur., 2008.).
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2.2.3. Kretanje po vodi

Gekon i basilisk mogu se kretati po povrsini vode stoga se koriste tom metodom kako bi pobjegli
od predatora. Vece vrste sisavaca, kako bi poduprli svoju tjelesnu masu, upotrebljavaju silovito
mahanje udovima na povrsini vode, dok manje Zivotinje, poput artropoda, ovise o povrsinskoj
napetosti vode. Zivotinje srednje veli¢ine, poput gmazova, koriste se kombinacijom ova dva stila
kretanja. Gekoni (slika 17) dostizu brzinu na nacin da plivaju na povrSini sa sva cetiri uda,
stvaraju¢i zra¢na udubljenja prilikom mahanja, kako bi odrzali glavu 1 tijelo iznad povrSine vode.
Eksperimentalno, dodatkom surfaktanta u vodu, brzina kretanja gusStera se upola smanjuje $to

dokazuje ulogu povrsinske napetosti (Nirody i sur, 2018.).

Slika 17. Kretanje gekona po vodi.

Obic¢ni basilisk (Basiliscus basiliscus) (slika 18), zajedno s ostalim pripadnicima koljena
Basiliscus, naziva se Isus Krist guSterom ili Isus guSterom, jer pri bijegu od predatora postize
dovoljnu brzinu da prijede krace duzine preko povrsine vode, odrzavajuci gotovo cijelo tijelo iznad

povrsine vode.

Slika 18. Basilisk se kre¢e po povrsini vode.
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Basilisk ima velike i snaZzne straznje noge s ljuskastim resama na lateralnoj strani tre¢eg, ¢etvrtog
i petog prsta. Rese su priljubljene uz prste dok guster hoda po tlu, ali, ako osjeti opasnost, moze
skociti U vodu, te se pritom rese $ire protivno povrsini vode. Na taj na¢in poveéava se povrSina
stopala omogucavajuc¢i mu da se kre¢e po vodi na kra¢im udaljenostima. Ova radnja se odvija u tri
koraka. Prvo zapljusne stopalom, silazni pokret stopalom, kojim odguruje vodu dalje od noge.
Pritom se stvaraju zra¢ni dzepovi oko stopala. Sljedeci je potez uzlazni pokret stopalom kojim se
pokrece unaprijed. Zatim slijedi oporavak, kada stopalo izlazi iz vode i priprema se za ponovno
zapljuskivanje. Basilisk manje mase moze pretréati ¢ak do 10-20 m bez potapanja. Juvenilni
basilisk moze pretrcati vece udaljenosti od adulta i pritom odrzavati veci dio tijela iznad povrsine

vode (Hsieh i Lauder, 2004.).
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3. RASPRAVA

Kroz svoj evolucijski razvoj, dok su stjecali brojne nove predatore, gusteri su morali razviti razlicite
metode prezivljavanja. S obzirom da su im u evolucijskom razvoju prethodnici bili vodozemci,
zivotinje koje dio zivota provode u vodi kako bi smanjile gubitak vode kroz kozu, gusteri su morali
razviti poseban oblik koZnog pokrova kako bi sprije¢ili gubitak vode i mogli zivjeti na kopnu. Koza
je sastavljena od dva tipa keratinocita: a-keratin je mekan i elasti¢an, dok je B-keratin tvrd i krhak.
Koza gustera se obnavlja u redovitim ciklusima, gdje se odbacuje vanjski sloj koze u komadima, a
paralelno nastaje novi unutarnji sloj koji ¢e zamijeniti vanjski (Vitt i Caldwell, 2014.). Gusteri
koriste mimikriju na nacin da stope svoju boju tijela s okolinom ili mijenjaju boju koze regulirajuci
pigment unutar kromatofora (Marshall i sur., 2016.). Unutar koze kameleona nalaze se dva reda
iridofora i nanokristali koji omogucavaju intenzivniju promjenu boje i uzorka koze (Teyssier i sur.,
2005.). Parijetalno oko ima funkciju kontroliranja cirkadijskog ritma, sposobno je opaziti sjenu
predatora, otpusta hormone i odrzava tjelesnu toplinu gustera (Lawton, 2006.). Parijetalno oko
zapravo je dio endokrinog sustava i moze se vrlo lako zamijeniti s pokrovnim sustavom jer se otvor
parijetalnog oka nalazi na ljusci glave gustera. Oko ne moze tvoriti sliku, ali zato o¢itava promjene
svjetlosti i pomicanje objekata (predatora) (Dodt, 1973.). U gustera koljena Draco i gekona doslo
je do izmjene izgleda prsnih udova, koze, rebara i pridruzene muskulature kako bi prilagodili Zivot
u kro$njama drveca i ublazili ozlijede prilikom pada (Russel, 1979.). Gusteri iz koljena Draco mogu
pomocu prsne muskulature pomicati patagium, dok se on gekonima pasivno otvara u letu
(Marcellini i Keefer, 1976.; Honda i sur. 1997.; Russell i sur. 2001.; Young i sur. 2002.). Gusteri
iguane, skinkovi i gekoni mogu u neprilikama odbaciti rep, a novonastali rep je manje fleksibilan,
ima manje ljuske i drugacije je boje. Otkidanje repa moze se odvijati izmedu dva kraljeska ili u
predisponirajucoj liniji loma unutar kraljeSka (O’Malley, 2005.). Unato¢ tome da rep kao cjelina
ne pripada pokrovnom sustavu, pridodan je toj cjelini zbog mogucnosti regeneracije repa koja
zapocCinje karakteristicnim stvaranjem novog epitela, nakon kojeg slijedi razvoj dubljih slojeva
tkiva. Na stopalima gekona nalaze se specijalizirani prianjaju¢i jastuci¢i na kojima su poredane
sitne dlacice (Autumn, 2006.). Promatranjem nanostrukture stopala uoceno je kako polozaj dlacica
pridonosi jacanju Van der Wallsovih sila, §to omogucava da guster podupire ¢itavu tjelesnu tezinu
samo jednim stopalom (Alibardi, 2003.). Pokusaji simuliranja i istrazivanja adhezivnih svojstava

stopala gekona rezultirali su projektima koji ukljucuju: replikaciju adhezivnih polimera

23



proizvedenih u obliku mikrovlakana koja su otprilike iste veli¢ine kao i dla¢ice gekona, replikaciju
svojstava samociS¢enja koja se zbivaju kada se nakupe strane Cestice na vanjskoj povrSini medu
dlacicama (Majidi i sur., 2006.), te nizove karbonskih nanocjevcica prenesenih na polimersku traku
(Ge i sur., 2007.). Nadalje, u vrste Draco volans i gustera koljena Anola, na vratu se nalazi
podbradak kojeg Sire pomocu hioidnog aparata i okolnih misi¢a. Utvrdeno je da su uzorci kimanja
glavom i obojenje vrsno specifi¢ni. Osim razlikovanja vrsta gustera i spolnog dimorfizma,
pomicanjem podbratka muzjaci komuniciraju sa Zenkama ili drugim suparnickim muZzjacima
(Sigmund, 1983.). Gusteri vide UV spektar svjetla, tako se neke vrste raspoznaju prema koli¢ini
reflektiranog UV svijetla na podbratku (Leal i Fleishman, 2002.). Na unutarnjoj strani bedara
odredenih vrsta guStera nalaze se femoralne pore koje luce vostanu supstancu u kojoj se nalaze
feromoni, te na taj nacin obiljezavaju teritorij ili privlaée suprotni spol. Pore se najceSce nalaze
samo u muzjaka, a ako su prisutne na zenkama onda su manjeg promjera (Pianka i Vitt, 2003.).
Broj pora ovisi o vrsti 1 okoliSnim ¢imbenicima koji se nalaze u prirodnom stani$tu gustera
(Baeckens, 2015). Vostani sekret apsorbira UV svjetlo i vidljiv je vrstama koje vide ultraljubicasti
spektar svjetla (Alberts, 1990.). Valja obratiti pozornost na izgled femoralnih pora. Takoder, moze
do¢i do stvrdnjavanja sekreta femoralnih pora, u tom slucaju takvo stanje potrebno je lijeciti u

obliku kupke u vodi i aplikacijom kreme koja ¢e omekSati kozu te evakuacijom tvrdih cepova.

Medu razli¢itim vrstama gustera ustanovljeno je da su se udovi razvili u potpunosti, a u nekih je
doslo do redukcije pojedinih Clanaka prstiju ili potpunog gubitka uda. Udovi su postavljeni
lateralno i prilikom kretanja tijelo im se lateralno savija i otezava disanje. Posljedi¢no, krecu se u
kratkim naletima s dugim pauzama za disanje (Farley i Ko, 1997.). Kameleoni ¢ine iznimku time
Sto su im noge podstavljene pod tijelo kako bi se mogli penjati po tankim granama. S obzirom da
su gusteri hladnokrvne zivotinje, temperatura tijela im ovisi o fizickom kretanju i sun¢anju (Bonine
i Garland, 1999.). Gusteri koji nemaju noge gmizu poput zmija. lguana, agama i basilisk mogu se
kretati na dvije noge, te je u tih vrsta zamijecen rast duzih metatarzalnih kostiju i kosti prstiju.
Iguane 1 agame zapravo hodaju na straznjim nogama dok izvode bipedalni “ples” za vrijeme
dvoboja sa suparnikom (Snyder, 1962.; Greer, 1989.). Manje vrste gustera, basilisk i Tropidurus
torquatus, koriste se bipedalnim kretanjem kako bi savladavali terenske zapreke i na taj na¢in ¢ine
manji broj koraka na istoj udaljenosti. (Rocha-Barbosa i sur., 2008.). Bipedalnim kretanjem, u
usporedbi s Cetveronoznim, ne postize se veca brzina, ali je ubrzanje znacajno vece (Clemente,

2008.). Kada se gekon ili basilisk nadu u zivotnoj opasnosti daju se u bijeg preko povrSine vode a
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da pritom ne umoce vecinu tijela. Tu strategiju su savladali kako bi pobjegli predatorima. Prilikom
kretanja kroz vodu gekoni koriste metodu mahanja s udovima, a posebna struktura stopala i mala
tjelesna masa pridonosi odrzavanju na povrsini vode, zahvaljujuc¢i povrSinskoj napetosti vode
(Nirody i sur, 2018.). U basiliska straznje noge su duze nego li u ostalih vrsta gustera i na njima se
s lateralne strane treceg, Cetvrtog i petog prsta nalaze rese koje, kada se raSire na povrsini vode,
povecavaju povrsinu stopala. Nezreli oblici basiliska, zbog manje tjelesne mase, mogu pretrcati

vece udaljenosti preko povrSine vode a tijelo im je manje uronjeno u vodu (Nirody i sur, 2018.).

Kako se gusteri sve Ces¢e drze kao kuéni ljubimci, od velike je vaznosti shvacanje njihovih
morfololoskih osobitosti i izrazavanja prirodnog ponasanja kako bi veterinari mogli s lako¢om
razaznati odredena patoloska stanja. Vezano uz to, sva spomenuta saznanja su vrlo informativna

za sadasnje 1 buduce vlasnike egzoti¢nih kuénih ljubimaca.
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4. ZAKLJUCAK

Kroz evolucijski razvoj gusteri su morali ste¢i odredene karakteristike pokrovnog i lokomotornog
sustava kako bi osigurali opstanak. Stapanje s okolinom, fotoreceptivno registriranje sjene
parijetalnim okom, lebdenje zrakom, odbacivanje repa, penjanje po vertikalnim povrSinama,
zastraSivanje koznim naborima, bipedalno kretanje 1 kretanje po vodi su razni nacini kako gusteri
uspijevaju izbje¢i ili zastraSiti predatora. Medutim, svojstvo mimikrije, razli¢ito obojenje
podbratka i kimanje glavom, te sekret femoralnih pora sluzi guSterima u komunikacijske svrhe.
Parijetalno oko je organ koji ima visestruku funkciju odrzavanja cirkadijskog ritma, hormonalne

regulacije i termoregulacije.

U danasnje moderno doba, gusteri sve ¢eSée postaju egzoti¢ni kuéni ljubimci, stoga je vrlo bitno

razumijevanje njihovih prirodnih obiljezja i ponasanja.
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6. SAZETAK

Morfoloske specificnosti pokrovnog i lokomotornog sustava u gustera

Tijekom evolucije, gusteri su razvijali razna svojstva pokrovnog i lokomotornog sustava kako bi
osigurali svoju egzistenciju. Specifi¢na grada koze omogucava mimikriju gustera, i ovisno o prilici,
moze se Koristiti kao kamuflaza od predatora ili kao na¢in komunikacije s drugim gusterima
suprotnog spola ili suparnicima. Parijetalno oko sluzi kao fotoreceptivni organ kojim se regulira
otpustanje hormona i tjelesna temperatura. Odredene vrste su razvile posebne kozne membrane
pomocu kojih mogu lebdjeti zrakom. Gusteri imaju Sposobnost odbacivanja repa, te tom tehnikom
uspjesno zavaravaju predatora da se fokusira na odbaceni rep, dok pritom Koriste priliku za bijeg.
Nakon odbacivanja repa, guSterima izraste novi rep. Zahvaljujuéi prianjaju¢im jastuci¢ima, gekoni
se mogu penjati po glatkim i vertikalnim povrSinama. Neki gusteri posjeduju podbradak, specifi¢no
obojen za pojedinu vrstu gustera, te osim $to definira spolni dimorfizam u nekih vrsta, sluzi kao
organ za komunikaciju. Femoralne pore su jedinstvene Zlijezde koje se mogu naéi u nekih vrsta
gustera, iz kojih se oslobadaju vostani sekreti s feromonima. Gotovo svi gusteri imaju lateralno
podstavljene noge, a pojedine vrste su razvile posebne nacine kretanja poput hodanja na dvije noge
i tréanja po povrsini vode. Pomocu tih mehanizama uspijevaju pobjeéi predatorima. Proucavajuéi
ova specificna svojstva, uvidjela se moguénost primjene istih u modernih tehnologija poput

robotike i medicine.

Kljuéne rijeci: guster, morfologija, pokrovni sustav, lokomotorni sustav
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7. SUMMARY

Morphological specifications of the integumentary and locomotor system in lizards

During evolution, lizards developed various properties of the integumentary and locomotor system
to ensure their existence. The specific structure of the skin allows mimicry of lizards, and
depending on the occasion, it can be used as a camouflage from predators or as a way of
communicating with other lizards of the opposite sex or rivals. The parietal eye serves as a
photoreceptive organ that regulates hormone release and body temperature. Certain species have
developed special skin membranes by which they can glide through the air. Lizards have the ability
to reject the tail, and with this technique they successfully trick the predator into focusing on the
rejected tail, while using the opportunity to escape. After discarding the tail, lizards can regenerate
new tail. Thanks to the sticky pads, geckos can climb on a smooth and vertical surfaces. Some
lizards possess a dewlap, specifically colored within a particular species of lizard, and in addition
to defining sexual dimorphism in some species, serves as a communication organ. Femoral pores
are unique glands that can be found in some species of lizards, from which are released waxy
secretions along with pheromones. Almost all lizards have laterally placed legs, and some species
have developed special ways of moving, such as walking on two legs and running on the surface
of water. Using these mechanisms, they manage to escape predators. Studying these specific
properties, the possibility of their application in modern technologies, such as robotics, medicine,

was realized.

Keywords: lizard, morphology, integumentary system, locomotor system
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