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ANALIZA KRANIJALNOG SKELETA PLEISTOCENSKIH KRUPNIH BILJOJEDA SA
TERITORIJE SRBIJE PRIMENOM GEOMETRIJSKE MORFOMETRIJE

Sazetak:

Na kranijalnom skeletu krupnih pleistocenskih biljojeda (sa akcentom na mamute i dzinovske jelene),
pronadenih na tlu Srbije, primenjene su metode geometrijske morfometrije. Ovakav fosilni materijal prvi put
je prosao kroz takvu vrstu analize. Obradeni materijal je sakupljen na teritoriji Srbije i tezauriran u muzejima
1 privatnim zbirkama. Analiza je radena samo na dobro o¢uvanim primercima donjih vilica sukcesivnih vrsta
mamuta kao i na dobro o¢uvanim lobanjama muzjaka i Zenki dzinovskog jelena. Najveéi deo dobijenih
rezultata je publikovan ili je u procesu publikacije.

Primena geometrijske morfometrije, uradena je na dve grupe fosilnog materiala.

Kod prve, mamut—grupe, dobijeni su rezultati koji nedvosmisleno ukazuju na znacajne morfoloske razlike
kod dve sukcesivne vrste (Mammuthus trogontherii 1 Mammuthus primigenius). Te razlike se mogu
interpretirati kao posledica dejstva paleoekoloskih faktora, pre svega drugacijeg rezima ishrane, na promene
oblika donje vilice u toku procesa specijacije. Pored toga, detaljno su ilustrovane ontogenetske promene
oblika u okviru vrste Mammuthus primigenius, ali bez statisticke potvrde tih rezultata. lako je analiza
fosilnog materijala u velikoj meri problemati¢na zbog dostupnosti malog broja uzoraka i1 Cinjenice da je
materijal u velikom procentu oSte¢en, na$ uzorak pokazao se dovoljnim da ilustruje morfoloSke promene
izmedu dve sukcesivne vrste 1 da pruzi statisticku potvrdu tih rezultata.

Primenom geometrijske morfometrije, kod druge, jelen—grupe, na dobro ocuvanim lobanjama muzjaka i
zenki dzinovskog jelena potvrdili smo prisustvo moguce intraspecijske diferencijacije i polnog dimorfizma u
obliku. Dve moguce podvrste razlikovale su se u ukupnoj elongaciji i robusnosti lobanje. Glavna razlika
izmedu polova bila je vezana za elongaciju maksilarnog regiona, kao i poveéanje orbitalnog regiona kod
zenki 1 Sirenje bazikranijalnog regiona kod muzjaka. Kod krupnijih muzjaka ove promene su vise izrazene.
Zbog male veli¢ine uzorka nije moglo da se utvrdi statisticka znacajnost polnog dimorfizma u veli¢ini i
permutacioni test nije dao statisticku potvrdu alometrije.

Kljuéne reci: paleontologija, krupni sisari, mamuti, dzinovski jeleni, pleistocen, geometrijska morfometrija,
Srbija.

Naucna oblast: Geo-nauke
UZa naucna oblast: Paleontologija

UDK broj: 56:591.4(497.11)(043.3)



ANALYSIS OF THE CRANIAL SKELETON OF PLEISTOCENE LARGE HERBIVORES FROM
THE TERRITORY OF SERBIA USING GEOMETRIC MORPHOMETRICS

Abstract:

Geometric morphometrics was performed on the cranial skeleton of large Pleistocene herbivores (with
emphasis on mammoths and giant deer) found in the Serbian territory. This kind of fossil material went
through this kind of analysis for the first time. The processed material was collected in the territory of Serbia
and stored in museums and private collections. The analysis was performed only on well-preserved
specimens of the lower jaws of successive mammoth species as well as on the well-preserved skulls of male

and female giant deer. Most of the results obtained have been published or are in the process of being
published.

The application of geometric morphometrics was done on two groups of fossil material.

In the first, mammoth-group, results were obtained that indicate significant morphological differences in two
successive species (Mammuthus trogontherii and Mammuthus primigenius). These differences can be
interpreted as a consequence of the effect of paleoecological factors, primarily a different diet, on changes in
the shape of the lower jaw during the speciation process. Also, ontogenetic changes of shape within the
species Mammuthus primigenius are illustrated in detail, but without statistical confirmation of these results.
Although the analysis of fossil material is largely problematic due to the availability of a small number of
samples and the fact that the material is heavily damaged, our sample has proved sufficient to illustrate the
morphological changes between the two successive species and to provide statistical confirmation of these
results.

By applying geometric morphometrics in the second, deer-group, on the well-preserved skulls of male and
female giant deer, we confirmed the presence of possible intraspecific differentiation and sexual dimorphism
in shape. The two possible subspecies differed in overall skull elongation and robustness. The main
difference between the sexes was related to the elongation of the maxillary region, as well as an increase in
the orbital region in females and the widening of the basicranial region in males. In larger males, these
changes are more pronounced. Due to the small sample size, the statistical significance of sexual
dimorphism in size could not be determined and the permutation test did not give statistical confirmation for
allometry.

Key words: paleontology, megafauna, mammoths, giant deer, Pleistocene, geometric morphometrics,
Serbia.
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1. UVOD

Tema ove doktorske disertacije je sublimacija mog viSegodiSnjeg rada na proucavanju materijala iz
muzejskog fonda “Muzeja u Smederevu”. Kao kustos muzeja, osnovala sam Paleontolosku zbirku 2002.
godine. Zbirka je tokom ovih godina proSirivana, obradivana, a rezultati publikovani. Ona danas broji 177
ostataka, kako kranijalnog i vankranijalnog skeleta krupnih sisara pleistocenske starosti, koji su pretezno
nalazeni u re¢nim sedimentima, tako i raznovrsne malakofaune neogene starosti.

Tokom 2015. godine odslusala sam kurs na Bioloskom fakultetu Univerziteta u Beogradu pod nazivom
“Geometrijska morfometrija” i zakljuc¢ila da te metode mogu da primenim na paleontoloskom materijalu koji
je tezaurus muzeja. Medutim, mali broj dobro ocuvanih primeraka u fundusu Muzeja u Smederevu nije bio
dovoljan za istrazivanje, tako da je u analizu ukljucen sav materijal koji je bio dostupan, a koji je bio dobro
oCuvan, sa teritorije cele Srbije. U okviru ovih analiza, osim pleistocenskih ostataka krupnih sisara iz
fundusa Muzeja u Smederevu, koriS¢en je materijal jo§ 1 iz Prirodnjackog muzeja u Beogradu, Muzeja
Srema iz Sremske Mitrovice 1 iz privatnih kolekcija Dragana Nikoli¢a iz Rama i1 Bobana Filipovi¢a iz UZica.
Analize su radene na dobro ouvanim primercima kranijalnih skeleta pleistocenskih krupnih ki¢menjaka, u
ovom sluaju mamuta (Mammuthus trogontherii 1 M. primigenius) 1 dzinovskih jelena (Megaloceros
giganteus). Analize geometrijske morfometrije, u kombinaciji sa metodama multivarijatne statistike, dale su
evidentne rezultate koji su predstavljeni u ovoj disertaciji.

Primena geometrijske morfometrije u Srbiji do sada je bila vezana za recentni materijal (Blagojevi¢ i
Milogevié - Zlatanovi¢, 2011; Cirovié, 2000; Ivanovié et al., 2013; Milenkovié i sar., 2010; Trbojevié i
Cirovi¢, 2016; Joji¢ et al. 2012a, 2012b, 2014a, 2014b, 2017; Urosevi¢, 2012; UroSevi¢ et al. 2013), Sto
studiju u sklopu ovog doktorata ¢ini pionirskom u nasoj zemlji, a i $ire. Zbog malog uzorka i generalno loSeg
stanja paleomaterijala, geometrijska morfometrija je 1 u svetu retko primenjivana u ovoj oblasti. Ova studija
prezentuje prvi u svetu primer primene geometrijske morfometrije na glavenom skeletu mamuta i dzinovskih
jelena.

1.1 PLEISTOCEN (OSNOVNA PODELA, PALEOKLIMATSKE I PALEOGEOGRAFSKE
KARAKTERISTIKE)

Pleistocen je geoloska epoha u okviru kvartarnog perioda, koja je pocela pre 2,588 miliona godina i zavrSila
se pre 11.700 godina. Jo$ od 1932. godine, od drugog kongresa INQUA u Sankt Petersburgu (tadaSnjem
Lenjingradu), pleistocen je podeljen na donji, srednji i gornji (Litt & Gibbard, 2008; Subcommission on
Quaternary Stratigraphy, 2019).

Pocetak pleistocena definisan je granicom izmedu normalnog Gaus (Gauss) 1 reversnog Matujama
(Matuyama) ciklusa, pre 2,59 miliona godina, u vreme kada dolazi do znaCajnog zahladenja na severnoj
polulopti i smene suvih hladnih i toplih vlaznih razdoblja. Definisanjem donje granice pleistocena od strane
Medunarodne zajednice za geoloSke nauke (IUGS) od 2009. godine, period od pre 2,58 miliona godina, koji
predstavlja pocetak gelasijena (Gelasian), kata koji je ranije ubrajan u pliocen, prihvacen je kao pocetak
kvartara (slika 1). Smatra se da se ova granica poklapa sa po¢etkom morskog izotopnog stadijuma 103 (MIS
103). Granica izmedju donjeg i1 srednjeg pleistocena nalazi se na granici reversne paleomagnetne epohe
Matujama i normalne Brines epohe, hronoloski utvrdene na oko 781.000 godina. Granica izmedju srednjeg i



gornjeg pleistocena utvrdena je na 126.000 godina i smatra se da se poklapa sa pocetkom morskog izotopnog
stadijuma 5 (MIS 5) (Ohno et al., 2008).

Granica izmedu pleistocena i holocena definisana je krajem poslednje glacijacije, utvrdena je na oko 11.500
godina pre savremenog doba, Sto otprilike odgovara pocetku morskog izotopnog stadijuma 1 (MIS 1)
(Stevanovic¢ i dr., 1992; Nenadi¢ i Bogicevi¢, 2010).

Klimatske karakteristike pleistocena

Specificnost pleistocena ogleda se u ponavljanju klimatskih oscilacija, koje su obelezene glacijalnim 1
interglacijalnim etapama (glacijalima 1 interglacijalima). Glacijali su hladna razdoblja u geoloskoj proslosti
(bilo ih je nekoliko 1 u starijim etapama geoloske istorije Zemlje), tokom kojih dolazi do formiranja centara
zagle€eravanja i Sirenja lednickih pokrova, dok su interglacijali toplija razdoblja, kada dolazi do otopljavanja
1 povlacenja lednickih pokrova. Najvece godiSnje temperaturne oscilacije u nekim delovim sveta, izmedu
hladnih i toplih intervala, iznosile su i vise od 15 C (Stevanovi¢ i dr., 1992).

Smene klimatskih prilika tokom kvartara potpuno objasnjava astronomska teorija ili “Milankovicevi ciklusi
osuncavanja” (Milankovi¢, 1941). Tri varijable orbitalnog odnosa Sunce-Zemlja, koje uti¢u na koli¢inu
suncevog zracenja, a dolazi na Zemlju Cine:

- promena ekscentri¢nosti Zemljine orbite oko Sunca,

- promena nagiba Zemljine ose rotacije u odnosu na ravan orbite i

- precesija, odnosno revolucija Zemljine rotacione ose.

Milankovi¢ je egzaktno matemati¢ki utvrdio da povremeno povecanje ili slabljenje primljenog Suncevog
zracenja, usled promene astronomskih elemenata, direktno uti¢e na klimatski sistem Zemlje, odnosno na
pojavu i smenu glacijalnih i inerglacijalnih doba (Maksimovi¢ i dr., 2013).

U poslednjih 700.000 godina na Zemlji uglavnom preovladavaju glacijalni uslovi, a prekidaju ih daleko
kra¢i interglacijali. Glacijali pocinju postepenim padom temperature, traju dugo, oko 100.000 godina, a
zavrSavaju se naglim porastom temperature, dok topla razdoblja (interglacijali), traju samo oko 10.000
godina, posle ¢ega ponovo dolazi do postepenog pada temperature (Nenadi¢ i Bogi¢evic, 2010).

Paleogeografske prilike tokom kvartara

Tokom pleistocena na tlu danasnje Evrope doslo je do promene biotopa, tj.oblasti sa jedinstvenim ekoloSkim
uslovima koje su podobne za zivot odredenih biljaka i zivotinja. PoCetkom pleistocena, veliki procenat
krupne faune Ziveo je na pasnjacima ili umereno toplim savanama, a krajem starijeg i tokom mladeg
srednjeg pleistocena fauna je adaptirana na klimatske uslove u kojima je dominirao uglavnom aridni rezim.
U srednjem pleistocenu, dominira tipi¢no hladna klima sa niskim travnatim rastinjem koje je rasprostranjeno
do mediteranske obale. Na ovakvim staniStima karakteristicnu megafaunu ¢inili su dzinovski jeleni, mamuti
1 runasti nosorozi. Tokom mladeg pleistocena fauna zapadne Evrope je postepeno stekla modernu
konfiguraciju (Palombo & Valli, 2003/4).



datovanje u stara nova podela

milionima podela
(od 2009. god.)
god.
0.0117 Tarantian

0.126 aurelijen

0.126
5 Tonian/Cibanian
~0.350
galerijen
0.781
0.781
Calabrian
~1.200
gornji 1
1.806 srednji
1.806 vilafrank
Gelasian

2.588

Slika 1.Shematski prikaz korelativnih odnosa izmedu geohronoloskog datovanja

1.2. DOSADASNJA ISTRAZIVANJA PLEISTOCENSKIH KRUPNIH SISARA
1.2.1. PALEONTOLOSKA ISTRAZIVANJA NA TLU NEKADASNJE JUGOSLAVIJE I SRBIJE

Istrazivanje pleistocenskih krupnih sisara koji su pronadjeni na tlu Srbije zaokuplja paznju geologa vise od
jednog veka.

Medu prvim radovima sa ovom tematikom nalaze se Elanci osnivada Geoloskog zavoda Velike Skole,
Jovana Zujoviéa, koji je (1896) analizirao skelet nosoroga, a 1900. godine objavio publikaciju o
pojedina¢nim nalazima zuba mamuta kod Visnice.

Detaljan opis pleistocenskih nalaza nosoroga sa tla Hrvatske 1 Slovenije publikuje Gorjanovi¢ — Kramberger
(1913).



U periodu izmedu dva svetska rata i kasnije, ovom tematikom se bavi Laskarev V. (1949), proucavajuci
stratigrafiju neogena i kvartara fosilnih sisara u Srbiji.

Rakovec (1954) daje detaljan opis fosilnih vrsta surlasa u Sloveniji i 1955. godine isti autor objavljuje rad o
bovidima na slovenackom tlu, a naredne 1956. godine, rad o losovima u tadaSnjoj Jugoslaviji.

Nekoliko radova sa paleontoloskim opisima i morfometrijskim podacima za pleistocenske krupne sisare u
Hrvatskoj 1 Jugoslaviji uopste, publikuje Malez (1961a, 1961b).

Tokom 1981. godine, Pavlovi¢ u svom radu obraduje ostatke bovida iz fundusa Prirodnjackog muzeja u
Beogradu.

Iz istog fundusa, tacnije, iz zbirke kvartarnih sisara Prirodnjackog muzeja u Beogradu, Markovi¢ (1988) je
detaljno opisao osteoloske 1 odontoloske ostatke mamuta.

Pregledan i detaljan rad o osnovnim metodama merenja lobanje i izolovanih zuba kod surlasa objavljuje
Lenardi¢ (1991a, 1991b).

Iste godine, Dimitrijevi¢ iznosi rezultate detaljne analize kvartarnih sisara u Smoluckoj peéini u
jugozapadnoj Srbiji.

Nedeljkovi¢ (2002, 2004, 2005, 2012) u radovima predstavlja morfometrijsku analizu vise lobanja
dzinovskog jelena koje su pronadene na razli¢itim lokacijama u koritu reke Save.

Prve rezultate o konzervacionom radu na mamutu, koji je pronaden u Kikindi, publikuje Milivojevi¢ (2011).

Naredne godine, publikuje se detaljna analiza pronadenog skeleta stepskog mamuta u Kostolcu (Lister et al.,
2012).

Paunovi¢ (2012) publikuje detaljan morfometrijski prikaz jedine do sada obradene lobanje juvenilne
individue runastog mamuta. Paunovi¢ i Filipovi¢ (2016) publikuju pionirski zahvat u Srbiji rekonstrukcije
nedostajuc¢ih delova rogova na primerku dzinovskog jelena. U svom radu Paunovi¢ (2018) prezentuje
detaljnu morfometrijsku analizu odli¢no ocuvane lobanje zenke dzinovskog jelena pronadene u srednjem
toku Dunava kod Rama.

Nedeljkovi¢ (u Stampi) objavljuje rad o nalasku kompletno o¢uvane lobanje zenke dzinovskog jelena iz
korita reke Save.

1.2.2. PRIMENA METODA GEOMETRIJSKE MORFOMETRIJE U PALEONTOLOGIJI

Geometrijska morfometrija je najceS¢e primenjivana na recentnim vrstama faune i1 flore zbog velike
zastupljenosti primeraka. Glavni razlog §to je ovaj vid analize slabije koriS¢en za analizu paleontoloskog
materijala je mali broj dobro oCuvanih primeraka na kojima je mogao da se istrazuje matematicki oblik
morfoloskih celina preko njihove geometrije (Rohlf, 2000).

Primena geometrijske morfometrije u paleontologiji po€inje od kraja 90-ih godina XX veka kao alat za
eksplorativne studije ili potvrdivanje hipoteza. Goswami u vecini svojih radova primenjuje geometrijsku
morfometriju na fosilnim sisarima (2006a, 2006b, 2007), Alvarez — Lao & Mendez (2011) primenili su
metode linearne (tradicionalne) morfometrije kako bi istrazili ontogenetske promene i polni dimorfizam na
veéem broju primeraka kod mandibula runastih mamuta. MorfoloSke studije radene su i na fosilima koji su
pronadeni na terenima Srbije. Radovi¢ (2013) primenjuje multivarijatnu statistiku na linearnim merama kod
vilica pleistocenskih hominida, Paunovi¢ et al. (2017) publikuju rezultate eksplorativne analize varijabilnosti
oblika mandibule i ontogenetskih promena oblika kod stepskog i runastog mamuta. Takode, Paunovi¢ et al.
(u reviziji) predstavljaju rezultate analize intraspecijske diferencijacije 1 polnog dimorfizma na lobanjama
dzinovskog jelena.

Za morfoloSke studije, posebno za ontogenetske optimalan je veliki broj uzoraka (Cardini & Elton, 2007;
Alvarez-Lao & Mendez, 2011). Kada je u pitanju fosilni materijal, retkost je sakupiti veéi broj dobro
dobro ocuvani nalazi smatraju retkim (Lenardi¢, 1994; Mol & Lacombat, 2009; Lister & Stuart, 2010;
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Athanassiou, 2012; Paunovi¢ et al., 2017). Takode, kod dzinovskog jelena postoji problem tafonomske
pristrasnosti, jer su lobanje Zenki obi¢no saduvane u mnogo manjem broju od lobanja muzjaka, koje su
prepoznavane kao atraktivnije (Barnosky, 1985; Paunovi¢ et al., u reviziji). S druge strane, male veli¢ine
uzorka (N<10) mogu dati relativno precizne procene srednje veliCine, standardne devijacije i varijanse
oblika (Cardini & Elton, 2007). Eksplorativne studije mogu, primenom metoda geometrijske morfometrije,
dati validne rezultate Cak 1 sa ekstremno ograni¢enim veli¢inama uzorka (Ivanovi¢ et al., 2013).

U ovoj disertaciji zadatak je bio da se, primenom metode geometrijske morfometrije na malom broju
primeraka koji je pronaden na terenu Srbije, ispitaju morfoloske karakteristike donjih vilica mamuta 1
lobanja dzinovskih jelena.

1.3 STRATIGRAFSKE I PALEONTOLOSKE KARAKTERISTIKE NASLAGA 1Z
KOJIH POTICU OSTACI PLEISTOCENSKE MEGAFAUNE

Kranijalni skelet krupnih biljojeda, analiziran u ovoj disertaciji potice iz pleistocenskih naslaga Dunava kod
Rama, iz srednjeg toka Morave kod u$¢a u Dunav, zatim iz Save kod Sremske Mitrovice, Hrtkovaca i Polaja
(Gili¢, 1997; Paunovi¢, 2012, 2013a, 2016). Primena geometrijske morfometrije na ovoj vrsti materijala je
otezana 1 retko primenjivana (Paunovi¢ et al., 2017) zato Sto je dobro o¢uvan materijal dostupan u malom
broju uzoraka, za razliku od fragmetovanog paleontoloskog materijala, ¢iji su nalazi u fluvijalnim naslagama
veoma cesti. Medutim, detaljnim pregledom muzejskih zbirki i privatnih kolekcija na podru¢ju Srbije
napravljen je dovoljan broj uzoraka koji je dao statisticki potvrdan rezultat (Paunovi¢ et al., 2017).
Pleistocenske fluvijalne naslage imaju znacajno rasprostranjenje na podru¢ju Srbije, posebno u priobalju
Dunava i Save kao juznom delu Panonskog basena, gde su skoro uvek prekrivene naslagama mladeg
pleistocena ili holocena. Njihova debljina varira u intervalu od 20 do 30 metara u perifernim delovima, dok u
depresijama vojvodanskog dela Panonskog basena prelazi i preko 100 metara (Raki¢, 1977; Nenadi¢, 2003).
Problematikom ovih sedimenata, koja je bila predmet viSedecenijskih proucavanja, bavili su se stru¢njaci
razli¢itih profila (Laskarev, 1938; Stevanovi¢, 1977; Raki¢, 1976, 1977, 1985, 1990; Raki¢ 1 dr. 1997, 2002;
Knezevi¢ 1 dr., 1998; Jevremovi¢ & Kuzmié, 1999; Nenadié¢, 2003; Nenadi¢ et al., 2009, 2013, 2015, 2016;
Gaudenyi et al., 2015; Nenadi¢ et al., 2015; Nenadi¢ & Bogicevi¢, 2014 1 dr.)

Ove naslage, poznate i kao ,,slojevi sa Corbicula fluminalis* ili ,,makiski slojevi”, dobile su naziv na osnovu
prisustva vrste Skoljaka roda Corbicula identifikovanih prvi put od strane Laskareva (1938). Litoloski,
pleistocenske fluvijalne naslage izgradene su od ciklicne smene tvorevina korita (Sljunkovi i peskovi) i
tvorevina povodnja (alevriti 1 gline). Pored repernih vrsta Corbicula fluminalis (Miiller) 1 Viviparus boeckhi
Esperia esperi (Férrusac), Lithoglyphus naticoides (Pfeiffer), L. fuscus (Pfeiffer), Holandriana holandri
(Pfeiffer), Theodoxus transversalis (Pfeiffer), T. danubialis (Pfeiffer), Bithynia tentaculata (Linnaeus) itd.
(Nenadi¢, 2003; Nenadic¢ et al., 2009, 2015, 2016).

Na osnovu superpozicije 1 litofacijalnih karakteristika u ovim naslagama mogu se uociti dva ciklusa
aluvijalne sedimentacije: stariji ciklus, u kome dominiraju peskovi i §ljunkovi (policikli¢na re¢na faza) i
mladi ciklus, izgraden pretezno od alevrita (recno-barske tvorevine). U priobalju Dunava i Save na podrucju
Srema ove tvorevine su uglavnom talozene preko razli¢itih nivoa pleistocenskih paludinskih slojeva i
heterogenih peskova i §ljunkovitih glina barsko-jezerskih sedimenata plio-pleistocena, dok na uséu ove dve
reke ¢ine povlatu laporovito-glinovitim tvorevinama gornjeg miocena (panona i ponta). Njihovu povlatu ¢ine
pleistocenske eolske naslage prostrane Sremske lesne zaravni 1 holocenski aluvijalni nanosi u domenu re¢nih
dolina Dunava i Save (Knezevi¢ i dr., 1998; Nenadi¢ et al., 2009, 2015, 2016).
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Na prostorima juznog Banata tvorevine sli¢nih litoloskih karakteristika ($ljunkovi i peskovi, sa sporadicnom
pojavom alevrita i glina) leze preko tvorevina ponta ili razli¢itih litoloskih ¢lanova paludinskih slojeva,
ekvivalenata starijeg dela gornjeg pliocena. Povlatu ovim naslagama ¢ine ili tvorevine eolskog tipa, kao Sto
je Tamiski lesni plato i lesni obod Deliblatske pescare ili aluvijalni nanosi Dunava, Tise, TamiSa, Begeja 1
drugih tokova (Raki¢, 1977; Nenadi¢ i Bogi¢evi¢, 2010).

Na osnovu prisustva rukovode¢ih vrsta kao Sto su Corbicula fluminalis (Miiller), Viviparus boeckhi
(Halavats) i Esperia esperi (Férrusac), za ove re€ne naslage moze se pretpostaviti da pripadaju delu donjeg i
srednjeg pleistocena (Nenadi¢ et al., 2009, 2015, 2016; Gaudenyi et al., 2015).

Naslage sli¢nih karakteristika, a koje je moguce korelisati sa sinhronim tvorevinama severno od Dunava 1
Save, grade visoke terase dolinskih sistema Dunava i Morave. U morfoloSkom pogledu, ovi terasni nivoi su
eroziono-akumulacionog karaktera, a ispod pleistocenskih fluvijalnih tvorevina nalaze se prekvartarne
naslage razlicitog sastava i starosti.

Prema Raki¢u (1977, 1990) i Nenadicu et al. (2014, 2015) fluvijalne pleistocenske naslage Vojvodine mogu
se korelisati sa Sljunkovima visokih dunavskih terasa (150-160 mrv, 90-110 mrv i 50-60 mrv). Sedimenti
koji izgraduju ove terase odlikuju se visekratnom smenom $ljunkova i peskova uz sporadi¢nu pojavu alevrita
u okviru kojih se mogu uociti 2-4 akumulaciona ciklusa, tj. vertikalnih smenjivanja naslaga korita (Sljunkova
1 peskova) i naslaga povodnja (alevrita). To su naslage uveéane debljine Cije se vrednosti kre¢u od 15-30 m,
dok se nize terase (ispod 50-60 mrv) karakteriSu normalnom debljinom aluvijona, od 3-15 m.

Stratigrafska pozicija pleistocenskih re¢nih naslaga kod dunavskih terasa je slozenija nego §to je to slucaj sa
ovim sedimentima formiranim u domenu Panonskog basena. Postpontski tektonski pokreti i povlac¢enje vode
iz Panonskog domena, doveli su do formiranja sloZzenog akvatorija tokom starijeg i srednjeg pleistocena. Tu
su se stvarali rec¢ni policikli¢ni sedimenti koji ¢ine povlatu pontskim i donjepaludinskim slojevima (Raki¢,
1977; Nenadi¢ et al., 2015), a takav odnos naslaga je karakteristi¢an i na podrucju Kladovskog kljuca.

Pojava cikli¢nih alternacija sedimenata korita i povodnja, kao i zaobljenost i orijentacija krupnog sedimenta,
ukazuju na dug transport materijala (Raki¢, 1977). U takvim naslagama naden je najve¢i broj fosilnih
ostataka krupnih sisara (Mammuthus, Megaloceros, Coelodonta, Bos, Bison 1 dr.). Od malakofaune u ovim
sedimentima najbrojniji su predstavnici vrsta Viviparus boeckhi i Corbicula apsheronica (Raki¢, 1976).
Znatne visinske razlike izmedu plesitocenskih fluvijalnih naslaga na podru¢ju Vojvodine u odnosu na visoke
terase Dunava, posledica su diferencijalnih tektonskih pokreta koji se u Panonskom basenu ogledaju
spustanjem od 0,5-2 mm/god., dok se u re¢nim kotlinama manifestuju stagnacijom ili izdizanjem od 0,5
mm/god (Nenadi¢ & Bogicevi¢, 2014; Tolji¢ et al., 2015).

Na osnovu litofacijalnih karakteristika 1 oblika akumulativne ravni moze se re¢i da su pleistocenske
fluvijalne naslage nastale u veoma Sirokim aluvijalnim ravnima koje su stvarane dejstvom meandriraju¢ih
reCnih tokova. Kosa slojevitost 1 paleontoloski sadrzaj pomenutih naslaga ukazuju na to da se talozenje
vr$ilo u pokretljivoj vodenoj sredini, a velike koli¢ine peska i §ljunka ocigledno ukazuju na toplu i vlaznu
klimu sa obilnim padavinama (Nenadi¢, 2001, 2003; Nenadi¢ et al., 2009, 2015).

Osteoloski 1 odontoloski materijal analiziran u ovoj tezi nemaju ta¢ne stratigrafske odrednice zato Sto su
nalazeni ex situ zbog duzeg ili kraéeg transportovanja kroz vodenu sredinu Dunava (slika 2,3), Save i Velike
Morave (slika 4).
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Slika 2. Poprec¢ni presek Dunava kod Rama — mesto gde je pronaden deo analiziranog materijala (preuzeto iz
dokumentacije instituta za vodoprivredu “Jaroslav Cerni‘)
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Slika 4. Popre¢ni presek reke Velika Morava kod us¢a — mesto nalaska dela analiziranog materijala
(preuzeto iz dokumentacije instituta za vodoprivredu “Jaroslav Cerni‘)

1.3.1 PALEOGEOGRAFSKE PRILIKE SMEDEREVA I NJEGOVE SIRE OKOLINE TOKOM
PLEISTOCENA

Pleistocenske naslage okoline Smedereva su raznovrsne i prekrivaju starije, pretezno neogene formacije. Od
nekada$njih pliocenskih jezera u pleistocenu (starijem i srednjem) na podrucju Sire okoline Smedereva
nastaju barski i mo¢varni predeli. Tokom mladeg pleistocena, usled hladnih i aridnih klimatskih uslova, jaki
vetrovi nanosili su velike koli¢ine periglacijalnog, ali i lokalno pretalozenog alevritskog materijala, od koga
su se formirale prostrane lesne zaravni. Pleistocen Sire okoline Smedereva obeleZen je izraZzenim padinskim
procesima i fluvijalnom erozijom sa intenzivnim vertikalnim usecanjima re¢nih korita. U starijem
pleistocenu utvrdeno je i prisustvo deluvijalno—proluvijalnih sedimenata i slozenih re¢nih sistema, koji jo§
uvek nisu detaljno prouceni (Paunovi¢, 2013b). Tokom 1983/84. godine vrSena su sondazna busenja u
sklopu geoloskih 1 geotehnickih ispitivanja u vezi sa programom sanacija kliziSta u Smederevu
(Kosovoprojekt — Beograd). Pregledom jezgra busotine RB — 1, na potezu Plavinac — Provalije (Marovi¢ i
Knezevi¢, 1984) utvrdeno je da je najstariji kvartarni horizont Petrijevska recna terasa, koja diskordantno
lezi preko pontskih peskova. Iznad se nalaze kopnene, deluvijalno-proluvijalne gline, nastale u uslovima
tople interglacijalne klime tokom srednjeg pleistocena. Preko njih formiran je paket eolskih sedimenata,
nastao tokom glacijalnih zahladenja, a koji se sastoji od tri nivoa paleozemljista (pogrebenih zemalja) i Cetiri
nivoa lesa. Debljina tih slojeva je 18 metara. PaleozemljiSta (pogrebene zemlje) su tamniji horizonti fosilnog
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zemljista i predstavljaju indikator toplije i vlaznije klime, dok su svetliji lesni horizonti talozeni u uslovima
hladne i suve klime (Paunovi¢, 2013b).

1.4. OPSTE ODLIKE I VRSTE PLEISTOCENSKIH MEGAHERBIVORA (SA FOKUSOM NA
STEPSKOG I RUNASTOG MAMUTA I DZINOVSKOG JELENA) KOJI SU NALAZENI NA TLU
SRBIJE

Najzastupljeni fosilni ostaci pleistocenskih megaherbovora na tlu Srbije su ostaci runastog mamuta, rede
stepskog mamuta, orijaskog jelena, stepskog bizona i runastog nosoroga.

Fokus ovog rada je na dobro ocuvanim kranijalnim primercima stepskog i runastog mamuta, kao i orijaskog
jelena, koji su tezaurus Muzaja u Smederevu, Prirodnjackog muzeja, Muzeja Srema 1 delom poticu iz
privatnih kolekcija Dragana Nikoli¢a i Bobana Filipovica.

1.4.1. MAMUTI

Fosilni surlasi roda Mammuthus (Bookes, 1828) su prouc¢avani tokom vise od dva veka. Sistematizacija roda
je nekoliko puta bila menjana (Lister & Bahn, 1994; McKenna & Bell, 1997; Lister et al., 2005; Van Essen,
2011). Tokom evolucije roda specijacija se odvijala po vise modela (alopatricka specijacija, anageneza i
kladogeneza), Sto je bilo uslovljeno klimatskim promenama za vreme pliocena i pleistocena, kao i
migracijama (Lister & Bahn, 1994; Lister, 2001; Lister & Sher, 2001; Lister et al., 2005). Jedan od primera
sukcesije vrsta odigrao se u Evropi tokom kasnog pliocena i celog pleistocena. U pitanju je postepena
transformacija od kasnopliocenskog Mammuthus rumanus (Stefanescu, 1924), preko ranopleistocenskog
Mammuthus meridionalis (Nesti, 1825), zatim srednjepleistocenskog M. trogontherii (Pohlig, 1885) do
kasnopleistocenskog M. primigenius (Blumenbach, 1799) (Lister, 1996; Lister et al., 2005; Kahlke et al.,
2014).
U novije vreme u paleontologiji, geografska varijacija i migracije postali su vazni faktori prilikom
odredivanja evolutivnog niza mamuta.
Modeli specijacije koji su uoceni u evolutivnom nizu mamuta su:
Alopatricka (geografska) specijacija - kada jedinke iste vrste postanu izolovane pomocu nekih geografskih
barijera 1 na taj nadin se sprecava razmena genetskog materijala. Ukoliko ponovo dodu u kontakt viSe nece
biti u mogucnosti da stvaraju potomke. Primer: vrsta M. meridionalis se alopatrickom specijacijom
diferencira u dve vrste: u Evroaziji na M. trogontherii, dok na ameri¢kom kontinentu evolutivno prelazi u M.
columbi.
Anageneza je postepena morfoloSka promena kroz vreme na Sirem geografskom prostoru — transformacija
vrste bez grananja (jedna predacka vrsta evoluira u samo jednu naslednu vrstu). Primer: prelazak iz vrste M.
trogontherii u vrstu M. primigenius.
Kladogeneza (divergencija populacije) je evolutivni dogadaj razdvajanja vrsta u kojoj svaka grana i njene
manje grane ¢ine proces adaptivne evolucije koji vodi do razvoja vise razliCitih sestrinskih vrsta. Ovaj
dogadaj se obicno desava kada nekoliko organizama migrira u nova, ¢esto udaljena mesta, ili kada ekoloSke
promene izazovu delimi¢na istrebljenja, otvarajuci ekolosku niSu za prezivljavanje. Primeri kladogeneze su
kod mamuta uoceni prilikom stvaranja novih podvrsta: M. meridionalis voigtstedtensis gde jedan broj
primeraka ima znacajne morfogenetske razlike u jednom horizontu gde je doslo do dorzalnog proSirenja
lobanje koja je u korelaciji sa velikim dimenzijama kljova (Lister et al., 2005); patuljasti mamut M.
primigenius wrangeliensis Koji je nastanio ostrvo Wrangel i tu egzistirao do pre 3700 godina (Lister & Bahn,
1994).
Kladogeneza je u suprotnosti sa anagenezom.
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Mammuthus rumanus (Stefanescu 1924)

U poslednjih par godina sve vise je nauc¢nih polemika o pojavi prvih mamuta na evroazijskom tlu. Najnovije
studije pokazuju da se ova vrsta pojavila u Africi pre 3,5 miliona godina. Migrirala je u Evroaziju preko
Levanta pre oko 3 miliona godina (Markov & Spasov, 2003, Markov, 2012, Lister et al., 2005).

Ova vrsta prvobitno je bila prihva¢ena kao Elephas antiquus po Stefanescu (1924). Americki paleontolog
Osborn (1942) sistematizuje je kao Archidiskodon planifrons. Maglio (1973) je ukljucuje u takson M.
meridionalis. U novije vreme Lister & van Essen (2003), Wei et al. (2006), Markov & Spasov (2003)
navode u svojim radovima postojanje vrste M. rumanus na teritoriji od Britanije do Kine.

Radulescu & Samson (1995) su misljenja da postojanje vrste Mammuthus rumanus na lokalitetima
Cernatesti i Tulutesti (Rumunija) datira od pre 3 miliona godina. Van den Made & Mazo (2001) misljenja su
da se najstariji nalazi u zapadnoj Evropi nalaze na lokalitetu Huelago (Spanija) i da su starosti od oko 2,7
miliona godina. Najstariji ostaci mamuta u Italiji su pronadeni na lokalitetu Montopoli i stari su oko 2,58
miliona godina (Azzaroli et al., 1988), dok su u Engleskoj najstariji nalazi mamuta sa lokaliteta Crvena stena
(Red Crag) i njihova starost procenjena je na oko 2,5 - 3 miliona godina (Lister, 1996) .

Karakteristika ove vrste je da M? ima 8 — 10 lamela (bez talona) i 10 lamela na M3, kao i rombican oblik u
centralnim delovima lamela (Lister et al., 2005).

Drugi naziv za prve evroazijske mamute je Mammuthus gromovi (Alexeeva & Garutt,1965: iz Titov, 2001),
a nadeni su na lokalitetu na jugu evropske Rusije u kompleksu faune Khapry; odredena starost je 2,6-2,2
miliona godina (Titov, 2001). Ovi mamuti su po morfoloskim osobinama primitivniji od vrste M.
meridionalis. Po broju lamela, 12-14 na M’ ne razlikuju se od vrste M. meridionalis, ali po lamelarnoj
frekvenci i debljini gledji primitivniji su od meridionalis forme. Detaljnije metricke metode pokazale su da
primerci iz Rusije nemaju morfoloske karakteristike za stvaranje novog taksona i da ipak ulaze u varijacione
okvire vrste M. meridionalis (Lister et al., 2005).

M.meridionalis (Nesti 1825) - M.trogontherii Pohlig 1885 — M. primigenius (Blumenbach 1799)

Promene ekoloskih uslova tokom pleistocena bitno su uticale na brojne morfoloske promene u evolutivnom
nizu mamuta, ukljucujuéi skraéivanje 1 podizanje lobanje i donje vilice, poveéanje molarne hipsodoncije,
povecanje broja lamela, tanjenja zubne gledi, zatim progresivno skra¢enje korpusa, Sirenje ramusa,
povecanje visine kondila.

Na osnovu ovih morfoloskih promena mamuta izvrSena je podela u tri klasi¢ne vrste (Maglio, 1973; Lister,
1996):

ranopleistocenski M. meridionalis

srednjepleistocenski M. trogontherii

kasnopleistocenski M. primigenius

Kod vrste M. meridionalis broj lamela na M? krece se od 12-14, kod vrste M. trogontherii raspon varira od
18-22, dok je kod vrste M. primigenius iSao do 26. Debljina i nabranost gledi zavise od stepena istroSenosti
samog zuba. Kod najprogresivnije vrste debljina gledi ne prelazi 2 mm (Siegfried, 1983). Lamelarna
frekvenca je vazan indikator za pokazivanje indeksa evolutivnog napretka. Ovaj indeks je odnos broja
lamela sa cementnim meduprostorom na duzini zubne krune od 10 cm i krece se kod primigenius vrste od
7,5- 9 za M2, za M3 (gornji/donji) od 7,7-10 (Vaufrey, 1958). Kod drugih autora (Maglio, 1973; Lenardic¢,
1991b) donje grani¢ne vrednosti indeksa idu do 6,5, pa ¢ak i do 6,2. Merenje ovog indeksa najjasnije je kod
drugog 1 tre¢ceg molara. Mada, mora da se uzme u obzir, da lamelarna frekvenca moze da bude pogresno
indeksirana evolutivnim napretkom, ako se duzina molara menja u isto vreme (Lister, 2001).
Duzinsko-lamelarni koeficijent (koli¢nik duzine i broja lamela zuba - LLQ) krece se kod vrste M.
trogontherii od 12-21 (Malez & Lenardi¢-Fabi¢ 1988), nize vrednosti karakteristicne su za evolutivniju
primigenius vrstu, dok su viSe vrednosti specificne za primitivnu meridionalis vrstu. Evolutivne promene
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zbog promene klimatskih uslova ostvarene su i putem slede¢ih adaptacija: razvoj guste dlake, smanjenje
dimenzija uS$iju 1 repa, gornja i donja vilica se produbljuju, vrh lobanje raste u visinu, na taj nacin se
obezbeduje veca povezanost tetiva i misSica na ledima koji drze lobanju u balansu sa kljovama ¢ija se tezina
povecava. Skracivanje lobanje sa prednje strane je jo§ jedan vid adaptacije zbog lakSeg pokretanja masivne
lobanje gore — dole, dok se kljove vise usmeravaju na dole nego ka napred. Visoka i kratka lobanja je
karakteristi¢na za vrste M.primigenius 1 M. columbi.

U vremenskom intervalu od 2,6-2,0 miliona godina M. rumanus je zamenjen dentalno naprednijom vrstom
M. meridionalis, ali detalji evolutivne transformacije, kao i pitanje gde se to dogadalo i da li je doslo do
anagenetske ili kladogenetske specijacije, jos nisu detaljno razjasnjeni.

Nayjstariji osteoloski i odontoloski ostaci vrste M. meridionalis nadeni su na lokalitetima centralne i zapadne
Evrope. Magnetnostratigrafskom analizom odredena im je starost od 2,0-1,77 miliona godina (Lister et al.,
2005), a neki ostaci datiraju 1 do pre milion godina. Kompletan skelet pokazuje da je ovo bila veoma krupna
Zivotinja visine oko 4 metara i tezine oko 10 tona. Ziveo je u vreme blage, pretezno tople klime, koja je bila
cak 1 nesto toplija nego danas u Evropi. M. meridionalis nije imao gusto, krzno ve¢ je viSe podse¢ao na
danasnjeg slona, ali zakrivljene kljove, zasiljena glava i karakteristi¢na grada molara su primarni atributi koji
ga oznacavaju kao mamuta. StaniSte mu je bilo u meSovitim Sumama sa listopadnim 1 egzoti¢nim drveéem.
Ziveo je do pre milion godina, kada se klimatske promene ubrzavaju. Klimatske promene koje nastupaju
uzrokuju adaptacije kod mnogih vrsta pa i kod vrste M. meridionalis. Globalno zahladenje postaje sve
intenzivnije, pa od Sumskog stanista nastaju otvoreni, travnati predeli.

Lister & Bahn (1994) navode da je pre oko 1,8 miliona godina doSlo do migracije vrste M. meridionalis
preko zemljouza Beringija koji je povezivao Aljasku sa Severnom Amerikom. Pretpostavlja se da je tada
bila faza veoma blage klime jer je vrsta bila adaptirana na toplije klimatske uslove. Kada su dosli na novi
kontinent brzo su se prosirili ka jugu.

Prelazni oblici izmedu tipicnog predstavnika vrste M. meridionalis 1 M. trogontherii podrazumevaju jednu ili
viSe faza geografskog odvajanja i nezavisne evolucije. Medutim, pojava nekih morfoloskih osobina (lokalni
fenomen jedne populacije mamuta u Italiji, gde je doSlo do dorzalnog proSirenja lobanje koja je u korelaciji
sa velikim dimenzijama kljova) predstavlja zapravo mehani¢ku adaptaciju i treba prihvatiti sa rezervom
podvrstu M. meridionalis vestinus (iz Lister et al., 2005; Palombo & Ferretti, 2004).

Vrsta M. meridionalis se alopatriCkom specijacijom diferencira u dve vrste: u Evroaziji na M. trogontherii,
dok na americkom kontinentu evolutivno prelazi u M. columbi. Nisu nadeni primerci vrste M. meridionalis
na arktickom Sibiru.

Pre milion godina, klimatske promene se ubrzavaju i uzrok su niza adaptacija kod velikog broja sisara pa i
kod mamuta. Kako su se globalna hladenja intenzivirala, velika Sumska staniSta postepeno se transformiSu u
travnata sa sve manjom koli¢inom vegetacije. U vremenskom intervalu od pre 0,75-0,5 miliona godina na
evroazijskom kontinetu vrsta M.meridionalis zamenjena je vrstom M. trogontherii.

Lister & Bahn (1994) navode da su se prvi primerci vrste M. trogontherii pojavili u severnim delovima Azije
pre oko milion godina, a da su migrirali tek pre oko 0,75 miliona godina na teritoriju Evrope. Tokom hladnih
klimatskih uslova u juznijim delovima Evrope zamenili su predacku vrstu M. meridionalis koja je tada
izumrla. Zapravo, stepski mamut moze da se smatra evolutivhom karikom izmedu pretka iz toplih klimatskih
uslova — Sumskog juznog mamuta i potomka adaptiranog na hladnu klimu i travnato staniSte — runastog
mamuta.

Morfoloske karakteristike treeg (gornjeg/donjeg) molara za vrstu M. trogontherii za oblast severoistocnog
Sibira su: broj lamela koji se krece od 18 do 22, a indeks hipsodoncije je 1,75 (Sher, 1986).

Aktuelne su tri teorije nastanka prvih primeraka vrste M. trogontherii u Evropi:

I — nastao u Kini od vrste M. meridionalis u vremenskom intervalu od 2,0-1,5 miliona godina, rasirio se po
Sibiru do pre 1,2 miliona godina, gde je doSlo do evolucije u napredniju vrstu M. trogontherii. Oblast
danasnje Kine u vreme ranog pleistocena bila je pokrivena Sumskim i stepskim predelima i bila je pogodan
habitat za Zivot juznog mamuta do pre milion godina (Wei et al., 2003);
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IT - nastali su alopatrickom specijacijom iz vrste M. meridionalis u SI Sibiru od predstavnika koji su
migrirali na jug i zapad Evrope pre milion godina (Lister & Sher, 2001);

III - pojava vrste M. trogontherii u Evropi je sigurna od pre milion godina. Moguée je da su u to vreme
istovremeno migrirali iz Sibira 1 Kine u Evropu (Lister et al., 2005);

Prvi evropski primerci M. trogontherii imaju mali broj lamela - do 18. Lister & Sher (2001) objasnjenjavaju
da su prelazni oblici meridionalis/trogontherii nastali alopatrickom specijacijom, ali da to nije jedini vid
evolutivne promene.

Mammuthus trogontherii je predstavnik stepskog stanista. Osteoloski ostaci ove vrste nadeni su u
asocijacijama sa biljnim ostacima koji ukazuju na dominaciju travnatog staniSta. U istocnoj Engleskoj
pronaden je jedan kompletan skelet stepskog mamuta u tresetnim naslagama sa Sumskim biljkama starosti
oko 0,6 miliona godina i dokaz je da je ova populacija mogla i dalje da zivi u toplim Sumovitim oblastima,
ali 1 u hladnijim i otvorenijim staniStima, koja su za njih bila optimalna. Imao je moguénost prilagodavanja
na temperaturne promene ali se ipak vezuje za toplije interglacijale srednjeg pleistocena. Prvi primitivniji
oblici na evropskom tlu pojavili su se krajem donjeg pleistocena, dok su tipi¢ni predstavnici egzistirali u
srednjem pleistocenu. Pocetkom gornjeg pleistocena poprimaju oblike primigenius vrste 1 tada preovladava
prelazni tip trogontherii / primigenius. Kod prelaznih formi specifi¢no je mesanje morfoloskih karakteristika
predackih 1 naslednih predstavnika. Lister & Sher (2001) navode jedan takav primer sa lokaliteta Balka
Siniaia: visok hipsodontni indeks (trogontherii osobina) i manji broj lamela (meridionalis osobina). Do
ovakve pojave moZze da dodje u hibridnoj zoni gde dolazi do genetskog meSanja dve populacije.
Sublimacijom rezultata istrazivanja sa velikog broja lokaliteta moze sa sigurnoséu da se tvrdi da je M.
trogontherii ziveo do pre 0,2 miliona godina, nakon ¢ega morfologija evropskih predstavnika pocinje da se
menja (npr. povecava se broj lamela kod gornjih i donjih tre¢ih molara na 23), i to sve do pre 0,15 miliona
godina, pa cak i dalje.

Fosilni ostaci mamuta pronadeni su i u Japanu. Starost ostataka datira u intervalu 1,0-0,5 miliona godina.
Verovatno predstavljaju migraciju iz Kine 1 Sibira. Molari, opisani od strane Takahashi & Namatsu (2000),
su male veli¢ine i imaju uske krune. Odredeni su kao vrsta Mammuthus protomammonteus, ali su u drugim
aspektima veoma slini trogontherii vrsti, sa 19 lamela kod gornjih i donjih M3. Takahashi et al. (2001)
ukazuju na Sirenje ove vrste daleko na jug, ¢ak do Tajvana.

M. primigenius je tipiCan predstavnik poslednje glacijacije. Diskutabilan je prelazak iz vrste M. trogontherii
u M. primigenius. Veéina nauCnika prihvata anagenezu kao adekvatno reSenje transformacije sa
hronoloskom podelom na podvrste, drugi pak, zastupaju teoriju alopatricke specijacije (Lister, 1996).

Lister & Bahn (1994) navode da su se prvi predstavnici vrste M. primigenius pojavili na SI Sibira i1 da su se
kasnije prosirili po Evropi.

Dve teorije su aktuelne za migraciju vrste M.primigenius na severoamericki kontinent:

I - pre oko 100.000 godina dolazi do druge velike migracije mamuta preko Beringovog zemljouza. Naime,
ovog puta je vrsta M. primigenius presla na novi kontinent. Ta Cinjenica potkrepljena je veéim brojem
osteoloskih i odontoloskih nalaza na teritoriji Aljaske, Kanade i u severnom delu SAD.

II - sa pojavom novog ledenog doba koje je trajalo od pre 35.000 do 18.000 godina i padom nivoa svetskog
mora preko 120 metara (Dale Guthrie, 2004), runasti mamuti su presli u Severnu Ameriku preko ponovo
nastalog Beringovog zemljouza. Juzna migracija runastog mamuta produzena je na jug do danasnjeg
Kanzasa (Lister et al., 2005).

Opseg geografskog rasprostranjenja je gotovo isti kao u Evroaziji. Dve vrste mamuta (primigenius i
columbi) u Americi se ponekad nalaze na istim lokalitetima (npr. u Juznoj Dakoti).

M. primigenius je predstavnik izrazito hladne klime gornjeg pleistocena. Za vreme najjaceg zahladenja
stigao je na Balkansko i Pirinejsko poluostrvo (Melentis, 1963), a na ameri¢kom kontinentu do Meksika.
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Najvisi predstavnici dostizali su visinu i do 3,7 metara, a tezina adultnih individua kretala se od 4 do 6 tona.
Pojedini primerci imali su kljove duge do 3 metra.

Kraus (1978) navodi da vrsta nije mogla da zivi u uslovima arkti¢ke klime. Novijim istrazivanjima utvrdeno
je da su na ostrvu Wrangel, u Arktickom okeanu, pronadeni patuljasti runasti mamuti. Njihova starost
utvrdena je metodom radioaktivnog ugljenika na oko 7000 pa ¢ak do 3700 godina. Dostizali su visinu od 1,8
do 2,3 metara (Lister & Bahn, 1994). U interglacijalu pre 12000 godina ostrvo Wrangel bilo je povezano
zemljouzom sa kontinentom. Na kraju ledenog doba nivo mora je porastao, pa je Wrangel postao ostrvo.
Populacija mamuta koja se naSla na tom ostrvu je postala izolovana. Sa ograni¢enom koli¢inom hrane pocela
je adaptivna promena smanjenja visine. Pretpostavlja se, da se ta evolutivna promena odigrala u
vremenskom intervalu od svega 5000 godina. Takode, jedan od vaznih uslova egzistencije patuljastih formi
na ostrvu je 1 izostanak predatora (Lister & Bahn, 1994).

Fosilni ostaci jo$ jedne populacije mamuta pronadeni su na ostrvu Svetog Pavla u Beringovom moru. Starost
je odredena na pre 6000 godine pre n.e.

Opstanak mamuta na ostrvima moZe da se objasni o€uvanjem stepskog staniSta, kao 1 dobrom izolacijom
koja je odlagala kolonizaciju ostrva od strane ljudi. Nestanak mamuta sa ostrva Sveti Pavle verovatno nije
delo paleolitskih lovaca (Dale Guthrie, 2004).

1.4.1.1. NALAZI MAMUTA NA TLU SRBIJE

Najveci broj fosilnih ostataka mamuta nalazen je prilikom vadenja §ljunka iz korita Dunava, Save, Tise,
Velike Morave i dr.

Kod mesta Ram, §irina Dunava je preko 5 kilometara i vodeni tok je u tom delu usporen. Na dnu se stvara
velika koli¢ina akumulacionog materijala koji je ¢esto pomeSan sa fosilnim ostacima pleistocenskih sisara.
Na tim delovima aktivnim vadenjem Sljunka sa dubine od 30 metara Cesto se nalaze i dobro oCuvani fosilni
ostaci mamuta (Paunovi¢, 2006, 2012, 2013a; Paunovi¢ et al., 2017). Najveci broj primeraka sa ovog mesta
nalazi se u fondu Muzeja u Smederevu, Prirodnjackom muzeju u Beogradu i dr.

Na reci Savi, najées¢i nalazi ostataka mamuta su na njenom toku kroz Srem, od Sremske Rade do Sapca, kao
1 kod sela Ravnja, na bosutskoj krivini 1 izmedu sela Lacarka 1 Martinaca (Gili¢, 1997). Na lokaciji Koruske i
Petrovaradina “Ciglana” takode su pronadeni ostaci mamuta. Ovi fosilni ostaci nalaze se u Muzeju Srema.

Veliki broj osteoloskih 1 odontoloskih ostataka mamuta pronaden je na uséu Save u Dunav, kao i za vreme
izgradnje Pancevackog mosta (Marinci¢, 1997) i drugih gradevinskih radova u blizini velikih panonskih reka
(Markovi¢, 1989). Kod Slankamena pronadeni su delovi donje vilice mamuta (Pesi¢, 1969). Ovaj materijal
je sastavni deo zbirke krupnih sisara Prirodnjackog muzeja u Beogradu.

U koritu reke Tise, 5 km juzno od Novog Beceja, u kvartarnim aluvijalnim naslagama, otkrivena je 1947.
godine dobro ocCuvana lobanja sa kljovama 1 tri molara u gornjoj vilici vrste Mammuthus primigenius
(Marinci¢ i Nedeljkovi¢, 2000). Lobanja se cuva u Pokrajinskom zavodu za zastitu prirode Vojvodine.

U mnogo manjem procentu nalazeni su osteoloski i odontoloski ostaci u autohtonim sredinama (lesnim
naslagama, pecinskim sedimentima). Najbolje ocuvani skeleti pronadeni su na dva lokaliteta. Prvi je skelet
zenke stepskog mamuta koji je naden u glinokopu fabrike “Toza Markovi¢” u Kikindi, na dubini od 21
metra, u slojevima gline. OCuvano je 90 % koStane mase. IzloZen je u okviru stalne postavke Narodnog
muzeja u Kikindi. Popularno je nazvan Kika. Starost individue procenjena je na 64 godine.

Drugi je pronaden na kopu Drmno kod Kostolca na dubini od 30 metara. To je skelet muzjaka stepskog
mamuta, popularno nazvan Vika. Procenjeno je da je u trenutku uginuca imao 62 godine (Lister et al., 2012).
Na kopu Drmno pronadeno je jo$ pet dobro ocuvanih skeleta mamuta na dubini od 15 metara.
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Ostaci mamuta su retki u gornjopleistocenskim pecinskim naslagama Srbije, a registrovani su u samo
nekoliko pecina, a to su: Risovaca, Jerinina pecina, Baranica i1 Janda (Dimitrijevi¢, 1997, 2011; Dimitrijevi¢
idr., 2013).

1.4.2. DZINOVSKI JELEN

Vrsta Megaloceros giganteus pripada megacerinima koje su posebno pleme (tribus) u okviru familije
Cervidae. Detaljnim analizama mitohondrijskog materijala vrste M. giganteus (Kuehn et al,. 2005; Lister et
al,. 2005; Hughes et al., 2006; Hassanin et al,. 2012; Vislobokova, 2013) ustanovljeno je da pleme (tribus)
pripada subfamiliji Cervinae. Ova vrsta zivela je u srednjem i mladem pleistocenu Evrope 1 Azije, dok
poslednji primerci datiraju iz holocena.

Intraspecijska diferencijacija dzinovskog jelena je veoma diskutabilna. Podeljena su misljenja nau¢nika oko
sistematike 1 taksonomije u okviru ove vrste. Jo§ je Beckhemer (1941) zastupao teoriju da je podvrsta
Megaloceros giganteus antecedens iz srednjeg pleistocena u Nemackoj primitivan oblik od koga su nastale
kasnije forme. Vislobokova (2012) smatra da je forma M.giganteus ruffi sinonim sa M. giganteus germaniae
1 M. giganteus italiae. Prema Scheglova (1950, 1958) to je arhai¢na Sumska forma koja je zivela na podrucju
istocne Evrope 1 severne Azije tokom Mindel-Risa i Risa. Ova forma se odlikovala kra¢im rasponom rogova,
kra¢im ekstremitetima i robusnijom formom (Lister, 1994; Van der Made, 2006; Croitor et al., 2014). Van
den Made (2006) zastupa misljenje da se nominotipska forma Megaloceros giganteus giganteus (sinonim M.
giganteus hiberniae), pojavila tokom kasnog pleistocena i da je bila adaptirana na otvorenije prostore. Prema
Croitor et al. (2014) i Croitor (2018) nalazi obe forme su bili prisutni u isto¢noj Evropi. Osnovne
odontoloske razlike ove dve forme su kratka serija gornjih premolara i jak cingulum kod napredne forme i
dugacka serija gornjih premolara i slab cingulum kod primitivne forme (Croitor, 2008).

Caloi (1973) u svom radu navodi i podvrste M.giganteus latiformis iz Holandije koju karakteriSe veliko
rastojanje izmedu supraorbitalnih otvora i dug premolarni niz. Takode, ovaj autor daje i procene razlika u
dimenziji lobanja M. giganteus hiberniae iz Irske i M. giganteus germaniae iz Nemacke, Italije i Isto¢ne
Evrope, za koje Lister (1994) smatra da nemaju statisticku znacajnost.

Van der Made (2006) i Lister (1994) zastupaju misljenje da je dzinovski jelen iz Irske forma sa najduzim
ekstremitetima (karakteriSu je gracilnije metakarpalne kosti) i da je ta podvrsta stigla iz zapadne u isto¢nu
Evropu pre 13.000 do 10.000 godina. Ta forma je takode, usled adaptiranosti na otvorena stanista, imala vec¢i
raspon rogova i generalno vitkiju gradu (Lister, 1994; Van der Made, 2006; Croitor et al., 2014).

Najkasniji datovan primerak je iz Sibira (Stuart et al., 2004), dok su evropske populacije izumrle 3000
godina ranije. Dzinovski jelen imao je Sirok areal rasprostiranja od Irske do Bajkalskog jezera. Jedna je od
najvecih vrsta jelena koja je do sada zivela (Hugnes et al., 2006). Muzjaci su dostizali visinu od preko 2
metra u predelu leda, a raspon rogova je kod nekih primeraka prelazio i 3,5 metra. Gould (1974) napominje
da je veli¢ina rogova ocekivana u odnosu na dimenzije tela dzinovskog jelena. Ovaj proces hipomorfoze,
dalje navodi Gould, rezultat je seksualne selekcije ,,da uplasi protivnika i privuce Zenke”.

Lister (1984) navodi da je dzinovski jelen nastanjivao Britanska ostrvaod Holsteina—Hoxniana (topla faza
koja se datuje od pre oko 374424 000godina) sve do Weichseliana (hladne faze koja je bila od pre 71—
12000 godina). To znaci da je ova vrsta mogla da se adaptira na razli¢ite stadijume (tople i hladne) koji su se
sukcesivno menjali u toku pleistocena.

Prema Barnosky (1986), promena kvaliteta staniSta i resursa na kraju pleistocena mogla je dovesti do
izumiranja dzinovskog jelena. Naime, pretpostavlja se da je razlog njegovog izumiranja smanjenje koli¢ine
kalcijuma i fosfora u ishrani, a to su bili neophodni suplementi pri izgradnji rogova. Pojava osteoporoze je
takode, mogla da bude direktan uzrok njihovog izumiranja (Ivanovi¢ & Kalezi¢, 2009).

Lister & Stuart (2019) navode da su glavni faktori izumiranja dzinovskog jelena klimatske i paleoekoloske
promene, a da je ¢ovek, izlovljavanjem poslednjih fragmentisanih populacija, mogao doprineti izumiranju.

15



1.4.2.1. NALAZI DZINOVSKOG JELENA NA TLU SRBIJE

Ostaci dzinovskog jelena se rede nalaze nego ostaci mamuta na tlu Srbije. NajCes¢i nalazi su ex situ u
alohtonim sredinama, ta¢nije u aluvijalnim naslagama reka Dunav, Save i Tise (Gili¢, 1997; Nedeljkovic,
2004, 2005,2012, u Stampi; Paunovi¢ 1 Filipovi¢, 2016; Paunovi¢, 2018). Redi su nalazi ove vrste u
pe¢inskim slojevima, i to u Risovaci, Jandi, Smoluc¢koj i Jerininoj pec¢ini (Dimitrijevi¢, 1996, 1997;
Dimitrijevi¢ 1 dr., 2013). Najimpresivniji tezaurirani primerci ove vrste su lobanje muzjaka sa raskoSnim
rogovima, koji su u veéini slu€ajeva fragmentovani. Najbolje o€uvani primerak lobanje muZzjaka ¢uva se u
Muzeju Srema. To je lobanja sa delimi¢no o¢uvana oba roga. U Muzeju u Smederevu tezaurirana je lobanja
muzjaka na kojoj je uradena nadogradnja nedostaju¢ih delova rogova. Tako restauriran primerak sa
kompletnim rogovima je jedinstven na teritoriji Srbije. Restauracija ovakvog tipa je pionirski zahvat u Srbiji
(Paunovi¢ i Filipovi¢, 2016).

Broj pronadenih lobanja Zenki ove vrste je procentualno mnogo manji. Postoji vise razloga za to. Prvi je da
lobanje zenki nisu prepoznavane, drugi da su odbacivane kao neinteresantan fosilni materijal jer nemaju
rogove 1 treci, najvazniji razlog je da su muzjaci najées¢e uginuli u zoni gde je verovatnoéa fosilizacije
najveca, tj. u nizijama i dolinama reka (Barkonsky, 1985). Muzjaci su kao zivotinje individualci bili lak plen
predatorima, dok su zenke zivele u grupama u vi§im predelima i njihovi fosilni ostaci su redi u nizijskim
delovima (Walch, 1995; Paunovi¢, 2018).

Samo dva dobro oCuvana primerka lobanje zenke dzinovskog jelena su tezaurirana u Srbiji; jedan se nalazi u
Muzeju u Smederevu (UroSevi¢ 1 dr., 2017; Paunovi¢, 2018), a drugi u Muzeju Srema (Nedeljkovi¢, u
Stampi).

1.5. OPSTE ODLIKE I MORFOLOGIJA GLAVENOG SKELETA MAMUTA I DZINOVSKOG
JELENA (OSRVT NA DOSADASNJA ISTRAZIVANJA)

U ovoj disertaciji dat je prikaz opStih odlika glavenog skeleta pleistocenskih krupnih sisara, i to dve
sukcesivne vrste mamuta (M. trogontherii i M. primigenius) 1 jedinog roda iz tribusa megacerina, dzinovskoj
jelena (Megaloceros giganteus), sa mogucom intraspecijskom diferencijacijom na dve podvrste (M.
giganteus ruffi 1 M. giganteus giganteus). Na terenima Srbije, mali broj je dobro ocuvanih ostataka
navedenih megaherbivora.

1.5.1. MORFOLOSKE KARAKTERISTIKE VRSTA
M. TROGONTHERII 1 M. PRIMIGENIUS

Promene ekoloskih uslova tokom pleistocena bitno su uticale na brojne morfoloske promene u evolutivhom
nizu mamuta. Osnovne promene, osim u samoj veli¢ini, desile su se i u morfologiji glavenog sekeleta.
Najznacajnije su: skrac¢ivanje i podizanje lobanje i donje vilice, povecanje molarne hipsodoncije, povecanje
broja lamela i tanjenja zubne gledi, zatim progresivno skra¢enje korpusa, Sirenje ramusa, povecanje visine
kondila. Morfoloske karakteristike mamuta proucavao je veliki broj nau¢nika (Soergel, 1913; Osborn, 1942;
Maglio, 1973; Lister, 1996 i mnogi drugi). Klasi¢an nacin merenja donje vilice mamuta dala je Dubrovo
1960. godine. Taj nacin merenja se primenjuje i danas kod linearnog merenja ovakvih uzoraka. Medutim,
geometrijska morfometrija na ovom materijalu je retko primenjivana (Paunovi¢ et al., 2017). U svom radu
Alvarez & Mendez (2011) navode da je rast visine i Sirine mandibule tokom ontogenije M. primigeniusa
kontinuiran, dok Maschenko (2002) zakljucuje da su najvece ontogenetske promene u prve Cetiri godine
Zivota mamuta.

Inace, generalni trend evolucije lobanje i donje vilice mamuta bio je vezan za povecanje visine i Sirine ovih
skeletnih elemenata, sa proporcionalnim skra¢enjem (Maglio, 1973; Lister et al., 2005), a do sada opisane
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ontogenetske promene oblika donje vilice mamuta bile su analogne sa evolutivnim promenama oblika
opisanim izmedu sukcesivnih vrsta (Fisher & Beld, 2003; Alvarez-Lao & Mendez, 2011; Paunovi¢ et al.,
2017).

1.5.2 MORFOLOSKE KARAKTERISTIKE I POLNI DIMORFIZAM
VRSTE MEGALOCEROS GIGANTEUS

Intraspecijska taksonomija dzinovskog jelena jo$ uvek nije dovoljno dobro poznata. Ipak, nekoliko formi je
opisano i oznac¢eno kao moguce podvrste. Forma M. giganteus ruffi smatra se sinonimom sa M. giganteus
germaniae 1 M. giganteus italiae (Vislobokova, 2012). Prema Scheglova (1950,1958) to je arhai¢na Sumska
forma koja je zivela na podrucju istocne Evrope i severne Azije tokom mindel-risa i risa. Tokom kasnog
pleistocena pojavljuje se nominotipska forma M. giganteus giganteus sinonim M. giganteus hiberniae, koja
je bila adaptirana na otvorenije prostore (Van der Made, 2006). Prema Croitor et al. (2014) i Croitor (2018)
nalazi obe forme su prisutni u istocnoj Evropi. Dve forme se mogu razlikovati prema relativno kratkoj seriji
gornjih premolara i jakom cingulumu kod napredne forme i relativno dugackoj seriji gornjih premolara i
slabom cingulumu kod primitivne forme (Croitor et al., 2014; Croitor, 2018; Paunovi¢ et al., u reviziji).

Kod dzinovskog jelena, oCekivana masa zenki bila je oko 80 procenata mase muzjaka i razlike u
dimenzijama lobanje adultnih formi bi trebalo da su relativno male (Geist, 1998). U literaturi postoje podaci
o lobanjama zenki koje su po dimenzijama bile priblizno duge kao lobanje muzjaka (Iz Geist, 1998: Owen,
1846; Whitehead, 1993). Ipak, lobanje Zenki su obi¢no uze, gracilnije i sa manje izraZenom pahistozom.
Takode, kod Zenki potiljacne i maksilarne kosti su manje zadebljale, nazolakrimalna fisura je veca, fronto-
orbitalni region je uZi, orbite su manje izrazene i foramen ovale je ve¢i (Vislobokova, 2013). Specifi¢no je
da mladi muzjaci imaju lobanje koje su po veliini i proporcijama veoma sli¢ne lobanjama zenki
(Vislobokova, 2013).

Prisustvo rogova kod muZzjaka, ¢iji je razvoj pod direktnim dejstvom polne selekcije, moze uticati na oblik
lobanje, narocito u frontalnom i bazikranijalnom regionu (Vanpe, 2007; Blagojevi¢ 1 Milosevi¢-Zlatanovic,
2011, Paunovi¢ et al., u reviziji).

1.6. CILJEVI ISTRAZIVANJA

Predmet ove doktorske disertacije je primena metoda geometrijske morfometrije na strukturama mandibule
dve sukcesivne vrste mamuta (Mammuthus trogontherii 1 Mammuthus primigenius) u bazalnoj, okluzalnoj i
lateralnoj projekciji, kao i1 lobanje dzinovskog jelena (Megaloceros giganteus) u bazalnoj i1 lateralnoj
projekciji. Navedenim metodama se ispituju obrasci varijabilnosti u obliku i veli€ini, interspecijske promene
u obliku, ontogenetske promene oblika i polni dimorfizam.
Osnovni ciljevi istrazivanja definisani u ovoj disertaciji su:

- proucavanje morfoloskih odlika donje vilice predacke i potomacke pleistocenske vrste mamuta (M.
trogontherii 1 M. primigenius) 1 test da li su razlike u tim odlikama statisticki znacajne.

- analiza ontogenetskih promena oblika u okviru vrste Mammuthus primigenius, da bi se utvrdili obrasci
alometrijskih promena oblika,

- proucavanje lobanja vrste Megaloceros giganteus, da bi se odredio stepen moguce intraspecijske
diferencijacije 1 polnog dimorfizma u veli€ini i obliku lobanje,

- analiza alometrijske komponente oblika lobanje kod vrste Megaloceros giganteus.
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2. MATERIJAL I METODE

Osteoloski ostaci pleistocenskih krupnih sisara, koji su analizirani u ovoj disertaciji, pronadeni su na
teritoriji Srbije. Najc¢es¢i nalazi su iz alohtonih sredina i to iz aluvijalnih nanosa reka, kao $to su Dunav,
Sava, Morava, Tisa 1 dr. Tako pronaden materijal nema tafne stratigrafske podatke (Gili¢, 1997;
Nedeljkovi¢, 2002, u stampi; Marin¢i¢ & Nedeljkovié, 2000; Paunovi¢, 2006, 2012, 2013, 2018, u reviziji;
Paunovi¢ et al., 2017; Paunovi¢ i Filipovi¢, 2016). Takode, pronaden je i autohtoni material u pleistocenskim
sedimentima (lesu, glini, pe¢inskim sedimentima), medutim taj materijal je u ve¢em procentu neobraden,
nekompletan, ostecen ili enkapsuliran u karbonatu (Milivojevi¢, 2011; Dimitrijevi¢ et al., 2015). Pronadeni
ostaci mamuta i dzinovskih jelena ¢uvaju se u viSe muzeja i privatnih zbirki, a sistematizacija materijala
nadenog na teritoriji Srbije jo§ uvek nije uradena. Uvodenjem centralizacije podataka, putem IMUS-a pocela
je sistematska obrada podataka svih prirodnjackih zbirki na teritoriji cele Srbije.

U ovom doktoratu prikazana je primena geometrijske morfometrije na dve grupe uzoraka:

- na sukcesivnim vrstama mamuta (M. trogontherii i M. primigenius),

- na lobanjama muzjaka i1 Zenki vrste Megaloceros giganteus.

Konkretno, analizirana je varijabilnost u obliku i veli¢ini u uzorku dve sukcesivne vrste mamuta (M.
trogontherii 1 M. primigenius) 1 da li se one mogu pouzdano razlikovati na osnovu morfoloskih
karakteristika. Takode, prikazana je analiza ontogenetskih promena oblika kod vrste M. primigenius.

Kod primeraka dzinovskog jelena ispitivana je varijacija u veli€ini i obliku, uradena je analiza morfoloske
diferencijacije izmedu dve moguée podvrste, zatim polnog dimorfizma u veli¢ini i obliku lobanje, kao i
alometrije lobanje.

2.1. PREGLED MATERIJALA
(DOSADASNJA ISTRAZIVANJA, METODE ZASTITE PALEONTOLOSKOG MATERIJALA)

Koris¢eno je 15 donjih vilica mamuta dve sukcesivne vrste (12 Mammuthus primigeniusi 3 M. trogontherii).
U uzorku su determinisane dve juvenilne individue vrste M. primigenius. Primerci su nalazeni u aluvijalnim
nanosima Dunava i Save i ¢uvaju se u Prirodnjackom muzeju u Beogradu (8) i Muzeju u Smederevu (7).
Generalni podaci o uzorku (inventarni brojevi, lokalitet, tezaurus) dati su u tabeli 1.

Svi uzorci iz Muzeja u Smederevu su obradeni metodom klasicne morfometrije i publikovani (Paunovi¢,
2006; 2012, 2013, 2018; Paunovic 1 Filipovi¢, 2016). Kompletan uzorak je obraden metodama geometrijske
morfometrije i publikovan (Paunovi¢ et al., 2017). Pripadnost vrsti odredena je pre svega na osnovu
morfoloskih karakteristika zuba, kao 1 ¢itave donje vilice (Maglio, 1973; Siegfried, 1983; Lenardi¢, 1991;
Lister, 1996). Svi parametri donje vilice od znacaja za ovu studiju, dati su u tabeli 2. Tako je u nasem slucaju
veli¢ina uzorka mala (N reda veli¢ine 10 primeraka po grupi ili manje), statistiCke metode kao §to su procena
srednje vrednosti veli¢ine, standardne devijacije i varijanse oblika, mogu da daju relativno precizne rezultate
(Cardini & Elton, 2007). Isto tako, validni rezultati mogu da se dobiju i primenom geometrijske
morfometrije na ekstremno ogranicenoj veli¢ini uzorka (Ivanovi¢ i sar., 2013), Sto je prikazano i u ovim
studijama (Paunovi¢ et al., 2017, u reviziji).

18



Tabela 1. Uzorak donjih vilica M. primigenius 1 M. trogontherii nadenih u Srbiji

ID

Vrsta

Lokalitet

Tezaurus

432

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

433

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

435

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

437

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

444

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

473

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

474

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

475

M. primigenius

Dunav kod Rama

Prirodnjacki muzej u Beogradu

Ram 7

M. trogontherii

Dunav kod Rama

Muzej u Smederevu

Ram 6

M. primigenius

Dunav kod Rama

Muzej u Smederevu

Ram 1

M. primigenius

Dunav kod Rama

Muzej u Smederevu

Ram 2

M. primigenius

Dunav kod Rama

Muzej u Smederevu

Ram 3

M. primigenius

Dunav kod Rama

Muzej u Smederevu

Ram 4

M. trogontherii

Dunav kod Rama

Muzej u Smederevu

Ram 9

M. trogontherii

Dunav kod Rama

Muzej u Smederevu
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Tabela 2. Parametri donjih vilica M. primigenius i M. trogontherii nadenih u Srbiji — vrsta, starost, tip donje vilice, Sirina donje vilice, zubni niz u
trenutku uginuca, Sirina zubnog niza, lamelarna frekvenca (LF) i1 publikacija.

ID Vrsta Starost | Tip donje vilice Sirina donje Zubni niz | Sirina zubnog LF Objavljeno
vilice (cm) niza (cm)
432 M. primigenius 40 Visoka, uzana 422 M2, M3 8,1L7,9D 9L 9D Paunovi¢ i dr., 2017.
433 M. primigenius 35 Visoka, uzana 479 M2, M3 7,8 18,6 D 8L 8D Paunovi¢ i dr., 2017
435 | M. primigenius 45 | Visoka, uzana 50,1 M3 8,0L8,6D 9L 9D Paunovic¢ i dr., 2017.
437 M. primigenius | 40-45 | Visoka, uzana 47,8 M3 8,3L8,0D 8.5L 8.5D | Paunovi¢idr., 2017.
444 | M. primigenius 40 Visoka, uzana 45,8 M2, M3 7.8L7,5D 10L 10D | Paunovi¢idr., 2017
473 | M. primigenius 15 | Visoka, uzana 48,3 M1, M2 82L 75D 7L 7.5D | Paunovi¢ idr., 2017.
474* | M. primigenius 10? | Visoka, uzana 435 dP4?, M1? 74L7,6D 8.5L 7.5D | Paunovi¢ idr., 2017.
475 M. primigenius 7-8 | Pljosnata, uzana 34,5 dP4, M1 53L57D 8.5L 9D | Paunovi¢idr., 2017.
Ram 7 | M. trogontherii 20 Pljosnata, Siroka 49,8 M2 10,4 L 10,7D | 6.5L 6.5D | Paunovi¢, 2006.
Ram 6 | M. primigenius 3-6 | Pljosnata, uzana 26,8 dpP4 421L39D 11L 11D | Paunovi¢, 2012.
Ram 1 | M. primigenius 25 Visoka, uzana 48,7 M2 102L 10,1 D 7L 7D Paunovi¢, 2013.
Ram 2 | M. primigenius 30 Visoka, uzana 49,6 M2 93L8,7D 8L 8D Paunovi¢, 2013.
Ram 3 | M. primigenius 20 Visoka, uzana 494 Ml 941L95D 7.5L 7.5D | Paunovi¢, 2013.
Ram 4 | M. trogontherii 15-20 | Pljosnata, Siroka 54,1 Ml ili M2 9,5L9,3D | 6.5L 6.5D | Paunovi¢, 2013.
Ram 9 | M. trogontherii 60 Pljosnata, Siroka 52 M3 79L8,7D 6L 6.5D | Paunovi¢, 2013.
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Geometrijska morfometrija lobanje dzinovskog jelena radena je samo na dobro oCuvanim primercima.
Selekcijom pronadenih primeraka na teritoriji Srbije, odabrano ih je samo 12 (tabela 3), od toga 10 lobanja
pripada muZzjacima, a 2 zenkama. Svi primerci lobanja pripadaju adultnim individuama. Analizirani primerci
su tezaurus muzeja u Beogradu (5), Sremskoj Mitrovici (3) 1 Smederevu (2), izuzev primeraka koji se nalaze
u Lovackom domu u Sremskoj Mitrovici (1) i u privatnoj zbirci u Uzicu (1). Paleontoloska analiza
publikovana je samo za 5 primerka (Gili¢, 1996; Nedeljkovi¢, 2012, u Stampi; Paunovié, 2016, 2018).
Analizirani primerci koji se ¢uvaju u Muzeju u Smederevu i u Muzeju Srema, konzervirani su smesom
polivinil acetata i vode u odredenoj proporciji. Generalni podaci o uzorku (inventarni brojevi, lokalitet,
tezaurus) dati su u tabeli 3. A priori moguci supspecijski status u uzorku dzinovskog jelena odreden je na
osnovu zubnih parametara (Croitor, 2008, 2018; Croitor et al., 2014). Jedinke koje su imale i jake cingulume
i relativno kratak premolarni niz su oznacene kao Megaloceros giganteus cf. giganteus, dok su ostale
oznacene kao starija forma, M. giganteus cf. ruffii. Pol, subspecijska pripadnost, zubni parametri kao i
relativna starost svake jedinke (odredena na osnovu troSenja zuba) dati su u tabeli 4. U analiziranom uzorku
samo dva primerka muZzjaka su oznaceni kao moguéi M. giganteus cf. giganteus.

Tabela 3. Lobanje Megaloceros giganteus nadene u Srbiji.

Inventarni broj Lokalitet Tezaurus

RAM-15 Dunav kod Rama Muzej u Smederevu

RAM -36 Dunav kod Rama Muzej u Smederevu
P-V/158 Sava kod Sremske Mitrovice Muzej Srema

P-V/107 Sava kod mesta Hrtkovci Muzej Srema

P-V/001 Sava kod mesta Martinci Muzej Srema

SMLD-1 Sava kod mesta Poloj Lovacki dom u Sremskoj Mitrovici
BG-352 Dunav kod Rama Prirodnjacki muzej u Beogradu
BG-353 Dunav kod Rama Prirodnjacki muzej u Beogradu
BG-355 Dunav kod Rama Prirodnjacki muzej u Beogradu
BG-358 Dunav kod Rama Prirodnjacki muzej u Beogradu

UE-1 Dunav kod Rama Privatna zbirka Bobana Filipoviéa (Uzice)
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Tabela 4. Parametri lobanja M. giganteus nadenih u Srbiji — pol, a priori subspecijska klasifikacija, srednja vrednost zubnih parametara leve i
desne strane: L P2-M’- ukupna duZina zubnog niza, L P*-P*-duZina premolara, L M'-M>- duZina molara, PP/MM — odnos premolara i molara,
prisustvo i stepen izrazenosti cinguluma, starost jedinki (procenjena na osnovu trosenja zuba) i publikacija.

Inventarni | Pol | Podvrsta | L P>-M° | LP*-P* [LM'-M’ | PP/MM | Cingulum | Starost | Objavljeno u:
broj (ct)) jedinki
RAM-15 . Paunovi¢
m giganteus | 152,50 | 66,40 | 90,65 0,732 molar, jak | mlada Filipovi¢, 2016.
RAM -36 |z ruffii 140,30 | 64,35 81,55 0,789 nema srednja | Paunovi¢, 2018.
P_V/158 premolar, Nedeljkovi¢, u
Z ruffii 144,46 | 63,14 85,49 0,739 molar, slab | stara Stampi
P-V/107 |m ruffii 143,60 | 61,90 80,30 0,771 nema stara Gilie, 1997.
P_V/001 Nedeljkovi¢,
m ruffii 150,90 | 63,90 | 86,10 0,742 molar, slab | stara 2004.
SMLD-1 premolar, Nedeljkovi¢,
m ruffii 138,70 | 60,50 | 81,60 0,741 molar, slab | mlada 2012.
BG-352 Paunovig'. f:t al.,
m ruffii 148,70 | 71,45 84,55 0,845 nema stara u recenziji
BG-353 ' Paunovig'. f:t al.,
m giganteus | 156,65 | 66,65 90,55 0,736 molar, jak | mlada u recenziji
BG-355 Paunovig'. F:t al.,
m ruffii 155.95 68,15 90,75 0.751 nema mlada u recenziji
BG-358 Paunovig'. F:t al.,
m ruffii 150,30 64,90 86,50 0,750 nema stara u recenziji
UE-1 ‘ Paunovig'. F:t al.,
m ruffii 139,75 60,80 81,70 0,744 nema srednja | u recenziji
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2.2 PRIPREMA MATERIJALA ZA ANALIZE

Za morfoloske studije, a posebno ontogenetske, najbolje je da se analizira veliki broj jedinki u uzorku
(Cardini & Elton, 2007; Alvarez-Lao & Mendez, 2011). Medutim, veliki broj jedinki tesko je prikupiti kada
je u pitanju fosilni materijal. To je slucaj sa vrstom M. trogontherii (Lenardi¢, 1994; Mol & Lacombat, 2009;
Lister & Stuart, 2010; Athanassiou, 2012), kao 1 sa lobanjama Zenki vrste M. giganteus ¢iji se nalazi na
terenima Srbije smatraju retkim. Tafonomska pristrasnost je dobro poznat problem u studijama dzinovskog
jelena (Barnosky, 1985). Lobanje Zenki najceS¢e su odbacivane zato Sto nisu bile interesantan fosilni
materijal ili jednostavno nisu bile prepoznate. Takode, muzjaci su najcesc¢e, zbog velikih rogova, bivali
zarobljeni u naslagama blata i mulja u nizijama i dolinama reka, odnosno u zoni gde je verovatnoca
fosilizacije najveca (Barnosky, 1985). Muzjaci dzinovskog jelena bili su individualci. Zbog takvog nacina
zivota bili su lak plen predatorima. Za razliku od muzjaka, Zenke su zivele u grupama u viSim predelima i
njihovi fosilni ostaci su redi u nizijskim delovima i dolinama reka (Walch, 1995).

Mali broj analiziranih primeraka mamuta 1 dzinovskih jelena se jo§ viSe umanjuje jer su za ovaj vid analiza
potrebni dobro ocuvani primerci.

2.2.1. FOTOGRAFISANJE ODABRANIH PRIMERAKA

Sve donje vilice mamuta kao i1 primerke dzinovskog jelena koji se nalaze u fundusu Prirodnjackog muzeja
fotografisao je Ljubomir Zlatanovi¢, koriste¢i digitalni SLR foto aparat Canon EOS 60D (rezolucije 18 MP,
Canon inc., Tokyo, Japan) sa objektivom zizne daljine 85 mm (135 mm ekvivalent).

Primerke dzinovskog jelena iz fundusa muzeja u Smederevu, Sremske Mitrovice i1 privatne kolekcije iz
Uzica fotografisao je Aleksandar Urosevi¢, fotoaparatom Nikon D5300 sa objektivom zizne daljine 85 mm.
Rastojanje izmedu uzoraka i ravni fotografisanja drzano je konstantnim. Donje vilice mamuta i lobanje
dzinovskih jelena postavljane su paralelno sa ravni fotografisanja i u centar vidnog polja, kako bi se
eliminisali efekti distorzije 1 paralakse (Mullin & Taylor, 2002). Prilikom fotografisanja, ispred svake
lobanje postavljen je lenjir kako bi postojao zajednicki faktor veli€ine, zbog skaliranja. Lenjir je postavljen u
istoj ravni u kojoj ¢e biti postavljene specificne tacke. PoSto su svi primerci fotografisani pod istim
uslovima, foto aparatima sli¢ne rezolucije i objektivima iste zizne daljine, pretpostavljeno je da tip foto
aparata kao 1 drugi fotograf ne¢e znacajno uticati na razlike u morfologiji, §to se u preliminarnim analizama
pokazalo kao tacno.

Primerci donjih vilica mamuta fotografisani su okluzalno, anteriorno i lateralno, dok su primerci dzinovskog
jelena fotografisani lateralno i bazalno. Svi primerci obelezeni su jedinstvenom Sifrom koja oznac¢ava ime
vrste, broj individue, gde je pronadena i gde se ¢uva (tabele 2 1 4).

Na slici svake individue data je referentna duzina (10 cm) radi skaliranja.

2.3 MORFOMETRIJSKE ANALIZE

Morfometrija je deo morfologije u kojoj se na kvantitativan nacin proucavaju promene veli¢ine i oblika zivih
1 izumrlih organizama i njihovih delova (Rolf, 1990; Bookstein, 1991; Ivanovi¢ & Kalezi¢, 2009; Urosevi¢
et al. 2019; Paunovi¢ et al., 2017). Veli¢ina se moze definisati kao parametar koji opisuje raspon variranja
mera morfoloSkih karakteristika (Ivanovi¢ 1 Kalezi¢, 2009). Oblik se, matematicki, definiSe kao sve
geometrijske informacije o odredenoj morfoloskoj celini nezavisne od efekata veliine, polozaja i
orijentacije u prostoru (Bookstein, 1996).

Glavni cilj morfometrije je da se statisticki testiraju hipoteze o ¢iniocima koji uticu na promenu oblika i
veli¢ine (Rohlf & Slice, 1990; Bookstein, 1991; Ivanovi¢ i Kalezi¢, 2009). U okviru morfometrije razlikuju
se dva pristupa: tradicionalni i geometrijski. Tradicionalni (stariji pristup) zasniva se na analizi linearnih
distanci, njihovih odnosa i uglova koje zaklapaju, odnosno veli¢ina se uzima kao mera oblika i prikazuje se u
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jednoj ravni (Oxnard, 1978; Reyment, 1996). Geometrijska morfometrija (GM) je analiza konstelacija
specifi¢nih tacaka u dve ili tri ravni prostora (Rohlf, 2000; Adams et al., 2004, 2013). Na taj nacin, ona
primenjuje geometriju za opisivanje morfoloskih celina pri ¢emu se promene oblika mogu pratiti nezavisno
od promene veli¢ine. Ovom metodom se takode pokazuje vizualizacija promena oblika morfoloskih celina
(Ivanovi¢ & Kalezi¢, 2009). Klingenberg et al. (2002) navode da se primenom geometrijske morfometrije
mogu uociti i male morfoloske promene koje klasi¢nim metodama ne mogu da se utvrde.

Prva primena geometrijske morfometrije bila je pocetkom XX veka. Njen zacetnik je bio D'Arcy Wentworth
Thompson, skotski biolog i matematicar, koji je pomoc¢u deformacionih mreza prikazao promene oblika
zivih bi¢a kroz prizmu matematicke transformacije. Tek sa razvojem tehnike i multivarijatne statistike
omogucena je prakticna primena GM u nauci.

U Srbiji se GM u nauci, primenjuje neSto viSe od desetak godina. Prva primena bila je u evolucionoj
biologiji pri analizi ontogenetskih nizova i filogenetskih odnosa repatih vodozemaca (Ivanovi¢ et al., 2007,
2008). Pionirski rad sa primenom GM u paleontologiji na primercima iz Srbije, Paunovi¢ et al. (2017),
pokazuje da su metode GM postale dobar alat za eksplorativne studije ili potvrdivanje hipoteza i u ovoj grani
nauke.

2.3.1. ODREDPIVANJE SPECIFICNIH TACAKA
Na donjim vilicama mamuta oznacene su specificne tacke, Ciji je raspored odreden prema prisustvu tacaka
na svim jedinkama, njihovoj pouzdanosti u adekvatnom predstavljanju morfologije donje vilice i
podudarnos$éu sa prethodnim studijama o morfologiji kod mamuta, koje su se bazirale na linearnim merama
(Dubrovo, 1960; Alvarez-Lao & Méndez, 2011; Paunovié, 2013). Zbog osteCenja na ramusu (vertikalnoj
grani) mandibule, kod veéine primeraka, na toj strukturi nisu postavljane specifi¢ne tacke. Bilo je o¢ekivano
da specifi¢ne tacke na zubima budu varijabilnije, zbog okluzalnog troSenja zuba. Medutim, ukljucili smo ih
u analize jer ih je bilo moguée ta¢no identifikovati na svim jedinkama i funkcijski su znac¢ajne. Specifi¢ne
tacke na okluzalnoj, anteriornoj i lateralnoj projekciji mandibule mamuta date su na slici 5 i u tabeli 5.
Specificne tacke na svim fotografijama lobanja dzinovskog jelena odredene su u bazalnoj i lateralnoj
projekciji. Tacke su odabrane po kriterijumu da dobro opisuju oblik lateralne i bazalne strane lobanje, da su
na jasno definisanim morfoloSkim celinama i da se mogu sa sigurnos¢u identifikovati na svim jedinkama.
Zbog malog uzorka, 1 kako bi se izbegle redundantne informacije sadrzane u simetrinim strukturama,
tackana je samo jedna strana lobanje. Specificne tacke na okluzalnoj i lateralnoj projekciji za dzinovskog
jelena date su na slici 6 1 u tabeli 6.
Specifi¢ne tacke za obe grupe uzoraka postavljene su uz pomoc¢ programa TpsDig2 (Rohlf 2013), pri ¢emu
je za svaki primerak unet i faktor veli¢ine prema skali od 10 cm sa lenjira fotografisanog pored svakog
primerka.
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Okluzalna Pll‘Oj ckeija Anteriorna projekcija
=9

10 cm

Slika 5. Specifi¢ne tacke na donjim vilicama vrsta Mammuthus trogontherii 1 Mammuthus primigenius
prikazanim u tri projekcije: 1.okluzalna 2. lateralna 3. bazalna (preuzeto iz Paunovi¢ et al., 2017)
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Tabela 5. Oznake i opis specifi¢nih tacaka na okluzalnoj, anteriornoj i lateralnoj projekciji donjih vilica
mamuta. P — projekcija (sa modifikacijama preuzeto iz Paunovi¢ et al., 2017)

P Specifi¢ne tacke Opis specifi¢nih tacaka
1) Medijalna tacka simfiznog zljeba u nivou njegove prednje ivice
2) Posteriorna medijalna tacka simfiznog zljeba
3) 10) Prednja ivica alveolusa
g 4)11) Medijalna ivica najSire lamele na okluzalnoj povrsini
§ 5)12) Lateralna ivica najSire lamele na okluzalnoj povrsini
g 6) 13) Posteriorna ivica okluzalne povrSine
8) 15) Tacka najviseg zakrivljenja donje vilice u nivou prednje ivice
alveolusa
9) 16) Tacke spoja simfiznog zljeba i korpusa donje vilice
1) Medijalna ventralna ivica mandibule (bez mentalnog nastavka)
2) Medijalna tacka simfiznog zljeba u nivou njegove prednje ivice
g 3)7) Medijalna ivica alveolusa
'é 4) 8) Medijalna ivica molara
= 5)9) Tacka najveceg zakrivljenja na ventralnoj ivici donje vilice
“ 6) 10) Najsira ivica mandibule u nivou koronoidnog nastavka, u visini
molara
1) Posteriorna intersekcija alveolusa i vertikalne grane
2) Anteriorno-dorzalna ivica molara
g 3) Anteriorno-ventralna ivica molara
§ 4) Prednja ivica alveolusa
o
S 5) Prednja ivica donje vilice, bez mentalnog nastavka
6) Tacka najveceg zakrivljenja na ventralnoj ivici mandibule
7) Posteriorna tacka koronoidnog nastavka u nivou njegove baze
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Bazalna projekcija
5 9 14 15

Lateralna projekcija

10 cm

Slika 6. Specificne tacke na lobanji vrste Megaloceros giganteus za bazalnu i lateralnu projekciju (preuzeto
iz Paunovi¢ et al., u reviziji).



Tabela 6. Oznake i opis specificnih tacaka na bazalnoj i lateralnoj projekciji lobanje dzinovskog jelena. P —
projekcija (sa modifikacijama preuzeto iz Paunovi¢ et al., u reviziji).

P Specifi¢ne tacke Opis tacaka
1) Alveolus prvog premolara na mestu spoja protokona i hipokona
2) Alveolus prvog molara na mestu spoja protokona i hipokona
3) Alveolus tre¢eg molara na mestu spoja protokona i hipokona
4) Foramen palatinum majus — posteriorna ivica
5) Posteriorna ivica na suturi levog i desnog palatinuma
6) Tuber maxillare (spojili smo dve tacke u ovu jednu)
- 7) Najvece spoljasnje zakrivljenje zigomati¢ne (jagodi¢ne) kosti
% 8) Spoj jugalne i skvamozne kosti (ili mesto spoja processus
3 temporallis 1 procesus zygomaticus slepoo¢ne kosti)
= 9) Bazisfenoidna i presfenoidna sutura
10) Foramen ovale — prednja ivica
11) Najvece udubljenje u nivou slusnog kanala (spolja)
12) Bocna ivica (ili najispupCenija tacka) processus paraoccipitalis
13) Boc¢na ivica (ili najispupcCenija tacka) processus occipitalis
14) Prednja ivica foramen magnum
15) Zadnja ivica foramen magnum
1) Lakrimalni otvor
2) Najanteriorniji deo orbite
3) Posteriorni deo orbite
4) Dorzalni deo orbite (najvisa tacka)
5) Ventralni deo orbite (najniza tacka)
6) Anteriorni deo zigomati¢nog ugla
g 7) Anteriorni deo nazolakrimalne fisure
T;S 8) Posteriorni deo nazolakrimalne suture
i; 9) Infraorbitalni otvor
] 10) Najposteriornija tacka alveolarne ivice poslednjeg molara
11) Anteriorna alveolarna ivica prvog molara
12) Alveolarna ivica izmedu premolara i molara
13) Crista nuchalis — najposteriorniji deo
14) Otvor sluSnog kanala
15) Ventralna ivica okcipitalnog kondilusa
16) Ventralna ivica parakondilusa ili jugalne kosti
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2.3.2. GEOMETRIJSKA MORFOMETRIJA I STATISTICKA OBRADA PODATAKA
Generalizovana Prokrustova analiza (GPA)

Prvi korak u analizama geometrijske morfometrije je Generalizovana Prokrustova analiza (GPA). Ime je
dobila po Prokrustu, liku iz gr¢ke mitologije koji je svoje goste “prilagodavao” dimenzijama svoje postelje,
tako Sto ih je rastezao ili sekao. Ova analiza iz uzorka izdvaja varijable oblika analizom Prokrustove
superimpozicije (poravnanja): reskaliranje, translacija i rotacija svake jedinke u uzorku, kako bi se
eliminisali efekti veli¢ine, polozaja i orijentacije. Time se zadrzavaju informacije koje su vezane iskljucivo
za oblik — Prokrustove koordinate. Pritom, informacija o veli¢ini svake jedinke biva zapamcena kao veli¢ina
centroide (centroid size — CS). To je mera disperzije specifi¢nih ta¢aka od sredista odredene konstelacije.
Matematicki, to je kvadratni koren sume kvadratnih rastojanja specificnih tacaka od geometrijske sredine
date konstelacije (Bookstein, 1991). U daljim analizama veli¢ina centroide koristi se kao mera veli¢ine, a
Prokrustove koordinate kao mera oblika i na taj nacin je moguce nezavisno analizirati veli¢inu i oblik. Pored
toga, u geometrijskoj morfometriji promene oblika se mogu detaljno prikazati primenom deformacionih
mreza (Thin Plate Spline - TPS), ili deformacionih konturnih dijagrama, §to predstavlja jo§ jednu prednost
ove metode.

Deformacione mreze zasnovane su na modelu beskona¢no tanke ploc¢e koja se nalazi izmedu dve
konstelacije specifi¢nih tataka. Ona se deformise prilikom povezivanja istih tacaka na razli¢itim jedinkama
(Bookstein, 1991; Klingenberg, 2002, 2013).

Ukoliko se radi o bilateralno simetri¢nim strukturama, prilikom Prokrustove superimpozicije moze se
odvojiti simetricna od asimetricne komponente oblika. Svaka konstelacija specificnih tacaka se poravnava sa
svojim likom u ogledalu pri ¢emu se sve asimetrije u obliku odvajaju od potpuno simetri¢nih informacija i
na taj nacin se dobiju dve zasebne komponene oblika koje se mogu dalje nezavisno analizirati (Klingenberg
et al., 2002). U ovom radu, za dalje analize kod simetri¢nih struktura kori§¢ena je simetri¢na komponenta.

Sa setom varijabli oblika i1 veli¢ine dobijenim nakon GPA uradene su sve preostale statisticke analize.

Analiza glavnih komponenti (PCA)

Sledeca analiza je PCA (Principal Component Analysis) — analiza glavnih komponenti koja sluzi da se
njome ispita varijabilnost u obliku u okviru uzorka. Da bi se ova analiza uradila, originalne varijable oblika
se prevode u matricu kovarijansi koja daje ulazni set podataka. PCA analizom, ulazni podaci se prevode u
skup novih promenljivih. One nisu medusobno korelisane i svaka naredna opisuje manji procenat ukupne
varijabilnosti. Ove promenljive nazivaju se glavne komponente (Principal Components - PC) 1 graficki su
prikazane kao PC ose. Suma svih PC osa je 100% varijabilnosti u obliku. Prve dve ili tri PC ose obi¢no
opisuju najveci procenat varijabilnosti u obliku, pri ¢emu prva osa prikazuje najizrazitije promene.

Nakon uradene PCA analize, uzorak biva vizuelno prikazan u morfoloskom prostoru (graficki prikaz
varijabilnosti u obliku) ¢ije su dimenzije definisane PC osama. Svaka tatka u morfoloSkom prostoru
predstavlja jednu jedinku iz uzorka. Promene oblika karakteristicne za svaku PC osu daju se u vidu
deformacionih mreza ili deformacionih konturnih dijagrama.

Prokrustove i Mahalanobisove distance

Osnovna mera razlike u obliku u geometrijskoj morfometriji je Prokrustova distanca. DefiniSe se kao
linearna mera distance izmedu konstelacija koje se porede. IzraCunava se kao kvadratni koren sume
kvadratnih rastojanja izmedu odgovarajucih tacaka, nakon Prokrustove superimpozicije. Prilikom poredenja
razlika u obliku izmedu predefinisanih grupa (vrsta, pol, populacija, itd.) racunaju se Prokrustove distance
izmedu srednjih oblika svake od definisanih grupa. Statisticka znacajnost Prokrustovih distanci u obliku
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izmedu dve ili viSe proucavanih grupa moze se ustanoviti permutacionim testom. Ukoliko postoje grupe ¢ije
srednje vrednosti se porede, permutacioni test utvrduje da li su uocene razlike izmedu srednjih vrednosti
dovoljno velike da bi se, sa odredenim nivoom znacajnosti, odbacila nulta hipoteza (da izmedu poredenih
grupa nema statisticki znacajnih razlika). Pri permutacionom testu, prvo se utvrdi uoceni nivo razlike izmedu
grupa, a zatim test nasumi¢no deli kompletan uzorak u dve grupe, za unapred zadat broj iteracija
(ponavljanja) i racuna razlike srednjih vrednosti izmedu tako nasumi¢no definisanih grupa. P-vrednost testa
racuna se kao proporcija tih iteracija ¢ija je vrednost veéa ili jednaka uo¢enom nivou razlike izmedu grupa.
Ukoliko je ta vrednost manja od 0,05 odbacuje se nulta hipoteza, odnosno zakljucuje se da razlike izmedu
grupa nisu mogle nastati slucajno.

Alternativno Prokrustovim distancama, razlike u obliku izmedu grupa mogu se prikazati i kao
Mahalanobisove distance. One predstavljaju distance izmedu srednjih oblika grupa izra¢unate u odnosu na
unutargrupnu varijabilnost. Mahalanobisove distance daju znacajne razlike u obliku onda kada su razlike
izmedu grupa vece od unutargrupne varijabilnosti. Znacajnost Mahalanobisovih distanci se takode moze
porediti permutacionim testom.

Regresija

Analiza regresije ispituje medusobni odnos jedne zavisne 1 druge nezavisne promenljive koja kontinuirano
varira. U slucaju multivarijatne regresije, kao §to je slu¢aj u GM, ispituje se odnos nezavisne promenljive
koja je geometrijska mera veli¢ine (CS) 1 viSe zavisnih promenljivih koje su varijable oblika. Multivarijatna
regresija koristi se za ispitivanje alometrijskih odnosa u uzorku (Klingenberg, 1996; Ivanovi¢ & Kalezic,
2009).

2.3.2.1. ANALIZE KORISCENE ZA MAMUT-GRUPU

Pre primena metoda geometrijske morfometrije, na mamut-grupi uraden je test ponovljivosti specifi¢nih
tacaka zasnovan na linearnim rastojanjima izmedu specifi¢nih tacaka (Inter landmark distances-ILD) i testu
ANOVA odnosno analizi varijanse (Ross & Williams, 2008). Ovaj test pokazuje sa kolikom sigurnosc¢u se
moze ponavljati postavljanje specificnih tacaka, odnosno koliko su ulazni podaci pouzdani. Broj ILD
ekvivalentan je broju kombinacija parova specificnih taaka za svaku konstelaciju. Svako tackanje na svim
primercima odradeno je dva puta, za sve tri projekcije. Set od 121 ILD za okluzalnu, 46 za anteriornu i 22 za
lateralnu projekciju je izraCunat za oba tackanja. Zatim se radi ANOVA na linearnim merama izraCunatim u
oba tackanja, kako bi se odredio nivo greSke u tackanju. Statisticki znacajan rezultat podrazumevao bi da
postoji znacajna gresSka izmedu dva tackanja.

Na mamut-grupi primenjena je generalizovana Prokrustova analiza na sve tri projekcije, kako bi dobili
matricu koordinata oblika, sa uklonjenim efektima veli¢ine, pozicije i orijentacije (Rohlf & Slice, 1990;
Bookstein, 1996; Dryden & Mardia, 1998). Za okluzalnu i anteriornu projekciju, koris¢ene su srednje
vrednosti originalne konfiguracije i njenog lika u ogledalu kako bi se dobila simetricna komponenta
varijacije oblika (Klingenberg et al., 2002). Kao meru veli¢ine koristili smo veli¢inu centroide (CS), koja se
raCuna kao kvadratni koren sume kvadratnih rastojanja svake specifiéne tacke od centroide forme
(Bookstein, 1991; Zelditch et al., 2012).

Kako bi se ispitala varijacija u obliku mandibule izmedu dve sukcesivne vrste mamuta, kao i varijacija
oblika izmedu juvenilnih i adultnih runastih mamuta, koriS¢ena je analiza glavnih komponenti (PCA) na
kovariacijonoj matrici varijabli oblika. Ovom analizom vizuelno su prikazani morfoloski prostori:
matematicki nacin vizuelnog predstavljanja oblika fenotipa u odnosu na jednu ili viSe promenljivih (Polly,
2008).
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Kako bi se ilustrovale alometrijske promene oblika izmedu juvenilnih i adultnih runastih mamuta,
primenjena je multivarijatna regresija varijabli oblika na logaritmovanu veli¢inu centroide.

Konfiguracija srednjeg oblika je izraCunata za obe vrste, ukljuCuju¢i samo adultne individue.
Mahalanobisove distance, koje prikazuju distance izmedu vrsta u odnosu na varijaciju unutar vrsta i
Prokrustove distance, koje prikazuju sumu distanci izmedu specifi¢nih taaka srednjih konfiguracija oblika,
su racunate izmedu srednjih oblika obe vrste (Klingenberg & Monteiro, 2005). Razlike u obliku su vizuelno
prikazane deformacionim konturnim dijagramima. Permutacioni test sa 10.000 iteracija je izvrSen da bi se
utvrdila statisticka znacajnost divergence u obliku izmedu vrsta, za Mahalanobisove 1 Prokrustove distance.

Sve analize oblika radene su MorphoJ softverskim paketom (Klingenberg, 2011).

2.3.2.2. ANALIZE KORISCENE ZA JELEN-GRUPU

Generalizirana Prokrustova Analiza (GPA) je uradena kako bi se eliminisali efekti veliine, polozaja i
orijentacije. Prokrustove koordinate koriS¢ene su kao varijable oblika. Kao mera veli¢ine koriS¢ena je
veli¢ina centroide (CS), odnosno, zbir kvadratnih udaljenosti svake specifi¢ne tacke od geometrijskog centra
konstelacije.

Srednje vrednosti CS racunate su za svaku mogucu podvrstu, i za svaki pol. Polni dimorfizam u veli¢ini
(sexual size dimorphism - SSD) kvantifikovan je izracunavanjem standardnog indeksa polnog dimorfizma
veli¢ine (Issp) za srednje vrednosti CS za svaki pol, prema formuli Issp = veli¢ina veéeg pola
(muzjaka)/veli¢ina manjeg pola (Zenke). IzraCunata je i1 standardna devijacija (CS) za CS vrednosti muzjaka i
zenki. Zbog male veli¢ine uzorka, statistiCka znacajnost izmedu podvrsta u veli¢ini i SSD nije mogla da se
utvrdi. Varijacija oblika ventralne i lateralne projekcije lobanje procenjena je analizom glavnih komponenti
(PCA). Uz to, izracunate su srednje konfiguracije oblika za svaku mogucu podvrstu i za polove. Kako bi se
odredio nivo intraspecijske diferencijacije, Mahalanobisove distance (distance izmedu podvrsta poredene sa
varijabilno$¢u u okviru grupe) i Prokrustove distance (zbir rastojanja izmedu odgovaraju¢ih specifi¢nih
taCaka konfiguracija srednjeg oblika) su racunate izmedu srednjih oblika podvrste i polova za ventralnu i
lateralnu projekciju (Klingenberg & Monteiro, 2005). Polni dimorfizam u obliku (sexual shape dimorphism -
SShD) takode je kvantifikovan preko Mahalanobisovih (izmedu polova) 1 Prokrustovih distanci (izmedu
srednjih oblika polova), pri ¢emu se za indeks polnog dimorfizma u obliku (Issnp) uzimaju Prokrustove
distance (Ljubisavljevi¢ et al., 2010). StatistiC¢ka znacajnost intraspecijske diferencijacije i SShD-a ocenjena
je permutacionim testom sa 10.000 iteracija, dok su razlike u oblicima izmedu moguc¢ih podvrsta i polova
vizuelno prikazane deformacionim mrezama (Klingenberg, 2013). Uradena je multivarijatna regresija
varijabli oblika na logaritmovanu CS da bi se procenio nivo i znacaj alometrije. Promene oblika koje se
odnose na varijacije veli¢ine (alometrija) prikazane su deformacionim mrezama (Klingenberg, 2013). GPA i
sve statisticke analize radene su kori$¢enjem softverskog paketa Morphol (Klingenberg, 2011).
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3. REZULTATI
3.1. REZULTATI ZA MAMUT GRUPU
Rezultati analiza za mamut grupu su publikovani u Paunovi¢ et al., 2017.

Test ponovljivosti nije dao statisticki znacajne rezultate ni za jednu od linearnih distanci izmedu specificnih
tataka (ILD), za sve tri projekcije (p<0,05 u svim sluc¢ajevima). Na osnovu toga, moze da se zakljuci da je
pouzdanost tackanja zadovoljavajuca, te da se moze nastaviti dalje sa analizama geometrijske morfometrije.

Da bi se ustanovile razlike u veli¢ini izmedu grupa mamuta, poredene su srednje vrednosti veliine centroide
(CS) 1 njihove standardne devijacije za svaku grupu. Juvenilne jedinke runastog mamuta imaju znacajno
manju veli¢inu centroide od adultnih jedinki. Iako stepski mamut ima, u proseku, krupniju veli¢inu centroide
za okluzalnu 1 anteriornu projekciju (ali manju za lateralnu) od runastog mamuta, vredosti standardnih
devijacija kod ove dve vrste se preklapaju (tabela 7).

Tabela 7. Srednje vrednosti veli¢ina centroide + standardna devijacija. Preuzeto iz Paunovi¢ et al., 2017.

Okluzalna | Anteriorna | Bocna
Vrsta Starost | projekcija | projekcija | projekcija
M. primigenius Adulti | 59,5+4,3| 58,1+5,9 | 38,9+3,2
M. primigenius Juvenilni | 39,2+4,9 | 36,7+3,0 | 26,5+ 1,8
M. trogontherii Adulti | 61,7+2,8 | 61,3+4,3 | 36,2+8,3

Varijabilnost u obliku celokupnog uzorka za sve tri projekcije prikazana je u morfoloSkim prostorima koje
opisuju prva i druga osa dobijene analizom glavnih komponenti (PCA). Prve dve PC ose opisuju 73% totalne
varijanse u obliku za okluzalnu projekciju. Prva osa (PC 1) opisuje razlike u obliku od Sirih donjih vilica sa
simfizom pomerenom anteriorno, koje odgovaraju vrsti M. trogontherii do suzenih vilica sa simfizom
pomerenom posteriorno, koje odgovaraju vrsti M. primigenius. Druga osa (PC 2) opisuje posteriorno
izmeStanje boc¢ne ivice mandibule u nivou vertikalne grane i1 anteriorno izmesStanje najSire lamele. Ove
promene oblika odgovaraju juvenilnim jedinkama runastog mamuta, koje se odvajaju od adultnih po obe ose
(slika 7).
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Slika 7. Morfoloski prostor okluzalne projekcije donje vilice obe vrste mamuta, dobijen PCA analizom.
Deformacioni konturni dijagrami opisuju promene oblika vezane za prve dve PC ose. Sive linije 1 prazni
krugovi: srednji oblik. Crne linije i puni krugovi: konfiguracije sa skorom -0,1 i +0,1 Prokrustovih distanci
na odgovarajucoj PC osi. Preuzeto iz Paunovi¢ et al., 2017.

Za anteriornu projekciju, prve dve PC ose opisuju 68% ukupne varijanse u obliku. Prva osa (PC 1) opisuje
promene u obliku od Sirih, dorzoventralno nizih donjih vilica sa molarima pomerenim lateralno, koje
odgovaraju vrsti M. trogontherii, do uzih i viSih donjih vilica sa molarima pomerenim medijalno, koje
odgovaraju vrsti M. primigenius. Po prvoj osi, juvenilne jedinke se nisu jasno odvajale od adultnih. Druga
osa (PC 2) opisuje promene oblika vezane za Siru i dorzoventralno nizu donju vilicu. Ove promene oblika
odnose se isklju¢ivo na individualnu varijaciju u obliku, bez jasne separacije grupa po ovoj osi (slika 8).
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Slika 8. Morfoloski prostor anteriorne projekcije donje vilice obe vrste mamuta, dobijen PCA analizom.
Linearni dijagrami opisuju promene oblika vezane za prve dve PC ose. Sive linije i prazni krugovi: srednji
oblik. Crne linije 1 puni krugovi: konfiguracije sa skorom -0,1 1 +0,1 Prokrustovih distanci na odgovarajucoj
PC osi. Preuzeto iz Paunovic¢ et al., 2017.

Za lateralnu projekciju, prve dve ose opisuju 65% ukupne varijanse u obliku. Prva osa (PC 1) daje prikaz
promena oblika od donjih vilica sa izrazenom kompresijom u anteriornom delu i anteriornim pomeranjem
molara, koje odgovaraju vrsti M. trogontherii, do donjih vilica sa povec¢anjem visine u anteriornom delu 1
posteriornim pomeranjem molara, koje odgovaraju vrsti M. primigenius. Po drugoj osi (PC 2), sve grupe se u
najvecoj meri preklapaju sa adultnim runastim mamutima. Ipak, kod juvenilnih jedinki, promene oblika
desavaju se pre svega u posteriornim delovima donje vilice, s tim $to se baza koronoidnog nastavka i ramus
pomeraju posteriorno, a ventralna ivica mandibule se pomera anteriorno. Po drugoj PC osi, vrstu M.
trogontherii karakteriSu suzavanje u anteriornom i Sirenje u posteriornom delu mandibule (slika 9).
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Slika 9. MorfoloSki prostor lateralne projekcije donje vilice obe vrste mamuta, dobijen PCA analizom.
Linearni dijagrami opisuju promene oblika vezane za prve dve PC ose. Sive linije i prazni krugovi: srednji
oblik. Crne linije 1 puni krugovi: konfiguracije sa skorom -0,1 1 +0,1 Prokrustovih distanci na odgovarajucoj

PC osi. Preuzeto iz Paunovic¢ et al., 2017.

Alometrijske promene oblika izmedu juvenilnih i adultnih jedinki runastog mamuta na okluzalnoj projekciji
ukljucuju generalno skraéivanje i Sirenje donje vilice kod adultnih jedinki, sa posteriornim izmestanjem
simfiznog Zljeba, elongacijom i Sirenjem okluzalnih povrSina. Na anteriornoj projekciji, promene oblika kod
adultnih jedinki vezane su za povecanje visine donje vilice, suzavanje simfiznog Zljeba i podizanje molara.
Za lateralnu projekciju, promene oblika kod adultnih jedinki vezane su za skradivanje donje vilice u
anteriornom delu i povecanje visine u posteriornom delu. Procenat alometrijskih promena oblika najveci je
za okluzalnu, a najmanji za lateralnu projekciju. Permutacioni test nije dao statisti¢ki znacaj ni u jednom

slucaju (slikal0).
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Slikal0. Ontogenetska alometrija kod runastog mamuta, za okluzalnu, anteriornu i lateralnu projekciju,
analizirana multivarijatnom regresijom oblika na logaritmovanu veli¢inu centroide (CS). Linearni dijagrami
pokazuju promene oblika o¢ekivane za promenu od -0,5 i +0,5 jedinica logaritmovane veliine centroide u
odnosu na srednji oblik. Plave tacke — juvenilne jedinke, crvene tacke — adultne jedinke. Preuzeto iz
Paunovi¢ et al., 2017.

Mahalanobisove distance izmedu srednjih oblika vrsta znacajne su za sve tri projekcije, i najvece su kod
lateralne projekcije. Prokrustove distance izmedu srednjih oblika najvece su za okluzalnu projekciju, i
statisticki znacajne samo za okluzalnu i anteriornu projekciju (tabela 8). Kod vrste M. trogontherii, donje
vilice su proporcionalno raSirene i skracene, sa raSirenim okluzalnim povr§inama u odnosu na runastog
mamuta. U anteriornoj projekciji, kod M. trogontherii dolazi do bukalnog Sirenja lateralnih delova donje
vilice 1 dorzoventralne kompresije mandibule, a simfizni Zljeb je pli¢i i Siri u odnosu na mladu vrstu. U
lateralnoj projekciji, kod vrste M. trogontherii dolazi do kompresije u anteriornom i $irenja u posteriornom
delu donje vilice. Kod runastog mamuta, donja vilica je suzena i izduzena, sa okluzalnim povrSinama uzim u
odnosu na predacku vrstu. U anteriornoj projekciji, donja vilica vrste M. primigenius je suzena i visa, sa
uzim i1 dubljim simfiznim Zljebom i podignutim molarima. U lateralnoj projekciji, dolazi do izdizanja 1
posteriornog pomeranja molara i izduzivanja anteriornog dela donje vilice (slika 11).

36



Tabela 8. Divergenca u obliku izmedu vrsta u Mahalanobisovim i Prokrustovim distancama, izracunata za
sve tri projekcije donje vilice. Statisticki znac¢aj Mahalanobisovih i Prokrustovih distanci utvrden je
permutacionim testom (10.000 ponavljanja) i dat kao p vrednosti. Preuzeto iz Paunovi¢ et al., 2017.

Mahalanobisove Prokrustove
projekcija | distance p distance p
okluzalna 2,5835 0,0355 0,1422 0,0406
anteriorna 3,3832 0,0001 0,1014 0,0398
lateralna 3,7472 <,0001 0,1073 0,2865
M. trogontherii M. primigenius
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Slika 11. Promene oblika donje vilice izmedu stepskog 1 runastog mamuta, date za sve tri projekcije.Linearni
dijagrami daju promene oblika za 1,0 Prokrustovih distanci izmedu srednjih oblika dve sukcesivne vrste.
Preuzeto iz Paunovic et al., 2017.
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3.2. REZULTATI ZA JELEN GRUPU
Rezultati analiza za jelen grupu su publikovani u Paunovi¢ et al., u reviziji.

Srednje vrednosti veli¢ine centroide i1 indeksi polnog dimorfizma u veli¢ini su pokazali kod muZjaka kod
lobanja moguéih M. giganteus cf. ruffi primeraka su za oko 3 posto za ventralni i 4,6 posto za lateralnu
projekciju veéi nego moguci M. giganteus giganteus primerci. Lobanje muzjaka M. giganteus cf. ruffi su oko
4,3 posto za ventralnu i 4,4 posto za lateralnu projekciju veéi nego kod Zenki. Ipak, srednje vrednosti
veli¢ine centroide za sve grupe su bile u okviru granica standardnih devijacija (tabela 9).

Tabela 9. Srednje vrednosti (i) 1 standardna devijacija (SD) veli¢ina centroide (CS) za svaku podvrstu, pol i
projekciju lobanje, indeksi polnog dimorfizma u veli¢ini (Issp). N—broj jedinki u uzorku.

Projekcija/pol/podvrsta (cf.) | N | p CS CSSD | Issp
Bazalna/Z/ruffii 2 | 418,098 | 2,4482 | 1,043
Bazalna/M/ruffii 7 | 436,142 | 22,3940
Bazalna/M/giganteus 2 | 423,456 | 6,8068
Lateralna/Z/ruffii 2 | 470,775 | 4,6489 | 1,044
Lateralna/M/ruffi 7 1491,637 | 22,2596
Lateralna/M/giganteus 2 1 469,764 | 18,5189

Analiza glavnih komponenti (PCA) za bazalnu projekciju pokazala je da duz PC1 ose koja nosi 45,8 %
ukupne varijanse u obliku moguéi M.giganteus giganteus muzjaci se preklapaju sa mogucéim M.giganteus
ruffi muzjacima, dok se primerak P/V-107 odvaja od ostatka uzorka. Vecina primeraka se preklapala po PC2
osi koja nosi 15 % ukupne varijanse u obliku. Postojala je tendencija da se jedna Zenka P/V-158 odvaja od
svih drugih primeraka po ovoj osi.

Promene oblika duz prve ose (PC 1) koja nosi 45,8 % ukupne varijanse u obliku su vezane za generalnu
varijaciju uzorka u obliku i opisuju proporcionalno suzavanje i elongaciju lobanje, anteriornog pomeranja
zubnog niza, suzavanje jabu¢nog luka i1 suZavanje bazikranijalnog regiona sa povecanjem foramen
magnuma. Duz druge ose (PC 2) koja nosi 15 % ukupne varijanse u obliku, razlike u obliku vezane za Zenku
P/V-158 su suzavanje lobanje u jugalnom regionu, anteriorno pomeranje foramena ovale i bazisfenoidne
suture kao i suzavanje potiljacnog regiona. (slika 12).
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Slika 12. MorfoloSki prostor bazalne projekcije lobanje dZinovskog jelena, dobijen PCA analizom.
Deformacione mreze opisuju promene oblika vezane za prve dve PC ose. Tamno sivi krugovi — muzjaci M.
giganteus cf. ruffii, svetlo sivi krugovi — muzjaci M. giganteus cf. giganteus, beli krugovi — zenke M.
giganteus cf. ruffii. Preuzeto iz Paunovi¢ et al., u reviziji.

Za lateralnu projekciju moguéi M.giganteus ruffi muzjaci se odvajaju od ostatka uzorka duz PC1 ose dok se
zenke odvajaju od moguc¢ih M. giganteus giganteus muzjaka duz PC2 ose. Promene u obliku duz prve ose
(PC 1) koja nosi 43,3 % totalne varijanse u obliku, su vezane za elongaciju anteriornog regiona (njuske i
zubnog niza, narucito u molarnom regionu), posteriorno pomeranje orbita, povecanje nazolakrimalne fisure i
smanjenje potiljacnog regiona. Duz PC2 ose koja nosi 23% ukupne varijanse u obliku, maksilarne kosti se
Sire, zubni niz se skracuje, nazolakrimalna fisura se povecava i pomera posteriorno, orbite se povecavaju,
crista nuchalis se pomera anteriorno i potiljacni region se spusta dole i pomera posteriorno (slika 13).
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Slika 13. Morfoloski prostor lateralne projekcije lobanje dzinovskog jelena, dobijen PCA analizom.
Deformacione mreze opisuju promene oblika vezane za prve dve PC ose. Tamno sivi krugovi — muzjaci M.
giganteus cf. ruffii, svetlo sivi krugovi — muzjaci M. giganteus cf. giganteus, beli krugovi — zenke M.
giganteus cf. ruffii. Preuzeto iz Paunovi¢ et al., u reviziji.

Intraspecijska diferencijacija i polni dimorfizam u obliku koji su ustanovljeni Mahalanobisovim i
Prokrustovim distancama izmedu srednjih oblika a priori podvrsta i polova, nisu bili znacajni za ventralnu
ali su bili znac¢ajni za lateralnu projekciju (tabela 10). Prema tome, data je vizualizacija promena oblika samo
za boc¢nu stranu lobanje. Muzjaci M. giganteus cf. giganteus imaju izduzeni maksilarni region, smanjenu
bazu lobanje, nazolakrimalnu suturu pomerenu ka napred i orbitu pomerenu posteriorno. Za polni
dimorfizam, Zenke imaju vecu i posteriornije postavljenu orbitu 1 vecu nazolakrimalnu fisuru, zubni niz je
spusten nize i potiljaéni region je proporcionalno manji. Kod muzjaka, orbita je manja i pomerena
anteriorno, nazolakrimalna sutura je manja, zubni niz je postavljen viSe i1 potiljacni region je uvecan.
Sumarno, lobanja je viSe dorzoventralno spljostena kod muzjaka (slika 14). Uocene razlike u obliku koje su
vezane za intraspecijsku diferencijaciju i polni dimorfizam su analogne onima koje mozemo da vidimo na

dve PC ose.
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Tabela 10. Intraspecijska diferencijacija i indeksi polnog dimorfizma (Issnp) procenjeni kao razlike u
srednjem obliku izmedu podvrsta 1 polova za bazalnu i lateralnu projekciju, predstavljene Mahalanobisovim
i Prokrustovim distancama. Statisticka znacajnost razlika u srednjem obliku procenjena je pomocu
permutacionog testa sa 10.000 ponavljanja i data kao p vrednost, pri ¢emu su p vrednosti ve¢e od 0,05
statisti¢ni znacajne. Preuzeto iz Paunovic et al., u reviziji.

Grupa Projekcija | Mahalanobisova distanca | p Prokrustova distanca | p
Podvrsta | Bazalna 1,0352 0,9997 0,0321 0,8019
Podvrsta | Lateralna 3,7074 0,0185 0,0710 0,0244
Pol Bazalna 1,8712 0,8350 0,0628 0,1091
Pol Lateralna 3,6027 0,0269 0,0790 0,0285
M. giganteus cf. ruffii M. giganteus cf. giganteus
(a) B B e B i s ' A e
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Slika 14. Razlike u obliku izmedu mogucih podvrsta —ruffii 1 —giganteus (a) 1 izmedu polova M. giganteus
cf. ruffi (b) za lateralnu projekciju lobanje. Preuzeto iz Paunovi¢ et al., u reviziji.

Za bazalnu projekciju, regresija varijabli oblika na logaritmovanu veli¢inu centroide opisala je 16,11 %
totalne varijanse u obliku, ali nije bila statisticki znacajna (p=0,1245). Alometrijske promene oblika sastoje
se od anteriornog pomeranja i skraéenja zubnog niza, suzavanja i elongacije jugalnog luka, posteriornog
pomeranja bazisfenoidne suture i foramena ovale i Sirenja potiljaénog regiona kod najvecih individua (slika
15 a). Za boc¢nu projekciju regresija varijabli oblika na logaritmovanu veli¢inu centroide opisala je 11,05 %
totalne varijanse u obliku ali nije bila statisticki znacajna (p=0,3443). Promene oblika kod najkrupnijih
jedinki ukljucuju suzavanje maksilarne kosti, redukciju, pomeranje orbita ka napred i na dole, posteriorno
pomeranje crista nuchalis, pomeranje na gore potiljaénog kondilusa i elongaciju parakondilusa (slika 15 b).
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Slika 15. Alometrijske promene oblika bazalne (a) i lateralne (b) projekcije lobanje, dobijene regresijom
varijabli oblika (Prokrustovih koordinata) na logaritmovanu veli¢inu centroide. Deformacione mreze
pokazuju promene oblika izmedu najmanjih 1 najvecih jedinki u uzorku. Tamno sivi krugovi — muzjaci M.
giganteus cf. ruffii, svetlo sivi krugovi — muzjaci M. giganteus cf. giganteus, beli krugovi — zenke M.
giganteus cf. ruffii. Preuzeto iz Paunovi¢ et al., u reviziji.
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4. DISKUSIJA

Generalni trend evolucije lobanje i donje vilice mamuta bio je vezan za povecanje visine 1 Sirenje ovih
skeletnih elemenata, sa proporcionalnim skra¢enjem (Maglio, 1973; Lister et al., 2005), a do sada opisane
ontogenetske promene oblika donje vilice mamuta bile su analogne sa evolutivnim promenama oblika
opisanim izmedu sukcesivnih vrsta (Fisher & Beld, 2003; Alvarez-Lao & Mendez, 201 1). Nasi rezultati se u
velikoj meri poklapaju sa generalnim obrascem ontogenetskih i evolutivnih promena oblika kod mamuta.
Novina je §to ovi rezultati pruzaju statistiCku potvrdu i detaljniji graficki prikaz promena oblika (Paunovi¢ et
al., 2017; UroSevi¢ i sar., 2017).

Kod dzinovskog jelena, razlike izmedu evolutivno starije 1 mlade forme ogledaju se u opstoj robusnosti
lobanje i relativnoj duzini serije premolara (Lister, 1994; Van der Made, 2006; Croitor et al., 2014; Croitor,
2018). Sto se ti¢e polnog dimorfizma, lobanje Zenki su obi¢no gracilnije od lobanja muZjaka, sa manje
izrazenom pahistozom (Vislobokova, 2013). Rezultati naSe studije se u velikoj meri poklapaju sa ranijim
rezultatima uz statisticku potvrdu, a uz to daju 1 pregledniji graficki prikaz promena oblika (UroSevi¢ i sar.,
2017; Paunovi¢ et al., u reviziji).

e Paunovi¢ G., Bogicevi¢ K., UroSevi¢ A., (2017). Mandible shape differentiation between Mammuthus
trogontherii and M. primigenius and mandible shape ontogeny in M. primigenius specimens from Serbia: A
preliminary explorative geometric morphometric study. Quaternary International, 443, 212-220.

e UroSevi¢ A., Paunovi¢ G., Bogicevi¢ K., (2017). Primena geometrijske morfometrije u paleontoloskim
studijama. str. 43—49 u: Nikola Panti¢ — pecat jednog vremena u istoriji Srpskog geoloskog drustva.
Rudarsko — geoloski fakultet, Univerzitet u Beogradu.

e Paunovi¢ G., Bogicevi¢ K., UroSevi¢ A., (u reviziji). Intraspecific differentiation and sexual dimorphism
in giant deer (Megaloceros giganteus Blumenbach, 1799; Artiodactyla, Cervidae) skulls found in Serbia.
Acta Zoologica, AZ-OM-07-2019-0064.

4.1 MAMUT GRUPA

Rezultati ove teze vezani za geometrijsku morfometriju uradenu na mamut-grupi publikovani su u radu
Paunovi¢ et al. (2017) i1 na kongresnom saopStenju (UroSevi¢ i sar., 2017). U odnosu na paleontoloske i
metricke analize, geometrijska morfometrija daje detaljniji prikaz morfoloSkih promena izmedu sukcesivnih
vrsta.

4.1.1. INTERSPECIJSKA DIFERENCIJACIJA

Vrsta M. trogontherii ima mandibulu koja je dorzoventralno kompresovana i sa nizim molarima, ali je
takode proSirena, sa skra¢enim anteriornim delovima 1 $irim simfiznim Zljebom. Oblik donje vilice takode
moze da bude korelisan sa oblikom molara i okluzalnih povrsina, koje su prosirene i pomerene ka napred
kod vrste M. trogontherii. PoveCana hipsodoncija kod vrste M. primigenius je takode vodila ka
produbljivanju horizontalnog ramusa (Maglio, 1973; Lister, 1996). Oblik molara moze biti, sa druge strane,
uslovljen brojem lamela. Povecani broj lamela kod progresivnije vrste (Vaufrey, 1958; Maglio 1973;
Siegfried, 1983; Malez i Lenardi¢-Fabi¢, 1988; Lenardi¢, 1991) povecava mastikatornu povrsinu i
omogucava smanjenje Sirine okluzalne povrSine u odnosu na predacku vrstu, kao §to se moze videti na
nasem uzorku kod vrste M. primigenius. Poveéanje lamelarne frekvence je obrnuto proporcionalno S§irini
molara kod vrste M. primigenius, koja ima visi LF po datoj Sirini molara nego M. trogontherii (Lister &
Joysey, 1992).
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Evolucija lobanje i mandibule mamuta isla je uporedo sa drugim evolutivnim promenama koje su bile pod
uticajem klimatskih promena: razvoj guste dlake, smanjenje dimenzija uSiju i repa (Lister et al., 2005).
Promene velic¢ine i oblika lobanje i mandibule takode su interpretirane kao posledica generalnog
evolucionog trenda kod surlasa i mehanicka kompenzacija za povecane kljove (Eales, 1931; Prothero &
Schoch, 2002; Lister et al., 2005). Ipak, M. primigenius nije pratio ovaj trend generalnog povecanja telesnih
dimenzija 1 kljova. Ova vrsta bila je znatno manja od predacke vrste. Visina u nivou ramenskog pojasa bila
je od 2,4 do 3,7 metara, a telesna masa oko 6 tona, u poredenju sa vrstom M. trogontherii kod koje je visina
u nivou ramena bila preko 4 metra, a telesna masa je prelazila 10 tona (Garutt & Nikolskaya, 1988; Lister &
Bahn, 2007; Larramendi, 2015). Runasti mamut je takode imao i manje kljove: maksimalno 4,2 metara kod
muzjaka u ekstremnim sluc¢ajevima, dok je kod M. trogontherii duZina kljova bila do 5,2 metara (Lister &
Bahn, 2007). Vazno je napomenuti da, u naSem uzorku, mandibule vrste M. trogontherii nisu znacajno vece
od mandibula vrste M. primigenius. Jedinke M. trogontherii do sad nalaZene na teritoriji Srbije, pripadaju
kasnom srednjem pleistocenu (Dimitrijevi¢ et al., 2015). Kasne forme stepskog mamuta sa podrucja
zapadnog palearktika imale su sitniju telesnu gradu i morfoloski su bile sli¢nije kasnijoj formi, odnosno
runastom mamutu (Kahlke, 2014). U naSem uzorku, razlike u morfologiji mandibule vezane su isklju¢ivo za
oblik. Proporcionalno Sire mandibule vrste M. trogontherii mogu biti u vezi sa ve¢im telesnim dimenzijama i
vecim kljovama. Sa druge strane, M. primigenius ima povecanu visinu molara i mandibule, $to bi mogla biti
kompenzacija za manje telesne dimenzije 1 proporcionalno uzu mandibulu. Promene u morfologiji molara 1
hipsodonciji mogu biti vezane za razlike u ishrani, od stepske vegetacije srednjeg pleistocena do vegetacije
tundro-stepe  kasnog pleistocena (Lister et al., 2005). Mammuthus trogontherii je predstavnik
srednjopleistocenskog stepskog staniSta Sirokih re¢nih dolina. Osteoloski ostaci ove vrste nadeni su u
asocijacijama sa biljnim ostacima koji ukazuju na dominaciju travnatog stanista. Medutim, drvece 1 grmlje
su bili ¢esta vegetacija duz reka tokom srednjeg pleistocena, njihovo lis¢e i grane je stepski mamut koristio
kao dopunu ishrani (Lister & Bahn, 1994).

U tresetnom depozitu sa Sumskim biljkama starosti oko 0,6 miliona godina u isto¢noj Engleskoj pronaden je
jedan kompletan skelet stepskog mamuta. Na osnovu toga, moze da se zakljuc¢i da su stepski mamuti mogli
da naseljavaju 1 tople Sumovite oblasti, a ne samo hladnija i otvorenija stanista, koja su za njih bila optimalna
(Lister & Stuart, 2010).

Tokom c¢itavog pleistocena, zaklju¢no sa holocenom, na prostoru danasnje Srbije utvrdena je tendencija
postepene kserizacije klime, koja se odvijala u dva pravca: kserotermizacija (letnje suse) i frigorizacija (oStre
1 hladne zime). U glacijalnim periodima na podrucju Panonske nizije dolazi do prelaska aridne stepe u
mesovitu stepo-tundru i tundro-stepu, koje su bile glavna stanista runastog mamuta (Jankovi¢,1990; Kahlke,
2014). Kseromorfnija vegetacija tundro-stepe i stepo-tundre dovodi do pojave zuba sa ve¢im brojem lamela,
kao 1 povecane hipsodoncije koja inicira povecanje dubine mandibule.

Statisticka potvrda razlika u obliku donje vilice izmedu analiziranih sukcesivnih vrsta mamuta, uprkos
veoma malom uzorku (deset adultnih jedinki vrste M. primigenius 1 samo tri jedinke M. trogontherii)
sugeriSe da su metode geometrijske morfometrije primenjive na paleontoloskom materijalu ¢ak i u
slu¢ajevima kada je veliCina uzorka izuzetno ograni¢ena. Neophodno je da se sa dozom rezerve tumace
rezultati koji se ticu procene srednje vrednosti oblika na malom uzorku (Cardini & Elton, 2007). Ipak,
metode geometrijske morfometrije su dovoljno pouzdane za eksplorativne analize morfoloske divergence,
pogotovu kada je proucavani materijal redak ili pripada izumrlim taksonima (Bacon, 2000; Ivanovi¢ et al.,
2013; Xiao et al., 2014; Lague, 2015).
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4.1.2. ALOMETRIJSKI ODNOSI

Ontogenetske promene oblika kod runastog mamuta (M. primigenius) koje smo mi dobili (Paunovi¢ et al.,
2017) odgovaraju promenama oblika koje su prethodno opisane — povecéanje visine i Sirine donje vilice kod
adultnih jedinki sa izduzivanjem i produbljivanjem simfiznog Zljeba kao i1 povecanjem visine simfize
(Maschenko, 2002; Alvarez-Lao & Méndez, 2011). Ipak, permutacioni test nije pruZio statisticku potvrdu
ontogenetske alometrije.

Alometrija, odnosno diferencijalni rast, je po pravilu prisutna u bioloSkim sistemima, naroCito u toku
ontogenije (Gould, 1966; Klingenberg, 1998; Shingleton, 2010). Ona predstavlja odstupanje od
izometrijskog rasta, pri kome organizam tokom ontogenije zadrzava iste telesne proporcije (Emerson, 1978).
Nasi rezultati, kroz vizuelni prikaz, jasno pokazuju prisustvo diferencijalnog rasta analiziranih delova donje
vilice tokom ontogenije (Paunovic¢ et al., 2017). Prema tome, smatramo da je nedostatak statistiCke potvrde
za ontogenetsku alometriju najverovatnije lazni negativni rezultat zbog neadekvatne veli¢ine uzorka (dve
juvenilne 1 deset adultnih jedinki) za analizu multivarijatne regresije i procenu alometrijske putanje (Cardini
& Elton, 2007).

4.2. JELEN GRUPA

Rezultati ove teze vezani za geometrijsku morfometriju uradenu na jelen-grupi nalaze se u radu koji je
trenutno u procesu revizije (Paunovic et al., u reviziji).

4.2.1. INTRASPECIJSKA DIFERENCIJACIJA U VELICINI I OBLIKU

Razlike u veli€ini procenjene na osnovu srednjih vrednosti veli¢ine centroide izmedu mogucih podvrsta
Megaloceros giganteus ruffi 1 Megaloceros giganteus giganteus su relativno male. Primerci moguce
podvrste ruffi su sveukupno krupniji, §to nije u saglasnosti sa literaturom prema kojoj je forma cf. giganteus
imala krupnije lobanje (Caloi, 1973, Croitor, 2008, Croitor et al., 2014). Doduse, treba napomenuti da su u
ispitivanom uzorku samo mladi primerci identifikovani kao M. giganteus cf. giganteus dok su u uzorku M.
giganteus cf. ruffi bile prisutne jedinke razlicitih uzrasnih doba.

Sto se ti¢e oblika, razlike izmedu dve moguée podvrste u nasem uzorku vezane su za nekoliko karakteristika:
maksilarni region koji se ¢ini relativno kraéi, zatim orbite koje su postavljene visSe anteriorno kao i povecani
bazikranijum kod moguce podvrste ruffi. Podvrsta Megaloceros giganteus cf. giganteus ima izduzeniju,
gracilniju lobanju.

Podvrsta Megaloceros giganteus cf. ruffi je bila Sumska forma sa manjim rasponom rogova, robusnijom
gradom, kra¢im udovima i frontalnim kostima, dok je forma M. giganteus cf. giganteus bila adaptirana na
otvorenija staniSta. Ova forma imala je veliki raspon rogova, gracilniju gradu sa dugackim ekstremitetima i
izduzenim Ceonim kostima (Lister, 1994; Van der Made, 2006; Croitor et al., 2014).

Pri interpretaciji ovih rezultata imali smo na umu da su u nasem uzorku samo mladi primerci identifikovani
kao Megaloceros giganteus cf. giganteus, tako da bi neke od razlika mogle da budu vezane za povecanu
robusnost kod starih jedinki.
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4.2.2. POLNI DIMORFIZAM U VELICINI I OBLIKU

Procenjen nivo polnog dimorfizma u veli¢ini u uzorku M. giganteus nadenom u Srbiji je u saglasnosti sa
pretpostavkom da je kod dzinovskog jelena veli¢ina lobanja kod Zenki neznatno manja ili gotovo jednaka
veli¢ini lobanje kod muzjaka (Owen, 1846; Whitehead, 1993; Geist, 1998). Dodatno, veliCina lobanja Zenki
je u okviru opsega variranja u veli¢ini lobanje muZzjaka, dok su neki od muzjaka imali sitnije lobanje od
zenki. Nije mogla da se povuce jasna korelacija izmedu procenjene veli¢ine 1 starosti jedinki. Lobanje
najkrupnijih, ali i nekih od najmanjih primeraka, odgovarale su jedinkama najvece starosti.

Glavne razlike u obliku lobanje izmedu zenki i muzjaka kod M. giganteus cf. ruffi nadenih u Srbiji bile su
vezane za Sirenje maksilarnog regiona kod Zenki i skra¢ivanje maksilarne kosti 1 Sirenje bazikranijalnog
regiona kod muzjaka.

Razlike u bazikranijalnom i frontalnom regionu kod muZzjaka vezane za veli¢inu rogova kao i za masu, su
ve¢ posmatrane kod papkara (Vanpe, 2007; Blagojevi¢ & MiloSevi¢-Zlatanovi¢, 2011; Vislobokova, 2013).
U naSem uzorku muzjaka, gornja vilica se skracuje i orbite se pomeraju ka napred $to bi moglo da bude
povezano sa zadebljanjem frontalnih kostiju odnosno pahistozom.

4.2.3. RAZLIKE 1ZMEDU BAZALNE I LATERALNE PERSPEKTIVE

Prilikom analiza, uoceno je da su razlike u obliku vezane za intraspecijsku diferencijaciju i polni dimorfizam
bile statisticki znac¢ajne samo za lateralnu projekciju lobanje. Kada je u pitanju generalna varijabilnost u
obliku lobanje, izmedu a priori definisanih grupa uocljivo je veliko preklapanje u obliku kod bazalne
projekcije, dok je kod lateralne projekcije uocljivo odvajanje a priori definisanih grupa. To moze biti vezano
za ¢injenicu da su sve funkcijske komponente lobanje (facijalna, slepoocna, bazikranijalna i krov lobanje)
vidljive iz bo¢ne perspektive (Moss, 1968; Cheverud, 1982; Willmore et al., 2006; Porobi¢, 2017). Neke od
kranijalnih perspektiva mogu da budu informativnije §to se tice moguce intraspecijske diferencijacije i
polnog dimorfizma (Porobi¢, 2017). Kod nekih taksona je pokazano da razlike koje se dobijaju pri analizi
razli¢itih kranijalnih perspektiva mogu da budu specificne za vrstu (Loy et al., 2004). Obi¢no je ventralna,
odnosno bazalna, projekcija tretirana kao najinformativnija (Blagojevi¢ & MiloSevi¢ — Zlatanovi¢, 2011;
Porobi¢ et al., 2016; Joji¢ et al., 2017), ali u nekim slucajevima intraspecijske razlike i polni dimorfizam
mogu da budu najizrazeniji u lateralnoj projekciji kranijuma (Porobi¢ 2017).

4.2.4. ALOMETRIJSKI ODNOSI

Alometrija, odnosno razlike u obliku vezane za veli¢inu, je obi¢no prisutna u bioloSkim sistemima (Gould,
1966; Klingenberg, 1998; Shingleton, 2010). Alometrija je prepoznata kao jedan od klju¢nih faktora u
polnom dimorfizmu u obliku (Klingenberg, 1996; 1998; O’Higgins & Collard, 2002). Medutim, ona je
prisutna ali ne predstavlja zna¢ajnu komponentu polnog dimorfizma u obliku lobanje papkara, zbog malog
nivoa polnog dimorfizma u veli¢ini (Blagojevi¢ & MiloSevi¢ — Zlatanovi¢, 2011). Permutacioni test u
ispitivanom uzorku nije dao statisticki znaCajnu potvrdu alometrije, iako su razlike u obliku izmedu
najmanjih i najvecih jedinki mogle vizuelno da se prikazu. Te razlike u obliku odgovaraju generalnom
trendu elongacije lobanje kod sisara (Cardidni & Poli, 2013). Ipak, treba da se naznaci da je M. giganteus
imao, uprkos svojoj veli¢ini, proporcionalno kraci facijalni region od svih recentnih jelena osim vrste Axis
axis (Vislobokova, 2013). Takode, bazikranijalni region je proporcionalno povecan kod krupnijih Zivotinja,
Sto je donekele suprotno generalnom trendu alometrijske redukcije bazikranijalnog regiona kod tetrapoda

46



(Emerson & Bramble, 1993). Nedostatak statisticke podrSke za alometriju je verovatno lazni negativni
rezultat zbog veoma male veli¢ine uzorka (sedam muZzjaka M. giganteus cf. ruffi, dva muzjaka M. giganteus
cf. giganteus 1 dve Zzenke M. giganteus cf. ruffi). To je veoma mali uzorak za analizu multivarijatne regresije
(Cardini & Elton, 2007; Paunovi¢ et al., 2017). Ve¢i uzorak sa vise zenki i viSe predstavnika obe moguce
podvrste bi bio potreban da se na odgovarajuci nacin istraze alometrijski odnosi i ontogenetske trajektorije
obe moguce podvrste 1 oba pola kod lobanje dZinovskog jelena.

5. ZAKLJUCCI I PERSPEKTIVE

U ovom radu su prikazani rezultati dobijeni primenom geometrijske morfometrije na materijalu koji, do
sada, nije proSao kroz takvu vrstu analize. Obradeni materijal je sakupljen na teritoriji Srbije i tezauriran u
muzejima i privatnim zbirkama. Analiza je radena samo na dobro ocuvanim primercima donjih vilica
sukcesivnih vrsta mamuta, kao i na dobro o€uvanim lobanjama muZzjaka i zenki dzinovskog jelena. Najveci
deo dobijenih rezultata je publikovan ili je u procesu publikacije.

Sto se tie mamut—grupe, dobijeni su rezultati koji nedvosmisleno ukazuju na znaéajne morfoloske razlike
kod dve sukcesivne vrste (Mammuthus trogontherii 1 Mammuthus primigenius). Te razlike se mogu
interpretirati kao posledica dejstva paleockoloskih faktora, pre svega drugacijeg rezima ishrane, na promene
oblika donje vilice u toku procesa specijacije. Pored toga, detaljno su ilustrovane ontogenetske promene
oblika u okviru vrste Mammuthus primigenius, ali bez statisticke potvrde tih rezultata. Iako je analiza
fosilnog materijala u velikoj meri problemati¢na zbog dostupnosti malog broja uzoraka i Cinjenice da je
materijal u velikom procentu osteéen, nas uzorak se pokazao dovoljnim da ilustruje morfoloske promene
izmedu dve sukcesivne vrste 1 da pruzi statisticku potvrdu tih rezultata.

Dalja istrazivanja trebalo bi usmeriti ka povecanju broja uzoraka i proSirivanju analiziranog podrucja, $to
ukljucuje mogucénost uvodenja veceg broja vrsta kako bi se sveobuhvatnije ispitala donja vilica kroz
evolutivno stablo mamuta.

Primenom geometrijske morfometrije, kod jelen—grupe, na dobro ocuvanim lobanjama muzjaka i Zenki
dzinovskog jelena potvrdili smo prisustvo moguce intraspecijske diferencijacije i polnog dimorfizma u
obliku. Dve moguce podvrste razlikovale su se u ukupnoj elongaciji i robusnosti lobanje. Glavna razlika
izmedu polova bila je vezana za elongaciju maksilarnog regiona, kao i povecanje orbitalnog regiona kod
zenki 1 Sirenje bazikranijalnog regiona kod muzjaka. Kod krupnijih muzjaka ove promene su vise izrazene.
Zbog male veli¢ine uzorka nije mogla da se utvrdi statisticka znacajnost polnog dimorfizma u veli¢ini 1
permutacioni test nije dao statisticki znacajnu alometriju.

Buduce studije bi trebalo da ukljuce veéi uzorak sa vise lokaliteta gde su distribuirani dzinovski jeleni.
Narocito bi trebalo da se ukljuci veci broj zenki i1 sadrzajniji setovi podataka za obe moguce podvrste kako bi
se omogucila odgovarajuc¢a procena alometrije i kako bi se intraspecijska diferencijacija proucila na pravi
nacin.
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PRILOZI



TABLA 1

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 432



TABLA I

10 cm




TABLA II

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 433



TABLA 11

10cm



TABLA IIT

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 435



TABLA IIT

10cm



TABLA IV

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 437



TABLA IV

10 cm



TABLA V

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 444



TABLA V

10 cm



TABLA VI

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 473



TABLA VI

10 cm



TABLA VII

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 474



TABLA VII

10cm



TABLA VIII

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
BG 475



TABLA VIII




TABLA IX

Mammuthus trigontherii (Pohlig, 1885)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
Ram 7



TABLA IX

10 cm



TABLA X

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
Ram 6



TABLA X

10cm




TABLA XI

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
Ram 1



TABLA XI

10 em




TABLA XII

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
Ram 2



TABLA XII

10 em




TABLA XIII

Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
Ram 3



TABLA XIII

E
o
=




TABLA XIV

Mammuthus trigontherii (Pohlig, 1885)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
Ram 4



TABLA X1V

10 cm




TABLA XV

Mammuthus trigontherii (Pohlig, 1885)
mandibula: a — okluzalno, b — anteriorno, ¢ — lateralno
Ram 9



TABLA XV

10 cm




TABLA XVI

Megaloceros giganteus cf. giganteus
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
RAM - 15



TABLA XVI

10 cm



TABLA XVII

Megaloceros giganteus cf. ruffi
female
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
RAM - 36



TABLA XVII

10 cm



TABLA XVIII

Megaloceros giganteus cf. ruffi
female
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
P/V —158



TABLA XVIII

10 cm



TABLA XIX

Megaloceros giganteus cf. ruffi
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
P/V-107



TABLA XIX

10 cm



TABLA XX

Megaloceros giganteus cf. giganteus
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
P/V - 001



TABLA XX

10 cm



TABLA XXI

Megaloceros giganteus cf. ruffi
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
SMLD -1



TABLA XXI

10 cm



TABLA XXII

Megaloceros giganteus cf. ruffi
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
BG —-352



TABLA XXII

10 cm



TABLA XXIII

Megaloceros giganteus cf. giganteus
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
BG -353



TABLA XXIII

10 cm



TABLA XXIV

Megaloceros giganteus cf. ruffi
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
BG - 355



TABLA XXIV

10 cm



TABLA XXV

Megaloceros giganteus cf. ruffi
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
BG - 358



TABLA XXV

10 cm



TABLA XXVI

Megaloceros giganteus cf. ruffi
male
cranium: a — bazalno, b — lateralno,
UE -1



TABLA XXVI

10 cm
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U3jaBa 0 ayTopcTBY

Nme n npesnme aytopa [opaaHa MayHoswuh

Bpoj nHaekca rgos/12

UsjaBmwyjem
[0a je AOKTOPCKa AncepTaymja nog HaC10BOM

AHanun3a KpaHujanHor ckeneta NAEUCTOLEHCKMX KpynHUX busbojeaa ca teputopuje Cpbuje npymeHom

reomeTpujcke mopdpomeTpuje

L4 pe3yntat CoOnCTtBeHOr UCTpa*KMBa4Kor paga,

® [a AvcepTaumja y LUeSMHM HU Y AenoBMMa Huje 61una npesnoXKeHa 3a CTUlarkbe gpyre gunaome npema
CTYAMjCKMM Nporpammuma Apyrnx BUCOKOLLIKOJICKMX YCTaHOBa;

® [a Cy pe3ysTaTu KOPEKTHO HaBeaAeHU U

® 3 HWCaMm KpLMo/na ayTopcKa NpaBa M KOPUCTMO/Na MHTENEKTYaHY CBOjUHY APYruX anua.
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Y beorpagy,




U3jaBa 0 MICTOBETHOCTMU LUITAaMNaHe U
eJIeKTPOHCKe Bep3unje AOKTOPCKOr paga

Mme n npesmme aytopa ___loppaHa MNayHosuh

bpoj nHaekca rgos/12

CTyamjckm nporpam leonoruja (OAT)

HacnoB paga _ AHannsa KpaHWjasIHOT CKeJsieTa NJIeUCTOLLEHCKUX KPYNHUMX Busbojeaa ca Teputopuje Cpbuje
NPUMeEHOM reomeTpujcke moppomeTpuje

MeHTOop [Op KatapuHa bornhesuh

M3jaB/byjem pa je WTamnaHa Bep3nja MOr AOKTOPCKOr pafa MCTOBETHA €JIEKTPOHCKOj BEpP3MjM KOojy cam
npefao/na pagm noxpareHa y fiurntanHom penosutopujymy YHusepsuterta y beorpaay.

[o3Bos/baBam Aa ce objaBe MOju IMYHM NOAALM BE3aHM 33 406KMjarbe aKaJeMCKOr Ha3nBa AOKTOpa HaykKa, Kao
LUTO CY MMe U Npe3nme, rogumHa U mecto poherba U gaTym oabpaHe paga.

OBM AMYHM Nojaumn mory ce 06jaBUTU Ha MPEXKHMM CTPaHULAMA AUrMTanHe BUbAMOTEKE, Y €NEeKTPOHCKOM
KaTanory u y nybankauymjama YHmnsepsuteta y beorpaay.

Mortnuc ayropa

Y beorpagy,




UsjaBa o kopuwhery

Oenawhyjem YHuBepauteTcky 6ubnuoteky ,CseTosdap Mapkosuh® ga y Lurutanyu
penosutopujym YHuBep3uTeTa y beorpagy yHece MOjy AOKTOpPCKY AucepTtauujy nop
HacrnoBoOM:

AHanwusa KpaHujanHor ckeneTa nnencToLeHCKNX KpynHux bursojeqa ca teputopuje
Cpbuje npumeHoM reomeTpujcke mopdomeTpuje

KOja je Moje ayTopcKo Aero.

[ucepTtauujy ca ceum npunosmma npegao/na cam y enekTpoHcKoM popmaTy norogHom
3a TpajHO apxumBupamE.

Mojy  OOKTopcKy Auceprtauujy noxpaweHy y [urutanHoMm  penosutopujymy
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Koju nowTyjy oapenbe cagpxaHe y ogabpaHom Tuny nuueHue KpeatusHe 3ajedHuue
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1. AyTopcTtBo. [lo3BorbaBaTe YMHOXaBawe, ANCTPUDYLMjY 1 jaBHO caoniTaBakwe Aena, U npepage,
aKo ce HaBefe UMe ayTopa Ha HaduvH ogpefheH of CTpaHe ayTopa Ui gaBaoua INuueHLUe, Yak u y
KomepuujanHe cepxe. OBO je HajcnoboaHWja o4 CBUX NULEHLN.

2. AytopcTBO — HeKomepumjanHo. [lo3BorbaBaTe yMHOXaBake, AUCTpuMOyuunjyy ”  jaBHO
caonwTaBawe Aena, U npepage, ako ce HaBede Ume aytopa Ha HaumH ogpefheH of cTpaHe ayTopa
unu gasaoua nuueHue. OBa nuueHUa He Jo3BOMbaBa KomepuujanHy ynotpeby gena.

3. AyTOpCcTBO — HeKoMepuujanHo — 6e3 npepaga. [Jo3BorbaBate yMHOXaBake, OUCTPUbyLMjy u
jaBHO caonwTaBawe gena, 6e3 npomeHa, npeobnukoBarwa unn ynotpebe gena y cBOM ferny, ako ce
HaBe[e uMe ayTopa Ha HayuH oapefeH oA cTpaHe ayTopa unu gasaoua nuueHue. OBa nuueHua He
Ao3BOSbaBa komepuujanHy ynotpeby gena. Y o4HOCY Ha cBe ocTarne nvueHue, OBOM fULEHLOM ce
orpaHu4daBa Hajsehu obum npasa kopuwhekwa gena.

4. AyTOpCTBO — HEKOMepLUMjarHo — AenuMTu noa UCTUM ycnoBuma. [lo3BorbaBate YMHOXaBame,
AncTpubyumjy M jaBHO caonwitaBake Aena, U npepage, ako ce HaBede WMMe ayTopa Ha HauuH
ogpeheH oa cTpaHe ayTopa unu gasaoua NUUeEHLEe 1 ako ce npepaga guctpubympa nog UCToM mnm
cnuyHom nuueHuom. OBa nuueHua He J03BOSbaBa kKomepuumjandy ynotpeby gena n npepaga.

5. AytopcTBO — 6e3 npepaga. [lo3BorbaBaTe yMHOXaBake, OUCTPUOYLIMjY M jaBHO caoniTaBah-e
Aena, 6e3 npomeHa, npeobnukoBarwa unu ynotpebe gena y cBom geny, ako ce HaBefe MMe aytopa
Ha HauvH ofpeheH oA cTpaHe ayTopa unuM gasaoua nuvueHue. OBa nuvueHua [03BOSbaBa
KomepuujanHy ynotpeby gena.

6. AyTOpCTBO — AeNUTU Nog UCTUM ycrioBumMa. [lo3BorbaBaTe YMHOXaBake, AUCTPUbYLMjy 1 jaBHO
caonwTaBawe Aena, U npepaje, ako ce HaBede UMme aytopa Ha HaumH odpefeH of cTpaHe ayTtopa
UnNu gaeBaoua NUUEHLE M ako ce npepaga guctpubympa nog UCTOM UM CivyYHOM nuueHuom. Oea
nuueHua [Jo3BoSfbaBa KomepuuvjanHy ynotped®y pgena u npepaga. CnmvyHa je coddTBEpPCKUM
nvueHuamMa, oqHOCHO NuueHLama OTBOPEHOr Koaa.



