Vznik a evoluce neantropoidnich primatu

Evoluce nejstarsich primatu

Vznik primata jako evoluéni linie

zapocal mnohem dfive, nez se v minulém stoleti odhadovalo na zdklad¢ fosilnich dokladu.
Souvisi to mimo jiné i se vznikem skupiny placentalnich savct jako takové, ktery se
predpoklada, na zékladé paleontologickych i molekularné biologickych dokladii nejméné pied
125 miliony lety. Molekularné biologické studie ukazuji, Ze priméati vznikli jiz ptred 85
miliony let tedy hluboko v druhohorach, a linie Strepsirrhina a Haplorrhina se oddélily
nejpozdeji pred 75 miliony lety (Obr. 1). Neni dokokonce vyloucen ani rozdilny
biogeograficky ptuvod obou skupin, tedy Laurasie pro strepsirrhyni primaty a Gondwana pro
haplorrhini primaty. Problém je vSak v tom, ze tito druhohorni pfedci primatd, jakoz i piedci
mnoha dal$ich skupin savci, se dne$nim primatim podobali jen velmi malo. Pravé schopnost
rozeznavani nejstarSich primatu, jejich zakladni morfologickych znaku i jejich fylogeneze se
ukazala jako vazny problém, zvlasté v souvislosti s vysledky molekularné biologickych
systematickych analyz.

Proto byly evolu¢nimi biology zavedeny nové fylogenetické kategorie, kmenova
skupina (linie — stem lineage) a vrcholova skupina (linie — crown lineage) vychazejici z jedné
z modifikaci kladistickych metod (Sargis 2007). Kmenové skupiny nutné musi byt obtizné
rozeznatelné, nemusi mit jest¢ vhodné morfologické znaky, nebo je mizeme povazovat za
prili§ archaické. Mnozi badatelé proto soudi, Ze nejlepsim piikladem o tom jak mohli vypadat
je pravdépodobné deni tana rodu Ptilocercus. Proto kmenové linie a skupiny muizeme
detekovat a definovat pouze velmi dikladnou a konzervativni srovnavaci analyzou. Historie
ukazuje, ze pokud je takova analyza opfena o spekulativni konstrukty typu evoluce velikosti
mozku u hominint je nadéje na Gspéch urceni nejstarSich forem velmi mald, to ukédzala mimo
jiné i analyza skeletu archaickych hominini ardipitéka nebo ororina.

Dale se musi zpfesnit mnohé interpretace vyplyvajici bud’ z linedrn€ chéapaného
hierarchicky uspofadaného evoluéniho procesu, nebo z nespravnych interpretaci tradi¢nich
komparativnich morfologickych studii. Dnes je jasné, Ze mnohé z vlastnosti povazovanych za
typické pro primaty vznikly jiz u spolecnych ptredkl nejstarSich protoprimati a nebo dokonce
jiz u predkl primati. Piekvapivé se nejedna jen o znaky morfologické jako je uchopovaci
schopnost koncetin, ale také i percepéni struktury stfedniho mozku a mezimozku,
fyziologické vlastnosti nebo adaptivani mechanismy souvisejici s ekologii nejstarSich
primati. Neni pochyb o tom, Ze rozvoj nejstarSich euprimatd, primati sensu stricto, je tzce
svazan s evoluci krytosemennych rostlin a ekosystémt, které vytvofili, zejména pak hmyzimi
druhy vazanymi na tento typ ekosystému. Jejich piedchidci zili v jinych typech ekosystémil,
neni vSak pochyb o tom, ze byli stromovi, pravdépodobn¢ vSezravi, méli relativné rozvinuté
uchopovaci schopnosti koncetin a systém percepce, ktery v zasadé odpovidal percepci
soucasnych poloopic.

K zasadnim zménam doslo 1 v systematickém zatfazeni primatl. Primati jsou fazeni do
magnoiadu Euarchontoglires a velkoradu Euarchonta spolu s velkotadem Glires kam patii
zajicoviti a hlodavci. Do velkofadu Euarchonta pak patii, vedle fadu Primates, fady
Dermoptera (poletuchy) a Scandentia (tany). Zasadni obrat do chapani fylogeneze primati
vneslo podrobné zkoumani nejstar§i znamé skupiny primatd, ktefi se diive oznacovali jako



archiprimati, skupiny 11 celedi paleocénnich a eocénnich primati fazanych do infraradu
Plesiadapiformes.

Prvni primati - infrarad Plesiadapiformes - prapredci nebo pfibuzni?

V souCasné dobé se velmi vyrazn¢ zménily nazory na fylogenezi a systematiku
primati. Vladne témétr vSeobecna shoda, ze archaické, kmenové, skupiny primati (stem
svrchni kiidé (Obr. 1). Primati v tomto obdobi prodélali jednu nebo vice adaptivnich radiaci,
které podle vSeho souvisely i rozvoje krytosemennych rostlin a ekosystému, které vytvarely.

Koncem kiidy se primati rozd€luji na dva infratady — Plesiadapiformes a
Euprimataformes. Plesiadapiformes piedstavuji velmi riznorodou polyfyletickou skupinu
archaickych celedi primati. Nékteré skupiny jsou velmi starobylé, konzervativni a ziejmé
nespecializované, jiné pak velmi uspésné a diversifikované. Infrafad Euprimataformes pak
sdruzuje archaické Plesiadapoidea a Euprimates — vrcholové linie primati — tedy primaty,
kteti spliiuji systematicka kritéria vychézejici z charakteristik zndmych u modernich primatt,
fosilnich 1 zijicich.

Tato systematika mimo jiné i velmi pfijatelnym zptisobem vysvétluje postupny vznik
komplexti znakl typickych pro primaty a to tak, Ze jsou dobfe slucitelné se soucasnymi
poznatky geologie, paleoekologie a paleobiogeografie, paleontologie, genetiky a vyvojové
morfologie a také s poznatky neurovéd. Nova systematika primat také pomérné vérohodné
vysvétluje postupny vznik komplext znaki, které byly pfipisovany primatim jako znaky
taxonomické, a které dobie vystihuji i mozné adaptace vedouci ke vzniku Euprimates a
zejména antropoidnich strepsirrhinich primatd - vy$s$ich primatua sensu lato (Obr. 2).

Komplex znaki charakterizujicich primaty jako fylogeneticky chapany taxon miizeme
rozd€lit na znaky sice pro primaty obecné, jejichz plivod je vSak starS$i, znaky spojené
s vyvojem spoleéného piedka plesiadapiformnich a euprimataformnich primatd, znaky
spole¢né plesiadapoidiim a euprimatim a znaky typické pouze pro euprimaty. Tyto znaky se
obvykle definuji na zédklad¢ komplexii znakti, o kterych se piedpoklada, ze byly typickymi
adaptacnimi komplexy starobylych primata.

1. Znaky spojené s uchopovanim — tedy adaptace k zivotu ve stromech a ketich. Podle
analyz fosilniho materidlu 1 vyzkumu archaickych Zzijicich ptibuznych primati je zcela
evidentni, Ze jiZz pfedci nejstarSich primatl — tedy euarchotni savci — byli pfizpiisobeni
k Zivotu ve stromech. Jednd se tedy o symplesiomorfni znak, ktery je sice typicky pro
primaty, ale vznikl ji7 diive.

2. Znaky spojené se skakdanim — adaptace na stromové prostiedi S piipadnou predaci na
malou pohyblivou kofist. Tento znak se vyskytuje pouze u nékterych skupin euprimatit a
tudiz to neni znak typicky pro primdty, navic fosilni doklady prokazuji, ze nejstarsi primati
byli spise bylozravi, eventudlné vSezravi, a jejich potrava byla, podle charakteristik zubt,
spise mekka.

3. Znaky na zubech (a ¢elistech) spojené s prevazuji byloZravosti — v§e nasvéd¢uje tomu,
Ze toto je znak charakteristiky pro v§echny primdty. Navic néktefi badatelé zpochybnuji,
ze prvni primati byli velmi mali, srovnatelni s tanami. To potvrzuje i1 velikost zndmych
archaickych plesiadapoidnich primati.

4. Znaky souvisejici se zlepSovani vizudlniho systému a typu percepce s vyznamnou
ulohou zraku — tento komplex znakit je nepochybné vyznamny a typicky pro primdty,
avsak vyvijel se postupné, nékteré podkorové struktury mozku jsou neobycejné starobylé,
a typicky specializované pouze pro primaty, jiné jsou relativné mladé¢ a typické pouze pro
euprimaty, nebo pouze pro antropoidni, vys§i primaty, a jiné se vyvijely paralelné u
haplorrynich a strepsirrhynich primata.




a) Zvétsovani oci a ocnic, které se uzaviraji — tento znak vseobecné uznavany jako typicky
a systematicky vyznamny komplex znakl se objevuje az u euprimatii a podle vseho se
vyvijel paralelné u haplorhhinich a strepsirrhinich primatii. VEtsi pocet svétlocivnych
bun¢k a sbihajici se, nebo paraleleni, ocni osy totiz umoziuji kvalitnéjsi a ostiejsi vidéni
u poloopic, coz muze byt dalezité pfi no¢nim, nebo alespon ¢astecné no¢nim zptisobu
zivota polopic. To je také ve shodé s vyskytem tapetum lucidum v zadni ¢asti o¢ni bulvy
a vlhkym ,,sav¢im* rhinariem - nozdrami). U vysSich primati je tento komplex vyhodny
pro vyvoj stereoskopického trichromatického vidéni.

b) ZvétSovani a prestavba mozku, zejména v korovych oblastech souvisejicich se zrakem —
tento znak je typicky zase pouze pro euprimaty — studie lebek plesiadapiformnich i
plesiadapoidnich primati to jednoznaéné€ prokazuji.

€) ZmenSovani Cichového aparatu a s tim souvisejici zkracovani Celisti — i tento znak je
typicky pouze pro euprimaty — u jiné skupiny primatu se takova adaptace nevyskytuje.

5. Bulla petrosa je typicky primati znak, ale jeho existence byla prokdzdna pouze u
euprimatimorfnich primdatii — jeji adaptivni vyznam, pokud vibec néjaky md, neni
prokazany.

Jaké jsou tedy znaky typické pro primaty? Lze vibec primaty jako tad jednoznacéné
charakterizovat? Soucasné vyzkumy prokazaly, ze takova charakteristika mozna je (Obr. 2).

1. Znaky charakterizujici ¥ad Primates: 1. ProdlouZzeny tieti molar se soucasnym
zvétsenim hypoconulidu; 2. Pfitomnost postprotocingula na hornich molarech, 3.
Prodlouzeni ¢lankt prsti ruky.

2. Znaky charakterizujici infrafad Euprimataformes (Plesiadapini, Euprimates):
1. Relativné kratké metatarsy, 2. nehet na palci ruky, 3. Pfitomnost bulla petrosa

3. Znaky charakterizujici polofad Plesiadapoida - nad¢eled’ Plesiadapoidea — tfi
archaické molary, variabilni chrup, chybéni uzaviené orbity, velmi uzké dlouhé
splanchnocranium s velkou ¢ichovou oblasti, jasné dikazy nehtu pouze na palci
ruky mozné drapky na dlouhych prstech ruky a prstech nohy.

4. Znaky typické pro Euprimates: 1. Prodlouzeni tarzl, 2. ZvétSeni processus
peronaeus na prvnim metatarsu (halluxu), 3. Dopfedu smétujici alesponl ¢astecné
uzaviené orbity a relativné kratké splanchnocranium (snout).

Je zjevné, Ze systematickd charakteristika primati stale neni uspokojiva, samoziejme
s vyjimkou skupiny Euprimates. Ta je ovSem taxonomicky dosti nestandardni, jedna se o ad
hoc systematickou kategorii odpovidajici kmenové kategorii PhyloCodu. V podstaté se jedna
o sdruzeni polofadt Strepsirrhina a Haplorrhina, které se podle molekularni taxonomie
oddélily jiz ve stfedni kiid¢ a jako vrcholové linie se vyvijely zcela nezavisle.

Prvni euprimati se objevuji pred 60 az 70 miliony lety (odhad je 62 miliont let)
Vv nejstarSich tretihorach, spodnim paleocénu. Vznik fadu primata se ptedpoklada (napf.
Tavard et al. 2002) velmi pravdépodobné v priubéhu kiidy mezi 80 a 90 miliony lety. Tento
nazor je dnes vSeobecné piijiman a mnozi badatelé, ktefi srovnavaji soucasné savce a nejstarsi
primaty, jsou piesvédceni, ze primati jsou neobycejné starobylou skupinou savcil, nicméné se
také shoduji, ze euprimati, jako z dneSniho hlediska systematiky konzistentni skupina,
vznikaji aZ koncem kiidy.

Problémem ovSem je, Ze jeden ze Zhavych kandidath na nejstar§iho znamého primata
(tedy spravné representanta nejstarsi ,,vrcholové® linie primatt), Purgatorius, rod z prelomu
druhohor a tfetihor, ma velmi archaické znaky a podle vSeho reprezentuje spise jednu z
,kmenovych® linii primati. Jak ukazaly vyzkumy z devadesatych let je rodem
parafyletickym a ma také mnoho dalSich velmi archaickych znakd. Purgatorius byva proto



fazen nekterymi paleontology do samostatného podiadu Primatiformes nebo dnes nové
stanového infrafadu (??) Plesiadapiformes, ktery representuje nejstarobylej$i znamé formy
primata.

Za nejstarSi primaty jsou mnohymi paleoantropology a paleontology povazovani
zastupci infrafadu, diive podiadu, Plesiadapiformes (Tabulka 1). Tato skupina je z hlediska
fylogenetické definice velmi komplikovana a podle dneSnich nazori minimalné bifyleticka.
Representuje jednak velmi starobylé ¢eledi a jednak euprimatim piibuzné Celedi fazené do
nadceledi Plesiadapoidea.

Fleagle 1998) zahrnuje v soucasné dobé 11 celedi: Carpolestidae, Plesiadapidae,
Saxonellidae, Microsyopidae, Paromomyidae, Picromomyidae, Purgatoriidae,
Micromomyidae, Toliapinidae, Palaechthonidae, and Picrodontidae.

Celedi Carpolestidae, Plesiadapidae, Saxonellidae jsou piibuzni euprimatt a dnes je
fadime spolu seuprimaty do skupiny Euprimatiformes. Celedi Microsyopidae a
Micromomyidae maji naopak celou fadu velmi archaickych znakt a jsou ziejmé fylogeneticky
ptibuzné ¢eledi Purgatoriidae. Tato skupina podle vSecho ptedstavuje ,,kmenové primaty* a
zda se, ze nékteré Celedi nejsou ani monofyletické, takze jejich vyznam pro fylogenezi
primatii se stale diskutuje. Dal$i spornou skupinou je zatim nepfili§ dobie dokumentovana
celed’ Toliapinidae, ktera je nékterymi autory povazovana za piibuznou euprimatu, ale
vzhledem k mozné bifyleti¢nosti skupiny je jeji zafazeni v systému primatti zatim nejisté.

Celedi Paromomyidae, Picromomyidae, Palaechthonidae a Picrodontidae pak
ptestavuji skupiny s vlastnostmi typickymi pro skupinu Plesiadapiformes.

Infrarad Plesiadapiformes

Vsechny analyzy prokazuji, ze infratad Plesiadapiformes v pivodnim pojeti, tedy
véetné plesiadapoidit a bez purgatoriidi je skupina jednoznacné polyfyleticka (Obr. 3).
Vétsina Celedi, vice ¢i méné specializovanych, vytvaiela velmi uspé&$nou skupinu
starotfetihornich savct. O zatazeni plesiadapiformnich ¢eledi do fadu Primates se diskutuje
jiz dlouhou dobu, protoze vedle mnoha ¢asto neobvyklych specializaci maji plesiadapimorfni
primati (ve smyslu ptivodni polyfyletické skupiny) mnozstvi velmi archaickych, skuteéné
starobylych znakd, které spojuji jak velmi archaické skupiny, s vyjimkou purgatoriti, tak i
skupiny pfibuzné euprimatim. Jsou to napiiklad oteviend orbita a maly mozek s velkym
¢ichovym lalokem. Tomu odpovida i dlouhy vpied vy¢nivajici skelet splanchnokrania tvotici
cumak podobné jako u hmyzozravct nebo hlodavct, archaicka stavba basicrania a kosténého
ucha a také drapky, nikoliv nehty, na prstech rukou i nohou. I u nad¢eledi Plesiadapoidea je
totiz prokazatelny nehet, podle dosud dotupnych fosilnich dokladd, jen na palci ruky.

Nejasné jsou i nékteré znaky chrupu téchto primati. Tato archaicka skupina je
skute¢né rozmanité specializovana (Obr. 4), coz je zvlasté patrné na jejich chrupu. Pivodni
zubni vzorec 2.1.3.3 je jednou z ptekazek jednoznacéné fylogenetické interpretace, protoze u
pokrocilejsich skupin polotadu Strepsirrhina i Haplorrhina je ptivodni zubni vzorec 2.1.4.3.
Avsak u mnoha celedi je pocet zubl redukovan, a ve vét$ing ptipadu jsou zjevné specializace
skupiny savci. Vzhledem K témto neobycejné starobylym, avsak apomorfnim (odvozenym)
znakim, a také proto, ze i euprimatim piibuzni Plesiadapoidea maji pouze tfi premolary, je
tieba systematiku plesiadapiformnich primata stale nutno povazovat za otevienou.

Faktem ale je, ze pokud budeme povazovat vysledky molekularné genetickych analyz
za relevantni, tedy ze ke vzniku modernich linii primatd, haplorrhinich a strepsirrhynich
primati doslo zhruba pted 80 — 75 miliony lety ve velmi komplikované a relativné velmi



rychlé adaptivni radiaci (trvala cca 3 - 5 miliont let) je otazka pfibuznosti euprimati a
plesiadapiodu spiSe formalni. Proto je pro nas daleko dilezitéjsi jejich vyznam pro vysvétleni
vzniku adaptaci a znakl euprimat{, nez samotna mira pfibuznosti S liniemi poloopic, nartount
a vy$8ich primata. Ostatné dalsi problém je, Ze mnohé ze znaku v evoluci savca vznikaly
paraleln¢ na zdkladé podobného, nebo i shodného, vyvojového vzorce daného velmi
podobnou strukturou determinujich genetickych komplext, napiiklad HOX genu. Toto je
dulezité predpokladat také pro evoluci jednotlivych linii primatd, kdy mnohé znaky vznikaly
zjevné nezavisle.

NejstarSim a nejstarobylejSim doloZzenym zastupcem této skupiny je rod
Pandemonium, ktery ma nékteré znaky podobné rodu Purgatorius. Je to rod piibuzny celedi
Picrodontidae. 1 kdyz zatim nemame dostate¢né mnozstvi nalezii, je mozné, ze praveé
Pandemonoim piedstavuje prototyp prvnich zastupcu plesiadapiformnich primatt sensu
stricto tedy bez euprimatomorfnich ¢eledi.

Celed Paromomoyidae piedstavovala také viibec nejdéle existujici a geograficky
nejrozsitenéjsi skupinu plesiadapiformnich primati. Znamy a pomérné dobte prozkoumany je
rod Ignaciaus, jeho blizky piibuzny zil dokonce daleko za polarnim kruhem.

Nejmladsi skupinou je ¢eled” Microsyopidae, ktera vznikla az na konci paleocénu a
ptezivala jesté v pritbéhu celého eocénu. Jednd se vSak o skupinu velmi archaickou, ktera zila
jiz spolu s nejstar§imi skupinami euprimata.

Infrarad Euprimataformes

Polorad Plesiadapoida

Pro plesiadapoidy jsou typické tfi premolary, tfi archaické molary, variabilni chrup,
oteviena orbita, velmi uzké dlouhé splanchnocranium s velkou ¢ichovou oblasti. Dnes mame
jasné dikazy o existenci nehtu pouze na palci ruky mozné drapky na dlouhych prstech ruky a
prstech nohy (Obr. 2). Otazkou je, zda je mozné, aby se jednalo o klasické drapky vznikajici
jako derivat kiize, anebo na ostatnich prstech byly archické pseudodrapky vznikajici jako
derivat pouze z pokozky, podobné jak tomu je u vSech euprimat.

Nejznaméjsi a ziejmé 1 nejlépe prostudovanou celedi plesiadapiodt je celed
Plesiadapidae. Nejlépe prozkoumanym a také potravné i velikostné nejvice diversifikovanych
rodem je rod Plesiadapis. Byla to skupina evolu¢né i ekologicky velmi uspé$na. Existovalo
mnoho riznych forem plesiadapidu lisicich se velikosti i stupném specializace. Nékteré jeho
druhy byly velikosti dosti malé, jiné patfily mezi nejvetsi zndmé zastupce této skupiny.

Dilezita je celed Carpolestidae, jejiz zastupci sice predstavuji zajimave
specializovnou skupinu, naptiklad mé¢li napadné velky posledni premolar na dolni Celisti a
posledni dva premolary na celisti horni, avSak také skupinu s relativné pokroc¢ilymi znaky,
zejména na postkranialnim skeletu. Tyto znaky je piivodné tadily do velmi specializovanych
skupin plesiadapiformnich primatl, ale vyzkumy z posledni doby ukazuji, Ze se jedna o
skupinu ptibuznou euprimatim a diileZitou pro pochopeni jejich vzniku.

V posledni dob¢ byly nalezeny cCelisti, lebka a skelet koncetin rodu Carpolestes, které
prokazuji urCité vazby s euprimaty, zejména v podobnosti stavby skeletu koncetin a
rozvinutou uchopovaci schopnosti autopodia vcetné prokazatelné existence palce na nehtu
ruky. Soucasni badatelé se proto domnivaji, ze celedi Plesiadapidae a Carpolestidae by mohli
byt, navzdory velkym specializacim chrupu, pfibuzné euprimatim, podobné jako celed’
Saxonellidae.

Vseobecné se muzeme fici, ze morfologie premolari a molara plesiadapoida, byt
vykazuje fadu archaickych znakd, je velmi podobna euprimatim, coz je dilezité pro jejich



zarazeni do skupiny euprimataformnich primatim. Dal$im dulezitym znakem je euprimatim
podobna bulla petrosa a existence nehtu na palci ruky. Vzhledem k redukci zubli neni
vyloucené, ze v ptivodnim zubnim vzorci plesiadapoidii byly 4 a nikoliv 3 premolary.



Tab. 1 - Systematika plesiadapoidnich primata

System. skup. Rod Perioda Vyskyt Hmotnost Zubni vzorec
Purgatoriidae Purgatorius rany paleocén N.Am. 80 3143

Micromomyidae | Micromomys pozdni paleocén - rany eocén N.Am. 10
Tinimomys rany eocén N.Am. 17 71.0.3.3

Chalicomomys rany eocén N.Am. 12
Microsyopidae Navajovius pozdni paleocén - rany eocén N.Am. 32 71.3.3/1.1.330r2.1.2.3

Toliapinidae?? | Berruvius pozdni paleocén - rany eocén Eur. 25
Niptomomys rany eocén N.Am. 35 M.133
Uintasorex stfedni - pozdni eocén N.Am. 45 ?1.0.3.3

Toliapinidae?? ] Avenius rany eocén Eur. 8
Microsyops eocén N.Am. 433-18179 21.3.3/1.0.3.3

Arctodontomys rany eocén N.Am. 350

Craseops pozdni eocén N.Am. 2015

Megadelphus rany eocén N.Am. 2721

Myrmekomomys | rany eocén N.Am. 17

Plesiadapidae

Pandemonium

rany paleocén

N.Am.

Paromomyidae Paromomys stfedni paleocén N.Am. 210 21.3.312.1.3.3
Ingnacius stfedni paleocén - pozdni eocén | N.Am. 105 21.2.3/1.0.1-2.3
Phenacolemur pozdni paleocén - stiedni eocén N.Am., Eur. 48-414g ?2.1.3.3/1.0.1.3
Elwynella stfedni eocén N.Am. 184
Simpsonlemur rany eocén N.Am. 171
Dillerlemur rany eocén N.Am. 419
Pulverflumen rany eocén N.Am. 619
Arcius rany eocén Eur. 76

Palaechthonidae Palaechton stfedni - pozdni paleocén N.Am. 160 2.1.3.3121.3.3
Plesiolestes stfedni - pozdni paleocén N.Am. 147-563g probably 2.1.3.3/2.1.3.3
Talpohenach stfedni paleocén N.Am. 300 probably 2.1.3.3/2.1.3.3
Torejonia stfedni paleocén N.Am. 575
Palenochtha stfedni - pozdni paleocén N.Am. 22 2.1.23.3/21.3.3
Premnoides stfedni paleocén N.Am. 201

Picrodontidae Picrodus stfedni - pozdni paleocén N.Am. 40 ?/21.2.3
Zanycteris pozdni paleocén N.Am. 2.1.3.3?
Draconodus stfedni paleocén N.Am. 200

Picromomyidae Picromoys rany eocén N.Am. 10
Alveojuntus stfedni eocén N.Am.

220

very archaic (? 2.1.3.3)

Pronothodectes stfedni-pozdni paleocén N.Am. 170 2.1.3.312.1.3.3
Nannodectes pozdni paleocén N.Am. 190-400g 2.1.3.3/1.0-1.3.3
Plesiadapis pozdni paleocén - rany eocén N.Am., Eur. 300-3000g 2.00r1.3.3/1.0.2/3.3
Chiromyoides pozdni paleocén - rany eocén N.Am., Eur. 170 1.2.23.3/1.0.2.3.
Platychoerops rany eocén Eur. 1887 2/1.0.2.3.
Carpolestidae Chronolestes rany eocén Asia 32
Elphidotarsius stfedni-pozdni paleocén N.Am. 75 ?/2.1.3.3.
Carpodaptes pozdni paleocén N.Am. 65 ?/2.1.2.3.
Carpolestes pozdni paleocén - rany eocén N.Am. 120 21.3.3/21.2.3
Carpocristes pozdni paleocén - rany eocén Asia, N.Am. 33
Saxonellidae Saxonella pozdni paleocén N.Am., Eur. 75 ?/1.0.2.3.




Polorad Strepsirrhina - podrad Adapiformes — prvni nepochybni strepsirrhini primati
Nejstarsi zastupci euprimatt

Prvni primati, ktefi maji vSechny znaky dilezit¢ pro zafazeni skupiny do fadu
Primates, se objevuji ve svrchnim paleocénu. Mezi nejstarSi representanty patii paleocénni
rod Altiatlasius a n¢které dal$i nalezy primatt z paleocénu Asie, napiiklad rod Altanius
pochazejici z nejstar§iho eocénu Mongolska. Nélezy téchto fosilnich primati jsou zatim velmi
fragmentarni, zda se vsSak, Ze rod Altanius je nejstarSim znamym representantem
haplorrhynich primati. Podle vSeho vSak oba nélezy reprezentuji vrcholové skupiny dvou
evolu¢nich linii primatd, Strepsirrhina — tzv. poloopic a Haplorhina — vys8ich primatia —
nartounovitych a antropoidu.

Oba nalezy reprezentuji vrcholové skupiny tzv. neviditelnych linii (ghost lineages),
tedy linii, které bud’ nejsou podpofené fosilnimi nalezy, nebo je zatim neumime v soucasném
fosilnim zaznamu detekovat. Tedy nejsme schopni popsat holotyp takovych druhii. Puvod
obou skupin se navic komplikuje paleobiogeograficky. Strepsirrhina velmi pravdépodobné
vznikli v Laurasii, Haplorrhina pak pravdépodobné pochazeji z nékteré z ¢asti Gondwany —
v Africe nebo Indo (pakistansko)-madagaskarské ¢asti Gondwany (srov. Miller et al 2005).
Interpretace takového biogeografického ptivodu hlavnich skupin modernich primati vSak neni
vibec jednozna¢na. Pokud bychom totiz takovou teorii piijali, velmi by se tim zkomplikovalo
vysvétleni kolonizace Madagaskaru strepsirrhinimi primaty a také mozny laurasijsky pavod
nartounovitych.

Vznik a obecna charakteristika podiadu Adapiformes

Postaveni adapiformnich primatu ve fylogenezi a jejich srovnani s nejstarsimi
haplorrhinimi skupinami

Nejstars$i znamou skupinou strepsirrhinich euprimati jsou adapiformni primati. Podle
star§ich nazoru se zastupci podiadu Adapiformes se na pocatku eocénu zacali diferencovat na
dveé ekologicky i biogeograficky rozdilné skupiny, nad¢eledi Adapoidea a Omomyoidea.

Uz v tehdejsi dob¢ vsak bylo jasné, ze ob¢ skupiny se vyznamné lisily stavbou lebky,
velikosti 1 celkovou stavbou téla, zpisobem Zivota a v neposledni fad¢ také poctem premolart
(Fleagle 1998).

Omomyoidea maji, kromé nejstarSich druhti rodu Teilhardina, o jeden premolar méné,
tedy pouze tii tienové zuby. Maji také nékteré zvlastni znaky, naptiklad kombinaci pomérné
moderni morfologie kosténého ucha a nesrlstajici metopicky Sev na lebce a mandibulérni
symfyzu spolu se zvétSenou velikosti oCnice. Na rozdil od archaickych primati nema ani
jedna z nadceledi, a ani zadny z jejich zastupcu, redukovany pocet zubl S vyjimkou uz
zminéného prvniho premolaru u vétSiny omomyidi. Celkové maji obé skupiny jesté fadu
starobylych znakd, které se u modernich primat nevyskytuji.

Nékteti badatelé povazovali nadCeled” Adapoidea za ptedky modernich poloopic a
nad¢eled Omomyoidea za ptredchiidce vys$Sich primati. Jini se domnivali, Ze pro vznik
vyS8ich primatd, podiadu Anthropoidea mohli byt vhodné&jsi pravé adapoidi.

Podrobné srovnavaci analyzy ale také prokazaly, Ze ani jedna ze skupin nema
potfebny komplex znakd, ktery by prokazoval jejich jednoznacnou fylogenetickou vazbu na
moderni poloopice nebo vyssi primaty (Fleagle 1998). Naopak u nejstarSich zastupcii obou
skupin stale pfevazuji velmi starobylé znaky, které naznacuji, Ze vznik modernich forem
primati musime pfedpokladat az pozdéji ve sttednim, nebo dokonce svrchnim, eocénu.

Piesto je dnes nepochybné, ze Adapoidea jsou soucasti skupiny strepsirhinich primatd,
zatimco Omomyoidea reprezentuji haplorrhini primaty. Jsou vsak obecné pfibuzni nartouniim
a jejich pfima ptribuznost k antropoidnim primatim neni zcela jednoznacna. V piipadée
fylogeneze antropoidnich primati vSak stale zistdvd mnoho nejasnosti a nékteré nové nalezy



archaickych antropoidi z jihovychodni Asie maji znaky prokazujici moZznou piibuznost k
adapidim. V piipad¢, ze antropoidni primati vznikli diive nez ve stfednim eocénu, a vse
ukazuje na to, ze se strepsihrinni a haplorrhini priméati vyvijeli paralelné pfinejmensim od
pozdni kiidy, je pro nékteré nalezy obtizné stanovit fylogenetické vztahy, protoze obé skupiny
jesteé nebyly vyrazné diferencované. Proto ¢as od Casu jsou nékteré nalezy klasifikovany jako
poloopice a pozd¢&ji jsou povazovany za piibuzné vyssich primatu.

Nejstarsi znami zastupci obou skupin, de facto fylogeneticky nezavislych, naptiklad
rody Donruselia a Cantius z nad¢eledi Adapoidea a rody Teilhardina a Steinius z nadéeledi
Omomyoidea, jsou toho dobrym ptikladem.

Maji totiz n€které podobné znaky a rod Teilhardina dokonce mél, jako jediny ze
zastupcl nad¢eledi Omomyoidea, také Ctyfi premolary, tak jako je maji adapoidi. Uvedené
podobnosti jsou podle vétsinou homoplasie, znaky vzniklé v obou skupinach paralelné.

Nové nalezy pomérné uplného skeletu druhu Teilhardina asiatica (55 miliont let
stara) vSak prokazuji blizkou pfibuznost S nejstar§Simi euprimaty, a také to, ze vrcholovi
euprimati skute¢né vznikli nejpozdéji mezi 65 a 60 miliony lety, tedy na samém pocatku
paleocénu. Problémem ovSem je, ze ameriCti zastupci tohoto rodu, ktefi maji pouze 3
premolary. V soucasné dob¢ byl vytvoren paleobiogeograficky model mozné migrace rodu
Teilhardina z Asie ptes Evropu do severni Ameriky.

Zavérem je tieba zdidraznit, ze mezi obéma skupinami existuje tolik podstatnych
rozdill a paralelné vznikych znak, naptiklad ve velikosti 1 morfologii jednotlivych typl zubi
i ve stavbé postkranialniho skeletu, Ze je tfeba ob¢& skupiny tadit do riznych polofadi primatu,
Strepsihhrina (Adapoidea) a Haplorrhina (podiad Tarsiiformes, nadéeled Omomyoidea) a
povazovat je za malo ptibuzné, prakticky nezavisle vzniklé skupiny.

Podrad Adapiformes

Nadceled’ Adapoidea

Adapoidni primati (Tab. 2), kteti byli svoji stavbou téla do jist¢é miry podobni
lemurim (srov. Vancata 2003 a), ktefi obyvali pfedevsim tizemi dnes$ni severni Ameriky a
Evropy, avSak byli nalezeni také v Africe a Asii, v obdobi od raného do pozdniho eocénu.
Jedna skupina adapoidnich primati prezivala na Indickém subkontinentu az do svrchniho
miocénu. VSichni adapoidni primati méli je§té¢ ctyii premolary. Adapoidi méli dlouhy
”¢umak”, presnéji dlouhé celisti, relativné malé o¢nice, nesrostly anulus tympanicus, malé
fezéky a relativné velké Spicaky. Stolicky mély Casto stfizné liSty, coz naznacuje specializaci
na mén¢ kvalitni rostlinnou potravy, mozna listy. Malé orbity zase naznacuji, Ze tato skupina
zila primérn€ dennim zpisobem Zzivota.

Zadni koncetiny byly del$i nez ptedni, v lokomo¢nim repertoaru ziejmé& pievazovala
stromova kvadrupedie (Obr. 5). Na nohou i rukou byly nehty, palec byl schopny opozice a
mél dobré uchopovaci schopnosti. Adapiodi byli pomérné velci, mohli dosahovat az
hmotnosti 7 kg, a byli v priméru vétsi nez Omomyoidea.

Do nadceledi Adapoidea fadime dvé celedi (Notharctidae, Adapidae), které zily v
eocénu a na pocatku oligocénu a jednu éeled’ (Sivaladapidae) objevujici se az v miocénu
indického subkontinentu (viz Tab. 2). Zastupci starSi eocéni Celedi, ¢eledi Notharctidae, zili
pfevazné na uzemi dne$ni severni Ameriky a Evropy. Mladsi zéstupci této skupiny, fazeni
obvykle do ¢eledi Adapidae, pochazeji ptevazné z Evropy, vyjimeéné vSak byli nalezeni také
v Africe a Asii.

Celed” Notharcidae se déli na dvé biogeograficky pomérné odliné naddeledi,
Notharctinae a Cercamoninae (Protoadapidae).

Notharcinae byli ¢isté americkou skupinou a jejim nejstarSim zastupcem, ktery mél
jesté 4 premolary, byl rod Cantius. Jednalo se o pomérn¢ velkého primata (viz tabulka 2),



ktery zil v raném eocénu. Pon¢kud mladsi rod, Smilodectes (Obr. 5), zil ve spodnim i
sttednim eocénu severni Ameriky, a zndme velmi dobie nejen stavbu jeho lebky, ale i
postranidlniho skeletu. Stejné jako v ptipade ostatnich adapoidl se jednalo o stiedné velkého
primata s lemuriim podobnou stavbou téla. Dal§im typickym zastupcem byl stiedné eocénni
rod Notharctus, podobny rodu Smilodectes, ale mnohem vétsi; nékteré jeho druhy mohly
dosahovat hmotnosti ptes 6 kilogramii.

Zastupci podcéeledi Cercamoninae (Protoadapinae) byli mensi nez Notharcinae, ale
obyvali mnohem vétsi uzemi. Kromé velkého mnozstvi druhti zndmych z evropského regionu
zname nalezy z Afriky, Asie a i ze severni Ameriky. Nejstar§im zastupcem skupiny je rod
Donrussellia z evropského spodniho eocénu. Ma stejné jako rod Cantius ¢tyfi premolary, ale
podceledi patii rod Protoadapis ze spodniho a stfedniho eocénu Evropy a americky svrchné
eocénni rod Mahgarita. Mezi nejvyznamngj$i nalezy eocénnich primatd patii nalezy
z némecké lokality Messel, kterd poskytla napiiklad i fosilni ditkkazy o obsahu stiev eocénich
primati. Nejvyznamnéj$ nalez z této lokality je nalez témét kompletniho zastupce podceledi
Cercamininae, druhu Darwinius masillae, ktery poskytl nové dosud neznamé informace o
stavbé lebky i postkranialniho skeletu eocénech strepsirrhinich primatt (Franzen et al 2009).

Zcela evropskou a také nejznaméjsi skupinou nadceledi Adapoidea je ¢eled” Adapidae.
Jednalo se o lemuriim podobné svrchné eocénni primaty. Nejznaméjsim je rod Adapis jehoz
druh Adapis parisiensis patii mezi nejznaméj$i a nejlépe prozkoumané eocénni primaty.
Charakteristickd je nizkd a velmi Sirok4 lebka, zuby s typickymi velmi dobfe patrnymi
stfiznymi liStami a velmi zfetelné otisky zvykacich svalii na Celistech. Zastupci rodu Adapis
byli velmi pravdépodobné listozravi primati. Nékteré znaky na postkranidlnim skeletu jsou
podobné outlomtim a potim (viz Vancata 2003 a).

Dalsi, ale zcela odlisnou, skupinou jsou miocénni Sivaladapidae, jedini zastupci
podiadu, kteti ptezili ekologické a klimatické zmény v oligocénu. Tuto skupinu vSak zndme
pouze z miocénu indického subkontinentu.



Tab. 2 - Systematika podfadu Adapiformes — nadéeled’ Adapoidea

System. skup. Rod Perioda Vyskyt Hmotnost Zubni vzorec
Notharcidae
Notharcinae Cantius rany eocén N.Am. 1100-3000g 214.3/2143
Copelemur rany eocén N.Am. 1300-3600g 2.1.4.3214.3
Notharcus stfedni eocén N.Am. 4200-6900g 2.1.4.31214.3
Smilodectes rany — stfedni eocén N.Am. 2600 2.1.4.31214.3
Pelycodus rany eocén N.Am. 4500-6300g 214312143
Hesperolemur stfedni eocén N.Am. 4000
Cercamoniinae Donrussellia rany eocén Eur. 210-730g
Protoadapis rany - stfedni eocén Eur. 870-3000g 2.1.4.31214.3
Europolemur stfedni - pozdni eocén Eur. 1500 2.1.4.31214.3
Periconodon stfedni eocén Eur. 250-920g
Caenopithecus pozdni eocén Eur. 3500 214312143
Pronycticebus stiedni - pozdni eocén Eur. 1000 214312143
Cercamonius pozdni eocén Eur. 4000 2.1.4.31214.3
Anchomomys stfedni - pozdni eocén Eur. 160 2.1.4.31214.3
Huerzeleria pozdni eocén Eur. 190
Buxella stfedni eocén Eur. 580
Agerinia stfedni eocén Asia
Panobius ?7rany - stfedni eocén Asia 130
Mahgarita pozdni eocén N.Am. 700 214312143
Djebelemur rany eocén Africa 100
Aframonius pozdni eocén Africa 1600
Omanodon rany oligocén Arabia 100
Shizarodon rany oligocén Arabia 200
Wadilemur pozdni eocén Africa
incertae sedis
Azibius eocén Africa 120
Hoanghonius eocén Asia 700
Lushius pozdni eocén Asia 2900 77
Rencunius stiedni eocén Asia 700
Wailekia eocén Asia 2000
Adapidae
Adapinae Adapis pozdni eocén - rany oligocén Eur. 1500 2.1.4.312.14.3
Cryptadapis pozdni eocén Eur. 2500
Microadapis pozdni eocén Eur. 600 2.1.4.32.14.3
Leptadapis pozdni eocén - rany oligocén Eur. 1300-4000g 21432143
Adapoides €0cén Asia 500
Sivaladapidae
Sivaladapinae Indraloris pozdni miocén Asia 2500
Sivaladapis pozdni miocén Asia 2700
Sinoadapis 0zdni miocén Asia 4450
I
| Galagidae
Progalago rany miocén Africa 1000
Komba rany - stfedni miocén Africa 125-1000g
Galago pliocén - sou¢asnost Africa 200-700g
Lorisidae
Mioeuoticus rany miocén Africa 300
Nycticeboides pozdni miocén Asia 500
Plesiopithecidae
Plesiopithecus pozdni eocén Africa




Polorad Haplorrhina

Nadceled Omomyoidea

Omomyoidni primati (Tab. 3) se stavbou téla i velikosti nejvice podobali kombam
nebo nartouniim a byli mnohem mensi nez jejich adapoidni soucasnici. Az na jedinou Cisté
evropskou skupinu, ¢eled” Microchoeridae, obyvali zastupci této nadceledi pifedevsim tzemi
dnesni severni Ameriky. Pro jejich lebku byl typicky kratky ”¢umak”, tedy zkracena maxilla,
premaxilla a mandibula, velké ocnice a kostény zvukovod. Podle mnoha autori jsou
omomyoidni primati fazeni, spolu s nartouny, do samostatného podiadu Tarsiiformes. Tyto
nazory zasadné podporuji i vyzkumy pivodu uzaviené ocnice a postorbitalniho zizeni
(Rasmussen 2007), které naznacuji, ze ob¢ struktury vznikly U nartounti a antropoidi
paralelné, a to z jinych lebecnich struktur. U nartound z maxilly a kosti skalni, u antropoidt
primarné z kosti jarmové.

To by ovS§em znamenalo, Ze se obé skupiny eocennich primata vyvijeli paralelné
témér od samého pocatku vzniku vysSich primata, a také to, Ze vysSi primati nejsou
blizce pribuzni poloopicim, nevznikli z nich a maji s nimi pouze spole¢ného predka,
ktery se objevil v priibéhu stfedni svrchni kridy. Je vSak také otiazkou nakolik jsou
blizce pFibuzni nartouni a antropoidi, a také jaké je vlastné systematické postaveni
omomyioidii.

Nekteti autofi povazuji za charakteristicky znak omomyoidi také nesrostlé Supiny
kosti ¢elni a dokonce i nedokonéenou fizi madibuly, tedy znaky, které nachazime u velké
¢asti doposud znamych druhti této nadceledi. Oba tyto znaky jsou vSak pomérné variabilni a
jejich fylogenetickd 1 systematicka interpretace je problematickd. Omomyoidi méli velké
fezaky a malé $picaky, molary mély bud’ ostré vysoké hrbolky anebo byly relativné ploché.
To by ukazovalo adaptaci na kvalitni, vysoce kalorickou ale strukturdln¢ rozdilnou potravu,
predevsim rtizné formy hmyzu nebo ovoce.

Pomérné velké oc€nice pak podle nékterych badatatelii naznacuji, Ze omomyoidi mohli
byt pivodné prizpisobeni k prevazné nocnimu zplsobu Zzivota. Analogie se soucasnymi
poloopicemi vSak nabadé k opatrnosti, vzdyt’ vétSina lemurQ jsou pievazné denni primati a
pfesto u nich nachazime stale tapetum lucidum (to ostatné existuje i u pfevazné dennich
Selem) a dal$i znaky souvisejici s plivodné nocnim zplsobem Zivota jejich predkl.. Navic
vétSina autort se dnes domniva, ze vyssi primati byli pivodné denni a zvétSeni ocnic, navic
dost neprtikazné, samo o sobé neni diikazem pro no¢ni zpiisob Zivota. Dalsi otdzkou je, zda se
nékteré ze skupin nespecializovaly podobné jako mirikiny, tedy nestaly se oportunistickymi
noc¢nimi primaty.

Charakteristiky postkranialniho skeletu, napfiklad dlouhé zadni konéetiny, a zejména
dlouhy nart, prokazuji, Ze se zfejmé jednalo o dobré skokany. Nakolik vSak tuto schopnost
vyuzivali vS§ichni omomyoidé je t€Zko soudit, protoze zatim neméame dostatek fosilnich nalezi
pro funkéni analyzy celé skupiny jako takové. Pokud miZeme usuzovat na zéklad€ znalosti
soucasnych primatii, biomechanické predpoklady jeSté neznamenaji, ze schopnost bude plné
vyuzivana v§emi druhy takto adaptované skupiny.

Nadceled Omomomyoidea je tvofena piedev§im dvéma Celedémi, severoamericko-
africko-asijskou ¢eled Omomyidae s velkym poctem rodi a s velmi rozmanitymi adaptacemi,
a evropskou pomérné specializovanou ¢eled” Microchoeridae, tvofenou nékolika malo rody.
Ob¢ Celedi se objevuji uz v nejstarSim eocénu, velmi uspesné se rozvijely v prubehu celého
eocénu a prezivaly az do spodniho oligocénu.

Paleoekologické analyzy naznacuji, Ze omomyidé méli jako skupina v priméru mensi
hmotnost ve srovnani s adapidy, coz by ukazovalo na odlisné ekologické adaptace obou
eocénich nadceledi primati. Podle nékterych badateli jsou i tyto rozdily ve velikosti téla
dikazem o primarné nocnim zpiisobu zivota omomyidii. To by ovSem piedpokladalo, ze se
obé nadceledi vyvijely pfevazné sympatricky, ve spoleCenstvech, o ¢emz zatim neexistuji



zadné presveédCivé fosilni doklady. Navic mohl byt rozdil i charakteru potravnich zdroji,
napiiklad pohyblivy hmyz a malé ovoce na tenkych vétvich u omomyidi, coz by odpovidalo i
predpokladanému rozvoji barevného vidéni u vysSSich primatd z bichromatického na
trichromatické (Lucas at al. 2007).

Celed Omomyidae sestava ze dvou pomémé odlisnych skupin, archaické podéeledi
Anaptomorphinae a pokrocilejsi pod¢eledi Omomyinae. Anaptomorphinae ptedstavuji viibec
nejstarobylej$i skupinu omomyoidnich primati. Rod Teilhardina ma jest¢ 4 premolary,
piinejmensim nékteré z jeho druhu (napi. T. belgica, T. asiatica). Podle sou¢asnych poznatkt
byl zna¢né rozsiteny a zil pted 55 az 50 miliony lety v asijském, evropském a néjpozdéji i v
severoamerickém regionu.

Mezi nelépe prostudované rody patii rody Tetonius (Obr. 6) a Shoshonius. Mimo
lebek obou druhti zname i celou fadu nalezd postkranialniho skeletu rodu Shoshonius, které
jsou v mnohém velmi podobné soucasnym nartountim. Zastupci podéeledi Omomyinae, kde
mezi nejdulezitésjsi zastupce patii rody Omomys, Rooneyia a Macrotarsius, jsou pokrod¢ilejsi.
Neéktefi autofi soudi, ze v prubéhu stiedniho eocénu nahradili starobylejsi anaptomorfiny.
Vyjimku tvoii spodné eocénni rod Steinius, ktery ma velmi archaické anaptomorfinium
podobné znaky. Omomyinae byly velikostn¢ i ekologicky vyrazné diferencovanou skupinou.

V posledni dobé¢ byli objeveni zéastupci nad€eledi Omomyoidea v Asii a Africe. Mezi
nejlépe popsané patii rod Kohatius, ktery zil ve stfednim a svrchnim eocénu vychodni Asie
(Cina), dale pak stiedné eocéni rody Asiomomys and Macrotarsius.

Evropska celed Microchoeirdae se objevila az na pielomu stfedniho a svrchniho
eocénu a jeji zastupci byli vétSinou velmi mali primati. NejstarobylejSim rodem této skupiny
je rod Nannopitex. Mezi nejznaméjsi rody dale patii Necrolemur (Obr. 6) a Microchoerus,
ktery zil jesté ve spodnim oligocénu.

Dvé nadc¢eledi nebo dva polorady?

Mezi zéastupci adapoidnich a omomyoidnich primati existuje tada dulezitych
morfologickych i fylogenetickych rozdili. Z téchto diivodi jsou fazeni vétsinou paleontologt
a paleoprimatologic do rozdilnych polodiadu primatd, Strepsirrhina (Adapoidea) a
Haplorrhina - Tarsiiformes ( Omomyoidea). Zda se, Ze podrobna morfologicka analyza obou
skupin vylucuje jejich fylogenetickou ptfibuznost. Jednim z argumenti je 1 jistd pfibuznost
omomyidnich priméth a sou€asnych nartounl, coz je také piithodnym argumentem pro
vyc€lenéni nartound do samostatného podiadu primati (Fleagle 1998, Vancata 2003a), avSak
podrobné analyzy opé&t prokazuji, ze blizka piibuznost nartounti a omomyidi zdaleka neni
jednoznacna.

Problémem je vSak i to, ze blizka fylogeneticka piibuznost adapidnich primati a
soucasnych poloopic neni jednoznaéné prokazatelnd. Dokonce nékteré ze znakii obou skupin
se pom&mgé lisi. Navic se tim otevird otdzka, zda jsou vySsi primati vitbec blizce piibuzni
nartount a poloopic. Proto vétsina badatelt dnes predpokladd paralelni vyvoj prosimii,
omomyidl - nartount a antropoidnich primatd a to minimaln¢ od svrchniho paleocénu, lze si
vsak predstavit oddéleni obou linii uz na konci kiidy (Obr. 1). Pro to by svéd¢il i mozny
paralelni vyvoj znakii u nartount a antropoidd.



Tab. 3 - Systematika podiadu Adapiformes — nadéeled Omomyoidea (alternativné podiad Tarsiiformes)

Omomyidae Rod Perioda Vyskyt Hmotnost Zubni vzorec
Anaptomorphinae
Anaptomorphini Teilhardina rany eocén Asia,N.Am., 110 ?02.1.3-4.3
Eur.
Anaptomorphus stfedni eocén N.Am. 160-465g 2.1.22.3/21.2.3
Gazinius stfedni eocén N.Am. 740 2.1.3.3/21.23
Tetonius rany eocén N.Am. 100-290g 2.1.3.3/2.1.3.3
Pseudotetonius rany eocén N.Am. 170 ?21.1.2.3
Absarokius rany - stfedni eocén N.Am. 200-500g 2.1.3.3/2.1.2-3.3
Tatmanius rany eocén N.Am. 160
Strygohysis stfedni eocén N.Am. 450 2.1.3.312.1.2.3
Aycrossia stfedni eocén N.Am. 275 2.1.3.3/2.1.3.3
Trogolemurini Trogolemur stfedni - pozdni eocén N.Am. 75 ?/21.2.3
Sphacorhysis stfedni eocén N.Am. 140
Anemorhysis rany eocén N.Am. 110
Tetonoides rany eocén N.Am. 80 2.1.3.3/2.1.3.3
Arapahovius rany miocén N.Am. 130-290g 2.1.3.3/2.1.3.3
Chlororhysis rany miocén N.Am. 165
Washackiini Washakius stfedni - pozdni eocén N.Am. 155 2.1.3.3/21.33
Shosonius rany - stfedni eocén N.Am. 160
Dyseolemur pozdni eocén N.Am. 165 212133
Loveina rany eocén N.Am. 130 2/2.1.3.3
Omomyidae
Omomyinae
Omomyini Omomys stfedni eocén N.Am. 245 2.1.3.312.1.3.3
Chumashius pozdni eocén N.Am. 295 712133
Steinius rany eocén N.Am. 360
Uintaniini Uintonius ?rany eocén N.Am. 160 ?/2.1.3.3
Jemezius rany eocén N.Am. 155
Macrotarsini Macrotarsius pozdni eocén - rany oligocén N.Am., China 1620-2520g 712133
Hemiacodon stfedni eocén N.Am. 1005 712133
Yaquius stfedni eocén N.Am. 2160
Ourayini Ourayia pozdni eocén N.Am. 1150-2170g 2.1.3.312.1.3.3
Wyomomys stfedni eocén N.Am. 520
| Ageitodendron stfedni eocén N.Am. 840
Utahia pozdni eocén N.Am. 95
Stockia pozdni eocén N.Am. 475
Chipetaia stfedni eocén N.Am. 1015
Asiomomys ?rany eocén China 475
incertae sedis Ekgmowechshala pozdni oligocén N.Am. 1870 2/2.1.3.3
Microchoeridae
Nannopithecus rany - stfedni eocén Eur. 160 2.1.3.3121.2.3
Pseudoloris stfedni - pozdni eocén Eur. 70
Necrolemur pozdni eocén Eur. 305 2.1.3.3121.2.3
Microchoerus pozdni eocén - rany oligocén Eur. 560-1775g 2.1.3.312.1.2.3
incertae sedis Rooneya pozdni eocén N.Am. 1495 2.1.2.3?
Kohatius rani - stfedni eocén Asia 170
Tarsiidae
Afrotarsius rany oligocén Africa 150
Tarsius eocén - soucasnost Asia 50
Xanthorysis eocén Asia 75




Vznik a ranna evoluce vysSich primatu -
podiad Anthropoidea

Vznik antropoidnich primati a jejich evoluce v eocénu a oligocénu

Antropoidni primati v eocénu

Soucasné nalezy z jihovychodni Asie prokazuji (Fleagle 1998, Miller et al 2005,
Rasmussen 2007), ze vys$i primati sensu stricto, tedy zastupci podiadu Anthropoidea
S jednoznaéné antropoidnimi znaky (tedy ,,crown groups®), vznikli mnohem dfive, nez jsme
predpokladali. Tedy ne ve stfednim oligocénu, jak se pivodné soudilo, ale nejméné o deset
miliont let diive ve stfednim eocénu. VEtsi ¢ast nejstarsich nalezii antropoidnich priméati vsak
nepochazi z nalezist’ v mediteranni oblasti, jak dfive naznaCovaly nélezy z Egypta a Arébie,
ale z tady lokalit v jihovychodni Asii (Obr. 7). Problémem také je, Ze asijské nalezy jsou
relativné pocetné a pomérné representativni, zatimco nalezy africké jsou necetné a mnohdy i
malo prikazné.

Existuji tedy dvé alternativni hypotézy o vzniku vysSich primatd, bud’ antropoidni
primati vznikli ptvodné v Asii, spravné v oblasti eurasijské desky, a zatim obtizné
vysvétlitelnym zplsobem migrovali do Afriky, nebo vznikli v Africe v oblasti Indo-
Madagaskarské desky a asij§ti antropoidi byli odstépenou nebo dokonce paralelné se
vyvijejici skupinou primatd (Ciochon 2002, Miller et al. 2005). Soucasné fylogenetické
analyzy savci a jejich spoleCenstev favorizuji africky nebo indo-madagaskarsky ptvod
(Miller et al. 2005). V ptipadé asijského pivodu je problém v tom, kromé toho, Ze je velmi
obtizné jak vysvétlit migraci do oblasti Afriky, Ze ani fosilni ani srovnavaci morfologické
doklady tuto hypotézu nepodporuji (Miller et al. 2005). V kazdém piipad¢€ je dnes jasné, ze
antropoidni primati v zadném piipad¢é nemohli vzniknout z omomyidt sensu stricto (Miller et
al. 2005).

Prestoze za posledni roky pfibylo nezanedbatelné mnozstvi fosilizovanych zbytka
skeletu zastupcti skupiny starobylych antropoidnich primatt, a nékteré z nich representuji i
jiné casti skeletu nez celisti a zuby, stdle nelze pokladat fosilni doklady o nejstarSich
antropoidnich primatech za dostatecné pro rozsahlejsi rekonstrukce morfologickych
komplexti a ekologickych vlastnosti této skupiny. Navic vladnou mezi badateli velké rozpory
jak tyto morfologické komplexy interpretovat, protoZe né€které podobnosti s adapoidnimi
primaty dokonce vzbuzuji pochybnosti, zda vSechny z nalezenych druhti skute¢né nalezi do
skupiny antropoidnich primatd. To ukazuji nedavné diskuze o statutu rodu Pondaugia
z Myanmaru (Ross 2000, Ciochon 2002, atd.). Lze piedpokladat, ze néktefi eocénni primati z
tohoto regionu, pivodné fazeni do antropoidnich primatl, mohou byt vrchlovou vétvi
eocennich strepsihrinnich primati, tedy zastupci adapiodd.

Reprezentanti nejstarSich znamych antropiodnich primatd jsou v soucasné dobé
obvykle Siroce fazeni do Celedi Eosimiidae sensu lato. Je pro né charakteristickd mosaika
modernich antropoidnich znakl a n&kterych znakl podobnych riiznym zastupciim nadceledi
Adapoidea nebo i nartounim a omomyoidim. Ze znakl charakteristickych pro antropoidy je
to naptiklad pomérné robustni hlubokd mandibula s typicky antropoidni symfyzou, malé
1zickovité fezaky, zvétSené Spicaky, Siroké premolary s Sikmymi kofeny, a stolickami, které
maji naptiklad Siroky trigonid. Zubni vzorec byl 2.1.3.3, stejné jako u omomyoidnich primati
nebo u Sirokonosych opic.

Jejich postkranidlni skelet ma vedle znakli starobylych také fadu modernich
antropoidnich znakd. Je ale nutno podtrnout fakt, ze nalezy skeletu koncetin a trupu jsou
zatim velmi vzacné a jejich pfiliSné zobeciovani neni zatim namisté.



Nalezy eosimiidil pochazeji ze stfedniho az svrchniho eocénu Ciny, Barmy a Thajska a
v soucasné dob¢ probiha rozsahléa diskuse o jejich taxonomickém zatrazeni. V zasadé je mozno
archaické antropoidy rozdélit do dvou skupin (viz Tab. 4). Prvni skupinu tvoii nepochybni
zastupci Celedi Eosimiidae, a patii do ni rody Eosimias a Bahinia, jejichz jednotlivé druhy
predstavovaly velmi malé primaty dosahujici zhruba velikosti madagaskarskych makit
(srovnej Vancata 2003a). Pribuznym této skupiny je zfejmé i svrchné oligocéni Phileosimias
z Pakistanu.

Druhou skupinu tvoii pomérné velci primati, rody Pondaugia, Amphipithecus a
Siamopithecus, kteti dosahovali velikosti stiedné velkych makaki. Do stejné skupiny patii i
nalezy rodu Bugtipithecus ze spodné oligocénnich vrstem Bugti Hills v Pakistanu. Tato
skupina je mnohymi autory povazovana za samostatnou celed s velmi nejistym
taxonomickym statusem, VSe nasvédcuje tomu, Ze se nejedna o antropoidni primaty. O tom,
ze Asie byla spiSe doménou neantropoidnich primatd, svédci i fakt, ze zde byli popsani i
adapoidni primati z pod¢eledi Hoanghoniinae, a to konkreténé rody Hoanghonius a Wailekia,
kterd je vSak nékdy povazovéna za antropoidniho primata. Otazkou je, zda se v ptipadé
spornych taxonl nejedna spiSe o zastupce tarsiiformni, neZ antropoidni linie primata.

Jaké fylogenetické vztahy mé tato skupina jako takova k pozdéjsim antropoidiim lze
zatim jen spekulovat. Stoji za zminku, Ze né€ktefi badatelé spojuji vznik vysSich primati a
nartountl, coz by mohlo vysvétlovat existenci nékterych podobnych znaki u obou skupin a
zaroven 1 pretrvavani velmi starobylych znakii u nartounti. Proto nartouni a omomioidea
byvaji nékdy fazeni do spolecného podiadu Tarsiiformes (Vancata 2003a), ktery je povazovan
za sestersky taxon podiadu Anthropoidea.

V Africe se objevuji antropoidni primati jiz ve stfednim eocénu (Algeripithecus — 45
milionu let), vétSinou v8ak ve svrchnim eocénu. Patii sem zejména druhy Biretia fayumensis a
B. megalopsis (oba druhy jsou nejstar§imi representy skupiny z tohoto obdobi), Arsinoea
kallimos, Catopithecus browni (Obr. 8), Qatrania wingi, Serapia eocaena, Proteopithecus
sylvie, které byvaji fazeny do tii nepfibuznych celedi Parapithecidae, Oligopithecidae a
Proteopithecidae. Rod Arsinoea je povazovan ¢asto za archaického antropoidniho primata.
Nestarsi z antropoidnich rodt, 37 milonu let stary rod Biretia, je velmi zajimavy, protoze se
mozna jednalo o no¢ni skupinu primatd.

Niceméné porovnavani velmi fragmentarni horni celisti tohoto rodu s mirikinami
muze byt zavadéjici. Mirikiny totiz mohou zit také ve dne, a proto rod Biretia nelze povazovat
za representanty typicky no€nich primati. Navic vyskyt jedné skupiny s nocnim zplsobem
Zivota neznamena, Ze celd skupina nejstarsich africkych antropoidi byla nutné noc¢ni.

V posledni dobé se velmi Casto diskutuje o ptic¢inach vzniku podiadu Anthropoidea
jako takového. Uvazuje se, Ze antropoidni primati se od strepsirrhinich oddé€lili v disledku
vzniku denni predace, napiiklad na hmyz. Soudi se, ze vedle pfechodu na denni zptsob Zivota
mohlo hrat ve formovani antropoidii urCitou roli také skakani. Tato hypotéza v§ak muze platit
pouze za predpokladu, ze nejstarSi antropoidi zili v ekosystémech tvofenych prevazné
krytosemennymi rostlinami s dostatecnym mnozstvim vhodného hmyzu. Pokud by se jejich
potravou staly primarné¢ malo pohyblivé formy typu larev, housenek apod., pak takova
hypotéza ztraci opodstatnéni a platila by az pro evoluci vrcholovych skupin antropoidnich
primatd. U téch vSak jiz prokazatelné existovala i adaptace na kvalitni rostlinnou potravu, byli
podle vSecho viezZevi s prevahou ovoce v potravnim spektru.

Stale neni zcela jasné, ze které skupiny se vlastné antropoidi vyvinuli, z ¢ehoz
pochopitelné vyplyva i problém jak konkrétné interpretovat jednotlivé morfologické znaky a
komplexy antropoidnich primatd. Ptedpokladalo se totiz, Ze vys§i primati mohli vzniknout z
adapoidli, omomyoidli a nebo nartound. Pokud budeme ftadit nartouny a omomyoidy do
samostatného podiadu, pak jsou posledni dvé hypotézy analogické. V posledni dob¢ se jako

v

jednoznaéné nejverohodnéjsi jevi hypotéza o zcela nezavislém vzniku antropoidnich primata.



Pfepoklada se, Zze vysSi primati jako vrcholova skupina mohli vzniknout uz v paleocénu
z kmenovych antropoidnich primati podobnych rodu Altiatlasius (Ross 2000).

Tato hypotéza ma tadu velmi sympatickych rysi, protoze umoziuje pomérmné dobie
vysvétlit vznik mnohych komplexa znakti antropoidnich primatti, aniz bychom museli hledat
komplikované adaptivni zmény pfti pfechodu od vyssich k niz§im primatim. Tim by se také
vysvétlilo, pro¢ ma nartoun mnohé typicky strepsirrhyni znaky, které vyssi primati nemaji ani
v nejmensim néznaku, a zdroveil ma nékteré znaky podobné. Podobné znaky mohly vzniknout
jako disledek podobné adaptace na predaci spojenou se skakanim, a dalsi specifické znaky
pak vznikly adaptaci na lov v noci.

Jednim z hlavnich problému je, ze zatim neni jasné v jakych fylogenetickych a
biogeografickych relacich byli ,,asij$ti* a ,,afri¢ti* archaicti antropoidni primati.

Nadceled’ Propliopithecoidea

Tato nadceled’ sdruzuje fylogeneticky tfi rozdilné skupiny antropoidnich primati — celed’
Parapithecidae, ktera piedstavuje archaickou skupinu, ktera vymiela v pribéhu oligocénu,
velmi archaickou ¢eled’ Oligopithecidae, a pokrocilou ¢eled’ Propliopithecidae.

Celed Parapithecidae - slepa vétev nebo primi predci vy$sich primata?

Tato skupina antropoidnich primati se objevuje ve svrchnim eocénu na tzemi dnesni
mediteranni oblasti Afriky (Obr. 9). Jeji zastupci jsou dnes vesmés fazeni do cCeledi
Parapithecidae. V minulosti byli nékteré nalezy parapitécidii povazovany za ptechodné formy
mezi niz§imi a vys$Simi primaty. Vesmés se jednalo o pomérné malé primaty, velikosti
nejspise pfipominajici drapkaté opice, kotuly ¢i malé malpy. Parapitéci byli nepochybné vyssi
primati, antropoidi, avSak na jejich skeletu nachdzime ftadu archaickych znaka
pfipominajicich adapoidni primaty, a také velké mnozstvi znakd napadné podobnych
Sirokonosym opicim.

Parapitéci méli zubni vzorec 2.1.3.3 a jejich relativné gracilni $pi¢aky jsou skutecné
podobné jihoamerickym opicim. Naopak vSechny tfi premolary maji velmi starobylou,
poloopice pripominajici, morfologii. Molary jsou vSak velmi podobné vy$§im primatim.
Napftiklad tvarem a strukturou hrbolkli pfipominaji molary parapitéki stolicky uzkonosych
opic. Mandibula je srostla a ma typicky antropoidni tvar, rovnéz frontalni kosti jsou srostlé a
na lebce se vytvafi pro antropoidy typické postorbitalni zuZeni.

Morfologie frontalni a zygomatické partie lebky napadné ptipomina Sirokonosé opice.
Mnohé znaky postkranidlniho skeletu, naptiklad srostla tibie a fibula v dolni ¢asti bérct a
specifické proporce, jsou velmi podobné adapoidnim primatim nebo malym Sirokonosym
opicim. Parapitéci méli pomérné velmi maly mozek a napadné velky Cichovy lalok, coz
sveéd¢i o tom, ze zplsob percepce se mohl jesté v mnohém podobat dneSnim poloopicim.

Nejlépe popsané jsou dva rody ze slavného egyptského nalezisté Fayum (Obr. 9), rody
Apidium a Parapithecus.

Apidium patii mezi vitbec nejlépe dokumentované rody primatd z oligocénu, protoze
mame nejen fadu nalezl lebek, Celisti a zubt, ale také pomérné dobie zachovalé ¢asti kostry
koncetin a trupu. Tento rod parapitecidii byl podle v§eho mensi neZ rod Parapithecus, svou
velikosti téla se podobal kotultm.

V posledni dobé byla popsana fada novych nalezi rodu Parapithecus, dokonce jedna
prakticky uplna lebka. Parapithecus m¢l kratsi oblicej nez Apidium, a lisil se od apidia i v
dalsich znacich. Rod Qatrania je také pomérné dobie popsany a je stars$i nez rody Apidium a
Parapithecus. Nejstarsi nalezy tohoto rodu byly datovany do obdobi svrchniho eocénu, stejné
jako malo znamy druh Serapia eocaena.



Za vubec nejstarSiho zastupce parapitékd je povazovan 37 milionid let stary rod
Biretia, ktery je mozna piibuzny stfedné eocénniho rodu Algeripithecus. Nékteré znaky tohoto
rodu naznacuji mozny no¢ni zplsob zivota, a proto n¢kteii badatelé uvazuji o moznosti, ze
nejstarsi antropoidi mohli byt nocnimi primaty.

Tito primati méli velmi maly mozek, ktery dosahoval naptiklad u druhu Parapithecus
grangeri pouhych 14 em®, coz prokazovalo, ze pii odhadované hmotnosti 1,8 kg m¢éli
parapitéci relativné velmi maly mozek velikosti srovnatelny naptiklad s dneSnimi
hmyzoZravci.

Archaicti Hominidea a jejich predchudci - oligopitéci a propliopitéci

Katarrhini, uzkonosi, primati se podle vSeho vyvijeli ve dvou etapach. Nalezy
nejstarSich uzkonosych primati, ktefi méli vesmes zubni vzorec 2.1.2.3, pochazeji opét
z mediteranni oblasti, zejména z Egypta a jizni c¢asti Arabského poloostrova. Néktefi autofi
fadi nejstar$i ¢eled” Oligopithecidae i mladsi ¢eled” Propliopithecidae do stejné nadéeledi
Propliopithecoidea, popiipadé Hominoidea, avsak eocéni oligopitéci maji nékteré velmi
starobylé znaky, pro kterétoto zatfazeni nékteii autoti zpochybnuji.

Propliopitéci naopak maji zase mnohé znaky relativné blizké pozdé¢jsim miocénnim
lidoopiim. Proto je né&ktefi autofi povazuji za nestarSi a nejstarobylejSi zastupce nadceledi
Hominoidea, ptipadné za prvni skute¢né reprezentanty uzkonosych primatd — blizké ptibuzné
velkofadu Hominidea. Obé skupiny vSak spojuji nékteré podobné morfologické
charakteristiky na zubech a lebce, a nepochybné i moderni zubni vzorec s redukovanym
druhym premoldrem. V soucasné dobé se zda nejvhodnéjsi jejich fazeni do samostatné
nadcéeledi Propliopithecoidea, hominoidiim blizce ptibuzné.

Celed’ Oligopithecidae

Zastupci ¢eledi Oligopithcidae, rody Catopithecus (Obr. 8) a Oligopithecus, pochazeji
ze svrchniho eocénu nalezist v Egypté (Fayum, viz. Obr. 9) a Omanu. Jejich chrup je, jak
morfologicky tak proporéné, spiSe podobny adapoidnim primatim nez primatim
antropoidnim. To vedlo mnohé paleoantropology k ndzoru, Ze oligopitéci by méli byt
systematicky fazeni mimo vys§i primaty nebo jako jejich velmi starobyla skupina bez dal§iho
fylogenetického pokracovani.

Nazor na oligopitéky podstatnym zplisobem zménily aZ ndlezy jejich lebek. Lebka,
dobfe znama a popsana v piipadé rodu Catopithecus, ma mnohem modernéjsi rysy nez
nachazime bézn¢ u poloopic. V fad¢ znakii vSak jest€¢ pfipomind spiSe parapitéky nebo
dokonce Sirokonosé opice nez katarhini primaty. Nové analyzy vSak ukazuji, Ze mnohé znaky
na chrupu i lebce naznacuji jistou pfibuznost mladSim a pokrocilej$im propliopitékim.

Samostatnou otazkou je taxonomicky status rodu Proteopithecus, ktery byl dfive fazen
do celedi Oligopithcidae. Tento rod ma vSak nejméné 7 dilezitych znakd na zubech, které
jsou jasné piibuzné eocénnimu rodu Eosimias, ale zaroven nékteré znaky pomémeé podobné
Sirokonosym opicim. Do celedi Eosimiidae nemuze byt zafazen vzhledem k mnoha
synapomorfnin antropoidnim znaklim, Sirokonosym opicim podobné znaky zase velmi
zpochybnuji jeho zafazeni do Celedi Oligopithecidae. Nékdy je fazen do samostatné celedi
Proteopithecidae, ktera je nckterymi autory povazovana za skupinu blizce piibuznou
Sirokonosym primatim.



Tab. 4 - Systematika podfadu Antropoidea — eocenni a oliocenni zastupci
Anthropoideaincertae sedis

Rod Perioda Vyskyt Hmotnost Zubni vzorec
Eosimiidae
Eosimias stfedni eocén China 100 2.1.3.3/21.3.3
Bahinia Svrchni stfedni eocén Myanmar 2.1.3.3/2.1.3.3
incertae sedis
SpiSe Prosimii | Amphipithecus Stfedni - pozdni eocén Burma, Myanmar 8600| 2.1.3.3/21.3.3
Spise Prosimii | Pondaugia Stfedni - pozdni eocén Burma, Myanmar 7000 2.1.3.3)21.3.3
Spise Prosimii | Siamopithecus Pozdni eocén Thailand 6800 2.1.3.3)2.1.3.3
Parapithecoidea
Parapithecidae
Serafa Pozdni eocén Egypt 71000 2.1.3.3/2.1.3.3
Quatrania Pozdni eocén - rany oligocén Egypt 450 2.1.3.3/2.1.3.3
Apidium Rany oligocén Egypt 750-1600g 2.1.3.3/2.1.3.3
Parapithecus Rany oligocén Egypt 1700-3000g| 2.1.3.3/2.1.3.3
Biretia Eocén Algeria 72300 2.1.3.3)2.1.3.3
incertae sedis
Proteopithecus pozdni eocén Egypt 500 2.1.3.321.3.3
Arsinoea pozdni eocén Egypt 350 2.1.3.3)21.33
Algeripithecus Eocén Algeria 150-300g 2.1.3.3)2.1.3.3
Tabelia Eocén Algeria ?450| 2.1.3.32.1.3.3
Hominidea
Propliopithecoidea
ﬂ]opithecidae
Oligophithecus pozdni eocén Egypt, Oman 1000-1500g 2.1.2.3)2.1.2.3
Catophithecus pozdni eocén Egypt 900 2.1.2.312.1.2.3
Propliopithecidae
Propliopithecus (rany) oligocén Egypt, Oman 4000-5700g 2.1.2.3)2.1.2.3
Moeripithecus rany oligocén Oman 4000 2.1.2.3)21.2.3
Aegyptophithecus rany oligocén Egypt 6700 2.1.2.3)21.2.3

Vznik platyrrhinich primata

O pocatecnich fazich evoluce platyrrihnich primatl vime velmi malo a i to malo je

spekulativni, protoZe nam schazi fosilni doklady o evoluci platyrrhinich primata. V ptipadé
rodu Proteopithecus by se mohlo podle nékterych badatelti jednat o pravdépodobného piedka
platyrrhinich opic, tedy pfislusnika podfadu Platyrrhina, mozna i pfibuzného Cceledi
Callithricidae. Ptivod playtyrrhinich opic je vsak stale nejasny (Fleagle 1998, Ross 2000, etc.)
a nejstar$i znamé rody Branisella a Szalatavus (Tab. 5) staré 26 milionu let maji nejasné
fylogenetické postaveni. A tak se objevil 1 nazor, Ze k adaptivni radiaci Sirokonosych opic
nedoslo az po kolonizaci jizni Ameriky v oligocénu a jiz pied ni (Rasmussen 2007). Tato
hypotéza je vSak dosti spekulativni, protoZe je zaloZena na velmi fragmentarnich nalezech
Celisti rodu Branisella a urcitych naznacich piibuznosti proteopitéka a jihoamerickych opic.
Nicméné ve svétle soucasnych poznakli evolu¢ni biologie neni vylouceno, ze jednotlivé
skupiny Sirokonosych primath se mohly formovat jiz mimo jihoamericky kontinent a
soucasné nalezy z oligocénu Jizni Ameriky nemaji pfimy vztah k soucasnym skupindm.

Tab. 5 - Systematika platyrrhinich anthropoidii — nadéeled’ Ceboidea

I Syst. skup. Rod Geologické obdobi Region| Hmontnost|  Zubni vzorec]
[ Cebidae |
[ Aotinae Tremacebus | rany miocén Argentina 1800] 2.1.3.3/2.1.3.3}




Aotus stfedni miocén - | Colombia, south Am. 1000 2.1.3.3/2.1.3.3
soucasnost

Cebinae Dolichocebus |rany miocén Argentina 2700 2.1.3.3/21.3.3
Chilecebus rany miocén Chile 1000 2.1.3.3/2.1.3.3
Neosaimiri stfedni - pozdni miocén | Colombia 840| 2.1.3.3/21.3.3
Laventiana stfedni - pozdni miocén | Colombia 800 2.1.3.3/2.1.3.3

Atelidae

Pitheciinae Soriacebus rany - stfedni miocén Argentina 600-2000g| 2.1.3.3/2.1.3.3
Carlocebus rany - stfedni miocén Argentina 2000-3500g| 2.1.3.3/2.1.3.3
Homunculus  |[rany - stfedni miocén Argentina 2700] 2.1.3.3/21.3.3
Cebupithecia | stfedni - pozdni miocén | Colombia 2200 2.1.3.3/21.3.3
Nuciruptor stfedni - pozdni miocén | Colombia 2000| 2.1.3.3/21.3.3
Propithecia stfedni miocén Argentina 1600 2.1.3.3/2.1.3.3

Atelinae Stirtonia stfedni - pozdni miocén | Colombia 5800-10000g| 2.1.3.3/2.1.3.3
Protopithecus | pleistocén Brazil 23500 2.1.3.3/2.1.3.3
Caipora pleistocén Brazil 24000 2.1.3.3/21.3.3

Callitrichidae

Callitrichinae Micodon stfedni - pozdni miocén | Colombia 72.1.3.3/2.1.3.3
Patasola stfedni - pozdni miocén | Colombia 1000| ?2.1.3.3/2.1.3.3
Lagonimico stfedni - pozdni miocén | Colombia 1300| 72.1.3.3/2.1.3.3

incertae sedis

incertae sedis Branisella pozdni oligocén Bolivia 1000] 72.1.3.3/2.1.3.3
Szalatavus pozdni oligocén Bolivia 550| 72.1.3.3/2.1.3.3
Mohanamico | stfedni - pozdni miocén | Colombia 1000 2.1.3.3/2.1.3.3
Paralouatta pleistocén Cuba 2.1.3.3/21.3.3
Xenothrix soucasnost Jamaica 2.1.3.3)2.1.3.3
Antillothrix soucasnost Dominican Republic 2.1.3.3/21.3.3




Celed’ Propliopithecidae

Celed Propliopithecidae, zastoupena ranné oligocénnimi rody Propliopithecus,
Moeripithecus (Propliopithecus) a Aegyptopithecus z Egypta a Omanu, representuje podle
vSeho jiz prvni piibuzné, doposud vSak ocasaté, hominoidd sensu lato (tedy Hominidea).
Jejich zuby, lebka i postkranidlni skelet nesou jiz typicky hominoidni znaky, napiiklad velké
sexualné dimorfické Spicaky.

Typicky je napiiklad tvar prvnich premolari a zejména morfologie dolni stolicky
s péti hrbolky uspotadané do struktury podobné takzvanému Y- vzoru, charakteristické pro
vSechny zastupce velkoceledi Hominidea. Horni premolary maji dva hrboly, stolicky jsou
Siroké a Ctvercovité a maji zfetelné, pro lidoopy typické lingvalni cingulum. Je vsSak tfeba
zdiraznit, ze morfologie zubi vSech propliopitékovitych primati, a to zejména pétihrbolova
morfologie dolnich molart, je velmi archaicka a je pravdépodobné, Ze se z takovych zubi
mohl vyvinout jak chrup miocénnich lidoopt tak bilofodontni chrup uzkonosych opic
(Vancata 2003 a, c). Na to, zda morfologie zubi opraviiuje jejich zafazeni skupiny do
nadéeledi Hominoidea, nemaji odbornici zatim jednozna¢ny nazor. Jednou z pficin je i
rozporuplna taxonomie neékterych skupin miocénnich hominoida. Podle souc¢asnych nazora by
bylo mozné jejich zatazeni do velkoc¢eledi Hominidea, v takovém ptipadé je vsak logické a
fylogeneticky korektni zatadit do této velkoceledi také ¢eled” Oligopithecidae.

Stejné jako zuby i lebka propliopitékli ma charakteristické hominoidni znaky, jak ve
stavbé relativné malych o¢nic, tak v oblasti ¢elni a v oblasti kosténého ucha. Typické jsou ale
také dosti dlouhé premaxily a relativné maly mozek s velkymi c¢ichovymi partiemi.
Charakteristickym znakem jsou nizké ustupujici ¢elni kosti a crista saggitalis, kostni hieben,
ktery je zvlast¢ vyrazny u egyptopitékii. Tento komplex znak nachazime i u nékterych
spodné miocénnich antropoidu.

Postkranidlni skelet =zase piipomina spiSe jihoamerické opice, jak svoji
generalizovanou stavbou, tak i nékterymi konkrétnimi znaky jako je napiiklad srust tibie a
fibuly, tvar horni Casti stehenni kosti a stavba skeletu nohy. Propliopitékoviti primati méli
prokazatelné jesté pomérné dlouhy ocas.

Velmi dobie je dokumentovana stavba kostry rodu Aegyptopithecus, coz nam
umoziuje pomérné presnou rekonstrukci vzhledu i1 funkce skeletu egyptopitékt. V soucasné
dob¢ zname nalezy nékolika témét uplnych lebek 1 mnoha ¢astecné zachovalych kranii, které
dokumentuji napiiklad vyrazné velikostni rozdily mezi pohlavimi, pfitomnost sagitalni kristy
a poméerné Siroka meziorbitalni vzdalenost.

Neékteré nalezené Casti skeletu koncetin a trupu prokazuji, ze Aegytopithecus byl vétsi
nez Propliopithecus. Oba rody Zily v lesnich ekosystémech (Obr. 10) a vSechny znaky
postkranialniho skeletu ukazuji na stromovy zptsob zivota. Podle vSeho byli egyptopitéci
spiSe listozravi nez plodozravi. Mensi rod Propliopithecus, a jemu blizce ptibuzny rod
Moeripithecus, byl, jak naznacuje morfologie zubd, byl ziejmé spise plodozravy.

Mizeme piedpokladat, ze Celed” Propliopithecidae, stejné jako Sirokonosi primati a
moderni poloopice, vznikli v pribéhu adaptivni radiace euprimatli na konci eocénu a zacatku
oligocénu. Tato adaptivni radiace vznikla mimo jiné i v souvislosti s vyraznym ochlazovanim
a také vysousenim klimatu, i kdyz podle geologli tato globalni klimaticka zména nebyla
rozhodné epizodick4 a mohla trvat az 10 milionti let.

Védci se zatim nemohou shodnout, kdy pfesné tizkonosi primati, respektive nadceled’
Hominoidea, vznikli. Napiiklad John Fleagle (1998) soudi, ze nejstarSimi representanty linie
hominoida jsou jiz oligopitéci, jini badatelé jsou vSak daleko konservativnéj§i a povazuji
oligopitéky za pftili§ archaické na to, aby mohli byt pfimymi pfedky propliopitékti. Faktem
zUstava, Ze posuzovat takzvané archaické znaky u nejstarSich antropoidi je, jak se ukdzalo v
ptipad¢€ rodu Pondaugia, velmi oSemetné.



Naopak k Fleaglovu nazoru se v souc¢asné dob¢ piiklani stale vice odbornikt. Jedna
z dalezitych otazek je to, zda miocénni hominoidi skutecné tvoii fylogeneticky blizce
pfibuznou skupinu. V soucasné dob€ zacind pfevladat nazor, Ze v miocénu existovaly
minimaln¢ dvé paralelné se vyvijejici skupiny, prokonsuloidi a homonoidi s nejstarsi ¢eledi
Afropitecidae, které vznikli v ramci oligocenni adaptivni radiace nejstarSich vrcholovych
hominoida.

Evoluce antropoidnich primatia v Miocénu

Evoluce predki hominidi v miocénu a vznik celedi Hominidae

Koieny vzniku hominidi - nejstarsi predci - pro¢ a kdy vlastné vznikli hominidé

Vznik ¢eledi Hominidae (srov. Vanéata 2003 b, ¢) je jednou z nejvice diskutovanych
otazek mezi paleoantropology a evolu¢nimi antropology. Je to také proto, Zze po dlouhou dobu
nalezi, a také za pomoci molekularné antropologickych a genetickych vyzkumi, postupné
doslo k vyraznému posunu v chapani problému vzniku hominidd, a to pfinejmensim v oblasti
ptirodnich véd.

Vysledky vyzkumt fosilnich primat jednoznaéné potvrzuji, ze ¢eled” Hominidae ma
svij ptivod hluboko v miocénu. Tyto studie také neméné jednoznaéné potvrdily, ze rod
Ramapithecus (viz Mazak 1979) rozhodné nebyl nejstarSim zastupcem cEeledi Hominidae.
Ramapiték byl ve skutecnosti rodem parafyletickym, tedy ve smyslu své definice z Sedesatych
a sedmdesatych let, rodem zahrnujicim skupinu druht asijskych a africkych miocénnich
lidoopti dnes fazenych do tii vzdalené piibuznych rodu Equatorius, Kenyapithecus a
Sivapithecus, které jsou s modernimi hominidy jen vzdalené piibuzné.

Nazory na to, ze které¢ skupiny miocénnich lidoopli vznikli hominidé se donedavna
znaén¢ riiznily. Divody byly dva.

Prvnim divodem je to, ze paleoantropologové neméli, a do jisté miry stdle nemaji,
zcela jasno, jaké vlastnosti by skupina representujici nejstar§i hominidy méla mit, respektive
ve kterych morfologickych komplexech by tyto znaky mély byt nejlépe rozpoznatelné.
Né&kteti badatelé tak sleduji morfologii zubtl, jini morfologii obli¢ejového skeletu a
neurokrania, dal§i pak postkranidlni skelet. Vysledkem téchto rliznych pfistupti pak je, ze
néktefi badatelé ptfedpokladaji vznik skupiny lidoopl piedstavujici potencidlni predky
hominidl uz v nejstar§Sim miocénu, tedy pted dvaceti miliony lety, a jini pak aZ na konci
miocénu, pred 8-12 miliony lety.

Dalsim divodem je i fakt, ze skelety fosilnich hominidd jsou velmi neuplné,
fragmentarni, mnozstvi popsanych jedinct nalezejicich k jednotlivym rodim a druhim je
pomérn¢ malé a Ze tyto nalezy pokryvaji znaéné Casové Useky, nékdy 1 n€kolik miliont let
jako u rodd Dryopithecus, Sivapithecus nebo Australopithecus.

Proto byly nazory jednotlivych badateld na evoluci miocénnich lidoopti v mnoha
ptipadech velmi, a nekdy az nesmifiteln€, odlisné. Vysledkem pak byla doslova protikladné
scénafe fylogeneze primatlh v miocénu. V soucasné dob¢ je situace podstatné piiznivejsi, i
kdyz nékteré dosti zna¢né rozdily v ndzorech, naptiklad na postaveni prokonsuloidnich
lidoopt, stale pretrvavaji. Z tohoto diivodu se budeme drzet predevSim faktli, na kterych se
vetsi cast odbornikl shoduje, a které vytvareji urcity logicky celek.



Jisté je, ze nadceled Hominoidea sensu lato (véetné prokonsulovitych lidoopl) se
definitivné¢ zformovala v pribéhu adaptivni radiace na konci oligocénu. V prib¢hu této
radiace se objevili bezocasi hominoidi s charakteristickymi typickymi znaky na zubech i
lebce, zejména na skeletu obliCeje. Nepochybné¢ se v této dobé definitivné dotvari
charakteristicka, pro hominoidy unikatni morfologie dolnich molart, takzvany Y-vzor (Obr.

11).

Zakladni trendy v evoluci hominoid

Vedle mikroevolu¢nich procesti, naptiklad piirodniho vybéru, se ve fylogenezi
organismi vyznamné uplatiuji také rizné makroevolucni procesy (Vancata 2003 a, c). V
piipadé evoluce hominoidi hraly s nejvétsi pravdépodobnosti velmi dilezitou roli jednotlivé
adaptivni eventualné exaptivni radiace (srov. Vancata 2003a) této skupiny.

Podle soucasnych nazortt mohla linie vedouci k hominidim vzniknout uz v ramci
prvni adaptivni radiace hominoidl na konci oligocénu a zac¢atku miocénu, kdy se objevily dvé
skupiny primati, archaicka nadéeled” Proconsuloidea a nad¢eled Hominoidea - tribus
Afropithecini.Tyto morfologicky dosti odlisné skupiny byly diive fazeny do spole¢né celedi
Proconsulidae.

Podle mnoha badateld, naptiklad Terry Harrisona a Davida Beguna (srov. Begun
2007), nejsou ob¢ skupiny pfili§ piibuzné a prokosuloidi ve skute¢nosti piedstavuji skupinu
archaickych tizkonosych primati. Laura MacLatchy (2004) naptiklad poukazuje na mnohé
vyznamné rozdily mezi obéma skupinami, a to jak ve stavbé lebky a zubu tak ve stavbé
postkranialniho skeletu. Z tohoto diivodu, at’ uz jsou prokonsuloidi blizkymi piibuznymi
euhominoidti nebo ne, za skupinu relevantni pro vznik hominida je nutno povazovat pouze
afropitéky. Proto je nejlep$im feSenim tohoto taxonomického rébusu zafazeni obou
skupin do spole¢né vyssi taxonomické jednotky, do velkoceledi Hominiodea.

Vedle vzniku vySe zminénych dvou skupin lze Vv pribéhu spodniho miocénu
predpokladat i vznik dalSich skupin hominoidl, celedi Oreopithecidae a celedi
Pliopithecidae. V ramci této adaptivni radiace se objevuji tzkonosé opice (nadéeled
Cercopithecoidea). Nelze vyloulit, ze se pravé béhem této adaptivni radiace objevili i
praptedci gibont, ktefi jsou hominiddm mnohem méné ptibuzni, neZ se pivodné soudilo

(Obr. 11).

Zakladni charakteristiky velkoceledi Hominidea

Z hlediska evoluce hominidl, i1 dalSich skupin svrchné miocénnich a modernich
lidoopti, méla bezprostiedni vyznam pouze skupina afropitékl. Tato skupina miocénnich
lidoopti méla, vedle znakt typickych pro pokrocilé hominoidy jako je ztrata ocasu a ”lidoopi”
stavba obliCeje, stale jesté fadu znakd velmi starobylych. Typicka je specificka, v mnoha
znacich pomérné archaickd, stavba chrupu prokonsulovitych. Sklovina je u vétSiny druht
tenka, a zuby maji jeSt€ nékteré morfologické charakteristiky pomémé blizké oligocénnim
lidooptim. Jiné znaky jsou charakteristické pouze pro tuto celed’.

Horni vnitini fezaky jsou vyrazné vétsi nez fezdky vnéjsi, dolni fezaky jsou vesmeés
vysoké a vétsinou i dosti izké. Spitaky jsou velké a sexualné dimorfické, horni $pi¢ak je
ostfen” prvnim dolnim premolarem. Horni premolary jsou Siroké a bikuspidalni, druhy dolni
premolar ma molarim podobny tvar (semimolarni forma). Horni molary maji ¢tvercovy
prifez, velky hypokonus a vyrazné lingvalni cingulum. Dolni molary pak maji pét hrbolkt
charakteristicky uspofadanych do takzvaného dryo-vzoru, nebo Y-vzoru (Obr. 10). Ptes
vSechny starobylé znaky se toto morfologické uspotfadani 1i§i od oligocennich hominoidi,



propliopitéki, a ma vSechny zakladni charakteristiky typické pro moderni hominoidy, véetné
¢eledi Hominidae. Morfologie ukazuje, Ze u vétSiny druhti v potravé prevladaly plody a jiné
mekké Casti rostlin.

Stavba obli¢ejové ¢asti se u jednotlivych rodt charakteristiky lisi, typicka je tzka a
vysoka apertura piriformis, podobna tizkonosym opicim, spiSe vysoké nez okrouhlé orbity u
malych druhu relativné velké.

Pro vétsinu rodi nadceledi Proconsuloidea jsou charakteristické také nevyrazné
nado¢nicové partie. Morfologie regio frontalis je u této skupiny velmi variabilni. Vné&jsi
kostény zvukovod je plné vyvinuty. Mozek je relativné vEétsi nez u oligocénnich lidoopt, je
vSak stéle jesté pomérn¢ maly s nékterymi archaickymi znaky. Podobé se velikosti, v mnohém
i tvarem, mozku soucasnych uzkonosych opic. Mozecek spodné¢ micénich lidoopti ma stale
jeste archaickou strukturu, velmi odlisnou od soucasnych hominoidu.

Postkranialni skelet vétSiny zastupci nadceledi prokonsulovitych je od skeletu
soucasnych hominoidil, s vyjimkou skeletu gibonii, velmi odlisSny. Zadni koncetiny byly u
vSech doposud studovanych druhii prokonsulovitych lidoopt del$i nez ptfedni koncetiny a
morfologie kostry koncetin napovidd, Ze se vétSinou jednalo o nespecializované stromové
kvadrupedy. Stavba téla se daleko vic podobala nespecializovanym opicim nez lidooptim.
Prokonsuloviti v§ak méli ve srovnani s jakymkoliv druhem opic relativné dels§i koncetiny a
kratsi trup. Analyza kloubl koncetin v$ak ukazuje, fe u n€kterych druhti, mozna dokonce i
rodl, l1ze ptredpokladat zvySeny vyskyt Splhéni, ptfipadné zavéSovani, u jinych zase vyssi
vyskyt pozemni lokomoce. Je téméf jisté, ze zadny ze zastupci velkoéeledi Homonidea nemél
jiz ocas. Nejstarsi hominoidi mé&li na postkranidlnim skeletu fadu modernich znakt, napiiklad
znaky prokazujici Castou vertikdlni pozici trupu a Splhani. Stfedné miocéni a mladsi
hominoidi jiz méli morfologii v mnoha rysech podobnou modernim lidooptim. Znamena to,
ze také v morfologii kostry trupu a koncetin prokonsuloidi a hominoidi existuji zasadni
odli$nosti. I kdyz jsou fosilni néalezy kosti trupu a koncetin pomérné vzacné a kostry jsou
neulng, je jasné, ze mezi obéma skupinami miocénich lidoopt existuji zasadni rozdily na
lebce zubech i postkranialnim skeletu.

Terry Harrison se domniva, Ze nalezl ocasni obratel patiici rodu Proconsul, a soudi, zZe
to je spolu s ostatnimi archaickymi znaky divod k fazeni zastupcti nad¢eledi Proconsuloidea
do jedné skupiny s propliopitéky. Poukazuje také na fadu podobnych znakd u prokonsuli a
nejstar§iho rodu uzkonosych opic, rodu Victoriapithecus. I kdyz vétSina paleoantropologi
povazuje tyto nazory Terry Harrisona za spekulativni a nepodlozené, a uvadi pro to
presvédcivé dikazy, v posledni dobé se vétsina paleoantropologickych studii shoduje na tom,
7ze hominoidni status (sensu stricto) celedi Proconsulidae je velmi problematicky a
prokonsulové se vyvijeli paraleln€ s hominoidy. Jak je zfejmé z pfedchozi ¢asti, mame stale
vice dokladt pro vyznamné odliSnosti mezi byvalymi triby Proconsulini a Afropithecini, a
proto je nejkorektnéjsi, podle vSech dostupnych fosilnich dokladut, tyto skupiny fosilnich
lidoopt fadit do odlisnych nad¢eledi (Obr. 12).



Evoluce nadceledi Cercopithecoidea

Prvni zastupci nadceledi Cercopithecoidea se objevuji na pocatku miocénu.
Nejstar§im kockodanovitym primatem je rod Victoriapithecus pochazejici z Kenské lokality
Maboko stary 18 miliona let. Viktoriapitéci maji velké mnozstvi archaickych znakli a jsou
fazeni do samostatné Celedi Victoriapithecidae. Moderni skupiny koc¢kodanovitych (Tab. 6)
vznikaji az ke konci miocénu. Jako prvni se objevuje zhruba pied 10 miliony lety
severoafricky rod Lybiapithethecus, fazeny do podceledi Colobinae. Nejstar$im dobie
dolozenym zastupcem podceledi Cercopithecinae je rod Macaca, ktery se objevuje
v mediterani oblasti ke konci miocénu. Na samém konci miocénu se pak vznikaji dalsi rody
guerézovitych opic, nejznaméjsi jsou rody Mesopithecus a Dolichopithecus z Evropy a Asie a
africké rody Colobus a Paracolobus. Kockodanovité opice se zaaly bouflivé rozvijet
Vv prubéhu pliocénu a ve star§im pleistocénu. Kromé dodnes Zijicich rodd, jako je Papio a
Theropithecus, je tieba zminit rod Parapapio, ktery je povazovan za piedka mangabeji, a
pomérné velky rod Procynocephalus, blizkého piibuzného makakii. Objevuji se i obii formy
kockodanovitych jako rod Dinopithesus a Simopithecus, které v prib&hu pleistocénu vymiraji.

Tab. 6 - Systematika fosilnich opic — nad¢eled’ Cercopithecidea

Syst. skup. Rod Geologické ohdobi Region Hmontnost | Zubni vzorec

Victoriapithecidae

Victoriapithecinae Prohylobates rany miocén North and East Africa | 7000-25000g 21232123
Victoriapithecus ? rany - stfedni miocén Kenya 7000 21.23/21.2.3

Cercopithecidae

Cercopithecinae Macaca nejsvrchnéj8i miocén - North Africa, Eur.,Asia | 9500-14000g 212321.23

soucasnost

Procynocephalus pliocén Asia 22500 2.123/21.23
Paradolichocephalus pliocén Europe 23000-35000g 21232123
Papio Plio-pleistocén - souCasnost Africa 2123/21.23
Dinopithecus pleistocén Africa 77000 21232123
Cercocebus Plio-pleistocén Africa 2123/21.23
Parapapio pozdni miocén - rany pleistocén | Africa 17000-30000g 21.23/21.23
Gorgopithecus pleistocen south Africa 41000 21.23/21.2.3
Theropithecus Plio-pleistocén Africa, ? Asia 21.23/21.23
T. (Simopithecus oswaldi) | Plio-pleistocén Africa, ? Asia 96000 2.1.23/21.23
T. (Omopithecus) Plio-pleistocén Africa, ? Asia 2.1.23/21.23
Cercopithecus pliocén - soucasnost Africa

Colobinae Mesopithecus pozdni miocén - rany pliocén Europe, w. Asia 5000-8000g 21.2.3/21.2.3
Dolichopithecus pliocén Europe 18000 2.123/21.23
Semnopithecus pozdni miocén - soucasnost Asia 8000 2.1.23/21.23
Preshytis pleistocén - sou¢asnost Asia 7000 2.1.23/21.23
Trachypithecus pleistocen Asia 7000 21.23/21.23
Rhinopithecus pleistoceén - soucasnost Asia 15000 21.23/21.23
Colobus pozdni miocén - soucasnost Africa 16000 21.23/21.23
Lybiapithecus pozdni miocén - pliocén north Africa 8400 21.23/21.2.3
Microcolobus pozdni miocén Africa 4000 212321.23
Cercopithecoides pliocén Africa 33000 21232123
Paracolobus Plio-pleistocén Africa 35000 21232123
Rhinocolobus Plio-pleistocén Africa 21000 21232123




Nejstarsi bezocasi Hominidea

Prvni néalezy nepochybnych hominiodi pochazeji z pfelomu oligocénu a miocénu,
které jsou vSak velmi fragmentarni, pfevazné zuby a Celisti. Patii sem 25 milionii let stary
nalez rodu Kamoyapithecus a zuby a celisti zatim rodové nespecifikovaného hominoida,
zvaného ,,Meswa Bridge hominoid®.

Nadceled’ Proconsuloidea

Nejstarsi nalezy prokonsuloidii pochazeji ze star§iho miocénu a jsou to 20 milionti let
staré nalezy rodu Proconsul (Obr. 13) z vychodni Afriky. Zastupci nad¢eledi Proconsuloidea
zili prevazné ve spodnim miocénu tedy zhruba od 20 do 17 miliont let. Mladsi nalezy,
napiiklad rod Simiolus, jsou systematicky sporné, ale nékteré ze stiedné a svrchné miocénich
lidoopti maji znaky podobné prokonsultim.

Velikost téla vSech zastupci této skupiny, také jejich lokomoc¢ni a potravni
specializace, se zfejm¢ znacné liSily. Podle odhadl na zékladé riznych ¢asti skeletu se jejich
hmotnost pohybovala od 3 kg v ptipadé rodu Micropithecus az po 70 kg u druhu Proconsul
major. Tato velikostni variabilita neni jen mezirodova, ale i vnitrorodova, jak ukazuji nalezy
rodu Proconsul. Nejmensi z nich, druh Proconsul heseloni, byl jen o malo vétsi nez gibon
siamang, Proconsul africanus a P. nyanzee byli o néco mensi nez samice $impanzl a
Proconsul major pak dosahoval téméf velikosti gorili samice.

U celé skupiny prokonsuld, ¢eledi Proconsulidae, maji v§echny znamé druhy tenkou
sklovinu, ale zuby jsou u mnohych druhti i rodd pomérné specializované. Napiiklad existuje
folivorni specializace U vSech druh rodu Rangwapithecus (Obr. 14). Dalsimi rody, které
vétsinou byvaji fazeny do nadceledi Proconsuloidea jsou Rangwapithecus, Nyanzapithecus,
Mabokopithecus a Turkanapithecus. Vzhledem k tomu, ze nase znalosti o skutecné variabilité
prokonsulovitych primath jsou jesté nedostatecné, ndzory na zatazeni jednotlivych rodl se
rizni. Je tedy dost mozné, ze do této skupiny muze nalezet i svrchné miocénni
Samburupithecus.

Nadceled Hominoidea

Celed Afropithecidae incertae sedis

Jak ukézaly nové analyzy a nové nalezy ma skupina afropitékovitych represetujicich
hominoidy, tribus Afropithecini, nékteré specifické, hominidim podobné, znaky na chrupu,
které ve své kombinaci vytvafi zvlastni mosaiku znaki starobylych a modernich. U vSech
zastupcu tribu Afropithecini je sklovina silngjsi ve srovnani s prokonsuloidy a zuby nejsou
nikdy specializované. U vSech zndmych druhii nachdzime pomérmé moderni morfologii
molari a zejména premolard. I kdyz maji fadu znakt signalizujicich jejich ptislusnost
k hominoidiim, nachazime na jejich skeletu i znaky archaické a specializované, napiiklad
piizptsobeni ke $plhani u Morotopitheca (Obr. 15). Proto je jejich systematické zafazeni
stale pfedmétem diskuze, ale nejvhodnéjsi bude jejich pfedbézné zatfazeni do samostatné
¢eledi Afropithecidae.

Postkranidlni skelet tohoto tribu hominoidi vykazuje u nékterych druhii pocinajici
diferenciaci funkce pfednich a zadnich koncetin. Zatimco pro prokonsuly byla typické velka
variabilita velikosti téla, afropitéci byli vzdy stfedné velci az velci primati, kteti zhruba
dosahovali velikosti pavidnti nebo Simpanzu.

Na zaklad¢é vyse uvedenych znaki tadi Milford Wolpoft afropitéky dokonce jiz do
¢eledi Hominidae, a predpoklada, ze Afropithecini nejsou s prokonsuly pifibuzni. Podobny
nazor zastava, jak uz jsme zminili diive, také Terry Harrison, ktery praveé diky praveé diky
charakteru morfonologie afropitéki dokonce povazuje prokonsulovité primaty za zcela



nepiibuzné modernim primatlim a povazuje je za pfimé potomky oligocénnich tizkonosych
primati. VétSina paleoantropologii (Begun 2007) vSak afropitéky povazuje za hominoidy
Siroce ancestralni pro ¢eled’ Hominidae, tedy skupinu potencialné ptibuznou, ale nikoliv za
jejich piimé piredchiidce.

V soucasné dob¢ tedy prevlada nazor, ze afropitéci nejsou tak zasadné podobni
hominidim a charakter jejich archaickych znakud je natolik specificky, Ze jejich zafazeni do
¢eledi Hominidae by bylo nekorektni. Todd Rae se napiiklad domniva, Ze stavba oblicejového
skeletu je v zasadé jiz lidoopi, a Ze specifi¢nost morfologie afropitéka a morotopitéka byva
mnoha autory nadsazovana. Ukazuje se vSak, ze v kazdém piipadé¢ se prokonsuloviti a
afropitékoviti lidoopi li§i v mnoha diilezitych znacich, a tudiz se jedna o dvé fylogeneticky
jasn¢ odlisné skupiny (Benefit, McCrossin 2000, 2002, Begun 2007).

Celed Afropithecidae a jejich vyznam pro evoluci hominid

Afropitéci (Tab. 7) by mohli byt vhodnymi kandidaty na praptedky hominida za
predpokladu, Ze budeme schopni vysvétlit mosaiku jejich odvozenych, relativné modernich,
znakt a znakl velmi starobylych do jisté miry ptipominajici oligocéni hominoidni primaty
(propliopitéky). O téchto znacich se v odbornych kruzich diskutuje. Mezi vyrazné znaky
naznacujicimi mozné piibuzenstvi s hominidy patii pokrocild morfologie molarti a zv1asté pak
premolard, mélo vyrazné cingulum a relativné silna sklovina. Dulezité je i1 zjisténi, ze u
mladSich, avSak taxonomicky nejednoznacnych, zastupc jsou archaické znaky mnohem
vzacnéj$i, naopak se objevuji nékteré znaky pfipominajici dryopitékovité stfedné miocéni
lidoopy.

Afropitéky je mozno podle charakteru jejich morfologie rozdélit na archaické
afropitéky a pokrocilé afropitéky. Do archaickych afropitéka patii viibec nejstar§i znamy rod
lidoopti z nad¢eledi Hominoidea 20,5 milionu let stary rod Morotopithecus a dale 17 — 18
milionu let stary rod Afropithecus (Helioptithecus) (Obr. 15). Velmi rozmanita je stifedné
miocéni skupina, kterou oznacujeme jako pokrocilé afropitéky, kam patii rody Equatorius
(Kenyapithecus africanus), piipadné Nacholapithecus (Kenaypithecus africanus) a jihoafricky
sttedné miocénni rod Otavipithecus. Archaiéti afropitéci patii mezi vibec nejstar§i znamé
rody miocénnich hominoidd. Pokro¢ili afropitéci pak zili mezi 16 — 13 miliony let na tizemi
dnesni zapadni a jizni Afriky v pozdnim spodnim miocénu a v celém miocénu sttednim.

Archaicti afropitéci maji jeSté fadu velmi starobylych znakl na lebce, zejména v
oblasti ¢elni a pomérné maly mozek. Typické je nizké ustupujici ¢elo a, pfinejmensim u rodu
Afropithecus (Obr. 15), vyrazna crista saggitalis. 1 kdyz patii starobyli afropitéci mezi
nejvetsi miocénni hominoidy, podobnost ¢elni partie afropitéka a egyptopitéka je ndpadna,
coz prokazuje blizkou ptibuznost nadceledi Propliopithecoidea a nadéeledi Hominoidea
mozna 1 jejich velmi blizké fylogenetické vztahy, protoZe u prokonsuloidi se takové znaky
nevyskytuji ani u nejstarSich zndmych rodi.

Nekteti autofi jeSt€ uvadeji jako charakteristicky znak archaickych afropiték,
zejména u rodu Afropithecus, uzky dlouhy obli¢ej. Todd Rae z University of Durham,
specialista na obli¢ejovy skelet miocénnich lidoopti, vSak tvrdi, ze po peclivé rekonstrukei
splanchnocrania afropitékti se Sitka jejich oblicejového skeletu nijak vyrazné neli§i od
ostatnich afropitékovitych lidoopt.

V takovém pripad¢ jesté vice vynika podobnost rodi Morotopithecus a Afropithecus,
kteti se pak 1i§i pouze adaptacemi postkranialniho skeletu. Morotopithecus byl podle v§eho
pomérn¢ vyrazné prizpusoben ke $plhani, Afropithecus pak byl spise kvadrupeni. I pies jisté
podobnosti nékterych znakti na horni koncetin€ a patefi mezi morotopitékem a modernimi
lidoopy je morfologie dolni koncetiny velmi archaickd, moZna dokonce podobnéjsi
oligocénnim lidooplt nez je tomu u ostatnich prokonsulovitych. Nové ndlezy afropitéka
naznacuji, ze mensi formy rodu Afropithecus (Buluk v Keni) jsou natolik rozdilné od vétsich



forem, ze rod Heliopithecus by mél byt povazovan za validni samostatny rod celedi
Afropithecidae piedstavujici nejmensi afropitéky.

Pokro¢ili afropitéci a problematika rodu Kenyapithecus

Pokrocili afropitéci, zejména jejich systematika a morfologie postkranialniho skeletu,
paleoantropologové a paleoprimatologové nemohou shodnout na jejich fylologenetickém
postaveni. Kdmenem trazu je, ze je n€kteti primatologové povazovali za potencidlni predky
pokrocilejsich, svrchné miocénnich hominoidi, dryopitékd, a jini se domnivali, Ze jde o
pokrocilé formy prokonsulovitych primatt. Tteti skupina je potom povazuje za hominoidni
skupinu blizce pfibuznou hominidim, coZ je sice dobfe podlozeny nazor, ale obtizné
interpretovatelny z hlediska systematického a fylogenetického, zvlasté kdyz vime, ze okolo 16
milion se objevuji modernéjsi skupiny lidoopti v Malé Asii a v Evropé¢.

Dlouhou dobu se jiz diskutuje systematické postaveni a fylogeneticky vyznam rodu
Otavipithecus, nalezeného v mladSich stfedné miocénnich vrstvach v jihoafrické Namibii.
Soucasné analyzy zdaraznuji velky biogeograficky vyznam tohoto nalezu, ktery prokazal, ze
hominoidi zili také v jizni Africe nejen v Africe vychodni. Také je velmi pravdépodobné, ze
jihoafricky stifedné miocénni rod Otavipithecus byl druhem reliktnim s mnoha pfetrvavajicimi
starobylymi znaky. Podle vSeho Zil soucasné, avSak alopatricky, s pokrocilejSimi zastupci
¢eledi Dryopithecidae, a podle vétSiny odbornikti nemél pro dalsi evoluci miocénnich lidoopt
zadny bezprostifedni vyznam.

Ponékud jina je pak situace u rodtt Equatorius a Nacholapithecus (Obr. 16). Jedna se
z€asti 0 nové objevené a popsané druhy a dokonce rody ze star§iho stfedniho miocénu, z¢asti
se ale jedna o fosilni material zafazovany do rodu Kenaypithecus, vétsinou pak do druhu
Kenaypithecus africanus, nikdy ale do druhu Kenyapithecus wickeri. Nalezy obou zminénych
rodi byly dfive povazovany za druhy rodu Ramapithecus. Systematicky vyznamné
morfologicé rozdily mezi jednotlivymi rody pokrocilych afropitékli nejsou jednoznacné, a
proto nemuzeme vyloucit, ze pozdé&ji popsany rod Nacholapithecus je pouze dalsim druhem
rodu Equatorius, nebo dokonce nebo dokonce vsechny rody mizeme fadit do jediného rodu
Kenyapithecus. To je ale velmi problematicka varianta, protoze rodovy nazev Kenyapithecus
musi byt rezervovan pouze pro sttedné miocénni lidoopy spliujici kritéria zatfazeni do Celedi
Hominidae, coz napliiuji pouze nalezy rodu K. wickeri. Podle vSeho bude spravné tadit
v8echny vychodoafrické pokrocilé afropitéky, s vyjimkou jihoafrického rodu Otavipithecus,
do rodu Equatorius. Tento rod ma ve srovnani s archaickymi afropitéky mnohem moderné;si
morfologii obli¢ejového skeletu a relativn€ silnou zubni sklovinu. Pfesto vSak na lebce 1
zubech ptevladaji starobylé znaky typické pro spodné miocénni lidoopy.

Equatorius ma také modernéjsi morfologii postkranialniho skeletu, zejména zadnich
koncetin, s po€inajici diferenciaci funkce pfednich a zadnich koncetin. Pfesto vSak na skeletu
rodu Equatorius stale pfevladaji znaky typické pro nespecializované kvadrupedy. Analyza
lebecnich kosti ukazuje, ze 1 morfologie a velikost mozku byla pfinejmensim srovnatelna s
ostatnimi spodné miocénnimi lidoopy, ne-li vétsi. Podle vSeho se jednalo o stfedné velkého
spiSe stromov¢ adaptovaného lidoopa.

Vyc€lenéni tohoto nového rodu ma mnoho zastancl, ale néktefi badatelé nabadaji
k opatrnosti v interpretaci jeho systematického i fylogenetického postaveni. Tato skupina
paleoantropologu totiz zdtraziuje tfi fakta.

Zaprve, diferenciace funkce koncetin mohla existovat uz u nejstarSiho rodu této
skupiny, morotopitéka, a proto ji t¢zko mizeme povazovat za jednoznacné progresivni znak.
Za druhé, v morfologii rodu Equatorius se zachovalo, napiiklad ve srovnani s kenyapitékem,
pfiliS mnoho archaickych znakli neZz abychom ho mohli povazovat za reprezentanta



prechodové skupiny. Za tfeti, doposud neni dostatek ptesvédCivych dikazi pro vytvoteni
nového rodu, ergo se neda diskutovat ani o jeho specifickém fylogenetickém postaveni.

Nové objevy miocénnich lidoopt (”Nacholapihecus”, ~Kenyapithecus” a dalsi) a
jejich nové interpretace vsak ukazuji (Obr. 16), Ze se na pocatku stiedniho miocénu skuteéné
objevuje novy typ afropitékovitych primati a vyclenéni nového rodu, nebo dokonce novych
rodl, je zfeym¢ na misté. Pravda ale také je, ze pro jasné vymezeni jejich fylogenetického
postaveni, napiiklad zda jsou ¢i nejsou piimymi ptfedky kenyapitékli, zatim neni zatim
dostatek fosilnich dokladi.

Fylogeneze afropitékti je nicméné slucitelna s paleobiogeografickymi modely evoluce
hominoidt. Nejpravdépodobnéjsi interpretace fylogeneze této skupiny je, Ze nékteré z forem
archaickych afropitékti typu Afropithecus/Heliopithecus migrovala na konci spodniho
miocénu do Evropy, ziejme vychodni cestou pies oblast dneSniho Turecka a Balkanu, kde
vznikli prvni zastupci ¢eledi Hominidae napiiklad rod Griphopithecus. V Africe se pak
vyvijely jejich mladsi formy, pokrocili afropitéci, a v Evrop€ vznikli nejstarSi zastupci
hominidl — dryopitéci. Fylogeneticky ptivod dalsich dvou nehominidnich ¢eledi pliopitéki a
oreopitékll je nejasny, ale i u nich predpokladdme, Ze jejich ptfedci se v Evropé objevili
V ramci migrace hominoidnich primatd z Afriky,

Nehominidni hominoidni ¢eledi - Pliopithecidae a Oreopithecidae

Vedle dryopitékti osidluji evropsky region také zastupci dalSich dvou celedi,
Pliopithecidae a Oreopithecidae. Jejich zafazeni do nad¢eledi Hominoidea bylo jiz mnohokrat
diskutovano v odborné literatuie. Nejprve byl zpochybiiovan hominoidni status oreopiték,
kteti byli dokonce povazovani diky specifické morfologii stoli¢ek za neptibuzné hominoidim.
Moderni analyzy skeletu oreopitékt prokazaly, ze jsou sice skupinou specializovanou, ale
jednoznaéné hominoidni. V soucasné dob¢ se diskutuje, zda by pliopitéci neméli byt zatfazeni
do samostatné nadceledi Pliopithecoidea (Begun 2007).

Celed Pliopithecidae (nadéeled’ Pliopithecoidea incertae sedis)

Pliopitéci, zastupci ¢eledi Pliopithecidae, jsou skupinou systematicky i fylogeneticky
dosti odlisnou od ostatnich ¢eledi hominoidt. Chybi jim sice ocas a maji i dalsi znaky typické
pro nad¢eled” Hominoidea, ale na zubech a lebce nalézdme mnoho velmi starobylych znakd
podobnych oligocénim propliopitékim (Begun 2007). Pliopitéci jsou znami piedevsim ze
svrchniho miocénu Evropy, kde byly popsany tfi rody, Pliopithecus, Crouzelia
(Plesiopliopithecus) a Anapithecus, s fadou druhti. Nejuplnéjsi nalez rodu Pliopithecus, P.
vindobonnensis, pochézi z izemi Ceskoslovenské republiky, z Dévinské Nové Vsi a tvoii jej
osm velmi dobfe zachovalych skeletli a dal§i méné uplné ¢asti skeletu tohoto druhu. Pliopitéci
byli stromovi primati velikosti gibonil a v ramci jejich adaptivni radiace v Evropé vznikly jak
plodoZravé tak 1 listoZravé druhy.

Podle vseho tato skupina vznikla ve spodnim miocénu, ale jeji fylogeneticky ptivod je
dost nejasny. John Fleagle (1998) se napiiklad domniva, ze tato skupina mohla vzniknout
pfimo odstépenim z propliopitékd. Jini badatelé zase soudi, ze pliopitéci vznikli aZ v ramci
prvni adaptivni radiace prokonsulovitych primati na pfelomu oligovénu a miocénu, tedy
nékdy mezi 18 az 26 miliony lety. Podrobna analyza miocénnich hominoidii z Ciny
prokazuje, Ze pliopitéci pronikli nejen do Evropy, ale i do vychodni Asie, kde byl popsan
ctvrty rod pliopitékt Laccopithecus.

Nekteti paleoantropologové, naptiklad David Begun (2007) povazji tyto systematické
charakteristiky pliopitékli za natolik specifické a odlisné od hominoidii, ze je vyclenuji jako
samostatnou nadceled’ velkocéeledi Hominidea - nad¢eled’ Pliopithecoidea.



Celed Oreopithecidae

Zvlastni  pozornost je v posledni dobé vénovana cCeledi Oreopithecidae
representovanou jedinym znamym rodem Oreopithecus. Tato celed byla dlouhou dobu
povazovana za velmi specializovanou a starobylou skupinu hominoidi. Nalezy
Z hnédouhelnych dolt totiz jasné¢ dokumentuji, ze oreopitéci zili ve svrchnim miocénu, zhruba
pied 7-8 miliony lety, v bazinatych oblastech jizni Evropy (mozna i celé mediteranni oblasti).
Podle morfologie zubu, které si zachovaly mnoho starobylych znakd vedle znak specifikych
a specializovanych, se mizeme domnivat, ze Slo o fylogeneticky starobylou skupinu
specializovanou na mén¢ kvalitni potravu S adaptaci na zivot v bazinatych ekosystémech nebo
jejich bezprostfednim okoli.

Posledni vyzkumy ale ukazuji, Ze oreopitéci spiSe vznikli az v prabéhu stfedné
miocénni adaptivni radiace hominoidi, coz nevylucuje existenci vySe zminénych znaki, a ze
mohli byt blizce pfibuzni dryopitékim (Begun 2007). I kdyz byli oreopitéci, jak napovida
morfologie jejich zubli (mé€li dokoncce 6 hrbolkli na molarech) a celisti, specializovani
listozravi lidoopi zijici isolované v bazinatych ekosystémech nebo v marginalnich oblastech
téchto ekosystému, jejich postkranidlni skelet je ndpadné podobny skeletu Simpanz.

To sice nijak neprokazuje jejich blizkou ptibuznost k africkym lidooptim, ale odhaluje
adaptivni potencial pozdné miocénnich hominoidi. Tato charakteristika oreopitéki prokazuje
vSeobecny trend u skupiny pozdné miocénich lidoopi k diferenciaci funkce i stavby hornich a
dolnich koncetin, k prodluzovani pfednich koncetin a zvySovani manipulac¢nich schopnosti
ruky a také ke zvySeni podilu antipronogradnich lokomoc¢nich adaptaci typu Splhani,
zavéSovani a bipedie. V tomto smyslu oreopitéci prokazuji, Ze za vhodnych podminek, v
jejich pfipad¢ isolaci a specializaci, je mozny vznik adaptaci postkranialniho skeletu
Vv urcitych rysech velmi podobnych tém jaké zname u dnesnich lidoopt. Jak si ukdzeme dale,
tento trend je prokazatelny také u nékterych druhii dryopitékovitych primati. U oreopitéki
vSak byla navic podrobnymi biomechanickymi analyzami prokdzana dokonce adaptace na
¢asto pouzivanou, a pomérn¢ efektivni, bipedii (Rook et al. 1999).

Mnozi badatelé ale stale povazuji oreopitéky za zcela specifickou skupinu svrchné
miocénnich hominoidd, u které¢ se mohly mnohé znaky podobné dryopitéklim vyvinout
paralelng. Vétsina paleoantropologli a paleoprimatologiise dnes shoduje v tom, ze oreopitéci
nejsou archaickou skupinou, jejiz vyvoj probihal zcela oddélené od ostatnich hominoida, ale
Ze se jedna o specializovanou skupinu lidoopt, kterd podle vSeho vznikla na konci spodniho
miocénu.

Zda se tedy, Ze hlavni etapy evoluce pokrocilych hominoidl probihaly v Evropé, a to
vcetné vzniku novych skupin hominoidt typu oreopitékli. Samoiejmé nemizeme s naprostou
jistotou vyloucit ani africky plvod hominidi, ale tuto dfive preferovanou variantu
nepodporuji  zddné vérohodné fosilni doklady a nepodporuji ji ani vysledky
paleoekologickych a ani paleobiogeografickych vyzkumi.



Tab. 7 - Systematika podiadu Antropoidea — velkofad Hominidea - miocén

Hominoidea, Euhominoidea (Vancata)
Proconsuloidea (Harrison), miocéni lidoopi

Proconsuloidea Rod Perioda Vyskyt Hmotnost Zubni vzorec

Proconsulidae

tribus Proconsulini Proconsul rany miocén Africa 17000-50000g | 2.1.2.3/2.1.2.3
Rangwapithecus rany miocén Africa 15000 2.1.2.3/2.1.2.3
Limnopithecus rany miocén Africa 5500 2.1.2.3/2.1.2.3
Dendropithcus rany miocén Africa 9000| 2.1.2.3/21.2.3
Simiolus rany - stfedni miocén Africa 7000 2.1.2.3/21.2.3
Micropithecus rany miocén Africa 3500( 2.1.2.3/2.1.2.3
Kamoyapithecus pozdni oligocén Africa 2.1.2.3/21.2.3
Dionysopithecus ?rany miocén Asia, China 3300| 2.1.2.3/2.1.2.3
Platydontopithecus | ?rany miocén Asia 15000 2.1.2.3/2.1.2.3

Hominoidea

Afropithecidae

tribus Afropithecini Afropithecus rany - ? stfedni miocén Africa, Saudi Arabia 50000 2.1.2.3/2.1.2.3
Morotopithecus rany miocén Africa 40000| 2.1.2.3/21.2.3
Equatorius stfedni miocén Africa 27000-41000g| 2.1.2.3/2.1.2.3
Nacholapithecus stfedni miocén Africa 27000-41000g| 2.1.2.3/2.1.2.3
Otavipithecus pozdni miocén Africa 17500 2.1.2.3/2.1.2.3

Oreopithecidae
Mabokopithecus stfedni miocén Africa 10000| 2.1.2.3/2.1.2.3
Nyanzapithecus rany - stfedni miocén Africa 9500| 2.1.2.3/21.2.3
Oreopithecus pozdni miocén Eur. 30000| 2.1.2.3/21.2.3

incertae sedis
Turkanapithecus | rany miocén | Africa 10000| 2.1.2.3/2.1.2.3

Pliopithecidae
Pliopithecus stfedni - pozdni miocén Europe, Asia 7000-15000g | 2.1.2.3/2.1.2.3
Plesiopliopithecus | stfedni miocén Europe 5000| 2.1.2.3/2.1.2.3
Anapithecus stfedni miocén Europe 13500| 2.1.2.3/2.1.2.3
Laccopithecus pozdni miocén Asia 12000| 2.1.2.3/2.1.2.3

Hominidae
Kenyapithecus stfedni - pozdni miocén Africa 27000-41000g| 2.1.2.3/2.1.2.3
Pierolapithecu stfedni - pozdni miocén Europe 2.1.2.3[21.2.3
Anoiapithecus stfedni - pozdni miocén Europe 2.1.2.3/21.2.3
Dryopithecus stfedni - pozdni miocén Europe 20000-35000g| 2.1.2.3/2.1.2.3
Lufengpithecus pozdni miocén Asie, Cina, Thajsko 50000| 2.1.2.3/2.1.2.3
Sivapithecus pozdni miocén Europe, Asia 40000-90000g [ 2.1.2.3/2.1.2.3
Ankarapithecus pozdni miocén Turkey 82000 2.1.2.3/2.1.2.3
Gigantopithecus pozdni miocén to pleistocén | Asia 200000 2.1.2.3/2.1.2.3
Samburupithecus | pozdni miocén Africa 60000| 2.1.2.3/2.1.2.3
Graecopithecus pozdni miocén Europe 21.2.3121.2.3
Ouranopithecus pozdni miocén Europe 110000| 2.1.2.3/2.1.2.3
Chororapithecus pozdni miocén Europe 21.2.3121.2.3
Nakalipithecus pozdni miocén Europe 2.1.2.3/21.2.3




Celed’ Hominidae — dryopitéci - nejstarsi zdstupci hominid

Postaveni starobylych hominidi - kenyapitéci a gryfopitéci

I kdyz zatim ptesn¢ nevime, jak a kdy zapocal vyvoj celedi Hominidae, analyza
dostupnych fosilnich nalezt ukazuje, ze neexistuji piresvéd¢ivé doklady o tom, Ze se hominidé
vznikli v Africe.

Za nejstarSiho zastupce této skupiny je sice mnohymi badately stale povazovan rod
Kenyapithecus (Kenyapithecus wickeri) (Obr. 16). Patii sem piedev§im nalezy z lokality Fort
Ternan u Viktoriina jezera, mozna nékteré nedavné nalezy z lokality Nachola, jejichz stafi se
odhaduje na 13 — 14 milionu let. Kenaypitéci méli sice nékteré archaické znaky na lebce i na
zubech, ale objevuji se vSak i moderni morfologické rysy jak na ¢elistech a zubech, pfedev§im
vsak na skeletu postkranidlnim. Tato mosaika znakl se dfive povazovala za jednou z hlavnich
pii¢in problému odliSeni nejmladsich prokonsulovitych a prvnich dryopitékovitych lidoopd.
Dnes soudime, ze se jedna o komplex znaku typickych pro ¢eled Hominidae, ktera vznikla a
vyvijela se zcela nezavisle na prokonsulovitych primatech.

Kenyapitekus podle vseho zil v lesostepnich ekosystémech. Vzhledem k existenci fady
archaickych znakt i méné rozvinutému komplexu znakt hominidnich, a také z hlediska
paleobiogeografického je otazka systematického zafazeni kenyapitéku je stale oteviena. Bud’
je mozno je tfadit do samostatné Celedi Kenyapithecidae a nebo do celedi Hominidae a
samostatné africké podceledi Kenayapithecidae. V kazdém se v piipadé stiedné miocénich
africkych kenyapitéka jednalo o biogeograficky isolovanou skupina africkych lidoopi, ktera
Vv pribéhu stitedniho miocénu vyhynula a neméla s dalsi evoluci hominidd nic spole¢ného.

Daleko vhodné&jsim kandidatem pro nejstar§iho hominida je rod Griphopithecus, ktery
zname z mMnoha spodné miocénich nalezd z Turecka, a ze spodné stiedné miocénnich lokalit
v Evropé. Jeho ptimymi pifedchidci mohli byt piedci kenyapitéku, kteti migrovali z Afriky na
konci svrchniho miocénu. V obdobi okolo 16 miliont let se v Turecku také objevuji nalezy
hominida pfedstavujici nejstarsi zastupce rodu Kenyapithecus (K. kazili — Keley et al. 2008). |
tento fakt vyrazn¢ podporuje hypotézu o evropském pivodu hominidii, uz proto, ze dalsi
nalezy hominidt z Evropy jsou star$i nez nalezy kenayapitéki z Afriky.

Zda se tedy, ze kenyapitéci sensu stricto maji vSechny atributy nezbytné pro jejich
definitivni zafazeni do ¢eledi Hominidae, a proto je bude nejvhodné&jsi zafadit do podéeledi
Kenyapithecinae. Jejich zuby maji tlustsi sklovinu nez afropitéci, cingulum na molarech je
bud’ redukované, nebo i nezfetelné. Dolni fezaky jsou mohutnéjsi a SirSi neZz u afropiték,
Spicaky jsou méné robustni a relativné menSi nez u prokonsulovitych. Maji velké horni
premolary a molary jsou pomé&rmné nizké a morfologicky se li§i od molard prokonsulovitych.
zatim nemame.

Kenyapitéci méli ve srovndni s afropitéky delS$i a robustnéj$i horni koncetiny s
nékterymi znaky pfipominajicimi dneSni africké lidoopy. Dolni koncetina mé rovnéz
modernéj$i charakter s né€kterymi adaptacemi na pozemni lokomoci. Je mozné, Ze zplsob
zivota kenyapitékli mohl byt do urcit¢é miry podobny Zzivotu lesostepnich Simpanzu.
Kenyapitéci jsou, az do nejmladsiho svrchniho miocénu (6 - 7 milionti let), posledni skute¢né
dobte doloZenou skupinou hominoidi na africkém kontinentu. Isolaci kenyapitéki potvrzuji
nalezy 11,9 miliont let starého druhu Anoiapithecus brevirostris, ktery byl nalezen ve
Spanélsku. Tento evropsky lidoop méa né&které homoplasické znaky (paralelné vzniklé)
podobné kenaypitékim.

Podle podrobnych biogeografickych analyz je velmi pravdépodobné evoluce hominida
lidoopti nezacala v Africe, ale v Evropé, resp. v mediterannim regionu Evropy a Asie a na
kontinentalni Evropé€. Ve svrchnim miocénu, zhruba pfed 10 miliony lety, hominidé migruji 1
do oblastia jizni a jihovychodni Asie (Begun 2007) a posléze i zpét do Afriky.



V kazdém piipade€ pro evoluci hominida byl velmi dilezity region Turecka, at’ uz jako
piechodova oblast nebo jako oblast formovani miocénnich skupin hominidii. Vznikly tak dvé
v mnoha znacich odlisné skupiny, eurafricti dryopitéci a asijsti sivapitéci. Nejnovejsi studie
vSak ukazuji, ze dryopitéci mohli proniknout souc¢asn¢ do evropského i do asijského regionu a
Vv pritbéhu svrchniho miocénu i zpét do Afriky.

O mozném vyskytu dryopitékovitych primatd v Africe vedou biogeografové a
paleoekologové seridzni diskuse, protoze o vyvoji dryopitékovitych v Africe mame je velmi
kusé informace. Schazeji totiz jakékoliv nalezy lidoopt z vychodni a jizni Afriky z obdobi od
12,5 do 8,5 milioni let. Jediny relativné representativni nalez je maxilla rodu
Samburupithecus stard 8,5 milionu let. Podle puvodniho popisu je charakter morfologie
napadné podobny nékterym evropskym dryopitékovitym, zvlasté rodu Ouranopithecus. Tento
nazor nebyl vSeobecn¢ piijat, a to 1 diky velmi Spatnému stavu nalezenych fragmenta celisti.
VétSina badateltl zdUraziuje, ze pievazuji znaky archaické a ze by se spiSe mohlo jednat o
piezivajici archaickou skupinu africkych afropitékovitych nebo dokonce prokonsulovitych
(Begun 2007).

V kazdém ptipad€é je pravdépodobné, Ze evoluce hominidii probihala primarné
v Evropé¢ a lidoopi se vratili do Afriky z mediteranni oblasti, z oblasti Balkanu a Turecka.
Evoluce dryopitékovitych probihala primarné ve dvou regionech v euro-zépadoasijském
regionu (Homininae) a v jizni a vychodni Asii (Ponginae).

Nékteti paleoekologové vSak poukazuji na to, Ze se evoluce vSech primarné pralesnich
druhti presunula do jinych regiond, naptiklad do zapadni Afriky, kde vsak byly a jsou
mnohem hor$i podminky pro zachovéni fosilniho materidlu. Lze tedy spekulativné také
prepokladat, ze miocénni lidoopi v Africe nevymieli, ale pfesunuli se do oblasti pro né
ekologicky pfijatelnych. Vzhledem ktomu, Ze v Africe schazi jakékoliv fosilni nalezy
hominidi z mladsiho stiedniho a vétSiny svrchniho miocénu Ize také predpokladat, ze pokud
by jejich eventualni evoluce ve svrchnim miocénu na africkém kontinentu skute¢né probihala,
jakkoliv je tato varianta malo pravdépodobna, byla vyrazné méné Gspésna nez v jiz vyse
zminénych regionech (Evropé€ a Turecku), kde se odehravala podstatna cast adaptivnich
radiaci této skupiny, které byly pfinejmensim dvé, prvni souvisela s kolonizaci Asie a druha
s rekolonizaci Afriky.

V kazdém piipadé je ziejmé, Ze v ramci adaptivni radiace hominidi ve stfednim
miocénu, kdy vznikla skupina dryopitékovitych primatt, doslo ke kolonizaci mimoafrickych
regiont,, Evropy a mediteranni oblasti Asie, dale indického subkontinentu a také vychodni
Asie. Jisté vSak je, ze prvni mio-plioceni doklady o evoluci hominidi v Africe dokladaji
evoluci bipednich hominini. O evoluci lidoopli nemame zadné presvédcivé doklady, kromé
n¢kolika tlomki Celisti a zubt.

Nejstarsi zastupci podceledi Homininae - trocha historie

Okolo nejpravdépodobnéjsich piedki hominint (diive hominidii, a jesté diive
., chybéjici clanek evoluce cloveka), tedy modernich lidoopu a lidi, se vedou diskuse jiz od
pocatku 20. stoleti. Tyto diskuse jsou plné entusiasmu a omyli. Vzdyt' se nejedna o nic
mensiho nez naseho prvniho predka.

To vedlo mnohé vyznamné badatele Kusilovnému a jednostrannému hledani
“typicky” hominidnich znakl na stran€ jedné, ale k podceniovani znakl archaickych a také
kontextu, ve kterém se progresivni znak nachazel, na stran¢ druhé. Vznikly mnohé
pozoruhodné teorie hominiza¢niho procesu, napiiklad Jollyho teorie “Sedicich pojidact
semen” (Mazak 1981), které bohuzel nebyly schopny hominiza¢ni proces dostatecné objasnit.
Jejich hlavni vadou nebyla teoreticka propracovanost a nedostatek invence, jiz zminéna
Jollyho teorie byla po této strdnce skutecné pozoruhodnd, ale zaméfeni se na isolované



komplexy znakti, které ve skutecnosti charakterizovaly moderniho ¢lovéka, nikoliv vSak
nejstarsi hominidy.

Jednim z prvnich seri6znich kandidati na ptfedchidce hominidii byl jiz zminovany
Oreopithecus. Bohuzel, jeho prvni analyzy z padesatych a poc¢atku Sedesatych let byly pfilis
optimistické a mnohé takzvan¢ hominidni znaky, naptiklad velikost mozku, piecenily.

V pribéhu Sedesatych let zacal byt za nejstarSiho hominida, nebo pfinejmensim za
bezprosttedniho predka hominidii, povazovan rod Ramapithecus, jehoz prvni nalezy
pochéazely ze Siwalickych hor v Indii. Po nalezeni dalSich ramapitékovi podobnych
hominoidt z vychodni Afriky (Kenyapithecus wickeri a K. africanus) si zacali byt
paleoantropologové jisti, ze se skute¢né jedna o nejstarSiho hominida a rod Ramapithecus byl
ve vetsing ucebnic prezentovan jako nejstarsi hominid, pfimy piedchidce australopiték.

V rozsahl¢ revizi miocénnich lidoopt pak americti paleoantropologové Elwyn Simons
a David Pilbeam (Simons, Pilbeam 1965) rozd¢lili celou skupinu miocénnich lidoopti na dva
rody, lidoopi rod Proconsul a hominidni rod Ramapithecus. Rekonstrukce ¢elisti ramapitékt
dokonce naznacovala, ze Celisti jsou relativné kratké a Spicaky malé, tedy plné¢ se shodovaly
s tehdy piredpokladanymi znaky nejstarSich hominidii. Mnozi badatelé predpokladali na
zaklad¢é téchto znakli u ramitékl také bipedii. Jiz pocatkem sedmdesatych let upozornil
britsky paleoprimatolog Peter Andrews, Ze miocénni lidoopi musi byt systematicky mnohem
pestiejsi, a také ze Celisti ramapitékti je po dikladné rekonstrukci prakticky svou stavbou
neodliSitelna od indickych sivapitékil a jinych “lidoopich” rodd, tedy uzké a dlouhé. Také se
ukdzalo, ze Spicdky ramapitékli nejsou o nic kratsi nez Spi¢aky ostatnich miocénnich lidoopi.
V soucasné dobé¢ je jasné, ze nalezeni skute¢ného prvniho hominida bude velmi obtizné, ze
vznik hominidl byl slozity a postupny proces. Ukazuje se dokonce, Zze nékteré “typické”
hominidni znaky ve skute¢nosti vznikly pfed vznikem hominidl a jiné zase az v prib&hu
tohoto procesu.

Nejstarsi zastupci podéeledi Homininae — sou¢asné nazory

Nejstarsi nalezy v Evropé a Turecku

Zda se tedy, Ze hominidé vznikli daleko komplikovanéjSim a komplexnéjSim
evoluénim procesem nez jsme predpokladali, totiz adaptivni radiaci lidoopli na konci
spodniho a spodniho stfedniho miocénu, tedy v obdobi mezi 18 — 16 miliony lety. Velmi
dalezité¢ pro pochopeni fylogeneze celé skupiny svrchné miocénnich dryopitékovitych jsou
pak nalezy rodu Griphopithecus ze spodniho stfedniho miocénu Rakouska a Turecka. I kdyz
jsou nalezy tohoto rodu velmi nekompletni a fragmentarni, je velmi pravdépodobné, Ze se
jedna o rod blizce ptibuzny africkym a predevsim zapadoasijskym Kenyapitékim, a to jak
morfologii zubtl tak 1 stavbou postkranialniho skeletu. Jak na zubech tak na doposud znamych
kostech postkranidlniho skeletu grifopitékl je mozno jesSté¢ nalézt fadu starobylych znaku.
Griphopithecus je tedy podle vseho pfimym dokladem o adaptivni radiaci dryopitékt ve
spodnim stfednim miocénu Afriky a jejich nasledné kolonizaci evropského regionu.

Velmi dulezity je nalez pomérné Gplné kostry druhu Pierolapithccus catalaunicus,
ktery pochazejici ze Spanélského Katalanska (Begun 2007). Pierolapithecus je stfedné
miocénni lidoop stary témér 13 miliontl let s kombinaci starobylych a velmi modernich znak
na lebce a zvlast€¢ pak na postkranidlnim skeletu, ktery je prokazatelné ptizpiisoben
k lokomoci se vzptfimenym trupem, tedy antipronogradni lokomoci. Lebka je charakteristicka
pomérné kratkymi Celistmi a Sirokym patrem. Ve vétSin€ znakl se vyrazné 1i8i od spodné
miocénnich lidoopt a podoba se dryopitékiim. Na postkranidlnim skeletu v§ak mizeme najit
vedle znakli pokrocilych také mnozstvi archaickych znak podobnych nékterym spodné
miocénnim afropitékovitym lidooptim. Interpretace znakl zatim neni jednozna¢na. Lokomoce



pierolapitékii byla ziejmé spiSe kvadrupedni na rozdil od mladSich nélezl ze stejného regionu,
napiiklad druhu Dryopithecus laietanus, jehoz skelet ma prokazatelné adaptace na Casté
Splhéni a jiné arboredlni aktivity.

Kolonizace Asie a vznik tribu Pongini

Velmi dulezita byla také kolonizace Asie skupinou sivapitékovitych lidoopi. Pro tuto
skupinu je typické mnozstvi apomorfnich znaki, které se vyskytovaly pouze u asijskych
hominida. U asijskych sivapitéki se totiz vyvinula nékolik specifickych morfologickych
komplexi, které je, podle nékterych nazord, spojuji s orangutany (Begun 2007). Podle jinych
nazori vytvareji sivapitéci vytvareji svébytnou specializovanou asijskou skupinu miocénnich
lidoopti a orangutani a jejich piedci pak tvofili druhou asijskou skupinu. Sivapitéci se vyvijeli
V jizni, jihovychodni a vychodni Asii od svrchniho miocénu az do stfedniho pleistocénu.
VétSina badateltt soudi, ze se nejednd o skupinu blizce piibuznou africkym hominidim.
Podrobné analyzy ukazuji, Ze blizka piibuznost sivapitéki k orangutanim je dosti
problematickd, nicméné existuji nc¢které znaky na lebce a zubech, které jsou spole¢né
orangutantm i sivapitékam (Begun 2007).

Pro asijské sivaptéky (Obr. 17), kam fadime rody Sivapithecus (pfipadn¢ i rod
Ramapithecus) a Gigantopithecus, je typicka velmi silnd sklovina a chybé&jici cingulum.
Vnitini horni fezaky jsou vyrazné vétsi nez vnéjsi, Spi¢dky jsou pomérné mohutné, je
vyvinuta zfetelna diastema, dolni premoldry jsou Siroké, stolicky pak nizké s nizkymi velkymi
hrboly. Mandibula je robustni a silnd. Obli¢ejovy skelet ma nékteré znaky pfipominajici
orangutany, jako jsou Siroké zygomatické oblouky, pomérné vysoky a uzky nosni otvor,
vysoké a ovalné orbity umisténé blizko sebe, velkou vpted vycnivajici premaxilu a maly
foramen incisivum. Pfedpoklddaji se i méné vyvinuté nado¢nicové partie, podobné jako u
orangutantl.

Tyto podobnosti vedly v minulosti nékteré badatele k zafazeni dryopitékovitych
lidoopt do ¢eledi Pongidae, coz je ale v pfimém rozporu s poznatky molekularni biologie a
genetiky a také se soucasnou systematikou Zijicich lidoopii. Znamenalo by to, Ze vSechny
dryopitékovité opice bychom museli fadit do celedi Hominidae, a podceledi Ponginae.
Takova systematika je fylogeneticky obtizné vysvétlitelnd, protoZe rozdily mezi sou¢asnymi
asijskymi lidoopy a dryopitéky jsou vic nez napadné, a navic ¢eled Hominidae je evidentné
produktem adaptivni radiace hominoidl ve spodnim miocénu, a nasledné radiaci ve svrchnim
miocénu, kdy dochazi 1 k markantnim adaptivnim zméndm v samotné skupiné sivapitékill, coz
je patrné zejména na jejich zubech a Celistech.

Podobnosti sivapitékli k orangutantim jsou velmi problematické, zvlasteé proto, ze
mnohé znaky sivapitékli jsou zaloZeny na charakteristikdch jedné znaéné fragmentdrni a
nekompletni lebky. Ani podobnosti morfologie premaxily sivapitékd a orangutanti, ktera je
nejlépe doloZena, neni mnohymi odborniky povaZovéna za presvédcivy dikaz pifibuznosti
sivapitékti a orangutant. Proti pfimé piibuznosti jasné ukazuji i dalsi znaky jako je velka
tloustka skloviny, morfologie Celisti i zubu, a také jasna tendence k megadoncii u sivapitéka,
tedy disproporénimu zvétSovani premolari a zejména molard u svrchné miocénnich
sivapitéku (srov. Begun 2007).

Postkranialni skelet nenaznacuje zadnou blizkou ptibuznost sivapitékli a orangutant.
Ptedni koncetina je sice ponékud delsi nez u vétSiny afropitékovitych, ale jeji morfologie je
nespecializovana a ukazuje, Ze sivapitéci byli spiSe nespecializovani kvadrupedi, a néktefi z
nich mozZna byli adaptovani na polopozemni zpisob Zivota. Neékteré nové analyzy naznacuji
adaptaci postkranialniho skeletu na lokomoci podobnou Simpanziim, v¢etné kotnikochodectvi
(Begun and Kivell 2011). Morfologie zubi ukazuje, ze sivapitéci jedli semena a ofechy a
mozna i malo kvalitni pozemni bylinnou vegetaci.



Zcela specifickym piipadem byl obrovity rod Gigantophithecus. Jeden z jeho druht,
pleistocénni Gigantopihecus blacki, byl s vyskou pies 2 metry a hmotnosti vyrazné pies 200
kg ziejmé& nejveétsim primatem, ktery kdy obyval zemi. U obrovskych gigantopitékii se na
zéklad¢ morfologie zubt a Celisti predpoklada, ze v jejich potravnim spektru prevladala malo
kvalitni vlaknita rostlinna strava, napiiklad bambus. Vzhledem k tomu, Ze zatim nebyl popsan
uplnéjsi skelet lebky, a nejsou znamy zadné kosti trupu a koncetin, je vétSina nadzord o tom,
jak vypadali, a jak zili gigantopitéci skute¢né¢ spekulativni. Odhady vysky a hmotnosti
vychdzeji vyhradné z morfologie Celisti a zubt, které jsou, na rozdil od Zijicich lidoopt,
ovlivnény vyraznou megadoncii (neproporé¢nim zvetSovanim zubt a Celisti) gigantopitékd.

Ani molekularné biologicka data pftiliS nepodporuji vznik orangutanti ze sivapitékd,
protoze v obdobi svrchniho miocénu, tedy pted 10 — 8 miliony lety, kdy se predpoklada
odd€leni orangutant od ostatnich hominida, byli sivapitéci uz ptilis specializovani, coz by
znamenalo, Ze by orangutani museli vzniknout o néco dfive. Stfedn¢ miocénni vznik
orangutanti v§ak nepodporuji ani studie genetické a sérologické a ani samotné fosilni nalezy.

Podrobna analyza nalezi dryopitékovitych lidoopti vSak poskytla hned dva vhodné
pozdné miocénni kandidaty na piibuzné orangutand, rod Ankarapithecus z Turecka a rod
Lufengpithecus z Ciny.

Nejstarsi hominini a diferenciace pongin( a hominin(

Rod Ankarapithecus ma nékteré znaky podobné drypitékiim, mnohé znaky jako jsou
pomérné velké orbity a tvar obli¢eje (Obr. 17) vSak napadné pfipominaji orangutany, a
nékteré, napiiklad relativné silnéjsi sklovina, pak zase sivapitéky. Stavba splanchnocrania je
podobna spise ponginiim, ale na lebce a zubech nalézame mnoho archaickych znakt. Mnozi
odbornici se domnivaji, ze se jedna o velmi vhodného piedka pro orangutany, jak
morfologicky tak ¢asové€, nalezy jsou datovany zhruba na 9 - 10 miliont let. Skelet koncetin
ankarapitéki se zda byt v nejzdkladnéjSich znacich pfibuzny ponginim. Stavbu téla
anakarapitékd zatim neni mozné rekonstruovat, postkranialni materidl je fragmentarni a malo
pocetny. Ankarapitéci tak ptredstavuji bud’ archaické formy ponginti a nebo pfechodovou
formu mezi homininy a ponginy (Begun 2007).

V roce 2009 byl popsan mozny piedchiidce hominini i ponginti Anoiapithecus
brevirostris (Moya-Sola et al 2009). Tento 11,9 milionu let stary lidoop ma nékteré velmi
archaické znaky, podobné kenyapitékiim a jiné znaky pokrocilé, hominini. Nélez anoiapitéka
podporuje hypotézu paralelni evoluce hominidi, kenyapitéki v Africe, a hominini, drypitéka
a jejich piibuznych v Eurasii. Také naznacuje, Ze k oddéleni asijské a eurafrické skupiny
hominint mohlo dojit skute¢né pted 10 — 12 miliony lety, coz je ve shod¢ se soucasnymi
vyzkumy molekularné genetickymi.

Druhy z kandidatd na nejstarSiho pongina, ¢insky Luphengpithecus, je v mnoha
znacich podobny dryopitékim, a odbornici soudi, ze by se mohlo jednat o blizkého
ptibuzného evropského rodu Dryopithecus. I kdyz tento primat nemize byt podle zatim
znamych fosilnich doklad pfimo spojovan se vznikem orangutant, jiz jeho pfitomnost ve
vychodoasijském regionu naznacuje, ze dryopitékoviti primati, moznd potomci rodu
Anoiapithecus, mohli proniknout do tohoto regionu ve spodnim svrchnim miocénu a v ramci
jejich adaptivni radiace mohli vzniknout ankarapitékim podobné formy lidoopti, z nichz se
mohli vyvinout orangutani. Nejnovéjsi nalezy rodu Lufengpithecus (L. chiangmuanensis, L.
pyryiai), novéji fazené také do rodu Khoratpithecus, z Thajska se zdaji byt orangutantim jesté
ptibuzngjsi. Zuby téchto druhii dryopitékovitych lidoopt vykazuji celou fadu napadnych
podobnosti se sou¢asnym orangutanem. Pro vznik orangutant z asijskych dryopitékovitych
lidoopti hovoii i fakt, Ze orangutan zil jeSt€¢ ve svrchnim pleistocénu po celé vychodni a
jihovychodni Asii.



Ob¢ zminéné varianty vzniku orangutani jsou v dobré shodé¢ s molekuldrné
biologickymi, paleobiogeografickymi a psychologickymi a dalSimi analyzami, které
jednoznacné potvrzuji homogenitu a nepochybnou piibuznost vSech recentnich zastupci
¢eledi Hominidae, tedy orangutand, goril, Simpanzu a lidi. Bohuzel, nejstarsi znamé doklady o
orangutanech, zuby ze stfedniho pleistocénu a skelety z konce pleistocénu svrchniho jsou jiz
téméf totozné s charakterem skeletu modernich orangutand. To nam Sice umoziuje
milionem let, ale nijak nepomaha objasnit to, jaké vlastné méli morfologické charakteristiky a
stavbu te€la fylogeneticky nejbliz§i predchidci orangutant. V tomto ohledu je asi
orangutanil jiz adaptovani na Casté §lhani nebo zda se jednd o adaptaci vzniklou az u rodu
Pongo.

Predci africkych homininu

PtestoZe dnes neni pochyb o tom, Ze evropsti dryopitéci patii mezi nejblizsi ptibuzné
nejstarSich africkych hominint, velkych lidoopt i lidi, rekonstrukce vzniku hominind je
doklady o evoluci subtribu Hominina, tedy nasi lidské linie, jsou pomé&rmné uspokojivé, v
ptipad¢ africkych lidoopt prakticky nemame ani jeden pisvéd¢ivy fosilni, tietihorni nebo
staro¢tvrtohorni, nebo 1 subfosilni nalez.

Jedinou vyjimku tvofi tfi nalezy z vychodni Afriky. Star$i z nich je 10 miliona let
stary nalez zubu, Spicdku a nékolika stolicek, z Etiopie — nalez zafazeny do druhu
Chororapithecus abyssinicus. Nalez by mohl snad representovat velmi archaického ptedka
goril. Mladsi nalez — druh Nakalipithecus nakayamai — tvoti fragmenty Celisti a zuby staré asi
9,8 milionu let nalezené v Keni. Nalez byl hodnocen jako lidoop morfologicky blizky
poslednimu ptedku africkych lidoopl a lidi. V obou ptipadech jsou nalezy sice datovanim
blizké predpokladanému vzniku linine africkych liont a lidi, resp. pfedpoklddanému odd¢leni
gorily od linie Simpanzt a ¢lovéka, ale jsou natolik fragmentarni, Zze jen tézko lze z tak
neuplnych fosilnich dokladt vyvodit, jak vlastné vypadali skuteéni piedci africkych
hominini.

Navic vznika otazka, zda se jedna skute¢né jiz o piedky africkych Hominina a nebo o
neznamou migracni vinu lidoopl z oblasti zapadni Asie — Turecka ¢&i Arabie, ktera
predchazela kolonizaci Afriky skutecnymi ptedky africkych hominint.

Poslednim nélezem jsou tfi Simpanzi zuby ze stfedniho pleistocénu staré 545 tisic let
nalezené v Kapthurin formation, Tugen Hills v Keni (McBrearty Jablonski 2005). Tento nalez
je analogicky nalezim orangutanii ze stiedniho pleistocénu Ciny a prokazuje, Ze pied piil
milionem let jiZ existovali pfinejmensim dva ze tfi dnes Zijicich rodi velkych lidoopi.
BohuzZel ani tento ndlez neobjastiuje fylogenezi africkych velkych lidoopt.

Tedy na strané jedné mame pomérné€ rozsahlé fosilni doklady o evoluci pfimych
predkl ¢loveéka veetné udajii paleobiogeografickych a paleoekologickych, na stran€ druhé pak
nemame vubec zadné doklady o tom, jak vypadali piedci africkych lidoopt a kde a jak Zzili.

Vzdyt balkanské rody Ouranopithecus (Obr. 17) a Graecopithecus, kteti jsou
nékterymi svymi morfologickymi charakteristikami (napf. stavba obli¢eje) africkym lidoopiim
velmi podobni, pochazeli jeste¢ ze svrchniho miocénu a v mnoha jinych znacich se stale
podobali svym nejbliz§im piibuznym, dryopitékiim. Nalezy svrchné miocénich lidoopt
nalezené v Africe, jako Samburupithecus, Nakalipithecus a Chororapithecus, jsou
problematické a pfili§ poSkozené a fragmentarni, nez aby vyznamnéji pfispély k objasnéni
puvodu africkych lidoopii.



Faktem vSak je, ze hominoidi Uspé$né¢ kolonizovali Evropu na konci stfedniho
miocénu a na zacatku miocénu spodniho, a Ze u nich doslo Kk vyrazné druhové i funkéni
diferenciaci. Paleoekologové soudi, Ze na pielomu stfedniho a spodniho miocénu byla Evropa
souvisle pokryta lesy, coz bylo zfejmé jednim z dtlezitych faktorti vedouci k ryché a tspésné
kolonizaci Evropy nejstar$§imi hominidy a pliopitéky. V pribéhu spodniho miocénu pak doslo
v dasledku klimatickych zmén, naptiklad ochlazeni, k ustupu lesnich ekosystémii z horskych
regiontl, ¢imz dosSlo k rozdéleni lesniho padsma na mensi lesni utvary podle nejvétSich
horskych masivi, jako jsou Pyreneje, Alpy, Karpaty, atd. To zfejmé zptlisobilo vyrazné;si
ekologickou i reprodukéni izolaci jednotlivych populaci a jejich speciaci a specializaci. Mohl
to byt 1 jeden z dilezitych faktorti, ktery napomohl adaptivni radiaci lidoopii a nasledné
kolonizace Asie hominoidnimi lidoopi a rekolonizaci Afriky archaickymi homininy.

Mnohé o pivodu hominidi napovidaji nalezy rodu Dryopithecus (Obr. 18) ze
svrchniho miocénu Madarska a Spanélska. Prokazatelné nalezy dryopitékii zname z obdobi
mezi 12 — 9 milony lety. I kdyz byli dryopitéci nalezeni i v dalSich regionech Evropy, ve
Francii a Némecku, v Cechach a v Rakousku, pravé nalezy z Madarska a Spanélska odhalili
mnoh¢é doposud nezndmé a pro vznik hominidl zasadné diilezité poznatky. Nazory odborniki
na taxonomii dryopitékli nejsou zatim zcela jednotné, a proto jsou n¢kdy praveé Spanélské a
madarské nalezy fazeny do samostatného rodu Hispanopithecus, zatimco do rodu
Dryopithecus jsou fazeny pouze nalezy Dryopithecus fontani. Vzhledem Kk tomu, ze tato
diskuze neni uzaviena a vétSina odbornikli dava piednost jednomu rodu Dryopithecus,
nebudeme rod Hispanopithecus povazovat za samostatny rod, ale za podrod nebo variantu
rodu Dryopithecus.

Zuby dryopitéki nejsou vyrazné specializované a maji pomérné tenkou sklovinu s
Casteéné vyvinutym lingualnim cingulem. Spi¢aky jsou relativné gracilni, horni premolary
jsou dlouhé, dolni pomérné Siroké. Stolicky maji spiSe obdélnikovy priiez a nizké oblé
hrbolky. Mandibula je oproti sivapitékiim gracilnéjsi, premaxila je krat$i a méné prominujici
vpred.

Mnohé znaky na lebce jsou velmi podobné africkym lidoopiim, v€etné samotného
tvaru neurocrania i obli¢ejového skeletu. Oc¢nice jsou daleko od sebe, velikostni i tvarem
podobné africkym lidooptim. Nadoc¢nicové oblouky jsou vyrazné a glabela prominujici a i tato
cast lebky néapadné piipomind africké lidoopy. Tuto charakteristiku jednoznacné potvrdily
nékteré z nalezii z Mad’arska. Dalsim dalezitym znakem je chybéjici fossa subarcuata. Tvar
neurocrania 1 studium jeho vnitini morfologie naznacuji, Ze 1 samotny mozek byl mnohem
rozvinutéj$i a pokrocilej§i nez u prokonsulll a ze mohl byt v mnoha rysech dosti podobny
mozku africkych lidoopt a ranych hominidd.

3D rekonstrukce lebek dryopitékti dokonce prokazaly, Ze tito miocénni lidoopi méli
neurocranium uz dost podobné modernim lidooptim, a také ze dryopitéci méli relativné velky
mozek, mezi 300 a 340 cm®. Vzhledem k tomu, Ze tito lidoopi byli asi o &tvrtinu mensi neZ
Simpanzi (predpokladame hmotnost 30 — 40 kg), relativni velikost mozku dryopitékt pak byla
plné srovnatelna s relativni velikosti mozku Simpanz.

Samostatnou a velmi dulezitou kapitolu tvofi charakteristiky postkranialniho skeletu
rodu Dryopithecus. Pfedevsim je funkce ptednich a zadnich koncetin, podobné jako u
orepithéka, jasn¢ odliSena. Horni koncetina je daleko pohyblivéjsi a také relativné delsi nez je
béZzné u kvadrupednich primati. Morfologie postkranialniho skeletu ma opé mnohé znaky
podobné africkym lidoopiim. Jsou to napiiklad zkraceny olecranon, hluboka fossa olecrani,
dlouhé ruce a kratké lumbarni obratle. Epifyzy kosti dolni koncetiny jsou pomérmné Siroké a
proporcné je skelet podobny lidooptm.

I kdyz je kostra dolni koncetiny v n€kterych znacich podobnéjsi spiSe orangutaniim
nez $impanztim, coZ je zvlast’ napadné u druhu Dryopithecus laietanus ze Spanélska (Obr.
18), nesveédci to o né&jaké blizké piibuznosti s orangutany, ale spi§ mozném stromovém



zpusobu zivota u nékterych dryopitéki spojenym se zvySenou mirou Splhéni. Jiné druhy
dryopitékti vSak maji skelet pfizplisobeny spiSe k universdlnimu stromové pozemnimu
zpusobu lokomoce podobné, jak jej zname u Simpanzi (Begun 2007).

Oba doposud nejlépe popsané druhy dryopitékit se zfejmé liSily adaptacemi
lokomo¢niho aparatu a mozna i zpiisobem Zivota. Spanélsky Dryopithecus laietenus mél dosti
dlouhou velmi pohyblivou horni koncetinu a znacné¢ velkou ruku a pomémé kratkou
koncetinu dolni (Obr. 18). Charakter morfologie i proporci horni koncetiny tak v mnohém
piipomind soucasné¢ orangutany a je mozno predpokladat, ze tento druh dryopitéka zil
stromovym zpusobem zivota s ¢astym $plhanim. Mad’arsky Dryopithecus branscoi nema ani
dlouhou horni koncetinu ani specializovany skelet ruky. Podle znamych charakteristik
postkranialniho skeletu byla jeho lokomoce podle v§eho méné specializovana.

Objevily se 1 nazory, ze se tento lidoop mohl pohybovat podobné jako soucasni
Simpanzi, tedy kotnikochodectvim. Tento nazor je vSak dosti spekulativni a zatim pro néj
neexistuji zadné piimé morfologické doklady. Faktem ale je, Ze specificka lokomoce
modernich velkych lidoopt, knucle-walking a fist-walking, se vyvijeji paralelné, a to mozna i
u Simpanzt a goril, takZe takovy typ lokomoce nelze u mad’arskych lidoopti vyloucit.

Dryopitéci byli nepochybné velmi uspésnou skupinou, kterd zila od zépadni Evropy az
po Gruzii. Jejich adaptivni potencidl byl vysoky, méli dobfe rozvinuty diferencovany
lokomo¢ni aparat a podle vSeho i rozvinuty centralni nervovy systém. M¢li pomérné velky
mozek, srovnatelny velikosti s dneSnimi §impanzi a ristové charakteristiky, které odpovidaji
vyvojovemu modelu modernich hominint, a to v¢etné predpokladané struktury HOX genti a
hormonalniho systému regulujiciho rist a ontogeneticky vyvoj. To je ¢ini nepochybné velmi
vhodnymi kandidaty na pfedky pokrocilych hominint, ale, jak uZ to v paleoantropologii byva,
nejsou jedini.

Mezi mozné piibuzné nejstarSich predkt ¢lovéka patii i posledni evropsky zastupce
drypitékovitych, fecky lidoop Ouranopithecus (Obr. 17) (n€kdy se uvadi jeho synonymum
Graecopithecus). Rekonstrukce skeletu obli¢eje a Celisti prokazala, Ze tento lidoop se jak
morfologii zubi, tak morfologii Celisti, a zejména stavbou oblicejové Casti se velmi podoba
hominidiim. Stavbou obli¢eje, Celisti a morfologii fezakl a Spi¢aka ptipomina africké lidoopy,
stavbou premolar a molart pak zase nejstar$i hominidy australopitéky. Ouranopithecus byl
znacné velky, porovnatelny s gorili samici nebo samcem orangutana. To sebou nese i urcité
povrchni podobnosti se stavbou lebky gorily v n€kterych znacich lebky. Samoziejmé zlstava
ve hie i rod Graecopithecus, ktery byl ziejmé mensi a ktery byl zatim popsan jen na zakladé
fragment Celisti a zubi.

Podle jiz zminovaného odbornika na facidlni skelet miocénich hominioidli, prof.
Todda Rae z London College, je vsak tfeba podobnost obli¢eje rod Ouranopithecus a
Gorilla chapat pouze jako ur¢ité vnéjskové podobnosti zapti¢inéné znacnou velikosti lebky
obou rodil, protoze zaroveil je mozno nalézt na lebce 1 zubech ouranopitéka mnoho znakt
archaickych, které se u gorily nevyskytuji, ale miizeme je nalézt u ostatnich dryopitékovitych
primatd. V kazdém piipad¢ se ale jedna o lidoopa, ktery je stavbou lebky a zubti hominidim
nejbliZsi.

BohuZel nemame vibec 74dné informace o jeho postkranidlnim skeletu. Proto si
nemuzeme udélat presnéjsi predstavu, kolik doopravdy tento lidoop vazil, jakou mél stavbu
téla a jak se pohyboval. Navic jeho velkda hmotnost, podle prof. Glenna Conroye z
Washington University v Saint Louis se jedna dokonce o samici, ho mozna déla vhodnym
pfedkem pro gorily, avSak velmi problematickym pfedkem pro mnohem mensi nejstarsi
homininy, australopitéky.



Tab. 8 - Druhova systematika miocénnich zastupcu velkoradu Hominidea

[Rod | druh | Perioda | m.y.|Vyskyt | Locality [ Hmotnost |
Proconsuloidea
Proconsulidae
Prokonsul africanus rany miocén 20 [A w.Kenya |Koru, Legetet ? 27400
Prokonsul heseloni rany miocén 19-16 [A. Kenya Rusigna Island, Legetet 17000
Prokonsul nyanzae rany miocén 19-16 |Africa, Kenya [Rusigna, Mfwangano, Legetet, 28000
Karungu
Prokonsul major rany miocén 20 - 18 | Africa, Kenya, | Songhor w.K.,, ?Losidok, Moruarot, 50000
Uganda Kirimun n.K., K., Napak,U.
Rangwapithecus | gordoni rany miocén 18.5-16 [ Africa, Kenya | Rusigna Island, Songhor, Mfwangano | 15000
Limnopithecus legetet rany miocén 18.5-16 | Africa, Kenya | Rusigna Island, Songhor, Bukwa, 5500
Napak, Koru, Ombo
Limnopithecus evansi rany miocén 16-14.5 | Africa, Kenya | Maboko Island
Dendropithcus macinesi rany miocén 19-16 | Africa, Kenya | Legetet, Songhor, Rusigna Island, 9000
Mfwangano, Karungu, Koro
Simiolus enjiessi rany miocén 18-17 | Africa, Kenya | Kalodirr 7000
Simiolus leakeyorum stfedni miocén 16-14.5 | Africa, Kenya | Maboko Island
Micropithecus clarki rany miocén 20 - 18 | Africa, Kenya, | Koru,K.,Napak,U. 3500
Uganda
Kalepithecus songhorensis | rany miocén 19-18 [ Africa, Kenya | Songhor, Legetet
Kamoyapithecus | hamiltoni latest oligocén 23 | Africa, Lothidok
northern
Kenya
Dionysopithecus | shuangouensis | ?rany miocén ?19-16 | Asia, China very similar to Micropithecus 3300
Platydontopithecus | janghuaiensis | ?rany miocén Asia 15000
Hominoidea
Afropithecidae
Afropithecus turkanensis rany-?  stfedni| (20)18-|Africa, Kenya |Kalodirr, Buluk, K., 50000
miocén 17
Afropithecus leakey rany-?  stfedni 17 | Africa, 77 7? 50000
miocén
A. (Heliopithecus) | sp. rany-?  stfedni 17 | Saudi Arabia | Ad Dabtyiah, Sa.Ar. 50000
miocén
Morotopithecus bischopi rany miocén 20,4 | Africa, Moroto 40000
Uganda
Otavipithecus namibiensis pozdni miocén 13| Africa, Berg Aukas 17500
Namibia
Equatorius africanus stfedni miocén 16 | Africa, Kenya [ Maboko, Majiwa, Kaloma (Maboko 27000-
(Kenyapithecus) form.) 410009
Equatorius africanus stfedni miocén 16 | Africa, central | Kipsaromon, Maboko, Nachola 27000
Kenya
Nacholapithecus | kerioi stfedni miocén 15 | Africa, Kenya | Nachola
Kenyapithecus sp. | KNM-BG stfedni miocén 15| Africa, Kenya | Nachola
2?7? 35250
Oreopithecidae
Mabokopithecus | clarki stfedni miocén 16.0- | Africa, Kenya | Maboko Island 10000
14.5
Nyanzapithecus vancouveringi | rany miocén 18.5- | Africa, Kenya [ Rusigna Island 9500
16.0
Nyanzapithecus pickfordi stfedni miocén 16.0- | Africa, Kenya | Maboko Island
14.5
Oreopithecus bambolii pozdni miocén 10-8 | Europe, Italy | Monte Bambolii 30000
incertae sedis
| Turkanapithecus | kalakolensis | rany miocén | 18-17 | Africa, Kenya | Kalodirr [ 10000 |




Tab. 8 - (pokr.) Druhova systematika miocénnich zastupcu velkofadu Hominidea

|Rod | druh | Perioda | m.y. | Vyskyt | Locality | Hmotnost (g) |
Pliopithecidae
Pliopithecus vindobonensis stfedni pozdni| 15.0-12.0 | Europe, Czech [ Dévinska Nova Ves 9700
miocén Republic
Pliopithecus antiqus stfedni pozdni| 15.0-12.0 | Europe 7000
miocen
Pliopithecus platyodon stfedni pozdni | 15.0-12.0 | Europe
miocen
Pliopithecus priensis stfedni pozdni| 15.0-12.0 | Eutrope
miocen
Pliopithecus zhanxiangi stfedpi pozdni 8 [ China 15000
miocen
Plesiopliopithecus | lockeri stfedni miocén 12-10 | Europe 5000
(Crouzelia)
Plesiopliopithecus | auscitanensis stfedni miocén Europe 5000
(Crouzelia)
Plesiopliopithecus |rhodanica stfedni miocén Europe
(Crouzelia)
Anapithecus hernyaki stfedni miocén 10 | Europe Rudabanya 13500
Laccopithecus robustus pozdni miocén 8 | Asia, China 12000
Hominidae
Kenyapithecus wickeri stfedni pozdni| 14.5-12.5 | Africa, Kenya Fort Ternan 27000-41000
miocen
Anoiapithecus brevirostris stfedni - pozdni 11,9 | Europe, Spain | Abocador de Can Mata
miocén
Pierolapithecus catalaunicus, stfedni pozdni|  13-12.5 | Europe, Spain Barranc de Can Vila 1
miocen
Dryopithecus fontani stfedni pozdni 10 | Europe, France [ St. Gaudens, 20000-35000g
miocén Eppelsheim
Dryopithecus laietanus pozdni miocén 9,5 | Europe, Spain Can Llobateres 34000
Dryopithecus crusafonti pozdni miocén 11| Spain Can Llobateres ??
Dryopithecus brancoi pozdni miocén 10 | Europe, Hungary | Rudabanya 2730000
Griphopithecus alpani stfedni miocén 15.0-12.0 | Asia, Turkey Pasallar (Turkey) 28000
Griphopithecus darwini stfedni miocén 15.0-12.0 | Europe, Austria | Goriah (Austria) 48000
Griphopithecus sp. stfedni miocen 15.0-12.0| ?? ?? 7
Lufengpithecus lufengensis pozdni miocén 8 | Asia, China Lufeng 50000
Lufengpithecus chiangmuanensis | pozdni miocén 13.5-10 | Asia, Thailand
Khoratpithecus piriyai pozdni miocén 7-9 | Asia, Thailand [ Khorat
Sivapithecus sivalensis (indicus) | pozdni miocén 15.0-8.0 | Europe, Turkey, | Pasallar, ?Rudabanya, 75000
Pak.Ind. Siwalik Hills
Sivapithecus punjabicus pozdni miocén 13.0-8.0 /Ssis,tlndia, Sivalik Hills 40000
aKistan
Sivapithecus parvada pozdni miocén 13.0-8.0 | Asia, Pakistan | Sivalik Hills 90000
Gigantopithecus | blacki pleistocén Asia China, Vietnam 225000
Gigantopithecus | giganteus latest miocén Asie Northern India, Pakistan 190000
(bilaspurensis) - Siwalik Hills
Ankarapithecus metaei pozdni miocén 10 | Asia, Turkey Sinap 82000
Samburupithecus | kiptalami pozdni miocén 8,5 | Africa, northern | Baragoi (Samburu Hills, 60000
Kenya Narumugue form.)
Graecopithecus freibergi pozdni miocén 10 | Europe, Greece | Pikami 800007
Ouranopithecus macedoniensis pozdni miocén 10 | Europe Tessaloniki 110000
Udabnopithecus garedjiensis pozdni miocén 8,5 | Georgia Udabno ??
(Dryopithecus) (Turolian)
Chororapithecus | abyssinicus Pozdni miocén 10,0 | Etiopia Chorora, Afar*
Nakalipithecus nakayamai Pozdni miocén 9,8 [ Kenya Nakali




Vznik a vyvoj archaickych Hominina

Pric¢iny vzniku subtribu Hominina

Jak vznikli nasi nejstar$i predci — archai¢ti Hominina? Co bylo hlavnim motorem
jejich evoluce? Mnozi odbornici se v minulosti soustfedili na analyzu evoluce lebky, zubu,
zvykaciho aparatu, mozku, socidlniho chovani, ekologie a fadu dalSich faktort, ale vysledkem
byly spiSe spekulace nez skutecné védecké hypotézy. Lze tedy na takové otazky odpovédét, a
proc¢ se to dosud celé plejadé znamych a renomovanych obornikli nepodatilo?

Odpovéd’ je asi trochu jednodussi nez jsme si mysleli. Motorem evoluce obou skupin,
které si byli na pocatku nepochybné velmi blizké geneticky, fyziologicky i morfologicky, byla
ekologicka diferenciace a s ni souvisejici fylogeneticka diversifikace africkych lidoopt a
hominind. Jednim z dtsledkti tohoto procesu byli i postupné se zvétSujici rozdily v lokomoci
a adaptacich lokomoc¢niho aparatu a vznik bipedie u hominint. Podle vSeho je klicem
srovnavani vlastnosti souCasnych Simpanzii a rannych hominidii, mezi kterymi byly
prokazany napadné podobnosti.

Geneticky potencial africkych lidoopt i lidi je velmi podobny, coz jasné prokazuje
velmi vysokd molekuldrné geneticka shoda lidského a Simpanziho genomu, i shoda v
biochemickych, fyziologickych a imunologickych vlastnostech. Stejné napadny je ale rozdil
ve stupni a charakteru variability genomu a zejména vSak rozdily ve stavbé téla.

Budeme-li hodnotit rozdily mezi $impanzi a nejstar§imi lidskymi homininy, pak
zjistime, ze vétSina diive prepoklddanych rozdili vlastné neexistovala. Naptiklad lze
predpokladat, Ze mozek praSimpanzi a nejstarSich zastupcu lidské linie se piili§ nelisil, ani
velikosti ani strukturou. Navic relativné velky a nové strukturovany mozek se téméf jisté
vyvinul jiz u pfedka africkych hominini, evropskych dryopitéka — tedy jiz na konci stiedniho
miocénu. Zuby, Celisti 1 lebka mély mnoho spole¢nych znaktl, obé skupiny pravdépodobné
byly schopné pouzivat ndstroje, sdilet potravu a lovit zvifata po urcitou dobu roku. Lze
piepokladat 1 pokroc¢ilou komunikaci a slozitou socialni strukturu kde dilezitou roli hrala
prodlouzena faze zrani a uceni. Podle v§eho obyvaly, alespon z¢asti, podobné ekosystémy.

Od pocatku diferenciace obou fylogenetickych linii vSak uréit¢ musely existovat
nekteré rozdily rozdily v lokomoci, stavbé téla a lokomocnim aparatu. Tyto rozdily se
postupné zvétSovaly, zvySovaly se 1 ekologické a funkéni rozdily mezi obéma skupinami
hominidl a postupné pomohly vytvoftit typickou kotnikochodeckou adaptaci téla 1 vnitinich
organu africkych lidoopi a bipedii a s ni spojené zmény u hominini.

Vznik bipedie a ekologicka diferenciace hominidu

Obé skupiny hominidi, africti lidoopi a lidé, se napadné, na prvni pohled, lisi v jedné
vlastnosti a v jednom komplexu znakt. Je to zplisob lokomoce a s nim souvisejici typické
morfologické i biomechanické a funkéni adaptace lokomoc¢niho aparatu. Z téchto rozdilt
nepochybné vyplyvaly 1 mnohé piepokladané rozdily v jejich ekologii, chovani i socidlni
struktufe. Zejména to vSak byly rozdily v adaptivni strategii obou skupin, které¢ se postupné
zformovaly u obou skupin.

Dnesni lidoopi maji specializovany kvadrupedni zplsob lokomoce, ktery jim
umoziuje neobycejné rychly pohyb po zemi s vysokou schopnosti manévrovat, ale zaroven i
velmi efektivni pohyb ve stromech. Predpokladame, Ze takovy pohyb se vyvinul uz u predkii
Simpanzi, snad i u ptedki goril. To jim umoZnovalo dobfe vyuZivat potravnich zdroji z obou
pater lesnich ekosystémi. Zaroveil to vSak svdzalo existenci této skupiny lidoopdt, africkych
Simpanzi a goril, s zivotem v riznych typech stromovych ekosystému od pralesti az po suché



lesostepi. Je ale také tfeba zdaraznit, Ze adaptivni potencial Simpanzi ukazuje, Ze piedci
dnesnich africkych lidoopta (srov. Vyzkumy Simpanzt v senegalské lokalit¢ Fongoli) mohli
dlouhodobé¢ ptezivat i v pomérné neptiznivych aridnich podminkach.

Jak prokazuji morfologické znaky skeletu v§ech doposud znamych subtribu Hominina,
a to jiz od nejstarSich a nejstarobylejsich zastupcii této podceledi, jejich typickou lokomocni
adaptaci byla bipedie. Ta se projevuje nejen ve specifickych adaptacich postkranialniho
skeletu, ale také ve tvaru baze lebni, patete i skeletu hornich a dolnich koncetin. Skutecné
charakteristickym znakem pro bipedii je prodlouzeni femuru, a také tibie, zmény ve stavbé
patete, nohy a do jisté miry i ruky a s tim spojené piislusné zmény kloubt dolni koncetiny a
funkce patete.

I kdyZ pouhd zména lokomoce a adaptace lokomoc¢niho aparatu jako prvotni adaptace
V evoluci hominidi na prvni pohled nevypada tak velkolep¢ jako tfeba zakladni pfestavba
mozku nebo zména potravni strategie, bipedie jako novy fenomén vedla k naprosto
nevidanym pfestavbam téla, k hlubokym zménam v humoralni regulaci a nervové ¢innosti, v
cévnim zdsobeni jednotlivych organil i koncetin, termoregulaci a metabolismu obecné, a v
neposledni fad¢€ také ke zménam ve zplsobu reprodukce a komunikaci. To sebou samoziejmée
pfineslo mimo jiné i nutnost restrukturalizace a postupného zvétSovani mozku a dualezité
zmény v zivotni historii (zejména ve vyvoji socidlni struktury, reprodukce a ontogeneze)
homininti.

Znamena to, ze hominini se stali vyluéné bipedni. Vyvstava vSak zdsadni otazka. Co
bylo vlastné pfi¢inou vzniku bipedie, ¢im byla bipedie tak vyhodna, ze se stala motorem
evoluce tak uspeésné skupiny savcei jako jsou lidé?

Odpovéd na prvni ¢ast otdzky neni zas tak slozita. VSe totiz spoc¢iva v biomechanice a
energetice organismu a podle vSeho 1 v urcitych aspektech socialni struktury a zivotni historie
rannych hominini. Mzeme ptfepokladat, Ze nejblizsi predci hominind méli lokomoci do jisté
miry srovnatelnou se Simpanzi, nejspi§ se Simpanzem bonobo, ktery je proporéné ranym
hominidim nejblizsi. Zvlaté je tieba podtrhnout ten fakt, ze lokomoce bonobu je relativné
opatrna a zahrnuje pomérné Casté relativné pomalé Splhani a bipedii. Nékteré znaky na skeletu
nejstarSich australopitékli naznacuji, ze predci archaickych australopitékt jesté pomérné casto
Splhali, a pravdépodobné se pohybovali po zemi pomalym bipednim pohybem. To
jednozna¢né potvrzuji I podrobné analyzy morfologie postkranialniho skeletu orrorina a
analyza skeletu ardipitékt a lebky sahelantropa, kteti maji na postkranialnim skeletu adaptace
na bipedii v jeji nejstarobylejsi podobé, tedy malo vykonnou bipedni lokomoci Spojenou s
Caste¢né zachovanymi schopnostmi pohybovat se ve stromech. Stavba baze lebni i panve vSak
potvrzuji, ze u této skupiny hominint jasné ptevazovala lokomoce s vertikalni polohou trupu.

Miuzeme tedy opravnéné predpokladat, ze i archaicti homininé podle moznosti a
potieby $plhali na stromy, uz jen proto, Ze stromy jsou zdrojem dobie stravitelné potravy s
vysokym obsahem energetickych latek, jako jsou cukry, tuky a proteiny. Nepochybn& mohli
hominini vyuzivat stromy jako ochranu pfed velkymi pozemnimi predatory a také jako
vhodné a bezpecné misto ke spanku. SouCasné je ale tfeba zdliraznit, Ze bipedie nevznikla
bezdiivodné a nutné¢ musela hrat uz u ranych hominidt dulezitou roli, potravni i socialni.
Paleoekologické analyzy ukazuji, Ze 1 stale se rozSifujici otevienéjSi ekosystémy mohly
hominintim poskytovat fadu vhodnych, do té doby nevyuzivanych, potravnich zdroju (Cerling
etal 2011).

Zivot v oteviengjich ekosystémech, jako jsou lesostepi a galeriové pralesy vsak
pfinaSel pro hominidy i nové problémy a urcita, a to nemal4, rizika. Prvni hominidé nebyli
nijak zvlast’ velci, podle vSeho byli mensi nez soucasni Simpanzi, a v takovém piipadé
pfedstavovaly koruny stroml v oteviengjSich ekosystémech, vzhledem k moZnosti tGtoku
velkych dravych ptakd, jisté riziko zejména pro mladé jedince. Navic m¢li prvni Hominina



nezanedbatelnou konkurenci v soutézi o potravu, naptiklad v pavianovitych opicich, mozna
jim zpocatku konkurovali 1 praSimpanzi.

Nelze také zapominat na fakt, Ze se bipedni lokomoce v ontogenezi vyviji mnohem
komplikovan€j$im zpisobem nez napiiklad kvadrupedie. Lidské déti se uci chodit po dvou
vic jak dva roky. Analogicky musime ptedpokladat, Ze u nejstarsich homininti mohli déti zacit
samostatn¢ chodit nejdiiv za ptl roku, a i tak jesté nebyli schopni vykonné bipedni lokomoce
jesté nekolik let. Moznd praveé pro malé déti a matky s détmi mohl byt tkryt na stromé ¢i na
skale velmi vyhodnym feSenim. Proto také ncktefi badatelé uvazuji v souvislosti se vznikem
bipedie, resp. prodlouzeni dolnich koncetin, o specifické selekci HOX genl (gent
souvisejicich s ontogenetickym vyvojem) u hominint.

Teoretické, morfologické, i paleoekologické analyzy naznacuji, Ze nejstarsi hominini
mohli pomémé¢ Casto Splhat na stromy, pfipadné se i1 zavéSovat, avsak predevsim v situacich
kde to bylo vyhodné a mozné. Neni ale zddny divod se domnivat, ze bézn¢ pouzivali
kotnikochodectvi ¢i jiny kvadrupedni pohyb po zemi, mimo jiné i proto, ze jejich lokomocni
aparat k tomuto zpisobu pohybu jiz nebyl dobie ptizptisoben. Naopak vSechny morfologické
analyzy postkranialniho skeletu prokazuji, ze horni koncetina se jiz méné ptimo podilela na
lokomoci. Podle vSeho vSak mohla byt pouzivana mnohem castéji k manipulaci, coz mohlo
vést samo o sobé ke zvySeni podilu ndstrojové Cinnosti a zejména k sofistikovanéjSim
zpusobim ptedzpracovani energeticky vyhodné ale obtizné dostupné potravy. Rozbijeni
ofechil u zdpadoafrickych Simpanzi slouzi jako dobry ptiklad.

Bipedni lokomoce ranych hominint byla ve srovnani se sou¢asnym ¢lovékem ziejmée
vSak musela probihat za ptisobeni pfirodniho vybéru, ktery nepochybné uptednostiioval cely
komplex ruznych vyhod bipedie, nikoliv jedinou jeji piednost (Ward 2002). Tomu nasvéd¢u;ji
i predbézné analyzy skeletu ardipitéka a orrorina, které ukazuji, Ze bipedie byla
biomechanicky méné vykonnd a existovala v kombinaci se stromovymi zplsoby lokomoce.
Nicméné vSe nasvédCuje to, Ze uz u prvnich zastupct subtribu Hominina (tedy lidské linie)
existovala vyraznnd adaptace na bipedii vcetné pocinajici pfestavby téla a regulacnich
mechanismd.



