Przeglad Antropologiczny m tom 56, z. 1-2. s. 139-149, Poznar\ 1993

Zastosowanie analizy kladystycznej
do rekonstrukcji filogenezy hominidéw

Katarzyna A. Kaszycka

Abstract

RECONSTRUCTION OF HOMINID PHYLOGENY ON THE BASIS OF CLADISTIC ANALYSIS. Phy-
logenetic relationships among eight hominid taxa (the Australopithecines and Homo) are examined using
cladistic techniques. Data on morphological and morphometric characters of fossil hominid crania, mandib-
les and dentition were collected from the literature. Cladograms were constructed using the PAUP phyloge-
ny program to find the best fitting (maximum parsimony) hypotheses. Two equally the most parsimonious
cladograms were found. The genus Homo is confirmed to be monophyletic, while Australopithecus is not. Re-
sults of this analysis support a close phylogenetic relationship of A.africanus to both Homo and the "robust”
Australopithecine clades. Even though the relationships of A.aethiopicus (W T17000) are ambiguous, the most
parsimonious cladograms do not place this species as a sister taxon of both A.boisei and A.robustus.
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Czesc I.
Analiza kladystyczna

W ostatnich latach, ws$réd badaczy
zajmujacych sie biologig poréwnawcza,
a w szczegolnosci systematyka, coraz
wiekszg popularnos¢ zyskuje kladystyka.
Kladystyczna metoda analizy systematy-
cznej (zwana takze systematyka filogene-
tyczng) po raz pierwszy zostata zapro-
ponowana przez niemieckiego ento- mo-
loga W. HENNIGA [1965,1966]. Zgodnie z
pomystem Henniga, miata to by¢ empiry-
czna metoda wykrywania i weryfikacji
filogenetycznych powigzann miedzy gru-
pami organizméw. Kazdy gatunek -
twierdzi ten autor - jest mozaika cech
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prymitywnych i wyspecjalizowanych,
a filogenetyczne relacje w grupie gatun-
kéw mozna wydedukowaé¢ z rozktadu
wystepujacych u nich wspdélnych cech wy-
specjalizowanych. Proponowana metoda
opiera sie wiec na: 1) okresleniu, ktére
z cech wystepujacych w badanej grupie
sg relatywnie prymitywne, a ktore rela-
tywnie zaawansowane w rozwoju, 2) po-
grupowaniu gatunkéw zgodnie ze
wspolnymi dla nich cechami zaawan-
sowanymi.

Stosowane w biologii podejscia czy
metody klasyfikacji, poza wspomnianym
wyzej podejsciem filogenetycznym, moz-
na podzieli¢ na ,,tradycyjne" i fenetyczne.
Tradycyjna systematyka w znacznej mie-
rze bazuje na intuicji badacza, ktéry decy-
duje o doborze cech istotnych dla analizy
- cech ,,konserwatywnych" z genetyczne-
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go punktu widzenia, pozwalajgcych na
wyodrebnienie gatunkéw. Analiza fene-
tyczna w systematyce jest proba zastoso-
wania metody empirycznej w okreslaniu
relacji taksonomicznych. Jednak, jak
twierdzg WILEY i wsp. [1991], okre$lanie
tych relacji z zastosowaniem metod fene-
tycznych niewiele zmienia w stosunku
do systematyki tradycyjnej - wyniki po-
stepowania fonetycznego odzwierciedlajg
uogélnione podobienstwo badanych or-
ganizmoOw, co nie eliminuje mozliwosci
ustanawiania takze ,,sztucznych" grup.

Kladystyka (lub systematyka filogene-
tyczna) korzysta z metod empirycznych,
z pomocg ktorych dazy do znalezienia
genealogicznych powigzan miedzy takso-
nami raczej niz ich powigzan opartych na
wzajemnych ogélnych podobienstwach.
Dowodem wspoélnego pochodzenia jest
wspotwystepowanie takich samych, roz-
wojowo wyspeqalizowanych, cech - sy-
napomorfii. W wyniku grupowania po-
wstaje ,,kladogram" (lub drzewo filo-
genetyczne), ktory jest rekonstrukcjg
zwigzkéw genealogicznych. Nazwe Kla-
dystyka wzieta od greckiego stowa klados
oznaczajacego galgz.

Aby w petni zrozumie¢ koncepcje sy-
stematyki filogenetycznej, nalezatoby za-
poznac sie z pewnymi terminami i defini-
cjami, ktérymi jej uzytkownicy sie postu-
guja. Definicje i objasnienia pochodzg
gltownie z prac HENNINGA [1965, 1966],
WILEYA [1981] oraz WILEYA i wsp. [1991]
(terminologia polska - por. BOROWIEC
[1989] oraz MATILE i wsp. [1993]).

Terminologia zwigzana
z atrybutami obiektéw badan

Podstawowym pojeciem biologii po-
rownawczej jest cecha - wiasciwos¢ lub
atrybut organizmu, wykazujgca zmien-

nos¢ i dajaca sie zarejestrowa¢ w formie
zmiennej jakosciowej lub ilosciowej. Moz-
na wyrézni¢ dwa typy przejawiania sie
podobienstwa cech u organizméw;

Homologia - podobienstwo wynika-
jace ze wspolnoty pochodzenia. Cechy
wystepujagce u poréwnywanych gatun-
kéw sg homologiczne, jesli wystepowaty
juz u wspolnego dla nich gatunku macie-
rzystego, nawet gdy reprezentujg rozne
etapy przemiany ewolucyjnej (rys. la).

Homoplazja - w odréznieniu od ho-
mologii, oznacza podobieristwo cech,
ktore w dwu réznych taksonach wyewo-
luowaly niezaleznie, a gatunek macierzy-
sty tych taksondw cechy takiej nie po-
siadat. Rozroznia sie trzy rodzaje homo-
plazji:

- paralelizm, gdy cecha jest taka sama
w dwu taksonach na skutek niezaleznej
ewolucji, przy czym u gatunku macierzy-
stego wystepowata w odmiennej formie
(rys. Ib);

-konwergencja, gdy u poréwnywa-
nych gatunkéw obserwujemy podobne
cechy, lecz wyewoluowaty one z dwu
roznych cech gatunkéw macierzystych
(rys. Ic);

- rewersja, kiedy w serii przemian ce-
cha powraca wtornie do stanu morfolo-
gicznego podobnego do stanu wyjscio-
wego, utrzymujgcego sie w innym takso-
nie (rys. 1d).

W trakcie ewolucji gatunkéw ich ce-
chy ulegajg przemianom. Sekwencja ta-
kich przemian nosi nazwe serii spolary-
zowanej. Warianty cech, wystepujgce
w poczgtkowych stadiach rozwazanego
ciggu genealogicznego nazywajg sie ce-
chami plezjomorficznymi (prymitywny-
mi), w stadiach pozniejszych - apomor-
ficznymi (zaawansowanymi rozwojowo).
Poréwnujac gatunki mozemy stwierdzic¢
wystepowanie u nich cech: autapomorfi-
cznych - nowych, charakterystycznych
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tylko dla danego gatunku; symple-
zjomorficznych - wspoélnych prymityw-
nych; synapomorficznych - wspdlnych
zaawansowanych.

Terminologia dotyczaca grup
organizmow (taksondéw)

Wyodrebnia sie trzy zasadnicze kate-
gorie systematyczne grup.

Grupa monofiletyczna (rys. 2a), to
grupa gatunkéw zawierajgca gatunek
macierzysty (wspdlnego przodka) i wszy-
stkie gatunki potomne. Cztonkowie gru-
py monofiletycznej dysponujg zestawem,
wspolnych przez pochodzenie, whasciwo-
§ci nie dzielonych z zadnym gatunkiem
umieszczonym poza tg grupa. Grupa
monofiletyczna jest jednostkg historii
ewolucyjnej, zdefiniowang na podstawie
synapomorfii. Przykladem grupy mono-
filetycznej sa ssaki (Mammalia). Dla takiej
grupy stosuje sie tez nazwe klad (gataz,
ang. clade).
a a b b aabb
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Rys. 1. Przyktady homologii (A) i homoplazji: para-
lelizmu (B), konwergenciji (C) i rewersji (D)

Grupa parafiletyczna (rys. 2b) to gru-
pa sztuczna - zawiera gatunek macierzy-
sty, ale nie wszystkie gatunki potomne.
Jest ona zdefiniowana na podstawie sym-
plezjomorfii. Taksony parafiletyczne nie
majg przodka wiasciwego tylko dla sie-
bie, dlatego tez nie da sie im przypisac
indywidualnej historii. Przyktady grup
parafiletycznych to Pongidae lub Reptilia.

Grupa polifiletyczna (rys. 2c) jest
rowniez grupg sztuczng. Skladajgce sie

na nig gatunki wywodzg sie z r6znych
gatunkéw macierzystych. Jest ona zdefi-
niowana na podstawie podobienstw wy-
nikajagcych z konwergencji. Przyktadem
moga byc¢ ..statocieplne”.

Grupa siostrzana (rys. 3) to takson
genealogicznie najblizej spokrewniony z
grupg rozwazana. Mowigc o grupach, ze
sg siostrzane stwierdzamy, ze wywodza
sie one bezposrednio z tego samego ga-
tunku macierzystego, nie bedacego
przodkiem dla zadnego innego taksonu.

Rys. 2. Przyktady grup: monofiletycznej (a), para-
filetycznej (b) i polifiletycznej (c)

Grupa zewnetrzna (rys. 3 - kazdy
genealogicznie spokrewniony takson nie
nalezagcy do grupy rozwazanej. Grupy
zewnetrzne wykorzystuje sie dla celow
porownawczych, by wykazaé¢ polaryzacje
cech. Najistotniejsze pordéwnania grupy
rozwazanej z grupami zewnetrznymi
dotyczg grup siostrzanych badanych ta-
ksonéw.

Wspdlny gatunek macierzysty (rys.
3), ktory inaczej mozna okresli¢ jako bez-
posredniego wspolnego przodka. Aby ja-
ki$ gatunek (P) uzna¢ za macierzysty dla
dwu gatunkow (A i B) w powyzszym
sensie, musi on:

- posiada¢  wszystkie  apomorfie
charakteryzujace grupe ztozong z gatun-
kéw A i B;

- nie moze dzieli¢ apomorfii z jednym
tylko z gatunkéw (A lub B);

-nie moze mie¢ apomorfii wiasciwej
tylko sobie (autapomorfii);

-musi by¢ starszy od kazdego z ga-
tunkoéw grupy Ai B.
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Terminy zwigzane z procedurg
i metodologig

Zaleznosci pomiedzy taksonami nie
da sie ustanowi¢ na podstawie cech uni-
katowych - autapomorfii, podobnie jak
nie sg przydatne dla tego celu wspolne
cechy prymitywne - symplezjomorfie. Te
ostatnie moga pozostawac niezmienione
mimo wielu kolejnych specjacji i ich obe-
cnos¢ w roznych taksonach nie moze byc¢
dowodem bliskiego pokrewienstwa. Dla
celow klasyfikacyjnych sg wiec one bez
wartosci. Jedynymi, potencjalnie uzytecz-

GRUPA
ROZWAZANA

Y X Cc A

Rys. 3. Kladogram dla grupy ABC (grupa rozwaza-

na) i grup zewnetrznych XiY. X- grupa zewnetrz-

na- siostrzana wzgledem rozwazanej; P - gatunek
macierzysty dla A iB

nymi dla analizy kladystycznej cechami
sg synapomorfie - cechy wspolne, rozwo-
jowo zaawansowane. Jednakze, aby do-
kona¢ rozréznienia miedzy cechami pry-
mitywnymi i wyspecjalizowanymi, nie-
zbedne jest porOwnanie z grupami
zewnetrznymi, przy zatozeniu, ze wyste-
puja w nich cechy w prymitywnej formie.

dl RELATYWNIE
MALY MOZG |400-500cm 3) m— —
e) PROGNATYZM TWARZY ~

Rysunek 4 przedstawia przykiad poste-
powania Klasyfikacyjnego. Przedstawiony
na nim takson H posiada unikatowa ce-
che a (autapomorfia), nieobecnag w takso-
nach P i A. Taksony A i H majg wspolne
Zaawansowane rozwojowo cechy b i ¢
(synapomorfie), ktérych brak w taksonie
P. Taksony P i A wykazujg podobieristwo
ze wzgledu na obecne u nich prymitywne
cechy d i e (symplezjomorfie), nieobecne
w taksonie H. Wspoélne, zaawansowane
cechy obecne w taksonach A i H stano-
wig dowdd, ze taksony te sg blizej ze so-
ba spokrewnione niz kazdy z nich z ta-
ksonem P. Wspdlne prymitywne cechy,
jakie wystepujg w taksonach A i P, nie
okres$lajg zadnego szczegdlnego pokre-
wienstwa miedzy nimi. Zaréwno symple-
zjomorfia jak i synapomorfia, to terminy
relatywne. Wszystkie plezjomorfie byty
kiedys apomorfiami. llustruje to przykiad
(rys. 5) ,,uporzadkowanej”, wielostadial-
nej cechy, ktorej stadia 0,1 i 2 tworza sze-
reg0 —» 1 “m 2 Taksony B i C posia-
dajg wsp0lng ceche w stadium zaawanso-
wanym ,1” (takson A reprezentuje
stadium prymitywne ,,0”). Jednakze to
samo stadium ,,1" mozna réwniez uwa-
za¢ za symplezjomorfie, poniewaz takson
D dysponuje autapomorficznym stadium
27 rozwazanej cechy.

W systematyce filogenetycznej przyj-
muje sie zalozenie, ze kazdy nowy gatu-
nek pochodzi od innego gatunku, a pro-
ces powstawania gatunku - kladogeneza

H
a| OBECNOSC BRODKI
b| DWUNOZNOSC
¢) DWUGUZKOWY P3

Rys. 4. Kladogram przedstawiajgcy przyktad postepowania klasyfikacyjnego; a - cecha antapomorficzna; b,
c- synapomorfie; d, e - symplezjomorfie
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AN B d D

Rys. 5. Przykiad ,,uporzadkowanej", wielostadial-
nej cechy o stadiach 0,1,2, obecnych w taksonach
A, B, Ci D (interpretacja w tekscie)

- polega na rozszczepieniu jednej linii
rozwojowej na dwie potomne. W proce-
sie tym jeden gatunek macierzysty daje
dwa (lub wiecej) gatunkéw potomnych
(rys. 6). Kladogram jest graficznym

Rys. 6. Kladogeneza - gatunek macierzysty C daje
poczatek dwu gatunkom potomnym: A i B

przedstawieniem stosunkéw pokrewien-
stwa, rozgatezionym diagramem zbudo-
wanym na podstawie synapomorfii. Jest
on ,,pozaczasowq" reprezentacjg pokre-
wienstw. W sytuacji najprostszej, dla 3 ta-
ksonow, istniejg cztery mozliwe klado-
gramy (rys. 7).

143

Waznym elementem postepowania
kladystycznego jest ustalanie polaryzacji
cech, to jest okreslanie, ktére z badanych
homologii maja charakter plezjomorficz-
ny, a ktére apomorficzny. Istotnos¢ pola-
ryzacji dla wyodrebniania grup siostrza-
nych ilustruje rysunek 8. Przy ustalaniu
polaryzacji cech stosuje sie cztery zasad-
nicze kryteria: paleontologiczne, po-
wszechnosci, ontogenetyczne i poréwna-
nia pozagrupowego.

Podstawg dziatania kryterium pale-
ontologicznego jest zatozenie, ze stadia roz-
wojowe cech, obserwowane na starszych
materiatach kopalnych, sa bardziej prymi-
tywne (plezjomorficzne) od tych, ktdre spo-
tyka sie na materiatach mtodszych.

Kryterium powszechnosci funkcjonu-
je na zasadzie poréwnania wewnatrz-
grupowego. Zaktada sie, ze stadium roz-
wojowe cechy, najbardziej rozpo-
wszechnione wsrdd cztonkéw rozwaza-
nego (istniejgcego aktualnie) taksonu, jest
stadium prymitywnym - plezjomorfia.

Kryterium ontogenetyczne stosuje sie
na dwa sposoby. Pierwszy wynika
Z przyjecia zatozenia, ze warianty cechy
pojawiajace sie we wczesniejszych fazach
rozwoju sg plezjomorficzne (odwotujemy
sie tu do sekwencji ontogenetycznej, jak

B C B C A A B C

Rys. 7. Cztery teoretycznie mozliwe kladogramy ilustrujace pokrewienstwa trzech gatunkéw: A, Bi C

Takson cecha
A 11 A B
B 10
C 0 0

jezeli 0—1to(AB)C

jezeli 1—0 to A(BC)

C A B C

Rys. 8. Wptyw polaryzacji cechy na wyodrebnienie grup siostrzanych
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w prawie biogenetycznym Haeckela).
Sposo6b drugi bazuje na zatozeniu, ze wa-
riant cechy, pojawiajacy sie czesciej w on-
togenezie réznych cztonkéw grupy, jest
bardziej prymitywny - plezjomorficzny
niz ten, ktéry wystepuje tylko w jednej
z grup (prawo von Baera).

GRUPA
ROZWAZANA

ponad inne kryteria polaryzacji. Kry-
terium to jest, co wiecej, w peini ewo-
lucyjne.

Kodowanie cech jest nadawaniem
cechom wartosci numerycznych. Jesli
dana cecha wystepuje tylko w dwu wer-
sjach, to przyjeto warto$¢ 1 przypisywac

GRUPA
ROZWAZANA

Rys. 9. Kladogram A okazuje sie bardziej ,,0szczedny" niz B, gdy wezmie sie pod uwage grupe zewnetrzna
(kladogramy C i D) [za M addison i Wsp. 1984]

Kryterium poréwnania pozagrupo-
wego, ostatnie z czterech zasadniczych
kryteriow oceny ewolucyjnej polary-
zacji, méwi, ze jezeli w rozwazanej
grupie cecha wystepuje w dwu (lub
wiecej) stadiach rozwojowych, to sta-
dium spotykane w spokrewnionym ta-
ksonie (grupie zewnetrznej) uznaje sie za
plezjomorficzne (rys. 9). Kryterium po-
réwnania zewnatrzgrupowego zapewnia
rozstrzygniecia zgodnie z ,,zasadg 0sz-
czednosci" (ogélnie, najoszczedniejszy
wewnatrzgrupowy kladogram to taki,
ktérego konstrukcja wymaga najmniejszej
liczby hipotez o paralelizmie i rewersji
wewnatrz rozwazanej grupy oraz w gru-
pach zewnetrznych) i to jest jeden z powo-
dow, dla ktoérych jest ono preferowane

o 0
1 KROK 2 KROKI
{TRANSFORMACJA) (TRANSFORMACJE)

Rys. 10. Przyktad réznych liczb transformacji uza-
sadniajacych potaczenia w kladogramie (0,1 - po-
stacie cechy)

wersji apomorficznej (zaawansowanej),
a warto$¢ - 0 plezjomorficznej (prymi-
tywnej).

Jednym z parametrow kladogramu
jest ,,dtugos¢ drzewa", czyli - jak przyj-
muje sie najczesciej - liczba transformacji
ewolucyjnych niezbednych dla wyjasnie-
nia konfiguracji potgczen danego klado-
gramu.

Analiza oszczednos$ciowa (ang. - par-
simony) polega na minimalizacji roz-
strzygnie¢ przy ustanawianiu grup sio-
strzanych (jesli mozliwe sg rozstrzy-
gniecia alternatywne). Minimalizujac li-
czbe krokow (transformacji) przy tworze-
niu hipotetycznego drzewa filogenetycz-
nego, maksymalizuje sie jego moc wyjas-
niajacg (rys. 10). Postulat homologii
wyjasnia podobienstwa pomiedzy takso-
nami jako wynik dziedzictwa, podczas
gdy stwierdzenie homoplazji wymaga
pominiecia podobienstw i uznanie ich za
skutki koincydenciji.

Jak twierdzg FARRIS [1989] oraz FAR-
RIS i KLUGE [1985], uzasadnieniem dla
stosowania ,analizy oszczednosciowej"
w rozumowaniu filogenetycznym jest
fakt, ze najprostszy kladogram ma naj-
wiekszg moc wyjasniajaca.
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Czesc Il.
Filogeneza hominidow

Problem filogenezy hominidéw jest
dyskutowany intensywnie od wielu lat
i cho¢ stale przybywa znalezisk, ciagle
wydaje sie daleki od ostatecznego roz-
strzygniecia. Wiekszo$¢ badaczy zgadza
sie, ze dzisiejszy rodzaj Homo wyewoluo-
wat z ktorego$s z gatunkoéw rodzaju
Australopithecus, nadal jednak niejasne
pozostajg filogenetyczne powigzania po-
miedzy poszczegOllnymi gatunkami.

Aktualnie, w plio- plejstocenskich ma-
teriatach kopalnych z Afryki wyro6znia sie
co najmniej sze$¢ gatunkdéw wczesnych
hominidow: Australopithecus afarensis,
A. africanus, A. robustus, A. boisei, A. aet-
hiopicus i Homo habilis, a relacje pomiedzy
nimi sg réznie przedstawiane przez roz-
nych autoréw. Do niedawna uwazano na
ogot, ze A. africanus byt prymitywniejsza
formg hominida w stosunku do form
poOzniejszych, takich jak H. habilis i ,,ma-
sywne" australopiteki. W latach osiem-
dziesigtych zaproponowano istnienie no-
wego gatunku - A. afarensis, co zmusito
antropologéw do zmiany pogladow na
temat ewolucyjnych powigzan pomiedzy
hominidami. Kolejne istotne zmiany na-
stapity w wyniku odkrycia (w 1985 r.) na-
stepnego wczesnego gatunku australopi-
teka - A. aethiopicus. Jego bardzo masyw-
na czaszka, znana obecnie jako tzw.
»Czarna czaszka" (black skuli), ze wzgledu
na kolor znaleziska, stworzyta nowe, licz-
ne problemy w interpretacji ewolucji au-
stralopitekOw.

Zanim odkryto ,czarng czaszke"
(KNM-WT 17000 - A. aethiopicus), spory
dotyczyty gtéwnie dwu zagadnienh. Pier-
wsze z nich to filogenetyczna pozycja Au-
stralopithecus africanus. Wysuwano trzy
rozne hipotezy. SKELETON i wsp. [1986]
uwazat A. africanus za wspdlnego przod-

ka zar6wno H. habilis, jak i ,,masywnych"
australopitekOw; Boaz [1983] sugerowat,
ze tylko Homo wywodzi sie z A. africanus,
wreszcie zdaniem WHITE'A i wsp. [1981]
A. africanus byt przodkiem jedynie ,,ma-
sywnych" australopitekéw. Drugie ze
spornych zagadnien to pytanie, czy ,,ma-
sywne" australopiteki mozna podzieli¢
na dwa gatunki, umieszczajgc je nawet w
odrebnym rodzaju - A. (lub Paranthropus)
robustus oraz A. (P.) boisei. Przeglad tego
zagadnienia przedstawili WOOD i CHA-
BERLAIN [1987]. Obecnie przewaza prze-
konanie, Zze A. afarensis jest najbardziej
zgeneralizowanym (prymitywnym) ga-
tunkiem australopiteka i najlepszym kan-
dydatem na ostatniego wspdlnego przod-
ka wszystkich p6zniejszych hominidow.

Wielu autoréw dyskutowato systema-
tyke hominidéw z perspektywy kladysty-
cznej. Na przyktad WHITE i wsp. [1981],
Skelton i wsp. [1986], ale tylko nieliczne
analizy kladystyczne zostaty przeprowa-
dzone z zachowaniem odpowiedniej pro-
cedury i na oryginalnych danych (np.
Wood i Chamberlain [1986], Chamber-
lain i Wood [1987]). Celem przedstawia-
nej pracy jest rekonstrukcja filogenezy
hominidéw (z uwzglednieniem gatunku
A. aethiopicus), wykorzystujgca metode
kladystyczna.

Materiat i metody

Zwigzki filogenetyczne pomiedzy
osmioma taksonami hominidéw (austra-
lopiteki i Homo) zbadano z uzyciem anali-
zy kladystycznej. Dane dotyczgce 255
morfologicznych i morfometrycznych
cech kopalnych czaszek, zuchw i uzebie-
nia hominidéw pochodza z literatury. Ba-
dana préba obejmuje lepiej zachowane
czaszki i zuchwy, nie zawiera natomiast
materiatu postkranialnego. Okazy nalezg
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do wymienionych nizej, konwencjonalnie
zdefiniowanych taksonéw (datowania
gtéwnie za JOHANSONEM [1989]).

A. afarensis: Hadar, Laetoli (4,0 - 3,0
min lat)

A. aethiopicus: Lake Turkana (2,6 - 2,5
min lat)

A. africanus: Sterkfontein, Makapans-
gat, Taung (2,9 - 2,3 min lat)

A. robustus: Swartkrans,
(1,9 - 1,6 min lat)

A. boisei: Lake Turkana, Olduvai, Pe-
ninj, Omo, Chesowanja (2,2 - 1,3 min lat)

H. habiliss Lake Turkana, 0lduvai,
Omo, Swartkrans, Sterkfontein (2,0 - 1,3
min lat)

H. erectus: materiaty z Chin, Indonezji
i Afryki (1,6 - 0,3 min lat)

Dane wykorzystane w tej analizie po-
chodzg z pieciu réznych zrédet. Pierwszy
zestaw danych pochodzi z pracy KIMm-
BELA i wsp. [1988]. Jest to jedyny zestaw
danych zawierajgcy informacje o cechach
nowego gatunku - A. aethiopicus, w szcze-
golnosci jest to opis pojedynczej, prawie
kompletnej czaszki oznaczonej numerem
katalogowym KNM-WT 17000, znanej
jako ,,black skuli”. Sposréd 32 cech wy-
mienianych w pracy, 12 okreslono jako
prymitywne, nawiazujace do A. afarensis,
6 zaawansowanych, wspdlnych z A. afri-
canus, A. robustus i A. boisei (a do pewne-
go stopnia takze z Homo), 12 zaawanso-
wanych cech wspolnych z A. robustus i A.
boisei i dwie zaawansowane, wspolne je-
dynie z A. boisei. Jednakze cytowana pra-
ca nie jest analizg kladystyczng - autorzy
po prostu przedstawiajg liste powigzan
czaszki WT 17 000 i proponujg 4 alterna-
tywne filogenezy Hominidae z uwzgled-
nieniem A. aethiopicus. Wszystkie cechy
wymienione przez KIMBELA i wsp. [1988]
zostaty wykorzystane w analizie.

Drugi zestaw danych pochodzi z pra-
Cy Wooda i Chamberlaina [1986]. Cho-

Kromdraai

ciaz autorzy wymieniajg 39 cech, do ana-
lizy wykorzystanych zostato jedynie 8 -
pozostate byty wartosciami wskaznikowy-
mi i nie odpowiadaty warunkom analizy.

Trzeci zestaw danych zaczerpnieto
Z pracy CHAMBERLAINA i WOODA [1987],
w ktorej autorzy zastosowali metode wy-
znaczania stadiow rozwojowych cech na
podstawie wartosci pomiaréw liniowych.
Przedstawili oni 90 cech - wszystkie zo-
staty wykorzystane w analizie.

Czwartym zrédiem danych byta pra-
ca TOBIASA [1988]. Autor ten nie wyroznit
gatunku A. afarensis, poniewaz jego zda-
niem gatunek ten jest w rzeczywistosci
tylko podgatunkiem A.africanus [TOBIAS
1980]. w analizie nie wykorzystano 30
z prezentowanych 73 cech, poniewaz za-
wieraty one wartosci wskaznikowe badz
byly uwzglednione w innych zestawach.

Ostatni, pigty zestaw cech pochodzi
z pracy SKELTONA i wsp. [1986]. Pewien
problem stwarzat fakt, ze autorzy nie
rozrézniali dwu ,,masywnych" gatun-
koéw australopitekéw, wobec czego te sa-
me stadia rozwojowe cech zostaty przy-
pisane zaréwno A. robustus, jak i A. boisei.
Wiekszos$¢ cech podanych przez SKEL-
TONA i wsp. [1986] pochodzi z pracy
WHITE'A i wsp. [1981] (cech takich byto
66). Stadia rozwojowe tych cech zostaty
»uporzadkowane", to jest utozone w od-
powiedniej kolejnosci.

w celu dokonania polaryzacji cech
(okreslenia, ktére ich warianty nalezy uz-
na¢ za prymitywne, a ktore za wyspe-
cjalizowane), wykorzystano metode po-
rownania pozagrupowego (hipotetyczny
przodek). w tej analizie zatozono, ze ce-
chy zostaty prawidtowo spolaryzowane
przez wszystkich autoréw, ktorych dane
uwzgledniono. Niektérzy z tych autoréow
postugiwali sie matpami cztekoksztattny-
mi jako grupami zewnetrznymi, inni sto-
sowali kryterium powszechnosci, biorac
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pod uwage wspoéiczesne matpy i kopalne
hominoidy, inni wreszcie zastosowali
kryterium paleontologiczne.

Zasadnicza analiza zostata wykonana
z uzyciem komputerowego programu
kladystycznego PAUP (Phylogenetic Ana-
lysis Using Parsimony), w wersji 3.0k
[SWOFFORD 1990]. Zbior danych byt wy-
starczajgco maty, by zbudowac wszystkie
mozliwe drzewa. W celu optymalizacji
zastosowano metode ACCTRAN (accele-
rated transformation), ktéra faworyzuje re-
wersje wobec paralelizmu, gdy wybor
dotyczy dwu tak samo oszczednych roz-
wigzan. Niektore wielostadialne cechy
zostaty uporzadkowane. Zmienne cechy
byty kodowane dwukrotnie, raz jako ,,0",
a drugi raz jako ,,1". Przyjeto réwnowaz-
nos¢ wszystkich cech. Gatunki byty tra-
ktowane jako taksony koncowe

Wyniki i dyskusja

W wyniku opisanego wyzej postepo-
wania powstato ponad 100000 drzew,
o dtugosci od 583 do 847, w tym dwa kla-
dogramy ,,najoszczedniejsze”, o takiej sa-
mej dtugosci (583) (rys. 11). Zbior wyni-
kowych statystyk przedstawia sie naste-
pujaco:

Dtugos¢ drzewa = 583

WskaZnik konsystencji = 0,756

Wskaznik homoplazji = 0,244

WskazZnik konsystencji po wyigczeniu
cech nieinformatywnych = 0,738

WskazZnik retencji = 0,664

Przeskalowany wskaznik konsystencji
=0,502

Analiza kladystyczna potwierdzita
monofiletyzm rodzaju Homo, czego nie
mozna powiedzie¢ o rodzaju Australopit-
hecus. Relacja A. aethiopicus do innych ta-
ksondw nie jest jasna. Gtéwng przyczyna
tej niejasnosci sa brakujace dane - tylko

-Hipotetyczny przodek

— A.afarensis

A.aethiopicus
fA.boisei
— A robustus
H.habilis
H.erectus

H.sapiens

—A .africanus

—————— Hipotetyczny przodek B
— A.afarensis
A .aethiopicus
— A.africanus
A.robustus
A.boisei
H.habilis
H.erectus

-------- H.sapiens

Rys. 11. Najoszczedniejsze kladogramy uzyskane w
wyniku analizy

41 (sposrod 255) cech dotyczylto ,,czarnej
czaszki”.

Na kladogramie A (rys. ll1a) A. aethio-
picus umieszczony jest w pozycji taksonu
siostrzanego w stosunku do A. boisei. Na
rownie ,,0szczednym” kladogramie B
(rys. l1lb) gatunek ten jest taksonem sio-
strzanym grupy [A. africanus [A. robustus,
A. boisei] [H. habilis [H. erectus, H. sa-
piens]]], podczas gdy pozycje pozostatych
takson6w pozostaty niezmienione. Uwz-
glednienie dodatkowych informacji (da-
towanie gatunkow) nie ufatwia wyboru
pomiedzy tymi kladogramami, cho¢ kla-
dogram B wydaje sie bardziej prawdopo-
dobny niz kladogram A. Jest rzeczg ogol-
nie znang, ze - z powodu braku datowan
bezwzglednych - chronologia potu-
dniowoafrykanskich stanowisk pozostaje
problematyczna. Watpliwosci dotyczag
dwu spraw. Po pierwsze, jak szerokie sg
przedziaty czasowe, po drugie, jaki jest
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WALKER et ol. [1986)

A.boisei A.robustus Homo
WT17K A.africanus

A.afarensis

DELSON [1986]

A.boisei A.robustus Homo
A.afarensis
WOOD [1992]

A.boisei A robustus Homo

WT 17K A.africanus/

\ 1/

A.afarensis

Rys. 12. Powigzania filogenetyczne wczesnych ho-
minidéw

wiek stanowisk. Wschodnioafrykanski
A. aethiopicus, z datowaniem na 2,6-2,5 min
lat, wydaje sie mtodszy od najwczesniej-
szych ze znanych przedstawicieli A. afri-
canus z Afryki Potudniowej, cho¢ jedno-
cze$nie wydaje sie rOwniez starszy niz
najpdzniejsze znane okazy tego gatunku.
Z drugiej strony, A. aethiopicus - jak
wszystko wskazuje - jest najstarszy
wsrdd tak zwanych ,,masywnych" gatun-
kéw australopitekéw. Z tych powodéw
prawdopodobienstwo prawdziwosci kla-
dogramu A wydaje sie mniejsze niz kla-
dogramu B.

W obu opisanych przypadkach pozy-
cja A. aethiopicus jest niezgodna z obra-
zem filogenezy, przyjmowanym na pod-
stawie badan metodami konwencjonal-
nymi. Na przykiad KIMBEL i wsp. [1988]
stwierdzajg, ze odkrycie ,,czarnej czasz-
ki" nie wyjasnito wiele w filogenetycznej
pozycji A. africanus - nadal pozostaje ona

zagadkowa. Zdaniem tych autorow
A. aethiopicus nadaje sie znakomicie (pod
wzgledem morfologii) na ewolucyjne og-
niwo miedzy A. afarensis i pdzniejszymi

masywnymi formami - A. robustus i
A. boisei.
Ponizej przedstawione zostaly trzy

sposrdd ostatnio publikowanych schematow
filogenezy wczesnych hominidow (rys. 12).
Zdaniem WALKERA i wsp. [1986] A. africa-
nus nalezy uwaza¢ za przodka A. robu-
stus, a A. aethiopicus za przodka A. boisei,
co sugeruje istnienie dwu niezaleznych li-
nii rozwojowych ,,masywnych" austra-
lopitekéw - we wschodniej i potudniowej
Afryce. DELSON [1986] wigcza A. africanus
do gatezi Homo. ,,Czarna czaszka" repre-
zentuje, jego zdaniem, wspoélnego przod-
ka A. robustus i A. boisei. WOOD [1992] tak-
ze przedstawia WT 17 000 jako wspolne-
go przodka obu ,,masywnych" gatunkow
australopitekoéw, jednak, na podstawie
wiasnych danych, dochodzi do wniosku,
ze A. africanus ani nie wykazuije silniejsze-
go zwigzku z Homo, ani nie pasuje do ga-
tezi ,,masywnych" australopitekdw.
Wyniki przedstawionej analizy po-
twierdzajg bliski filogenetyczny zwigzek
A. africanus, zaréwno z Homo jak i z ,,ma-
sywnymi" australopitekami (w sensie kla-
dystycznym). Jakkolwiek powigzania
A. aethiopicus sg hiejasne, w najoszczed-
niejszych kladogramach gatunek ten nie
stat sie taksonem siostrzanym dla grupy
ztozonej z A. robustus i A. boisei tgcznie.
Same dane przedstawione przez KIMBELA
i wsp. [1988] odrzucajg mozliwos¢ uzna-
nia A. aethiopicus za wspoélnego przodka
obu ,,masywnych" gatunkdéw australopi-
tekOw, bowiem A. aethiopicus ma dwie
wspolne, zaawansowane cechy dzielone
tylko z A. boisei. Jest to sprzeczne z zato-
zeniem, ze aby dany gatunek magt by¢
uznany za ostatniego wspolnego przodka
dwu innych gatunkéw, nie moze dzieli¢
apomorfii tylko z jednym z nich.
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