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1 Wstep

1.1. Poludniowoafrykanskie australopiteki.
Wprowadzenie

Terminem australopiteki, okresla sie grupe wczesnych istot czlowieko-
watych (hominidow)*, znang z plio-plejstocenskich stanowisk Afryki
Poludniowej (RPA), Wschodniej (Tanzania, Kenia, Etiopia, Malawi),
i Centralnej (Czad), z ktérych wywodza sie przodkowie czlowieka. Nazwa
rodzajowa Australopithecus zostala wprowadzona przez R. Darta (1925)
i doslownie znaczy ,poludniowa matpa”; termin ten ma obecnie znacze-
nie czysto taksonomiczne. W tradycyjnej systematyce zalicza sie je do
rodziny Hominidae, razem z rodzajami Ardipithecus (White et al. 1996),
Orrorin (Senut et al. 2001) i Homo (Linnaeus 1758). Zazwyczaj do
rodziny tej wlacza sie rowniez tzw. sahelantropa (Brunet et al. 2002),
cho¢ nie wszyscy (np. Wolpoff et al. 2002, 2006) sie z tym zgadzaj3.
Australopiteki byly sredniej wielko$ci, dwunoznymi istotami, o ludz-
kich cechach uzebienia (choc ich zeby trzonowe byly znacznie wieksze od
ludzkich, a szczeki masywne) i malym moézgu (400—600 cm?, ktéry mies-
cil sie w zakresie zmiennoSci tego narzadu u duzych malp czlekoksztalt-
nych). Na czaszkach australopitekéw czesto wystepowaly grzebienie
kostne wskazujace na silne umie$nienie narzadu zucia. Najwcze$niejsze
formy tych hominidéw zyly na terenach stosunkowo gesto zadrzewio-
nych, pézniejsze — na otwartej sawannie. Odzywialy sie przede wszyst-
kim pokarmem roélinnym (w tym wymagajacym intensywnego zucia).
Diete uzupehialy pokarmem pochodzenia zwierzecego, rowniez padling.
Produkty zjadane byly w stanie surowym, bowiem istoty te nie postugi-
waly sie ogniem. Pdzniejsze gatunki uzywaly i wytwarzaly narzedzia

* W pracy tej termin ,hominidy” nie ma waloru taksonomicznego i bedzie uzywany
jako nazwa zwyczajowa, a nie systematyczna, dla okre§lenia kladu dwunoznych istot
czlowiekowatych po oddzieleniu sie szympansa.



kamienne, jednakze prawdopodobnie w celach przetwarzania pokarmu,
a nie lowieckich — wbhrew wczeéniejszym opiniom okazalo sie, ze austra-
lopiteki nie byly aktywnymi drapieznikami, ale — raczej — zdobycza.
Australopiteki z pewnos$cia nie mialy tez zdolnosci artykulowanej mowy,
o czym $wiadczy budowa podstawy ich czaszek (jest plaska) i struktura
powierzchni kory mézgowej (brak oSrodkéw mowy). Sadzi sie takze,
ze charakteryzowaly sie do$¢ duzym dymorfizmem plciowym, co skla-
nialo niekt6érych antropologéw do stawiania hipotez dotyczacych organi-
zacji spolecznej bazujacej na zhierarchizowanej strukturze grupy.

W materialach kopalnych z Afryki wyr6znia sie dzi§ kilka gatunkow
tych hominidow, réznigcych sie, najogolniej mowiac, szczegdlami mor-
fologii czaszki, aparatu zucia (w tym morfologia i wielko$cia zebéw),
rozmiarami moézgu, rozmiarami ciala oraz czasem i miejscem wystepo-
wania. Szczatki australopitekow zaliczano w przeszlosci do kilku réznych
rodzajow, obecnie jednak zalicza sie do jednego rodzaju (Australopithe-
cus) lub dwoch (Australopithecus i Paranthropus).

Historia odkry¢

Australopiteki ,kariere” rozpoczely w pierwszej polowie XX wieku.
W listopadzie 1924 roku, w Afryce Poludniowej, znaleziono czaszke tzw.
dziecka z Taung (rye. 1). Jego odkrywca — poludniowoafrykanski ana-
tom — Raymond Dart (1925) rozpoznal w tej czaszce nowy typ kopalnej
istoty czlowiekowatej, ktora nazwat Australopithecus africanus.

W lipcu 1936 roku, na innym poludniowoafrykanskim stanowisku
— Sterkfontein — odkryty zostal pierwszy dorosty osobnik o podobnych
cechach (byly to zgnieciona czaszka i odlew mozgu, znane dzisiaj jako
znaleziska o numerach katalogowych TM 1511/STS 60). Poludniowoafry-
kanski paleontolog Robert Broom (1936) rozpoznal w nim, co prawda,
istote blisko spokrewniong z osobnikiem z Taung, ale na podstawie roz-
nic w odlewach mozgéw i gornych pierwszych zebach trzonowych (M1),
jedynych zebach bezposrednio poréwnywalnych z zebami dziecka z Taung,
zaklasyfikowal tego osobnika do innego gatunku — Australopithecus
transvaalensis (Broom 1936, 1938a), zmieniajac pdzniej takze nazwe ro-
dzajowa z Australopithecus na Plesianthropus (Broom 1938b).

Stanowisko Kromdraai z kolei dostarczylo szczatkow pierwszego ,,ma-
sywnego” australopiteka (czerwiec 1938 r.). Osobnik ten — o numerze
katalogowym TM 1517 (niekompletna czaszka, potowa zuchwy i kilka
kosci szkieletu pozaczaszkowego) zostal nazwany Paranthropus robustus
(Broom 1938b). Niedlugo po zakonczeniu II wojny Swiatowej w Afryce
Poludniowej odkryto dwa dalsze stanowiska. We wrze$niu 1947 roku,
w Makapansgat znaleziono fragment potylicy (MLD 1). Dart (1948), ktory
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Ryec. 1. Dziecko z Taung
— czaszka pierwszego, odkry-
tego w 1924 roku australo-
piteka (fot. K.A. Kaszycka)

opisywal tego osobnika, nazwal go Australopithecus prometheus, wie-
rzac, ze gatunek ten nauczyt sie kontrolowac ogien, ktérego domniemane
Slady znaleziono w warstwach jaskini. W listopadzie 1948 roku, pierwsze
szczatki (zuchwa z zebami, o numerze katalogowym SK 6) odkryto
w Swartkrans. Broom (1949) rozpoznatl je jako spokrewnione z ,paran-
tropem"” z Kromdraai, ale, na podstawie r6znic w rozmiarach zebow
(dolne zeby trzonowe osobnika SK 6 byly wieksze niz u TM 1517, a Broom
wierzyl, ze oba znaleziska nalezaly do osobnikéw meskich), nowy osobnik
zostal gatunkowo odseparowany od Paranthropus robustus i nazwany
Paranthropus crassidens.

W pierwszej polowie XX wieku problem nazewnictwa i anatomicznej
zmiennoSci kopalnych form czlowieka traktowano zatem do$¢ swobodnie.
Naukowcy przypisywali nowa nazwe gatunkowa prawie kazdemu nowo
odkrytemu znalezisku, a kazdy nowy wariant struktury anatomicznej
uznawano za wyznacznik odrebnego gatunku, jesli nie rodzaju. W sumie
w latach 1924-1948 w Afryce Poludniowej odkryto pieé¢ stanowisk i wy-
odrebniono pie¢ gatunkdéw wezesnych hominidéw — dla kazdego stanowi-
ska inny. Taka oto sytuacje w systematyce australopitekéw zastal John
Robinson — znany po6zniej zoolog i paleoantropolog, ktory w 1946 roku,
rozpoczal kariere jako pracownik dzialu Paloentologii Kregowcow w Trans-
vaal Museum w Pretorii, kierowanego woéwczas przez 80-letniego juz
Roberta Brooma. Poczatkowo razem z Broomem, p6zniej samodzielnie,
Robinson prowadzil systematyczne prace wykopaliskowe w jaskiniach
owczesnego Transwalu — Sterkfontein i Swartkrans.
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Ryec. 2. Czaszka Australopithecus africanus ze Sterkfontein (STS 5) (fot. K.A. Kaszycka)

Ryec. 3. Czaszka Australopithecus robustus ze Swartkrans (SK 48) (fot. K.A. Kaszycka)
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Krotko po $mierci Brooma (1951 r.) Robinson (1954a) poddal rewizji
klasyfikacje australopitekéw i przedstawil hipoteze, zgodnie z ktora
zmienno$¢ morfologiczna, obserwowang na pieciu znanych wowczas sta-
nowiskach poludniowoafrykanskich, mozna wyjaéni¢ obecnoscia dwoch
taksonow: tak zwanych form ,gracylnych” Australopithecus (w tej pracy
A. africanus — rye. 2) i form ,masywnych” Paranthropus (w tej pracy
Australopithecus robustus — ryec. 3). Formy ,masywne” — wieksze, cha-
rakteryzowaly sie szeroka, plaska twarza i plaskim czolem; mialy wieksze
tylne zeby, ale male kly; wieksze byly ich szczeki oraz wyraznie zaznaczone
przyczepy miesniowe na czaszkach, w tym grzebienie kostne (strzaltkowe
i karkowe). Formy ,.gracylne” — mniejsze, mialy waska, prognatyczng twarz,
niskie, ale zaznaczone czolo, oraz mniejsze tylne uzebienie i wieksze kly.

Robinson (1961, 1964) zaproponowat ekologiczne uzasadnienie zr6zni-
cowania poludniowoafrykanskich hominidow na dwa taksony, przedsta-
wiajac hipoteze odmiennych przystosowan pokarmowych: Paranthropus
mial by¢ wyspecjalizowanym wegetarianinem — boczng, wymarla linig
naszych przodkow, Australopithecus — wszystkozerca i bezposrednim
przodkiem rodzaju Homo. Hipoteza Robinsona opierala sie na trzech
przestankach: (1) stosunkowo wiekszego przedniego uzebienia u form
gracylnych, (2) wiekszego rozwoju aparatu zucia u form masywnych
i (3) peknie¢ szkliwa zebow u form masywnych. Wedlug Robinsona,
pierwsza przemawiala za obecno$cig miesa w pokarmie, a druga i trzecia
zakladaly obecnos¢ skladnikow roslinnych (z dodatkiem piasku). Obec-
nie zdania na ten temat sg rozbiezne — cze$¢ antropologéw uzywa na-
zewnictwa Robinsona (Robinson 1954a, 1956, 1961, 1964, 1965, 1967,
1972), z podzialem na dwa rodzaje (np. Clarke 1977b, 1985a, 1988a,
1988b, 1994; Olson 1985; Dean 1986; Aiello & Dean 1990, Keyser
2000), inni zaliczaja te dwa taksony do jednego rodzaju Australopithe-
cus (np. Pilbeam & Simons 1965; Simons 1967; Tobias 1967, 1968, 1978;
Campbell 1978, Wolpoff 1999, by wymieni¢ tylko niektérych).

Datowanie

Kwestia datowania poludniowoafrykanskich stanowisk i hominidow
(ze wzgledu na brak datowan bezwzglednych) do dzi$§ pozostaje proble-
matyczna. Brak wulkanicznych zl6z uniemozliwia zastosowanie metod
radiometrycznych (osady w jaskiniach poludniowoafrykanskich nie za-
w1eran niezbednych do datowania 1zotopow), a wiek stanowisk jest poza
zasiegiem datowania uranowego i, oczywisScie, radloweglowego Takze
stratyfikacja w obrebie jaskin, z ktorych pochodza brekcje zawierajace
skamienialo$ci jest zlozona, ze wzgledu na przemieszczenia warstw
(Brain 1958, 1981) W zwiazku z tym datowanie stanowisk z Afrykl Polu-
dniowej opiera sie gldwnie na poréwnaniach faunistycznych i przestan-
kach geomorfologicznych.
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W poréwnaniach faunistycznych wykorzystuje sie skamienialosci prze-
wodnie, jak na przyklad koSci kopalnych §win (Harris & White 1979),
antylop (Vrba 1982, 1985a, 1985b), malp zwierzoksztaltnych (Delson 1984,
1988) czy drapieznikow (Turner 1990), do ustalenia wzglednego wieku
warstw ze stanowisk zawierajacych szczatki australopitekow. Analizy wy-
konane przez McKee et al. (1995) na podstawie polaczonej przewodniej
fauny ssakow (246 gatunkow z 159 rodzajow i 44 rodzin) sugeruja jako
najbardziej prawdopodobna nastepujaca sekwencje chronologiczna stano-
wisk: Makapansgat Member 3 - Makapansgat Member 4 - Taung (,,Dart
deposits”) > Sterkfontein Member 4 - Sterkfontein Member 5 (czeScio-
wo) i Kromdraai B 2 Kromdraai A i Swartkrans Member 1 > Swartkrans
Member 2 > Swartkrans Member 3.

Przeslanek geomorfologicznych dostarcza na przyklad paleomagnetyzm.
Oparta na nim metoda datowania wzglednego skat wykorzystuje fakt, ze
pole magnetyczne Ziemi jest zmienne w czasie, i wykazuje na przemian
ynormalng” badz ,odwrocong” biegunowos¢, a niektére skaly nabieraja
podczas powstawania trwalych wlasciwo$ci magnetycznych pod wply-
wem ziemskiego pola magnetycznego. Material wypelniajacy jaskinie
rzadko jednak zachowuje wystarczajaco wiarygodny zapis polozenia
biegunéw magnetycznych Ziemi (np. Jones et al. 1986).

Poczyniono tez pewne starania, by wydatowac¢ poludniowoafrykanskie
stanowiska innymi metodami, na przyklad wykorzystujac dane dotyczace
prawdopodobnego momentu otwarcia jaskini (Partridge 1973). Stosowano
rOwniez analize sedymentologiczng i paleoSrodowiskowa (Partridge
1982a), czy wreszcie — metode termoluminescencji (Vogel 1985). Ta
ostatnia metoda datowania bezwzglednego oparta jest na utrwalaniu sie
w mineralach skutkow oddzialywania promieniowania. Za pomoca
wymienionych metod uzyskano jednak wyniki albo niesatysfakcjonujace,
albo pojawily sie rozbieznosSci pogladow co do ich wiarygodno$ci (np. De
Swart 1974, Helgren & Butzer 1974, Bishop 1978, Partridge 1986).

Wedlug najnowszych datowan, wiek form zaliczanych do gatunku
Australopithecus africanus mozna okresli¢ na okres okolo 4,0—-2,5 min
lat (Partridge et al. 2003), a Australopithecus robustus — na okolo
2,0—1,6 mln lat (Partridge 2000).

1.2. Dymorfizm plciowy

Dymorfizm plciowy (genetycznie uwarunkowane r6znice miedzy organi-
zmami meskimi i zenskimi) jest powszechnym zjawiskiem wéréd wspol-
czesnych i kopalnych naczelnych. Jest on (obok zmienno$ci ontogene-
tycznej, geograficznej, a u form kopalnych takze czasowej) waznym kom-
ponentem zmiennoSci wewnatrzgatunkowe;j.
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Istnieja dwie podstawowe kategorie cech dymorficznych: I-rzedowe
cechy plciowe (zwiazane bezposrednio z reprodukcja) i II-rzedowe cechy
plciowe (u malp naleza do nich dymorfizm wielkosci i masy ciala oraz
rozmiarow klow), ksztaltujace sie w wyniku doboru plciowego, czyli
takie, ktorych forma decyduje o sukcesie w znalezieniu partnera rozrod-
czego. Ten drugi przejaw dymorfizmu jest silnie zwigzany z gatunkowo
zroznicowanymi strategiami rozrodczymi naczelnych. Poniewaz plciowe
roznice w wielkoSci ciala rozpoznawane sg na kosciach, zar6wno w obre-
bie szkieletu pozaczaszkowego, jak i na czaszce, ten rodzaj dymorfizmu
plciowego mozna obserwowac rowniez na materiatach kopalnych.

Dymorfizm plciowy dotyczy zaréwno wielkosci, jak i ksztaltu poszcze-
goblnych czesci ciala i moze roznic sie nasileniem miedzy poszczegbdlnymi
cechami oraz miedzy gatunkami. W zasadzie wsréd naczelnych, maly,
badz wrecz brak dymorfizmu plciowego wielkoSci ciala i rozmiaréw kla,
wystepuje u malpiatek (lemury i wyraki), Sredni dymorfizm charaktery-
zuje matpy Nowego Swiata (szerokonose), za$ najwiekszy — malpy Starego
Swiata (waskonose). Podobienstwo zakresu dymorfizmu konkretnych cech
nie musi oznacza¢ podobienstwa wzorca (zestawu cech przejawiajacych
dymorfizm). Na przyklad z badan Lockwooda (1999) wynikalo, ze u szym-
pansa i goryla nizinnego dymorfizm plciowy wielkoSci ma rozny zakres
(natezenie), ale bardzo podobne wzorce.

Wedlug Martina et al. (1994) istnieja dwa mechanizmy, dzieki ktérym
moga by¢ osiagniete roznice wielko$ci miedzy dorostym samcem a sami-
ca danego gatunku. Sg to réznice w tempie wzrastania (samce rosng
szybciej) oraz roznice w czasie trwania wzrastania (samce rosng dluzej,
za$ samice dojrzewaja szybciej — tzw. ,bimaturyzm” plciowy). W bada-
niach materialéw kopalnych zrozumienie natury i uwarunkowan dymor-
fizmu plciowego wazne jest z dwbdch powodow.

« Po pierwsze, dymorfizm utrudnia rozpoznawanie kopalnych gatun-
kow (Pilbeam & Zwell 1972, Richmond & Jungers 1995, Kelley & Plavcan
1998). Tam, gdzie plci poszczegdlnych osobnikéw nie mozna wiarygod-
nie oznaczy¢, dymorfizm plciowy moze imitowa¢ zmiennos$¢ miedzy-
gatunkowa (np. Gingerich & Schoeninger 1979, Plavcan & Cope 2001).
Czesto zatem paleoantropolog staje przed dylematem: dwie plcie, czy
dwa gatunki?

« Po drugie, poniewaz u dzisiejszych naczelnych dymorfizm plciowy
z reguly jest skorelowany z miedzysamcowa rywalizacja o partnerki
plciowe, co znajduje wyraz w systemie kojarzen (Leutenegger & Kelly
1977; Gaulin & Sailer 1984; Kay et al. 1988; Plavcan & van Schaik 1992,
1997; Mitani et al. 1995; Plavcan 2003), czesto moze by¢ jedyna wska-
zO6wka na temat spolecznych zachowan wymarlych gatunkéw (Wolpoff
1976a, Fleagle et al. 1980, Leutenegger & Shell 1987, Kelley 1989,
McHenry 1994, Plavcan 2000).
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W materialach kopalnych dotyczacych hominidéw dymorfizm plciowy
jest szacowany na podstawie najlepiej zachowanych fragmentow kost-
nych (przede wszystkim czaszek, zuchw i zebow). Wprawdzie bezposred-
nie rekonstrukcje rozmiaréw ciala (a tym samym rozmiaréw dymor-
fizmu) wykonuje sie raczej na podstawie kosSci szkieletu pozaczaszkowego
(McHenry 1986, 1991, 1992; Jungers 1988), jednak kosci te, jesli sa
izolowane, czesto nie moga by¢ przypisane do gatunku. Tak wiec rozmia-
ry ciala prébuje sie szacowaé posrednio, na podstawie pomiaréw czaszek
(np. Dechow 1983, Aiello & Wood 1994, Kappelman 1996). Dymorfizm
plciowy czaszki budzi tez zainteresowanie ze wzgledu na mozliwo$¢ od-
niesienia do systematyki.

Oszacowanie dymorfizmu rozmiaréw ciala ze szczatkdw czaszkowo-
-twarzowych jest uzasadnione do$¢ wyrazng korelacja dymorfizmu
czaszkowo-twarzowego z dymorfizmem ogo6lnych rozmiaréw ciala (Wood
1976, Gingerich 1981, O’Higgins et al. 1990, O’Higgins & Dryden 1993).
Istnieje jednak znaczne zroéznicowanie wzorcéw dymorfizmu czaszkowo-
-twarzowego wérod naczelnych (O’Higgins et al. 1990, Wood et al. 1991,
O’Higgins & Dryden 1993, Plavcan 2002). U wiekszo$ci gatunkow
naczelnych (w tym hominidéw) pomiary mézgoczaszki, miedzy innymi
podstawy czaszki, cechuje mniejszy dymorfizm niz pomiary twarzy
i zuchwy (Leigh & Cheverud 1991, Masterson & Hartwig 1998, Lockwood
1999, Plavcan 2001, Wood & Lieberman 2001). Ale tez poszczegoblne
pomiary danej kosci (np. zuchwy) moga wykazywac istotne zréznicowa-
nie zar6wno wewnatrz-, jak i miedzygatunkowe (Plavcan 2001).

Sugeruje sie, ze blisko spokrewnione gatunki naczelnych moga wyka-
zywac bardziej zblizone wzorce dymorfizmu czaszkowo-twarzowego niz
gatunki spokrewnione odlegle (Plavcan 2001, 2002). Znajomo$¢ wzor-
coéw dymorfizmu moze zatem by¢ pomocna w rozpoznawaniu gatunkow
i, by¢ moze, w analizie filogenetycznej (Plavcan 2001). Odrebne wzorce
moga tez by¢ narzedziem przydatnym w odréznianiu dymorfizmu plcio-
wego od zmienno$éci miedzygatunkowej (Wood et al. 1991, Lockwood
1999). Podstawowe znaczenie ma ustalenie, czy zmienno$¢ jednej lub
wielu cech jest wieksza w kopalnej prébie, czy w znanym gatunku trak-
towanym jako grupa odniesienia.

Jedna z kluczowych cech charakteryzujacych istoty czlowiekowate,
oprocz dwunoznosci, jest redukcja wielkosci kla i zmniejszenie sie dy-
morfizmu plciowego tego zeba. U australopitekéw zasadniczo wystepuje
zredukowany dymorfizm kla, cho¢ u najwcze$niejszych przedstawicieli
hominidow jest on jeszcze znaczny (White et al. 1994, Leakey et al.
1995). Wydaje sie, ze wczesne hominidy mialy bardzo dymorficzne twa-
rze (Lockwood 1999), pozostajac umiarkowanie dymorficzne, jesli chodzi
o szkielet pozaczaszkowy (McHenry 1991, 1992, 1994; Plavcan 1998).
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W literaturze wyrazano poglad, ze, w zaleznoSci od gatunku, dymorfizm
masy ciala australopitekow wahal sie od wartosci charakterystycznej
dla szympansa (u A. robustus; np. McHenry 1992, 1994) do wartos$ci
charakterystycznej dla goryla (u A. boisei; np. Plavecan & van Schaik
1997). Wedlug Wolpoffa (1999) jednak, oba ,masywne” gatunki austra-
lopitekéw (A. robustus i A. boisei) cechowaly takie same wskazniki
dymorfizmu masy ciala. Cho¢ wydaje sie, ze wezesne hominidy ogdlnie
charakteryzuja sie duzym dymorfizmem czaszki i masy ciala (ale patrz
Reno et al. 2003 i Larsen 2003), istnieja jednak spory co do rozmiarow
i znaczenia tego dymorfizmu (Wolpoff 1975a; Steudel 1980; McHenry
1982, 1991, 1992; Hartwig-Scherer 1993; Richmond & Jungers 1995;
Lockwood et al. 1996; Plavcan & van Schaik 1997; Plavcan et al. 2005;
Lockwood et al. 2007).

Jak wspominalam, na podstawie dymorfizmu plciowego wnioskuje sie
o zachowaniach spotecznych naczelnych. Istniejace obecnie dane dla
wezesnych hominidéw nie sa jednoznaczne — sugeruja kombinacje
(1) malego dymorfizmu plciowego kla, co wskazywaloby na niski poziom
miedzysamcowej rywalizacji i promiskuityzm (np. Kelley 1989), lub
monogamie (Lovejoy 1981, Reno et al. 2003) oraz (2) duzego dymorfi-
zmu masy ciala, i wobec tego wysokiego poziomu miedzysamcowe;j
rywalizacji i poliginie (Wolpoff 1976a; Leutenegger & Shell 1987; Foley
& Lee 1989; McHenry 1994; Lockwood et al. 2007).

Na temat dymorfizmu plciowego wczesnych hominidéw duzo pisano
w konteksScie zrbéznicowania gatunku Australopithecus afarensis (np.
Johanson & Edey 1981; Zihlman 1985; Cole & Smith 1987; Kimbel
& White 1988; Lovejoy et al. 1989; McHenry 1986, 1991; Lockwood et al.
1996; Reno et al. 2003, 2005; Lee 2005), dosc¢ szczegdlowo, choé¢ mniej,
o gatunkach A. africanus (Lockwood 1999) i A. boisei (Wood 1991, Wood
& Lieberman 2001), a stosunkowo niewiele — o dymorfizmie A. robustus.
Jeszcze do niedawna panowal poglad (Lockwood 1999), ze sposrod
australopitekow tylko A. robustus nie wykazuje istotnego zr6znicowania
wielkoSci. W listopadzie 2007 roku Lockwood i wspolpracownicy (2007)
oglosili w Science, ze dymorfizm plciowy tego gatunku australopiteka
doréwnuje wielko$cig dymorfizmowi jednej z najbardziej dymorficznych
malp sposérdd dzisiaj zyjacych naczelnych — gorylowi.

Powiekszenie zatem, w ostatnich latach, waznej kopalnej proby
okazow gatunku Australopithecus robustus o nowe znaleziska (m.in. ze
stanowiska Drimolen w Afryce Poludniowej) poszerzylo zakres zmien-
noséci tej formy i stworzylo mozliwo$é zbadania wielko$ci i wzorca jego
dymorfizmu plciowego na znacznie obszerniejszym materiale. Dodatkowo
pojawila sie mozliwo$¢ zastosowania nowej metody szacowania rozmiarow
dymorfizmu — Assigned Resampling Method — metody powtarzanych
losowan par wartoSci zmiennej (Lee 1999, 2001, 2005).
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1.3. Cele pracy

Bezpos$rednim celem tej pracy jest okreSlenie rozmiaréw i ustalenie
wzorca dymorfizmu plciowego plio-plejstoceniskich hominidéw — austra-
lopitekow (gatunki Australopithecus robustus i Australopithecus africa-
nus), pochodzacych ze stanowisk Afryki Poludniowej. Wielko§¢ i wzorce
dymorfizmu gatunkéw kopalnych zostang przedstawione w kontekscie
poréwnawczym, to jest skonfrontowane z dymorfizmem najblizej z nimi
spokrewnionych wspolczesnych gatunkéw afrykanskich wielkich malp
czlekoksztaltnych (goryla i szympansa) o znanej plci, behawiorze i ekologii.

Celem ultymatywnym jest poszerzenie wiedzy o australopitekach i we-
ryfikacja niektorych hipotez dotyczacych ekologicznych uwarunkowan
hominizacji, w tym pewnych aspektow zachowan spolecznych naszych
odlegtych przodkow, a tym samym poglebienie rozumienia ewolucji istot
czlowiekowatych, w tym nas samych.



2 Materialy

2.1. Charakterystyka materialu kopalnego

Materialem do badan byly czaszki, zuchwy i zeby przedstawicieli dwoch
gatunkéw australopitekéw — Australopithecus africanus i Australopi-
thecus robustus, na ktorych wykonano pomiary i analizy elementow
kostnych. Oryginalne materialy kopalne zdeponowane sa w Transvaal
Museum w Pretorii (RPA) i w Department of Anatomical Sciences,
University of the Witwatersrand w Johannesburgu (RPA) (patrz np.
Johanson & Edgar 1996, Schwartz & Tattersall 2005). Co prawda mate-
rial kostny tych hominidéw jest fragmentaryczny — w materiatach kopal-
nych rzadko zachowuja sie w miare kompletne czaszki, czeSciej to
sa szczeki i zuchwy, a najczesciej zeby (patrz rye. 4) — niemniej jest to
kilkaset osobnikdéw, z ktorych wlasnie zachowaly sie zeby i co najmniej
kilkadziesiat z innymi fragmentami czaszek (patrz Kaszycka 2002).

Materiat nalezacy do gatunku Australopithecus africanus pochodzil
z trzech stanowisk (odkrytych w latach 1924—1947):

« 1924 Taung (Dart 1925),
« 1936 Sterkfontein (Member 4 & 5) (Broom 1936),
« 1947 Makapansgat (Member 3 & 4) (Dart 1948).

Material nalezacy do gatunku Australopithecus robustus pochodzil
z pieciu stanowisk (odkrytych w latach 1938—-1998):

« 1938 Kromdraai (Broom 1938),

« 1948 Swartkrans (Broom 1949),

« 1992 Drimolen (Keyser et al. 2000),

« 1997 Gondolin (Menter et al. 1999),

« 1998 Coopers (Steininger & Berger 2000).

To co sklada sie dzi§ na stanowiska poludniowoafrykanskie, niegdy$
bylo szeregiem jaskin (jaskinie w Afryce Poludniowej powstaja w rozpusz-
czalnych, dolomitowych skatach wapiennych), ale australopiteki jaskin tych

19



Ryec. 4. Stan zachowania

materialow kopalnych au-

stralopitekow: (A) szczeka

i zZuchwa osobnika STS 52;

(B) zeby osobnika StW 252;
(fot. K.A. Kaszycka)

nie zamieszkiwaly. W poblizu wylotow jaskin czesto rosng drzewa. Bob
Brain (1981) wykazal, ze ko$ci australopitekow najprawdopodobniej do-
stawaly sie do jaskin za posrednictwem lampartow, ktorych byly ofiarami
(lampart swoja zdobycz pozera na drzewie). Tam, wraz z innymi szczat-
kami ofiar oraz gruzem skalnym czy piaskiem, stawaly sie skladnikami
brekcji wypeiajacej z czasem jaskinie. Potwierdzeniem tezy Braina jest
czaszka mlodocianego australopiteka ze stanowiska Swartkrans (SK 54)
z otworami na ko$ciach ciemieniowych (patrz rye. 5). Kty kopalnego
lamparta dokladnie pasuja do otworéw w czaszce hominida.

Sposrod pieciu historycznych stanowisk poludniowoafrykanskich
(odkrywanych w latach 1924-1948), trzy — Sterkfontein, Swartkrans
i Kromdraai znajduja sie bardzo blisko siebie, okoto 50 km na péinocny
zachod od Johannesburga, kolo miasta Krugersdorp, w prowingji, ktora
obecnie nazywa sie Gauteng (dawny Transvaal), na obszarze znanym
jako dolina Sterkfontein. Makapansgat lezy od nich w odlegloSci nie-
calych 300 km na polocny wschéd, w prowincji Limpopo (dawniej
Poélnocny Transwal), a Taung — w odleglosci ponad 300 km na polu-
dniowy zachdéd, w prowincji Northern Cape. Znaleziska z ,nowych”
stanowisk, takich jak Drimolen, Coopers i Gondolin pochodza dopiero
z lat 90. XX wieku. Stanowiska Drimolen i Coopers znajduja sie
w prowincji Gauteng, Gondolin — lezy okoto 20 km od nich na p6inocny
zachod, w prowincji North-West (ryc. 6).
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Ryec. 5. Australopitek — zdobycz, a nie
lowca: (A) lampart ciagnacy upolowa-
nego mlodego australopiteka (rekon-
strukcja z wystawy w Transvaal Mu-
seum w Pretorii, RPA); (B) czaszka
australopiteka ze Swartkrans (SK 54)
z zuchwa kopalnego lamparta (fot.
K.A. Kaszycka)

Przez okres izolacji naukowej Republiki Poludniowej Afryki, w okresie
apartheidu (pierwsze wolne wybory w tym kraju odbyly sie w kwietniu
1994 r.), badania paleoantropologiczne w potudniowej Afryce prowadzono
w dwoch grupach: grupie z Transvaal Museum na stanowisku Swartkrans,
pod kierownictwem Johna Robinsona, a potem Boba Braina (1965—-1993),
i grupie z University of the Witwatersrand na stanowisku Sterkfontein, pod
kierownictwem Philipa Tobiasa i Alana Hughesa (od 1967 r. do dzi$ s3 to
42 lata nieprzerwanych prac wykopaliskowych). Z poczatkiem lat 9o.
ubieglego wieku reaktywowano prace wykopaliskowe w Makapansgat,
Kromdraai i Taung, a takze odkryto nowe stanowiska, miedzy innymi:
Gladysvale, Drimolen i Gondolin.
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Ryec. 6. Lokalizacja stanowisk poludniowoafrykanskich australopitekéw analizowa-
nych w tej pracy (za Senegas et al. 2005, zmodyfikowane)

2.1.1. Stanowiska i osobniki Australopithecus africanus

Sterkfontein

Jaskinie w Sterkfontein od dawna kojarzone sa z odkryciami gatunku
Australopithecus africanus. Stanowisko to stanowi najbogatsza koncen-
tI‘aCJQ kopalnych ko$ci wezesnych hominidéw z pojedynczego miejsca,
a najnowsze doniesienia wskazuja, ze moga one by¢ datowane na okres
okolo 4,0—2,5 mln lat (Partridge 2000; Kuman & Clarke 2000; Partridge
et al. 2000a, 2003).

Pierwsze odkrycia ze Sterkfontein (lata 1936, 1938) zwigzane sa z na-
zwiskiem Roberta Brooma (i z Transvaal Museum), ktéry w sumie zna-
lazl 19 osobnikéow (Broom 1936, Broom & Schepers 1946) o numerach
katalogowych rozpoczynajacych sie literami ,TM” (skrot od Transvaal
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Museum). Po II wojnie Swiatowej (lata 1947—1949), Broom, w asyScie
Johna Robinsona, kontynuowatl wykopaliska na obszarze zwanym Sterk-
fontein Type Site (od miejsca znalezienia osobnika typowego — holotypu
A. africanus), znajdujac miedzy innymi slynng czaszke STS 5, znana
poOzniej jako Mrs. Ples (Broom et al. 1950). Kolejny — trzeci juz okres
wykopalisk odbywal sie pod kierownictwem Robinsona, na obszarze
znanym jako Sterkfontein Extension (1957-1958), gdzie znaleziono pie¢
dalszych osobnikow (o numerach katalogowych ,,SE”) i okolo 200 narze-
dzi (Robinson 1962).

W 1966 roku University of the Witwatersrand (po zakupieniu stano-
wiska) zaklada dlugoterminowe prace wykopaliskowe, pod kierownic-
twem P.V. Tobiasa i A. Hughesa (Tobias & Hughes 1969), ktére trwaja
nieprzerwanie do dzi$ (od 1991 r. pod kierownictwem R. Clarka). Pierw-
szy nowy osobnik (StW 1) zostal znaleziony w czerwcu 1968 roku; ostatni
(do tej pory) ma numer StW 586. Ogoélnie, w drugiej polowie XX wieku
liczba odkry¢ ze Sterkfontein zwiekszyla sie do ponad 500 osobnikow
wczesnych hominidéw pochodzacych glownie z pokladu 4 (Member 4);
wsrdd nich znajduje sie siedem czaszek, 25 pojedynczych koSci czaszek
i zuchw, reszta (ok. 500 sztuk) to zeby (Moggi-Cecchi et al. 2006).

W Sterkfontein znajduje sie sze$¢ pokladow (Partridge 1978). Wsréod
tych, w ktorych znaleziono szczatki hominidéw, Member 2 jest najstarszy
(datowany na ok. 4,0 mln lat; Partridge 2000, Partridge et al. 2003).
W tym pokladzie wlasnie znajduje sie najbardziej kompletny z dotad
znalezionych szkielet australopiteka — StW 573 (Clarke 1998), ktory
Tobias nazwal Little foot (Clarke & Tobias 1995) i ktory (od ponad 10 lat)
jest systematycznie wydobywany z brekeji (Clarke 1999, 2002a).

Member 4 jest najbogatszy w skamienialo$ci i datowany faunistycznie
na okolo 2,8—2,3 mln lat (Vrba 1982, 1985a; Delson 1984, 1988; McKee
et al. 1995). Inne oszacowania wieku dla Member 4 podaja 2,8—2,6 mln lat
(Tobias & Clarke 1996; Kuman & Clarke 2000). Hominidy znalezione
w Member 4 zostaly, z paroma wyjatkami, zaliczone do Australopithecus
africanus. Kilka opracowan naukowych sugerowato co prawda, ze nie-
ktére osobniki moga reprezentowac¢ inny takson (Clarke 1988a, 1988Db,
1994; Kimbel & White 1988; Kimbel & Rak 1993; Lockwood 1997;
Lockwood & Moggi-Cecchi 1998; Moggi-Cecchi et al. 1998; Lockwood
& Tobias 2002). Wyniki innych badan jednak nie potwierdzily regularnej
niejednolitosci wsrod kopalnych préb hominidéw ze Sterkfontein Mem-
ber 4 (np. Wood 1991b, Calcagno et al. 1999, Wolpoff 1999).

Z Member 5 w Sterkfontein pochodza gléwnie narzedzia. Wedlug
P. Tobiasa (Hughes & Tobias 1977), stamtad pochodzi réwniez Homo
habilis (osobnik o numerze katalogowym StW 53), a wedlug Clarka takze
sparantrop” (P./A. robustus) — znaleziony zab trzonowy (M1, StW 566)
mial by¢ zblizony wielkoS$cia do osobnika z Kromdraai — TM 1536.
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Do proby Australopithecus africanus uzytej w tej pracy, oprocz osob-
nikow ze Sterkfontein Member 4 — o numerach katalogowych TM,
STS 1—711 StW 2—586 (patrz Tobias et al. 1977, Kaszycka 2002, Schwartz
& Tattersall 2005, Moggi-Cecchi et al. 2006), dodatkowo zaliczono
osobnika StW 53 z Member 5, jako ze jego przynalezno$¢ do Homo
habilis (Hughes & Tobias 1977, Clarke 1985a, Tobias 1991) jest nieprze-
konujaca (patrz np. Wolpoff 1996, 1999; Braga 1998; Kuman & Clarke
2000). Poza tym jego datowanie nie jest pewne — osobnik ten wywodzi
sie z oddzielnego wypekienia (infill) wewnatrz Extension Site (West Pit),
ktore nie jest powiagzane ani z aszelska (Clarke 1985b), ani z olduwajska
technologia, a przypuszczalnie je poprzedza (Clarke 1994; Kuman 1994a,
1994b). W rzeczywistos$ci, osobnik ten moze pochodzi¢ z przedzialu czasu
zblizonego do przypisywanego australopitekom ze Sterkfontein Member 4.

Taung

Stanowisko Taung (o wieku zblizonym do wieku Sterkfontein Member 4
— ok. 2,6—2,4 mln lat temu, np. McKee 1993) znajduje sie niedaleko miasta
Kimberley, w prowincji Northern Cape. Jest to jedno z najbardziej znanych
poludniowoafrykanskich stanowisk, unikatowe ze wzgledu na fakt, ze
odkryto tam (1924 r.) tylko jednego osobnika — dziecko Australopithecus
africanus (Dart 1925, Dart & Craig 1967). Podczas sze$ciu sezonoéw prac
wykopaliskowych pod kierunkiem Jeffa McKee (lata 80. i 90. ubieglego
stulecia) nie odkryto zadnych dalszych szczatkéw hominidéw. Dodatkowo,
fauna towarzyszaca znalezisku ma wyjatkowy sklad — stanowia ja gléwnie
koSci malych zwierzat, a na wielu z nich (m.in. skamieniatych czaszkach
pawian6w) odkryto niezwykle uszkodzenia. Oprocz tego w Taung zna-
leziono skorupki duzych ptasich jaj — co sugeruje obecno$¢ duzych ptakow
gniazdujacych wowczas na tym terenie.

W 1995 roku, po przeprowadzeniu intensywnych badan, Berger & Clarke
(1995, 1996) oglosili rozwigzanie zagadki: okolo trzy—czteroletnie dziecko
australopiteka zostalo zabite przez orla, ktéry zatopil szpony w jego
glowie, i uniost do swego gniazda. Na dodatek okazalo sie tez, ze liczne
czaszki malp zwierzoksztaltnych maja identyczne $lady uszkodzen jak te
na czaszce dziecka z Taung (Berger 2006). Dzisiejsze orly (np. orzel
czarny, wojownik zbrojny czy wojownik koroniasty) tak wlasnie zabijaja
inne naczelne — koczkodany (werwety).

Makapansgat

Australopithecus africanus z Makapansgat jest datowany na okolo 3,0 min
lat (Vrba 1985a). Stanowisko to lezy niedaleko od Mokopane (dawniej
Potgietersrus) w prowincji Limpopo (dawniej Pélnocnej, a jeszcze wezes-
niej — Pélnocny Transwal). Pochodzi stad 35 skamienialoéci — o numerach
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MLD 1—48 (patrz Tobias et al. 1977, Kaszycka 2002, Schwartz & Tatter-
sall 2005), wiekszo$¢ z nich — z hald wydobytego wapienia, cho¢ niektore
takze odkryte in situ w pokladzie 4 (Member 4), na przyklad najbardziej
kompletna czaszka — MLD 37/38. Jaskinia zawierala czyste zloza wapie-
nia, ktory wydobywano od wezesnych lat 20. XX wieku. Od 1947 roku
Raymond Dart prowadzil tu prace wykopaliskowe, podczas ktorych zna-
leziono pierwszego hominida (Dart 1948). Od 1993 roku prace wykopali-
skowe prowadzono pod kierunkiem Jeffa McKee, a nastepnie Kevina
Kuykendalla i K. Reed. Podczas wykopalisk w 1999 i 2000 roku znalezio-
no dwa fragmenty zuchw (o numerach katalogowych MLD 47 i MLD 48;
Crawford et al. 2004).

7 Makapansgat pochodzi najszerzej znany zbior ,archeologicznych”
materialow ze stanowisk w jaskiniach Afryki Poludniowej. Dwa dokona-
ne tam odkrycia Dart uwazal za szczeg6lnie wazne. Pierwsze to nagro-
madzenie zuchw i ko$ci konczyn przednich kopalnych antylop — glownie
zakonczone podwoéjnymi guzkami dolne czeSci ko$ci ramiennych. Drugie
— seria czaszek pawianow o charakterystycznych uszkodzeniach. Dart
wykluczyl wyjasnienie, ze nagromadzenie ko$ci w jaskini bylo dzielem mie-
sozernych drapieznikow, a fragmenty kosci antylop uznal za narzedzia
hominidow (i zaproponowa} poje;cie tzw. kultury ostedontokeratycznej
— tj. koSci, quow i rogow), sugerujqc ze australop1tek1 systematycznie
pos}uglwa}y sie ko§¢mi zwierzecymi jako maczugami przy polowaniu na
pawiany. Dart uznal wiec wczesne hominidy za drapiezcow. Kiedy jednak
zbadano, jak drapiezniki i padlinozercy (lamparty i hieny) postepuja ze
zwlokami zwierzecymi, interpretacje te zakwestionowano. Fragmentacja
kosci antylop mogla by¢ pochodzenia calkowicie naturalnego, co nie
wyklucza oczywiscie uzywania przez australopiteki z Makapansgat ko$ci
zwierzecych jako narzedzi, ale nie daje takze podstawy do przypisywania
im drapieznego trybu zycia i zachowan kulturowych.

2.1.2. Stanowiska i osobniki Australopithecus robustus

Kromdraai

Stanowisko Kromdraai znajduje sie okolo 2 km na wschod od Sterkfon-
tein i 3 km od Swartkrans (na przeciwnych brzegach Blaaubank River),
w dolinie Sterkfontein w prowincji Gauteng w Afryce Poludniowej
(ok. 10 km na pélnoc od miasta Krugersdorp). Po szeregu jaskin skladaja-
cych sie na to stanowisko pozostaly dzis trzy oddzielne zloza, nazwane
Kromdraai A — KA (stanowisko zwierzece), KB (stanowisko z hominidami)
i KC. W Kromdraai B wyrdzniono pie¢ pokladow osadowych; australopiteki
znaleziono jedynie w pokladzie 3 (datowanym na ponad 1,8 mln lat;
McKee 1995).
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Historie prac wykopaliskowych na tym stanowisku mozna podzieli¢
na cztery okresy. Pierwszy wiaze sie z nazwiskiem Roberta Brooma (lata
1938, 1941 i 1947) — (np. Broom 1938); drugi z nazwiskiem Boba Braina
(rok 1955; Brain 1958, 1975); trzeci — Elizabeth Vrby (rok 1977; Vrba
1981); ostatni — czwarty z nazwiskiem Francisa Thackeraya (lata 1993
— z przerwami do dzis; Berger et al. 1994). W lipcu 1994 roku, po kilku-
nastoletniej przerwie w pracach wykopaliskowych na tym stanowisku,
Thackeray (z pomoca H. Fourie i K.A. Kaszyckiej) znalaz} in situ w brek-
cji pierwszego osobnika — zab mleczny hominida.

Taksonomiczng istotno$¢ osobnikéw z tego stanowiska badala ostatnio
Kaszycka (2002). Stanowisko Kromdraai B do tej pory dostarczyto
27 okazow, zaliczonych do pojedynczego gatunku hominidow, wlaczajac
holotyp — Australopithecus (Paranthropus) robustus. Braga & Thackeray
(2003), co prawda sugerowali, ze jeden z osobnikow z Kromdraai B
(KB 5223 — niekompletne, dolne uzebienie) odroznia sie od A. robustus
i reprezentuje wczesnego Homo (contra Kaszycka 2002 i Grine 2004,
osobisty komunikat), ale taka wizja nie zostala powszechnie zaakceptowana
przez zadnego z antropologdéw. Minimalna suma osobnikdéw (o numerach
katalogowych TM i KB) wydobytych w latach 1938—1994 wynosi 13 (patrz
Kaszycka 2002); czternastym jest znaleziony niedawno w zbiorach
Transvaal Museum siekacz (KB 5389).

Swartkrans

Paleontologiczna eksploracja Swartkrans rozpoczela sie w 1948 roku
wraz z odkryciem pierwszego hominida w tej jaskini (Broom 1949);
w latach 1949—1951 kontynuowali ja Broom i Robinson. Od 1965 roku
zaczeto prowadzi¢ tam systematyczne prace wykopaliskowe, pod kierow-
nictwem Boba Braina, ktérych efekty opublikowano w monografii pod
redakcja Braina w 1993 roku (Brain 2004). Poczatkowym celem badan
w Swartkrans bylo potwierdzenie teorii Darta (opublikowanej na pod-
stawie jego obserwacji ze stanowiska Makapansgat) o polujacych, mieso-
zernych hominidach. Jednakze okazalo sie, ze odkrycia z tej jaskini
opowiadaja zupelie inna historie — wczesne hominidy nie byly mysli-
wymi, ale zdobycza (ulegajac takim drapieznikom, jak lamparty i hieny),
az do czasu gdy ich technologiczne zdobycze (narzedzia) pozwolily na
odwrocenie sie tych rol (Brain 1981).

Stratygrafia jaskini Swartkrans wyréznia pie¢ pokladéw. Australopi-
teki wystepuja w Member 1, 2 i 3. W ostatnim okresie (1979—1985)
badan in situ jaskini (1) wydobyto okolo 100 skamienialoSci czaszek
i zeb6éw hominidéw i okolo 40 fragmentow szkieletu pozaczaszkowego;
(2) udowodniono czasowa koegzystencje australopitekow z Homo erectus
w Swartkrans Member 1 i 2; a takze (3) wydobyto narzedzia kamienne
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(zaliczone do kultury oldowanskiej; Clark 1993) oraz koSciane (Brain
& Shipman 1993, Backwell & d’Errico 2004), a w Swartkrans Member 3
znaleziono $lady ognia (Brain & Sillen 1988) — sposérod okolo 60 tys. frag-
mentéw skamienialych kosci, 270 bylo nadpalonych. Swartkrans Member 1
jest datowane na okolo 1,8—1,6 mln lat (Vrba 1985a).

Z mojej proby hominidéw ze stanowiska Swartkrans — o numerach
katalogowych SK, SkW i SKx (patrz Tobias et al. 1977; Grine 1989, 1993;
Kaszycka 2002; Schwartz & Tattersall 2005) — wylaczylam nastepujace
osobniki z Member 1: SK 80/847, SK 15, SK 45 i SK 27, poniewaz wyka-
zuja one zwigzek z rodzajem Homo (np. Clarke 1977a, 1977b), by¢ moze
Homo erectus (Clarke 1985a); uwzglednilam natomiast trzy osobniki
(izolowane siekacze) uwazane przez Grine’a za przedstawicieli Homo:
SKx 610, SKx 2354/5 i SKx 21204 — metrycznie nie przekraczaly bowiem
zakresu zmiennoSci Australopithecus robustus.

Drimolen

Drimolen jest jednym z najnowszych, bogatych w skamienialo$ci stano-
wisk wczesnych hominidow (odkryte w 1992 r. przez geologa Andre
Keysera). Znajduje sie ono okoto 7 km na péinoc od jaskin doliny Sterk-
fontein, w powiecie Krugersdorp. W pierwszej potowie XX wieku z jaski-
ni wydobywano wapien. Z Drimolen do tej pory wydobyto kilkadziesiagt
osobnikow zaliczonych do Australopithecus robustus i Homo sp. o nu-
merach katalogowych DNH 1-82 (patrz Keyser et al. 2000), w tym jedna
kompletng czaszke (z zuchwa) i druga kompletng zuchwe (patrz
Schwartz & Tattersall 2005). Datowanie (na podstawie korelacji fauni-
stycznych) wskazuje na wiek 2,0—1,5 mln lat (Keyser 2000).

Oba najbardziej kompletne osobniki: DNH 7 — czaszka (najprawdo-
podobniej osobnika zenskiego A. robustus) i DNH 8 — zuchwa (przy-
puszczalnie meska), zostaly wydobyte w pazdzierniku 1994 roku (Keyser
2000). Przez kolejne pie¢ lat skamienialosci znajdowaly sie pod opieka
Rona Clarke’a, ktéry je czyScil z brekeji i rekonstruowal. Niestety, przez
kilkanascie lat od odkrycia, Keyser — sam nie bedac antropologiem — nie
udostepnil koSci do badan. Ostatecznie zgode na opisanie czaszki uzyskat
amerykanski antropolog — Charles Lockwood (absolwent University of
the Witwatersrand), ktory wkrétce mial zostac¢ kuratorem skamieniatoSci
zna]du]qcych sie w zbiorach tegoz uniwersytetu. Rozpoczal on prace nad
opisem i wstepnymi pomiarami osobnika DNH 7 na poczatku 2007 roku
(patrz Lockwood et al. 2007), ale latem 2008 roku niestety zginal tra-
gicznie, nie ukonczywszy prac.

Wedlug Keysera et al. (2000), hominidy z Drimolen cechuje podo-
bienstwo zar6wno do osobnikéw z Kromdraai, jak i ze Swartkrans,
co potwierdza jednocze$nie teze o jednym morfologicznie zréznicowa-
nym gatunku Australopithecus robustus.
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Gondolin

Stanowisko Gondolin lezy okolo 20 km na poélmocny zachéd od dobrze
znanych stanowisk Sterkfontein, Swartkrans i Kromdraai i 35 km od
Pretorii w prowincji North-West. Po raz pierwszy zwr6cono na nie uwage
w 1977 roku (MacKenzie 1994); a w roku 1979 Elizabeth Vrba przepro-
wadzila tu prace wykopaliskowe (Watson 1993). Stanowisko ponownie
zaczeto badaé w listopadzie 1997 roku, koncentrujac sie na haldach brek-
cji (okreslanych jako Gondolin Dump A lub GDA). Znaleziono dwa dolne
zeby trzonowe hominidow (Menter et al. 1999): GDA-1 — zaklasyfikowa-
ny do rodzaju Homo (Kuykendall & Conroy 1999) oraz GDA-2, ktory
z powodu swoich rozmiaréw (zab przekracza zakres zmiennoSci zebow
trzonowych u masywnych australopitekow) zostal okreslony przez od-
kryweow jako P. cf. robustus. Wedlug Kuykendalla & Conroya (1999),
lewy dolny M2 osobnika GDA-2 morfologicznie przypomina zeby polu-
dniowoafrykanskich przedstawicieli australopitekéw, ale metrycznie zbli-
zony jest do zebow Australopithecus boisei ze wschodniej Afryki.

Cooke (cytowany przez Watsona 1993) na podstawie badan fauni-
stycznych sugerowal przyblizone datowanie stanowiska Gondolin na czas
miedzy 1,5-1,9 mln lat temu. Thackeray et al. (2002) przytaczali wiek
okolo 1,8 mln lat, co potwierdza tez analiza magnetostratygraficzna
(Herries et al. 2006) — czas trwania krotkiego podokresu normalnej
polaryzacji (Olduvai), w obrebie odwroconego okresu Matuyama, ktory
datuje sie na 1,95—1,78 mln lat temu.

Coopers

Stanowisko Coopers lezy okolo 45 km na péinocny zach6d od Johannes-
burga, pomiedzy Sterkfontein i Kromdraai. Jego wiek szacowany jest
na 2,0—-1,5 mln lat, analogicznie jak wiek Kromdraai B (Delson 1988,
Vrba 1983), Swartkrans Member 1 (Vrba 1982, Delson 1988) i Drimolen
(Keyser et al. 2000). Trzy rozne skamieniale depozyty zidentyfikowane
w Coopers oznaczono literami A, B i D.

W 1938 roku w brekgcji jaskini Coopers (nazwanej od nazwiska 6wczes-
nego wiasciciela), Shaw (1939, 1940) znalazl gérny zab trzonowy (M3)
hominida. Broom & Schepers (1946) oraz Robinson (1956) uznali, ze po-
niewaz przypomina on zeby ze Sterkfontein, moze naleze¢ do gatunku
Australopithecus africanus. Zab ten, przechowywany na University of the
Witwatersrand w Johannesburgu, niestety zagingl. P6zniej — w 1954
roku — wykopaliska w Coopers prowadzil Brain (1958). Material wydo-
byty z depozytéw A i B podczas tych i wezeéniejszych wykopalisk (Shaw,
lata 40. XX wieku) przechowywany byt w Transvaal Museum w Pretorii.
Wiagnie tam, w 1989 roku, Martin Pickford podczas ogledzin materialu
zwierzecego zidentyfikowal gorny przySrodkowy siekacz (I1) hominida
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(COA 1). Berger, Pickford i Thackeray (1995) wykluczyli jego zwiazek
z A. robustus i uznali, ze nalezy on albo do A. africanus albo do wczesne-
go Homo.

W 1998 roku, podczas ogledzin zbioréw z Coopers Cave przechowywa-
nych w Transvaal Museum, Christine Steininger znalazla kolejny blednie
zidentyfikowany fragment — szkielet gornotwarzowy hominida (COB 101)
(Steininger & Berger 2000). Fragment ten zostatl opisany przez Steininger
(2003), a prowadzone od tamtego czasu prace wykopaliskowe w Coopers
zaowocowaly znalezieniem dodatkowych dwoch zebéw hominidéw.

2.2. Material poré6wnawczy

Materialem poréwnawczym niezbednym dla oszacowania podobienstw
czy roznic wzorcow i wielkoséci dymorfizmu plciowego oraz wnioskowania
miedzy innymi na temat zachowan spolecznych kopalnych hominidéw,
byly czaszki (o znanej plci) i zeby najblizej z nimi spokrewnionych wspol-
czesnych afrykanskich malp czlekoksztaltnych (szympansa i goryla)
gatunkow o dobrze poznanym behawiorze i ekologii. Z dwoch wybranych
do badania form, szympans zasadniczo jest uwazany za gatunek umiarko-
wanie dymorficzny plciowo, zar6wno pod wzgledem masy ciala, jak i cech
szkieletu. W przeciwienstwie do szympansa, goryl jest znany jako gatunek
o najwiekszym obserwowanym poziomie dymorfizmu wsréd zyjacych
malp czlekoksztaltnych (Wolpoff 1976a, 1976b; Clutton-Brock 1985; Dean
& Benyon 1991; Kelley 1995; Daeglin 1996; Plavcan 2001, 2002) (patrz
ryc.718).

Badane szkielety malp pochodzily z kolekcji Percy H.G. Powell-Cottona
znajdujacej sie w Powell-Cotton Museum w Birchington, hrabstwo Kent,
Anglia (Harman 2005). Muzeum to mieéci réznego rodzaju kolekcje
— zwierzece, botaniczne i etnograficzne, zebrane przez majora Powell-
-Cottona — podroznika i mysliwego, w czasie jego wielokrotnych ekspedycji
do Afryki (oraz Indii) w latach 1887-1939.

Afrykanskie malpy czlekoksztaltne z kolekcji Powell-Cottona, nalezace
do sympatrycznych gatunkow Pan troglodytes (szympans) i Gorilla
gorilla (goryl), zostaly zastrzelone w ich naturalnym Srodowisku na terenie
owczesnego Konga Francuskiego (rok 1927) i Kamerunu (lata 1929—1936),
albo przez samego Powell-Cottona (patrz ryc. 9), albo innych mysliwych
(badz tubylcow) i p6zniej kupione przez niego do kolekeji; cztery osobniki
allopatrycznego podgatunku szympansa P.t. schweinfurthii pochodza
z 6wczesnego Konga (i byly zastrzelone w latach 1905-1906). Istnieja dane
dotyczace lokalizacji, w tym dlugosci i szeroko$ci geograficznej, daty
zastrzelenia i plci (oznaczonej na podstawie pierwszorzedowych cech
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Ryec. 7. Dymorfizm plciowy czaszek goryli — po lewej samiec, po prawej samica
(fot. K.A. Kaszycka)

Ryc. 8. Dymorfizm plciowy czaszek szympanséw — po lewej samiec,
po prawej samica (fot. K.A. Kaszycka)

plciowych) dla wszystkich osobnikéw. Poza tym w stosunku do niektérych
osobnikéw z kolekeji, sporzadzono notatki — w terenie — dotyczace masy
ciala i wybranych pomiaréow ciala (Harman 2005). Oprocz czaszek i szkie-
letow, w kolekeji sa rowniez zachowane wypreparowane skory niektérych
osobnikow.
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Ryec. 9. Ekspedycje Powell-Cottona na teren centralnej Afryki. (Dzieki uprzejmosci Powell-
-Cotton Museum, Birchington, Kent, Anglia)

Czaszki pomierzono osobnikom doroslym (tj. takim, ktore mialy
wyrzniete trzecie zeby trzonowe); zeby (ale tylko stale) mierzono
rowniez osobnikom mlodocianym (kiedy byly one calkowicie niestarte),
pomijano natomiast silnie starte zeby osobnikéw starych. Na material
szympansa skladajg sie w sumie 82 osobniki: 78 — szympansa zwyczaj-
nego i 4 osobniki podgatunku Pan t. schweinfurthii (wg Shea et al. 1993,
podgatunki Pan troglodytes sa bardzo podobne, jesli chodzi o ksztalt cza-
szki), z czego pomiary czaszek dotyczyly 56 osobnikéw, a zebéw — 55
osobnikow. Materiat goryli to w sumie 95 osobnikéw, sposréd ktoérych
pomierzono czaszki 62 osobnikow, a zeby 66 osobnikow (patrz tab. 1
1 Aneks).

Tabela 1. Material por6wnawczy (szympansy i goryle) — calkowita liczba zmierzonych
osobnikow (N) oraz maksymalna liczba samcéw (M) i samic (F) w pojedynczych
pomiarach zebow i czaszek

Zeby Czaszka
Gatunek N
M F M F
Pan troglodytes 82 26 29 25 31
Gorilla g. gorilla 95 32 34 30 30
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2.3. Zestaw pomiarow

Pomiary zebow

Zeby, jako najtrwalszy element szkieletu, najlepiej zachowuja sie w mate-
riale kopalnym. Nie dziwi zatem, ze zeby australopitekow (podobnie jak
skamienialo$ci wszystkich innych ssakow) liczebnie przewyzszaja wszyst-
kie inne szczatki razem wziete. Poza tym, w przeciwienistwie do innych
czesci szkieletu, zeby raz uformowane nie zmienia juz swojej morfologii
(z wyjatkiem choroby lub starcia). Maja one wiec duze znaczenie diagno-
styczne.

Cechy zebow, ktére wykorzystano w tej pracy, to pomiary standardowe:
mezjo-dystalna dlugosé, wargowo-jezykowa lub policzkowo-jezykowa
szeroko§¢ i — w przypadku klow — wysokosé korony. Mierzylam wszyst-
kie gérne i dolne zeby, uzyskujac w sumie 34 pomiary. Definicje standar-
dowych pomiaréw zebow sa nastepujace (patrz ryc. 10 i np. Wood 1991a):

(1) dlugosé mezjo-dystalna [MD]: maksymalna odleglos¢ pomiedzy
mezjalnym (blizszym) a dystalnym (dalszym) brzegiem korony, mierzona
rownolegle do podtuznej osi zeba;

(2) szeroko$¢ wargowo-jezykowa [LL] lub policzkowo-jezykowa [BL]:
maksymalna odleglo$¢ pomiedzy wargowym (badz policzkowym) a jezyko-
wym brzegiem korony, mierzona prostopadle do linii MD pomiaru;

(3) wysokos¢ (w przypadku kta): odleglo$¢ od wierzchotka korony do
linii szkliwa wzd}uz linii poSrodkowej strony jezykowej zeba.

Wszystkie zeby zostaly zmierzone przez autorke tej monografii, z wyjat-
kiem zebow australopitekow ze stanowiska Drimolen — w tym wypadku
wykorzystano jedyne dostepne dane znajdujace sie w dwoch publikowa-
nych pracach Keysera (Keyser 2000, Keyser et al. 2000). Sa to zeby pomie-
rzone przez Moggi-Cecchiego i przez niego skorygowane (Moggi-Cecchi

BL BL

MD

Ryc. 10. Schemat powierzchni zgryzowej gornego (po lewej) i dolnego (po prawej) zeba
trzonowego — pomiary dtugoéci [MD] i szeroko$ci [BL]
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2007, osobista informacja). U wspdlczesnych gatunkéw malp zeby mie-
rzono tylko po jednej stronie ciala — wszedzie tam, gdzie byly lepiej za-
chowane badz byl do nich lepszy dostep. U kopalnych gatunkéw homini-
dow zeby mierzono po obu stronach ciala, a jesli zachowaly sie oba, do
obliczen przyjmowano $rednia z pomiaréw zebéw — lewego i prawego.
Nalezy tez zaznaczy¢, ze identyfikacja zebow o numerach katalogowych
StW ze Sterkfontein, w kilku wypadkach nie byla zgodna z katalogiem
opublikowanym przez J. Moggi-Cecchi et al. (2006).

Pomiary czaszki

Na zestaw liniowych pomiaréw czaszek skladaly sie pomiary standardowe
(Martin & Saller 1957, Knussmann 1988) i niestandardowe (np. Wood
1991a, Lockwood 1999). Pomiary te mialy nie tylko pokry¢ jak najwieksza
cze$¢ zmiennoS$ci morfologicznej czaszki, ale takze pozwoli¢ na poréwny-
wanie bardzo niekiedy fragmentarycznego materialu kopalnego. W zwigz-
ku z tym niektére pomiary sila rzeczy sa skorelowane (np. n-prig-pr).

Ze 143 oryginalnie zmierzonych przeze mnie cech czaszek (z czterech
kompleks6w anatomicznych: twarz, podniebienie, zuchwa i mézgoczasz-
ka) ostatecznie wybralam 43 (patrz tab. 2 i ryc. 11), tak aby liczebnos¢ co
najmniej jednego kopalnego gatunku hominida (A. africanus lub A. robu-
stus) byla wieksza niz pie¢ osobnikow. Z ostatecznych obliczen usunieto
tez niektoére pomiary, ktore mogly budzi¢ watpliwosci, mimo ze liczebno$ci
prob przewyzszaly pie¢. Byly to: (1) pomiary dlugosci i szerokos$ci zebodotu

Rye. 11. Niektére pomiary

twarzy wykonane na czasz-

kach australopitek6w i malp.

Oznaczenia skrotow pomia-
row jak w tabeli 2
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kla w szczece i zuchwie (co mniej wiecej odpowiada dlugosci i szerokosci
samego kla); (2) pomiary niektérych odcinkow zebéw w szcezece i zuchwie
(In-I2, P3— P4, M1-M2, M1-M3 - ze wzgledu na ich wysokq korelacje
z pomlaraml pOJedynczych zebow); (3) a takze takie pomlary czaszki, kto-
rych zmienno$¢ wyrazona wspolezynnikiem zmiennosci (CV) byla szcze-
goblnie duza (np. zblizenie linii skroniowych na ko$ciach ciemieniowych).

Wszystkie czaszki pomierzone byly przez autorke tej pracy, z wyjat-
kiem jednej — ze stanowiska Drimolen (DNH 7), co do ktorej wykorzy-
stano jedyne dostepne dane znajdujace sie w literaturze (Lockwood et al.
2007). U malp, cechy (w wypadku pomiaréw parzystych) mierzone byly
po jednej stronie czaszki (zazwyczaj lewej, chyba ze prawa byla lepiej
zachowana), u australopitekdw — po tej, ktéra byla zachowana.

Kopalne hominidy mierzono w okularach powiekszajacych firmy Carl
Zeiss w celu dokladniejszego zlokalizowania punktow antropometrycz-
nych. Pomiary byly zbierane przy uzyciu cyfrowych, elektronicznych
cyrkli suwakowych odczytujacych wartosci z dokladnoécia do 0,01 mm:
cyrkla igtowego (do pomiaréw zebow) firmy Paleo-Tech Hillson-Fitz-
-Gerald (Hillson et al. 2005) oraz cyrkla suwakowego 8” firmy Mitutoyo.
W wypadku niektérych pomiaroéw czaszki, ktére ostatecznie pominieto
ze wzgledu na malg liczebno$¢, uzywano tez cyrkla kablagkowego. Dane reje-
strowano automatycznie (w notebooku firmy Twinhead) poprzez zlacze
USB, w arkuszach kalkulacyjnych programu Microsoft Office Excel.

Fotografie wykorzystane w tej monografii wykonano za pomocg cyfro-
wego aparatu fotograficznego Panasonic Lumix DMC-FZ30, a fotografie
makro — przy uzyciu dodatkowej soczewki Soligor 55 mm +3.



3 Metody

3.1. Wybor wskaznika dymorfizmu

Dymorfizm plciowy oznacza morfologiczne zroéznicowanie wewnatrz
gatunku osobnikow nalezacych do réznych plci. W obrebie szkieletu
naczelnych oznacza to réznice wielko$ci pomiaréow samcoéw i samic, przy
czym z reguly plcia wieksza sa samce. Je§li dymorfizm badany jest
miedzygatunkowo, nie bez znaczenia jest wyb6r metody jego pomiaru.
Roéznice plciowe mozna wyrazié — najogo6lniej — roznica miedzy miarami
polozenia (§rednimi) lub ich ilorazem.

Przydatno$¢ wielu wskaznikow dymorfizmu plciowego, wynikajaca
z matematycznych wlasciwosSci, zbadal Smith (1999). W swej analizie
Smith uwzglednit nastepujace miary dymorfizmu wykorzystywane w lite-
raturze zoologicznej i antropologicznej (M oznacza¢ bedzie $rednig war-
to$¢ cechy u osobnikéw meskich, a F — u zenskich). Sa to:

(1) najprostszy, intuicyjny wskaznik bedacy ilorazem pomiaréw me-
skich przez zenskie (M/F);

(2) wskaznik (M—F)/M = 1 — (F/M) — uzywany w literaturze antropo-
logicznej i prymatologicznej (np. Tobias 1975, Jablonski & Ruliang 1995);

(3) wskaznik (M—F)/[(M+F)/2] (Storer 1966 — uzywany w literaturze
ornitologicznej);

(4) ,,dwustopniowy” wskaznik (Lovich & Gibbons 1992) zdefiniowany
jako iloraz pomiaru wiekszej plci przez mniejsza ple¢, przy czym jesli
M>=F, dymorfizm oblicza sie z formuly (1) — tj. M/F, je$li F>=M,
dymorfizm = 2 — F/M;

(5) wskaznik logarytmiczny: In (M/F) =In M — In F.

Jak jednak podkresla Smith (1999), w wypadku wskaznikow (2) i (3)
— uzywanych w antropologii i ornitologii — oprocz tego, ze jeden z auto-
roOw wyzej wymienionych wskaznikéw sam byt antropologiem (Tobias
1975), a drugi ornitologiem (Storer 1966), zadnego specjalnego uzasad-
nienia dla uzycia tych wskaznikow w odniesieniu do materialow nie
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podano, a pozniejsze zastosowania wynikaly jedynie z faktu, ze kto$ je
wezesniej stosowal.

Wielko$¢ dymorfizmu plciowego w odniesieniu do wspoélezesnych
malp czlekoksztaltnych byta w tej pracy oszacowana bezposrednio — jako
wskazniki odnoszace Srednie warto$ci pomiaréw osobnikow meskich do
Srednich wartoSci pomiaréw osobnikéw zenskich — wskaznik 1 (M/F).
W $wietle pracy Smitha (1999) nalezy on do najlepszych wskaznikow
obliczania dymorfizmu — razem ze wskaznikami (4) i (5) — a jest, dodat-
kowo, najprostszy w obliczaniu.

3.2. Ocena dymorfizmu na materiale kopalnym.
Charakterystyka metod

Metodyka okreslania wielkoSci dymorfizmu plciowego rozna jest dla ma-
terialow wspolezesnych i kopalnych, poniewaz pleé¢ osobnikdéw we wspot-
czesnych probach jest znana, a ponadto osobniki te sa daleko bardziej
kompletne. W wypadku materialu kopalnego, metoda poréwnawcza (od-
niesienia do siebie) Srednich zasadniczo nie ma zastosowania, gdyz ple¢
okazu kopalnego prawie nigdy nie moze by¢ okre$lona w sposéb pewny,
a fragmentaryczno$¢ znalezisk ogranicza mozliwos$ci poréwnywania ele-
mentow anatomicznych. Oszacowanie dymorfizmu plciowego gatunkow
kopalnych jest zatem rzecza trudng. Wymaga to albo wczedniejszego
oszacowania plci poszczegolnych osobnikéw, co obarczone jest znacznym
ryzykiem bledu, albo wnioskowania na podstawie rozkladow zmiennosci
poszczegolnych cech.

W ocenie plci poszczeg6lnych osobnikéw wezesnych hominidéw sto-
suje sie miedzy innymi nastepujace kryteria (Kaszycka 1985): wielko$¢é
i masywnos$¢ czaszek, wielko$¢ przyczepéw mieéni, wystepowanie lub
brak grzebieni strzalkowych, pojemnos¢ czaszki, wielko$¢ klow (szcze-
goblnie wysokos¢ i labio-lingwalna szerokos¢ korony) czy wielko$¢ zuchwy
(szczegolnie wysoko$¢ i szeroko$¢ trzonu oraz wysokosc i grubos$é spojenia).

Problem oszacowania zakresu dymorfizmu plciowego w probach kosci
pochodzacych od niezidentyfikowanych co do plci osobnikéw kopalnych
mozna rozwigza¢ na kilka sposoboéw (np. Plavcan 1994). Opracowano
szereg metod statystycznych szacowania dymorfizmu na podstawie
parametrow rozkladow pomiaréw z proby. Najwazniejsze z nich, wymie-
nione sg ponize;j.

(1) Mean Method (metoda $redniej) lub

(2) Median Method (metoda mediany) — np. Godfrey et al. (1993);
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(3) CV Method (metoda wspolezynnika zmienno$ci) — np. Pilbeam
& Zwell (1972), Fleagle et al. (1980), Kay (1982), Leutenegger & Shell
(1987), Kimbel & White (1988), Cope (1993), Plavcan (1994);

(4) Finite Mixture Analysis (FMA) — Godfrey et al. (1993);

(5) Method-of-Moments (MoM) (metoda momentéow) — Josepson
et al. (1996);

(6) Assigned Resampling Method (ARM) — Lee (2001);

(7) Binomial Dimorphism Index (BDI) (wskaznik dymorfizmu dwu-
mianowy) — Reno et al. (2003)

i inne, na przyklad wnioskowanie z bimodalno$ci rozkladéw (Wolpoft
1975b, 1976a, 1976b) czy metoda rozstepu miedzy wartoSciami minimal-
nymi i maksymalnymi (MMR; np. Richmond & Jungers 1995, Lockwood
et al. 1996, Arsuaga et al. 1997, Lockwood 1999).

Wielkoé¢ dymorfizmu plciowego australopitekow w przedstawianej pra-
cy zostala oceniona wszystkimi siedmioma wymienionymi wyzej metodami,
w tym opracowanymi specjalnie w celu badan na ograniczonych liczebnie
zbiorach. Ocena wielko$ci i wzorcow dymorfizmu plciowego zostala prze-
prowadzona na podstawie cech morfologii czaszek, zuchw i zebow.

Metoda $redniej i metoda mediany

Podzial proby na dwie podgrupy za pomoca $redniej (dotyczy to rowniez
mediany) jest najprostsza technika szacowania dymorfizmu. Préba
zlozona z osobnikow obu plci jest dzielona na dwie cze$ci (osobniki
z warto$ciami powyzej §redniej uznaje sie za samce, ponizej Sredniej — za
samice). Stosunek wartosci Srednich utworzonych w ten sposéb podgrup
jest oszacowaniem dymorfizmu plciowego.

Metoda $redniej (lub mediany) zaklada, ze rozklady osobnikéw
meskich i zeniskich nie zachodza na siebie (calkowita bimodalno$é roz-
kladow) — sytuacje jednak rzadko wystepujaca u naczelnych, z wyjatkiem
takiej, kiedy dymorfizm plciowy jest bardzo duzy. Uzyskane ta metoda
Srednie podzbioréw (,samcow” i ,samic”) stwarzaja wrazenie istnienia
dymorfizmu plciowego nawet wowczas, gdy faktycznie go brak (Plavcan
& van Schaik 1997). Mimo wszystko jednak, metode $redniej uwaza
sie za dajaca calkiem dobre przyblizenie rzeczywistego dymorfizmu
(Godfrey et al. 1993, Plavcan 1994, Rehg & Leigh 1999, Koscinski & Pie-
traszewski 2004), pod warunkiem, ze dymorfizm nie jest zbyt maly,
a zmienno$¢ zbyt wysoka (wewnatrzplciowy CV = 14).

Metoda mediany, poza zalozeniem, ze kazdy pomiar osobnika me-
skiego jest wiekszy niz zenskiego (jak w wypadku metody $redniej),
zaklada rowniez takg sama liczbe samcow i samic w badanym zbiorze.
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Metoda wspolczynnika zmiennosci (CV)

Badajac wspolczesne gatunki naczelnych, zauwazono (np. Fleagle et al.
1980, Kay 1982, Leutenegger & Shell 1987), ze wspolczynniki zmiennosci
w populacji s3 wysoko skorelowane z dymorfizmem plciowym (mierzo-
nym jako wskaznik M/F). Metoda CV oparta jest na spostrzezeniu, ze im
wieksza jest roznica miedzy Srednimi dla plci (Srednie dwoch podzielo-
nych na plcie podgrup coraz bardziej sie rozsuwaja), tym wieksza zmien-
no$¢ populacji, to znaczy wieksza wariancja (i odchylenie standardowe)
w polaczonej probie. Wskaznik dymorfizmu zalezy wiec od wspolezynni-
ka zmiennosci (CV = SD/$rednia x 100), ale takze od wspo6lczynnikow
zmienno$ci w obrebie kazdej plci. Jesli mozna oszacowa¢ wewnatrz-
plciowy wspoélezynnik zmiennoSci u jakiego$ blisko spokrewnionego
gatunku o znanym dymorfizmie plciowym, to mozliwe staje sie oszaco-
wanie dymorfizmu proby kopalne;j.

Uwagi krytyczne do tej metody przedstawili miedzy innymi Martin
& Andrews (1984) oraz Vitzthum (1990), zauwazajac, ze gdy pomiary
dotycza zeboéw, wspolczynniki zmienno$ci dla polaczonych prob u wielu
naczelnych nie sa wcale wieksze niz wspolczynniki zmiennosci dla jednej
plci. Przyjmowanie za$§ zalozenia o znanym wewnatrzplciowym CV
powoduje, ze metoda ta moze by¢ obarczona trudnym do oszacowania
bledem. Niemniej Plavcan & van Schaik (1997) sa zdania, ze metoda CV
jest uzyteczna, szczeg6lnie dla szacowania dymorfizmu plciowego zebow,
gdyz wewnatrzplciowa zmienno$¢ zebow jest z reguly niewielka (Ginge-
rich & Schoeninger 1979, Cope 1993, Plavcan 1993).

Plavcan (1994) szacuje $redni wewnatrzplciowy CV zebow pozaklo-
wych naczelnych na 5,5%, a jego rownanie do wyliczania wskaznika dy-
morfizmu plciowego (WDP) metoda CV wyglada nastepujaco:

WDP v 5,5 = Exp (0,0214 x CV — 0,047)

W badanych w tej pracy prébach zlozonych z afrykanskich malp czle-
koksztaltnych, wewnatrzplciowy CV zebow pozaklowych wynosil érednio
okolo 7%, a rownanie do wyliczania dymorfizmu (Ko$cinski 2007, nie-
publikowane) wygladalo nastepujaco:

WDP v = Exp (0,0240 x CV — 0,116)

Wewnatrzplciowy CV cech czaszek malp czlekoksztaltnych wynosit
natomiast $rednio okolo 10% i wowczas dymorfizm liczono wedlug row-
nania (Koscinski & Pietraszewski 2004):

WDP v 10) = Exp (0,0259 x CV - 0,193)
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Finite Mixture Analysis (FMA)

Metoda Finite Mixture Analysis (Godfrey et al. 1993) jest jedyng metoda,
ktora zostala stworzona nie do szacowania ,faktycznego” dymorfizmu
plciowego, ale jego gbrnej granicy — to jest maksymalnego dymorfizmu,
ktory nie zmienia rozkladu cechy z jednomodalnego w dwumodalny. Jak
szacuja Godfrey et al. (1993), w duzych prébach (powyzej 100 osobni-
koéw) nawet 28% dymorfizm moze w rozkladzie nie ujawnié sie w postaci
dwumodalnej. Metoda FMA, z powodu swojego zalozenia, ma zatem dla
celéw obecnej pracy wylacznie znaczenie poréwnawcze.

Method-of-Moments (MoM) — metoda momentow

W statystyce momentem nazywa sie sume warto$ci, jakie przybiera
zmienna podzielona przez liczebno$¢. Metoda momentéw przedstawiona
przez Josepsona et al. (1996) oparta jest na tak zwanym czwartym mo-
mencie wokol $redniej (pierwsze trzy to: (1) suma odchylen od $redniej,
(2) suma kwadratow tych odchylen i (3) suma szeScianow odchylen od
Sredniej) rozkladu polaczonych plci, by oszacowa¢ dwie $rednie (samcow
i samic) i wspolne odchylenie standardowe dwoch rozkladow. Metoda
MoM wykorzystuje fakt, ze im wieksza r6znica miedzy $rednimi dla obu
plci, tym mniejszy czwarty moment rozkladu (m, = Z x'/n).

Metoda momentéw zaklada normalnos¢ rozkladow i rowne odchyle-
nie standardowe dla plci. Wedlug jej autoréw, daje ona dobre wyniki, gdy
rozklady cech samcow i samic zachodza na siebie minimalnie, cho¢ tez
calkiem dobrze dziala, gdy zachodzenie rozkladow jest spore (wskaznik
dymorfizmu > 1,3). Wedlug KoScinskiego & Pietraszewskiego (2004),
metoda momentow jest najlepsza, gdy proba jest duza liczebnie (ok. 50
osobnikow), a wewnatrzplciowy CV jest niewielkie (ok. 5%).

Assigned Resampling Method (ARM)

Stosunkowo niedawno Lee (1999) zaproponowala nowa metode — Assign-
ed Resampling Method, czyli metode powtarzanych losowan par war-
to$ci zmiennej. Ocenia ona rozmiary dymorfizmu plciowego w probie
o nieoznaczonej plci poprzez utworzenie rozkladu nowej zmiennej, jaka
jest iloraz wiekszego z wylosowanych pomiaréw przez mniejszy. Jesli oba
wylosowane pomiary sa mniejsze niz (x — 0,5 x SD) lub oba wieksze niz
(x + 0,5 x SD), wyniku losowania sie nie uwzglednia. Pary pomiaréw sa
wielokrotnie losowane (ze zwrotem) z préby o wspolnym dla obu zmie-
szanych plci rozkladzie; $rednia rozkladu proporcji w parach (nowej
zmiennej) jest w metodzie ARM oszacowaniem dymorfizmu plciowego.
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Metoda ARM Lee (1999, 2001, 2005) jest Jedynq metoda, ktéra nie
zaklada ani typu rozkladu, ani okreslonej proporcji plci w probie, ani
wreszcie zmienno$ci wewnatrzplciowej badanych cech. Metody ARM nie
wykorzystywano dotad w odniesieniu do prob zlozonych z materialow
kopalnych, zatem jej zastosowanie bylo nowa propozycja metodyczna.

Binomial Dimorphism Index (BDI) — wskaznik dymorfizmu
dwumianowy

Metoda Binomial Dimorphism Index (Reno et al. 2003) znana byla po-
przednio pod nazwa Technique Dimorphism (Lovejoy et al. 1989). Jej
zalozenia s3 nastepujace: (1) obie plcie sa obecne w probie, (2) kazdy
osobnik ma jednakowe prawdopodobienstwo bycia samcem i samicg, ale
(3) kiedy dwa osobniki sa roznej plei, ten wiekszy jest samcem.

By zastosowa¢ algorytm metody BDI, osobniki najpierw zostaja usze-
regowane wedlug wielkoSci. Jest n — 1 kombinacji w proporcjach plei (od
1 samica/wszystkie pozostale samce do 1 samiec/wszystkie pozostale
samice) i n — 1 wskaznikow, z ktorych dymorfizm plciowy moze by¢ osza-
cowany (M/F). Warto$§¢ dymorfizmu wyliczona metoda BDI jest $rednia
wazona z tych n — 1 oszacowan, przy czym waga dla kazdego oszacowania
jest prawdopodobienstwem obliczonym z rozkladu dwumianowego.

Wedlug Reno et al. (2003), za pomoca metody BDI, podobnie jak
metody CV, uzyskuje sie wiarygodne wyniki, natomiast trzecia z porow-
nywanych przez wspomnianych autoré6w metod — MMR (rozstepu mie-
dzy wartoSciami minimalnymi i maksymalnymi) znacznie przeszacowuje
poziom dymorfizmu.

3.3. Trafnos$¢ wyboru metody szacowania
dymorfizmu. ,,Dobro¢ metody”

Jednym z podstawowych celow tej pracy jest oszacowanie wielko$ci
dymorfizmu plciowego dwoch gatunkoéw plio-plejstocenskich australo-
pitekéw, reprezentowanych fragmentami szkieletu osobnikdw o nieznanej
plci. Niektérym jedynie kopalnym osobnikom przypisuje sie ple¢ meska
lub zenska, zazwyczaj na podstawie subiektywnych ocen poszczegdlnych
badaczy (np. osobnika ze Sterkfontein STS 5 wiekszo$¢ antropologéw
uwaza za przedstawiciela plci zenskiej, Thackeray et al. [2002] natomiast
— przypisuje mu ple¢ meska).

Punktem wyjscia realizacji tego zamiaru bylo zbadanie wielko$ci
dymorfizmu plciowego zebow i czaszek dwoch wspdlezesnie zyjacych
gatunkéw naczelnych (genetycznie blisko spokrewnionych z australopi-
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tekami) — stosunkowo nisko dymorficznych szympanséw oraz wysoko
dymorficznych goryli. Na wybranych zestawach pomiaréw samcow i sa-
mic malp wyliczono rzeczywiste wskazniki dymorfizmu (M/F), a nastep-
nie, na probie wszystkich osobnikéw, dla tych samych pomiaréw osza-
cowano dymorfizm wymienionymi poprzednio metodami: metodzie
sSredniej”, ;,mediany”, FMA, MoM, ARM, metodzie CV i BDI.
Oszacowane w ten sposob wartosci wskaznikéw dymorfizmu plciowe-
go poszczegolnych cech porownano ze wskaznikiem rzeczywistym obli-
czonym ze $rednich wartoéci dla plci. Miarg dobroci oszacowania dy-
morfizmu okre$§lona metoda, byla réznica miedzy wskaznikiem rzeczywi-
stym danej cechy i wskaznikiem oszacowanym, u$redniona nastepnie ze
wszystkich uwzglednionych (badz niektérych wybranych) cech.

D;j = WDP; — wdp;

D; - roznica miedzy wskaznikiem dymorfizmu j-tej cechy i oszaco-
wania dymorfizmu tej cechy uzyskanego i-ta metoda.

WDP; — wskaznik dymorfizmu ,rzeczywisty” dla danej cechy ()

wdp; — wskaznik dymorfizmu oszacowany dana metoda (i) dla danej

cechy (j)

Dobro¢ danej metody oceniano na podstawie parametrow rozkladow
powyzszych roznic D, przede wszystkim $rednich arytmetycznych tych
rozkladow

k
Di=1/k Z Dj;
j=1
k — liczba cech

Do oceny wykorzystano tez wariancje i kowariancje wskaznikow
dymorfizmu plciowego obliczonych i oszacowanych dla poszczegbdlnych
cech w obrebie danej metody.

3.4. Wzorce zmiennos$ci i dymorfizmu.
Statystyka rang

W celu dokonania wyboru, ktéra metoda szacowania dymorfizmu plcio-
wego najlepiej nadaje sie do okres$lenia dymorfizmu u australopitekoéw
(najlepsza dla goryli, najlepsza dla szympansow, u$redniony wynik obu
metod), posluzono sie testem nieparametrycznym - statystyka rang.
W statystyce rang, majace charakter ilo$ciowy pomiary dwdch zbioréw
zmiennych (cech), zastepuje sie rangami (zbiorami uporzadkowanych
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numeroéw) i ocenia zgodno$é uporzadkowania obu zbioréw, zwanych
dalej wzorcami lub profilami. Poréwnano profile, a w szczegolnoSci pro-
file zlozone ze wspolczynnikéw zmienno$ci (wspoOlczynniki zmienno$ci
CV sa skorelowane ze wskaznikami dymorfizmu), cech czaszki i zebow
u goryli i szympanséw — gatunkoéw, na ktorych oceniano dobro¢ metod
szacowania dymorfizmu plciowego, z profilami tych samych cech u ga-
tunkow kopalnych hominidow.

Profil zmiennoéci cech (czy profil dymorfizmu) jest wiec umownie
uporzadkowanym szeregiem wartoéci liczbowych charakteryzujacych
jakis$ zbior danych wybranego zespotu cech czaszki lub zebow. Zgodnosé
uporzadkowania dwoch takich szeregéw (dwie takie same cechy maja
w swoich szeregach te samg pozycje porzadkowa, czyli ,range”) mierzy
wspolezynnik korelacji rang Spearmana (rs). Przyjmuje on warto$¢ +1,
gdy pary rang uszeregowane sa w tym samym porzadku, —1 — gdy sa
w porzadku odwrotnym wzgledem siebie, oraz warto§¢ o — gdy rangi
uporzadkowane sa wzgledem siebie calkowicie losowo. Wspolczynnik
korelacji rang Spearmana pozwala oceni¢ wspolzgodno$é nieprzypadko-
wego uporzadkowania dwdch profili.

3.5. Analiza skupien

Jednym z mozliwych sposobow podejscia do zagadnienia zr6znicowania
plciowego w zbiorze danych bedacych pomiarami osobnikéw o niezi-
dentyfikowanej plci jest zastosowanie metody statystycznej zwanej anali-
zg skupien (np. Hartigan 1975) w wersji okreslanej jako ,grupowanie
metoda k-$§rednich” (Statistica 7.1). Metoda ta pozwala na pogrupowanie
danych w skupienia z wykorzystaniem okre$lonej metody oceny odleglo-
Sci obiektéw od siebie. Analiza skupien nie jest testem statystycznym, ale
~kolekcja” roznych algorytmoéw, ktore ,grupuja obiekty w skupienia”
i jest warto$ciowym narzedziem, gdy chcemy poklasyfikowaé zbior
informacji w sensowne grupy maksymalnie r6znigce sie wartoSciami
Srednich poszczegélnych cech. W wypadku zréznicowania plciowego
poszukiwane charakterystyki grupowane sa w dwoch zespotach.

Z punktu widzenia obliczen, metoda skupien jest ,,odwrotno$cia” ana-
lizy wariancji (ANOVA). Program obliczeniowy polega na przenoszeniu
obiektéw miedzy losowo utworzonymi grupami, az do uzyskania mini-
malnej zmienno$ci wewnatrz kazdej grupy i maksymalnej zmiennosci
uzytych cech miedzy grupami — zatem bedzie formowal dwa skupienia,
ktore beda tak rozne, jak to tylko mozliwe. Dobroé podzialu mozna oce-
ni¢ warto$ciami F analizy wariancji dla poszczegblnych cech, podzielo-
nych na k zespotow.
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Wyniki zastosowania analizy skupien zaleza oczywiScie od wyboru
cech. Podzial zbioru osobnikéw na grupy plci jest tym lepszy, im bardziej
dymorficzne sa cechy; zalezy takze od reprezentatywnoSci zbioru. Aby
metode analizy skupien zastosowaé do australopitekow (przeprowadzo-
no ja na probie 17 osobnikow gatunku Australopithecus robustus), wy-
konano wcze$niej obliczenia na wybranym zestawie cech w seriach goryli
i szympansow, co pozwolilo skonfrontowa¢ wyniki z rzeczywistymi
danymi o plci osobnikéw.

KHx*

Wszystkie analizy zastosowano z uzyciem programoéw statystycznych
Microsoft Office Excel lub Statistica (StatSoft. Inc. 2005 Statistica for
Windows).



Rozmiary i wzor dymorfizmu
malp czlekoksztaltnych

4.1. Dymorfizm uzebienia

4.1.1. Podstawowe charakterystyki statystyczne

Podstawowe charakterystyki statystyczne materialu poréwnawczego
(goryle i szympansy), na podstawie ktorego wykonana byla proba znale-
zienia wzorca pozwalajacego oszacowa¢ dymorfizm plciowy zebow
australopitekdéw, przedstawiono w tabelach 3 i 4. Zawarto w nich: $red-
nie polaczonych grup plci (M m+f) i $rednie poszczegblnych plci
(Mm i Mf), warto$¢ testu t-Studenta (t) réznic miedzyplciowych, liczbe
stopni swobody (df), poziom istotnosci (p), liczebnosci (V) w plciach
oraz dane o zmiennoS$ci — odchylenia standardowe (SD) dla calo$ci proby
i w poszczegdlnych plciach, wspdlezynniki zmiennoéci (CV) dla calo$ci
proby i w poszczegodlnych plciach, oraz wskazniki dymorfizmu plciowego
(Mm/Mf). Cechami, ktére analizowano w pierwszej kolejnosci, byly
pomiary zebow, w szczegolnosSci ktow.

W wypadku zebéw goryli (tab. 3), pomiedzy Srednimi zdecydowanej
wiekszo$ci pomiaré6w u samcoéw (m) i samic (f) istnieja statystycznie
istotne roznice (w tabeli zaznaczono je pogrubiong czcionka), a samce
zawsze maja wieksze pomiary niz samice. Na 17 pomiaréow zeboéw gor-
nych, tylko trzy ro6znice okazaly sie statystycznie nieistotne — pomiary
MD dlugosci P4, M1 i M2. Podobnie, na 17 pomiaréw zebow dolnych
takze tylko trzy nieistotnie sie r6znia miedzy samcami a samicami goryli
— pomiary MD dlugoéci I1, P4 i M1.

W wypadku zebéw szympansow (tab. 4) sytuacja wyglada zupeknie
inaczej: statystycznie istotne roznice (w tabeli zaznaczone pogrubiona
czcionka) pomiedzy $rednimi pomiaréw zebdéw samcoé/w (m) i samic (f)
dotycza tylko trzech pomiaréow zebow goérnych (wszystkie pomiary kla)
i czterech pomiarow zebow dolnych (pomiary kla i pomiar szerokosci P3).
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4.1.2. Rozmiary dymorfizmu plciowego

Roéznice plciowe wielkosci klow

U obu badanych malp czlekoksztaltnych najwyrazniejsze réznice plciowe
dotycza klow. U goryla, dymorfizm plciowy wielkosci ktow gornych waha
sie od okolo 40% (w wymiarze szeroko$ciowym), poprzez 45% (w wymia-
rze dlugosciowym) do okolo 80% (w wymiarze wysoko$ci); odno$nie do
ktow dolnych — od 30% (w wymiarze dtugoSciowym), poprzez okolo 40%
(w wymiarze szeroko$ciowym) do 60% (wysokos¢ kla).

U szympansa, dymorflzm plciowy wielko$ci klow jest mniejszy niz
u goryla; niemniej r6znice sa tez bardzo wyrazne — dymorflzm klow
gornych — 25-30% (w wymiarach szeroko$ciowych i dlugos$ciowych)
do okolo 45% (w wymiarze wysoko$ci); odnoénie do klow dolnych od
okoto 20% (w wymiarach szerokoSciowych i dlugos$ciowych) do 33%
(wysokos¢ kla).

Poréwnanie rozkladow czesto$ci, wspodlezynnikéw zmiennoSci i wskaz-
nikéw dymorfizmu pomiaréw klow szczeki i zuchwy obu gatunkéw matp
czlekoksztaltnych przedstawiono na rycinach 12—23 (histogramy rozkla-
dow wielkosci klow w calej probie i oddzielnie wedlug plci). Ilustruja
one fakt, ze u goryli (ryc. 12—17): (1) rozklady czestosci pomiarow
dlugosci i szeroko$ci klow szczeki samcdw i samic prawie na siebie nie
zachodza; (2) rozklady czestosci pomiarow dlugosci i szerokosci klow
zuchwy zachodza na siebie w wiekszym stopniu, ale rozklady w polaczo-
nych grupach plci pozostajg wyraznie dwumodalne. (3) Dla pomiarow
wysoko$ci gornego i dolnego kla, rozklady czestoéci sa caltkowicie rozsu-
niete i dodatkowo rozdzielone przerwa.

Odnosnie do szympansow (ryc. 18—23), nachodzenie na siebie roz-
kladow czestos$ci pomiaréw kla jest wyrazniejsze, chociaz rozklady wyso-
kosci kta sa — tak jak u goryla — rozsuniete.

Zaleznos¢ miedzy wspolczynnikiem zmiennosci
a wskaznikiem dymorfizmu

Wskaznik dymorfizmu plciowego (mierzony jako iloraz Sredniej samcow
Mm przez Srednia samic Mf) jest wysoce skorelowany ze wspolezynni-
kami zmiennoSci calej proby (CV m+f). Zazwyczaj, im wiekszy jest
dymorfizm, tym wieksze sa réznice miedzy Srednimi dla plci (Srednie sa
rozsuniete) i wieksze wspoélczynniki zmiennosci CV (patrz tab. 3—4).

Na wykresach (ryc. 24—27) przedstawiono poréwnanie wspoélczyn-
nikow zmiennosci (CV) i wskaznikow dymorfizmu plciowego (WDP) dhu-
goSciowych i szerokoSciowych pomiaréw zebéw szczeki i zuchwy u goryla
1 szympansa.
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Duzy dymorfizm i wysokie wartoSci wspolczynnikéw zmiennosci (CV)
pomiaréow kla, oraz maly dymorfizm i niskie warto$ci wspolczynniki
zmienno$ci pomiaré6w wszystkich zebéw pozaklowych sa charaktery-
styczne dla zebow szczeki obu gatunkéw wielkich malp czlekoksztaltnych
(ryc. 24 i 25), przy czym najmniejsza zmienno$¢ cechuje pierwszy zab
trzonowy (M1).

Odnoénie do zebow zuchwy (rye. 26 i 27) podwyzszony dymorfizm
(i podwyzszone wspolczynniki zmiennosci sa typowe dla pierwszego przed-
trzonowca (dla goryla — w wymiarze MD, dla szympansa — BL). Podwyz-
szona zmienno$¢ przy stosunkowo niskim dymorfizmie MD wymiaru dol-
nego P3 u szympansa jest wyjatkiem (wynika jednak nie — jak w wypadku
kla — z rozsuniecia $rednich i malej zmienno$ci w obrebie poszczeg6lnych
plci, ale z podwyzszonych wspolczynnikow zmiennosci (CV) w obrebie plci
przy calkowicie zachodzacych na siebie rozkladach). Odnosnie do zebow
dolnych, najmniej zmienne sa rowniez pierwsze trzonowce (M1).

Réznice plciowe w innych zebach niz kly

U goryli dymorfizm plciowy zebéw innych niz kly waha sie od 2 do 15%
(patrz tab. 3). Najmniejszy dymorfizm cechuje pierwsze zeby trzonowe
(w szczegbélnosci MD dlugo$¢ dolnego M1); najbardziej dymorficzny,
poza klem, jest pierwszy dolny przedtrzonowiec (w szczego6lnoSci jego
dlugosé), a takze boczne siekacze (w szczegblnos$ci pomiary szerokos$ci
gornych i dolnych I2, ktérych dymorfizm osigga 11—12%).

U szympansa (patrz tab. 4) roznice miedzyplciowe pomiaréw zebéw
sq znacznie mniejsze i wahaja sie w przedziale 0—3% (a w wypadku czte-
rech pomiaréw szczeki: BL I1, MD I2, BL I2 i MD P4, to samice charakte-
ryzuja wieksze wartos$ci pomiaréw od samcow). Sposrdd innych zebow
niz kly, tylko szeroko$¢ dolnego pierwszego przedtrzonowa (P3) wyka-
zuje powiekszony, siegajacy 9% dymorflzm p1c1owy

Rozklady czestoSci, wspolczynniki zmiennosci i wskazniki dymorfi-
zmu czterech najbardziej dymorficznych (po kle) pomiaréw zebéw obu
gatunkow malp czlekoksztaltnych (trzech dla goryli: gérny i dolny BL I2
i dolny MD P3 oraz jednego dla szympansa: dolny BL P3) przedstawiono
na rycinach 28-31. Dymorfizm plciowy tych cech jest dos¢ duzy, duze
sq rowniez wspoOlczynniki zmienno$ci dla calej proby, ale rozklady
czestoSci zachodza na siebie calkowicie (mimo istotnego rozsuniecia
Srednich). Dzieje sie tak, poniewaz zalezno$¢ miedzy dymorfizmem
a wspdlczynnikiem zmiennos$ci (CV) w calej probie zalezy tez od
wewnatrzplciowej zmiennosci, a CV polaczonych plci, zebow innych niz
kly nie sa wcale wieksze niz CV samcow lub samic oddzielnie. Potwierdza
sie zatem (np. Almquist 1974), ze zeby inne niz kly s3 malo przydatne
w okreslaniu rozmiaréw dymorfizmu plciowego malp czlekoksztaltnych.
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Ryec. 24. Goryle (zeby szczeki). Poréwnanie wspdlczynnikéw zmiennoéci (CV) i wskazni-
kéw dymorfizmu (WDP [%]) dla pomiaréw dlugo$ci [MD] i szerokoéci [BL] zebow.
Wspblezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,732 (p < 0,05)
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Ryc. 25. Szympansy (zeby szczeki). Poréwnanie wspoélezynnikéw zmiennosci (CV)
i wskaznikow dymorfizmu (WDP [%]) dla pomiaréw dlugoSci [MD] i szeroko$ci [BL]
zebow. Wspotezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,429
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Rye. 27. Szympansy (zeby zuchwy). Poréwnanie wspdlczynnikéw zmiennosci (CV)
i wskaznikéw dymorfizmu (WDP [%]) dla pomiaréw dlugoéci [MD] i szerokosci [BL]
zebow. Wspolezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,479
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4.2. Dymorfizm czaszki

4.2.1. Podstawowe charakterystyki statystyczne

Inne niz na zebach rozmiary i wzorce dymorfizmu plciowego ukazuja
cechy pomiarowe czaszek. Pomiary te pogrupowano w cztery funkcjonal-
nie powigzane zespoly: twarz, podniebienie, zuchwa i mozgoczaszka.
Wyniki pomiaréw dla goryli i szympanséw zestawiono w podobnych co
do ukladu tabelach zawierajacych podstawowe charakterystyki staty-
styczne (patrz tab. 51 6).

U wysoce dymorficznych goryli (tab. 5), sposrdéd 43 uwzglednionych
pomiaréw czaszki, tylko cztery nie wykazuja statystycznie istotnych roznic
plc1owych (w tabeli zaznaczonych pogrublonq czcwnkq) Pozostale 39 po-
miarow charakteryzuje sie roznicami istotnymi na pozmmle od 0,00001 do
0,045. W wypadku szympansow (tab. 6) na 43 pomiary 18 istotnie r6zni sie
plciowo, natomiast 25 nie wykazuje takich réznic. Wszystkie cztery pomiary
nieistotnie r6zne u goryli nie r6znicuja istotnie rowniez szympansow.

4.2.2. Rozmiary dymorfizmu plciowego

W badanym materiale dymorfizm plciowy pomiaréw czaszki goryli (patrz
tab. 5) faktycznie waha sie od 1% (pomiar b-op) do 35% (pomiar
mf-mf). Najbardziej dymorficzne sa pomiary twarzy (wéréd 16 uwzgled-
nionych w tej pracy cech dymorfizm wahat sie od 9% do 35%, w tym
dla siedmiu pomiaréw osiagal 10-19%, dla kolejnych siedmiu wynosit
20-29%, a jeden, wspomniany juz wyzej pomiar mf-mf, przekroczyl
30%). Wér6d pomiaréw podniebienia (11 cech), dymorfizm wahal sie od
3% do 22%, w tym sze$¢ pomiaréw nie przekroczylo 10%, cztery osiggaly
12—-15% i jeden przekroczyt 20%). Odno$nie do pomiaréw zuchwy (11 cech),
dymorfizm plciowy wahal sie od 3% do 14%, przy czym w siedmiu po-
miarach byl nizszy, a w czterech — wyzszy niz 10%. Najmniej dymorficzne
okazaly sie pomiary mozgoczaszki, a mianowicie pomiary podstawy cza-
szki i otworu shuchowego zewnetrznego — w pieciu cechach tej okolicy,
dymorfizm wahal sie od 1% do 12%. W tabeli 5 pogrubiong czcionka za-
znaczone sg wartosci wskaznikow dymorfizmu przekraczajace 20%.

U szympanséw (patrz tab. 6) dymorfizm plciowy pomiaréow czaszki
jest wyraznie nizszy niz u goryli i waha sie od 0% (pomiar enm-enm oraz
pozaklowej dlugosci tuku zebodolowego P3-M2) do 15% (pomiar mf-mf).
Ten ostatni pomiar okazal sie zreszta najbardziej dymorficzny dla obu
gatunkow malp czlekoksztaltnych. W wypadku trzech pomiaréow u szym-
pansa (Pos — przedniej szerokoSci podniebienia, Mo5 — wysoko$ci otwo-
row brodkowych i Co3 — dlugosci klykei potylicznych) wieksze okazaly
sie samice (0 1-4%).
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Tak jak u goryli, najbardziej dymorficzne u szympanséw sa pomiary twa-
rzy (zakres 2—15%; $rednio 6,8%). Pomiary zuchwy (zakres 0—8%; $rednio
3,8%), podniebienia (zakres 0—8%; $rednio 3,5%) i mozgoczaszki (zakres
2—7%; Srednio 4%) byly — $rednio rzecz biorgc — rownie malo dymorficzne.
U szympansa tylko cztery pomiary (twarzy) byly dymorficzne w przedziale
10—15% (w tabeli zaznaczone pogrubiona czcionka).

Zalezno$¢ miedzy wielkoscia r6znicy miedzy Srednimi
a wskaznikiem dymorfizmu

Zalezno$¢ miedzy istotno$cig $rednich réznic miedzyplciowych pomiaréw

(Mm a Mf) a wskaznikiem dymorfizmu liczonym jako wskaznik Mm/Mf

jest istotna, cho¢ niezbyt duza — u szympansa wynosi —0,70; u goryla —0,36

(patrz ryc. 32). Nalezy zwréci¢ uwage, ze korelacja jest niezbyt Scista:

« Warto$¢ p moze by¢ wysoka (nieistotna ro6znica miedzy plciami), a dy-
morfizm duzy — np. u szympansa pomiar Fo7: p > 0,05; WDP = 1,11

o lub odwrotnie — warto$¢é p niska (istotna r6znica miedzy plciami), a dy-
morfizm maly — np. u szympansa pomiar P11: p < 0,00001; WDP = 1,06.

Zalezno$¢ miedzy wspolezynnikiem zmiennosci
a wskaznikiem dymorfizmu

Na wykresach (ryc. 33—36) przedstawiono poréwnanie wspolczynni-
kow zmiennoéci (CV) 1 wskaznikow dymorfizmu (WDP) pomiaréw czasz-
ki (w dwoch zespolach cech — twarzy z mézgoczaszka oraz podniebienia
z zuchwg) goryla i szympansa. Zgodno$¢ uporzadkowania wielkoS$ci
wspolezynnikow zmiennoSci lub wskaznikow dymorfizmu dwoch szere-
gow (gatunkow) mierzy wspolezynnik korelacji rang Spearmana, ktory
pozwala oceni¢ statystyczng istotno$¢ wspolzgodnosci obu profili. Nalezy
zaznaczy¢, ze wskazniki dymorfizmu na tych wykresach sa zmodyfikowa-
ne w ten sposob, by liczbowo odpowiadaly wspodlczynnikom zmiennoSci;
WDP = 1,10 na wykresie bedzie przedstawiony jako 10, WDP = 1,15
—jako 15, i tak dale;j.

Na wykresach (rye. 37 i 38) przedstawiono korelacje Pearsona — za-
lezno$¢ miedzy wspolczynnikiem zmienno$ci a wskaznikiem dymorfizmu
(dla calosci cech czaszki) u goryli i szympansow.

W odniesieniu do goryla, wspotezynniki korelacji (s Spearmana i r Pear-
sona) (patrz ryc. 33, 34 i 37) sq istotne statystycznie (r = 0,81), co ozna-
cza, ze wspolczynniki zmiennoSci i wskazniki dymorfizmu plciowego wy-
kazujg podobne wzorce i na podstawie wartosci wspolczynnika zmiennosci
mozna szacowac warto$¢ wskaznika dymorfizmu. Oba szeregi profili — CV
i WDP przebiegaja prawie rownolegle, z tym ze odmiennie uklada sie kilka
cech, na przyklad Fo4 — ns-pr czy Co1 — ba-o, gdzie warto$ci WDP wyraz-
nie spadaja, przy czym ta druga w ogole nie jest dymorficzna.
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W odniesieniu do szympansa (patrz rye. 35, 36 i 38) wspolczynnik
korelacji Pearsona (r = 0,54) jest nizszy niz u goryla, ale istotny staty-
stycznie; wspolezynnik korelacji rang Spearmana wyliczony dla grupy
cech twarzy z moézgoczaszka jest istotny statystycznie, dla grupy cech
podniebienia z zuchwa — nie. Oba szeregi profili — CV i WDP cech
czaszek szympanséw biegna dla duzej liczby cech rownolegle, a w kilku
cechach: Fo4, Co3, Mos warto$ci CV'i WDP roznia sie zasadniczo — przy
duzej zmienno$ci, wskaznik dymorfizmu jest bliski zeru.

Szy mpans
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woe
Ryec. 32. Korelacja miedzy wskaznikiem dymorfizmu plciowego (WDP) a wartoScia p
(istotnoécia réznicy miedzyplciowej) dla pomiaréw czaszek malp czlekoksztaltnych

— szympanséw (na gorze) i goryli (na dole). Wspoélezynnik korelacji Pearsona dla
szympansow r = -0,704; dla goryli r = -0,359
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Ryc. 33. Goryle (twarz i mozgoczaszka). Poréwnanie wspoélczynnikow zmiennosci (CV)

i wskaznikéw dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw czaszki. Wspdlczynnik

korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,766 (p < 0,05). Opis skrotow
pomiaréw w tabeli 2
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Ryec. 34. Goryle (podniebienie i zuchwa). Poréwnanie wspoélczynnikéw zmiennosci (CV)

i wskaznikéw dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw czaszki. Wspolczynnik

korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,656 (p < 0,05). Opis skrotow
pomiarow w tabeli 2

68



25

20

A
AN A L/

FO1
F02
FO3
FO4
FO5
FO6
FO7
FO8

(2]
o
[T

F10

-
~
b

F13
F14
F15
F16
co1
co2

——CV —m— WDP

Ryc. 35. Szympansy (twarz i mbzgoczaszka). Porownanie wspodlczynnikéw zmiennoSci

(CV) i wskaznikoéw dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw czaszki. Wspdlczynnik

korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,457 (p < 0,05). Opis skrotow
pomiaréw w tabeli 2
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Ryc. 36. Szympansy (podniebienie i zuchwa). Poréwnane wspoélczynnikéw zmiennosci
(CV) i wskaznikow dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw czaszki. Wspoblczynnik
korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,421. Opis skr6téw pomiaréw w tabeli 2
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Goryl

WDP

4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26

cv e 95% p.ufnosci

Ryec. 37. Korelacja miedzy wspdlczynnikiem zmienno$ci (CV) a wskaznikiem dymor-
fizmu plciowego (WDP) dla calo$ci cech czaszek goryli. Wspodlezynnik korelacji Pearsona
r=0,812

Szympans

WDP

2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22
cv [S85% p.ufnosor

Ryc. 38. Korelacja miedzy wspoélczynnikiem zmienno$ci (CV) a wskaznikiem dymor-
fizmu plciowego (WDP) dla calo$ci cech czaszek szympanséw. Wspdtezynnik korelacji
Pearsona r = 0,539
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4.3. ,,Dobro¢” metody szacowania dymorfizmu

Obliczone wskazniki rzeczywistego dymorfizmu plciowego cech zebow
i czaszek w dwdch seriach afrykanskich malp czlekoksztaltnych pozwolily
sprawdzi¢ skuteczno$¢ metod szacowania dymorfizmu na materiale,
w ktorym indywidualne oznaczenia plci nie sg znane. Siedem takich
metod (patrz rozdzial ,Metody”) zastosowano do zbadanych wcze$niej
goryli i szympansow, traktujgc kazda z tych grup jako zbiér osobnikow
o nieznanej plci. Wyniki tych oszacowan zawarto w tabelach 71 8 (odnos-
nie do zebow) i tabelach 9 i 10 (odno$nie do czaszek).

Oddzielnie wykonano obliczenia dla cech zebow i czaszek, ze wzgledu
na wyraznie rozne nasilenie dymorfizmu w tych dwoch grupach cech,
i sygnalizowana przez autoréw metod, zaleznos¢ ich skutecznosci od rze-
czywistych rozmiaréw réznic pleiowych.

4.3.1. Dymorfizm plciowy pomiaréw zebow

Wskazniki dymorfizmu plciowego (rzeczywiste i oszacowane) cech zebéw
w grupie goryli i szympansow przedstawiono w tabelach 7 i 8. Przypom-
ne, ze do oznaczenia metod zastosowano nastepujace skroty: Mean
— metoda ,$redniej”, Median — metoda ,,mediany”, FMA — Finite Mixture
Analysis, MoM — metoda momentéow, ARM — Assigned Resampling
Method, CV — metoda wspétezynnika zmiennosci oraz BDI — Binomial
Dimorphism Index (metoda dwumianowa).

O tym, jak trafnie mozna za pomoca poszczego6lnych metod oszacowacé
rzeczywisty (Mm/Mf) dymorfizm plciowy pomiaréw zebow, mozna
wnioskowaé na podstawie wspotczynnikéw korelacji miedzy rozkladami
wartos$ci wskaznikow dymorfizmu — zmierzonymi (zmienna Mm/Mf)
i oszacowanymi (zmiennymi sa kolejne metody szacowania). Jesli do
obliczen wykorzysta sie komplet pomiarow zebow, lacznie z bardzo silnie
dymorficznymi klami, to otrzymane wspolczynniki korelacji (rr) Pearsona
s bardzo wysokie, co wida¢ na wykresach rozrzutu. Poniewaz jednak
rozklady zawierajace pomiary klow sa silnie znieksztalcone, lepiej odwo-
taé sie do korelacji uzyskanych po wylaczeniu tych pomiarow.

Nieco inaczej ,dobro¢ metody” szacowania dymorfizmu wyraza usred-
niona rob6znica miedzy rzeczywistymi i oszacowanymi wskaznikami
dymorfizmu. Réznice takie przedstawione sa na rysunkach, na ktérych
poza $rednimi warto$ciami roéznicy pokazany jest zakres bledu standar-
dowego rozkladu réznic (rozklady tych réznic przedstawione sa w postaci
histogramow).
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Goryle

Rzeczywisty dymorfizm plciowy zebow goryla oraz wskazniki oszacowane
siedmioma metodami statystycznymi przedstawiono w tabeli 7. Na ryci-
nach przedstawione sg kolejne kroki liczenia ,dobroci metody”: (1) korela-
cje miedzy wskaznikiem rzeczywistym a oszacowanym, (2) $rednie r6znice
miedzy warto$cig rzeczywista a oszacowana (i ich bledy) oraz (3) histo-
gramy rozkladéw bledéw oszacowania dymorfizmu w réznych wariantach
— dla wszystkich zebow lacznie (34 pomiary), dla zebéw z wylaczeniem
kléw (28 pomiaréow) i rowniez dla samych ktow (6 pomiarow).

Wszystkie zeby.  Wspolezynniki korelacji () Pearsona miedzy wskazni-
kami dymorfizmu rzeczywistymi a oszacowanymi r6znymi metodami
przedstawiono w Aneksie (ryc. A-1). Sg one bardzo wysokie (od r = 0,92,
z metody FMA, do r = 0,99 z pozostalymi metodami). Ponizej (ryc. 39)
przedstawiono wykresy $rednich réznic miedzy wartoécia rzeczywistg
a oszacowang (i ich bledy), a w Aneksie (ryc. A-2) — histogramy rozkladow
bledéw oszacowan dymorfizmu plciowego zebdéw réznymi metodami
(tj. ré6znic miedzy rzeczywistym wskaznikiem dymorfizmu a wskaznikiem
oszacowanym).

0,08 . .
0,06 t @ ET]
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0,00} : @

-0,02 ¢

-0,04 —‘|j .
o Mean
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-0,06

Mean Median FMA MoM ARM CcVv BDI

Rye. 39. Goryle (zeby). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego — Srednie
r6znice miedzy rzeczywistym a oszacowanym (za pomoca ré6znych metod) wskaznikiem
dymorfizmu
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Im $rednia roznica jest blizsza warto$ci 0,00 i im mniejszy rozstep
bledu standardowego (SE), tym oszacowanie jest lepsze (patrz ryc. 39);
jak rowniez im wiecej jest pomiaréw wykazujacych male r6znice miedzy
wskaznikiem dymorfizmu rzeczywistym a oszacowanym, tym lepsze
oszacowanie dang metoda (patrz Aneks ryc. A-2).

W analizie obejmujacej wszystkie zeby goryla, cho¢ oszacowania
dymorfizmu metoda FMA osiagaly warto$¢ Srednig roznic najblizsza
wartos$ci zero, dla tej metody jednak ogromny byl rozstep bledu i naj-
wieksze roéznice miedzy wskaznikiem rzeczywistym a oszacowanym.
Metody CV i MoM osiagaja $rednie wartosci roznic bliskie 0,01, ale me-
toda CV ma mniejszy rozstep bledu niz MoM, zatem jest od niej troche
lepsza. Metoda ARM jest trzecig z kolei pod wzgledem ,,dobroci”; pozo-
stale trzy metody: metoda Sredniej, mediany i BDI, istotnie przeszaco-
wuja dymorfizm.

Zeby z podzialem na kategorie. Poniewaz zeby australopitekow nie sa
tak dymorficzne jak kly obu afrykanskich malp czlekoksztaltnych, zatem
analize powtdérzono, wylaczajac pomiary klow. Jak juz wspomniano, po
takim zabiegu wyraznie obnizaja sie wspolczynniki korelacji miedzy
wskaznikiem dymorfizmu rzeczywistym a oszacowanym.

Takie wspotczynniki korelacji miedzy wskaznikiem dymorfizmu rze-
czywistym a oszacowanym réznymi metodami przedstawiono w Aneksie
(ryc. A-3), a obok, na rycinie 40 — wykresy $rednich réznic miedzy
warto$cig rzeczywista a oszacowang (i ich bledy) dla zebow po wylacze-
niu kla (i samych kléw). W Aneksie (ryc. A-4) sa tez histogramy rozkla-
dow bledéw oszacowan dymorfizmu plciowego dla zebéw bez klow.

Korelacje rzeczywistego i oszacowanego dymorfizmu plciowego w tej
sytuacji sa znacznie nizsze niz w odniesieniu do proby zlozonej z zebow
razem z klami i przybieraja wartosci od r = 0,34 (metoda MoM) do
r = 0,70 (metoda Mean). Ze wzgledu na najmniejsza Srednig roznice
rzeczywistego i oszacowanego dymorfizmu, najlepsze okazaly sie dwie
metody — metoda CV i MoM. Ze wzgledu jednak na rozstep btedu, zdecy-
dowanie lepsza byla metoda CV (metode MoM cechowala tez najstabsza
korelacja miedzy wskaznikiem rzeczywistym a oszacowanym). Wszystkie
pozostale metody przeszacowywaly dymorfizm.

W analizie samych klow (patrz ryc. 40) najlepsze w odniesieniu do
goryla s3 metody CV, MoM i Mean. Reszta metod troche zanizala dy-
morfizm, a metoda FMA miala ogromny rozstep bledu. Jednak, jak juz
wspomniano, poniewaz kopalne hominidy nie maja tak dymorficznych
plciowo zadnych zebdw, analiza dobroci metody szacowania dymorfizmu
sprawdzana na samych klach nie ma specjalnego znaczenia dla celow
tej pracy.
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Ryc. 40. Goryle (zeby). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego wysoko
dymorficznych klow (na gorze) i zebéw innych niz kly (na dole) — $rednie réznice miedzy
rzeczywistym a oszacowanym (za pomoca réznych metod) wskaznikiem dymorfizmu
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Szympansy

Rzeczywisty dymorfizm plciowy zebéw szympansa (Mm/Mf) oraz wskaz-
niki dymorfizmu oszacowane siedmioma metodami statystycznymi (na
polaczonych probach osobnikéw obu plci) przedstawiono w tabeli 8.

~Dobroé¢ metody”: (1) korelacje miedzy wskaznikiem dymorfizmu rze-
czywistym a oszacowanym, (2) $rednie réznice miedzy warto$cia rzeczy-
wistg a oszacowana (i ich bledy), i (3) histogramy rozkladow bledow
oszacowania dymorfizmu, podobnie jak w odniesieniu do goryla, obliczono
w réznych wariantach — dla wszystkich zebow lacznie, dla zebow z wyla-
czeniem klow oraz (cho¢ w ograniczonym zakresie) dla samych klow. Po-
niewaz metody szacowania dymorfizmu u naczelnych zakladaja, ze
z dwoch osobnikow réznej plei ten wiekszy jest samcem, w pieciu wy-
padkach zebéw szympansa, gdzie pomiary u samic byly wieksze niz
u samcow, rzeczywisty wskaznik dymorfizmu (przy wyliczaniu ,dobroci
metody”) odwrdcono (1/ WDP).

Wszystkie zeby.  Korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym a osza-
cowanym ro6znymi metodami przedstawiono w Aneksie (ryc. A-5). Wspot-
czynniki korelacji sa do$¢ wysokie (w zakresie od r = 0,77 do r = 0,95),
cho¢ nizsze niz te obliczone dla goryla. Ponizej (rye. 41) przedstawiono
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0,10 +

0,08 r

0,06

Srednie réznice

0,04 +

0,02
o Mean

[dse
0,00 T2sE
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Ryec. 41. Szympansy (zeby). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego — $rednie
r6znice miedzy rzeczywistym a oszacowanym (przy pomocy ré6znych metod) wskaznikiem
dymorfizmu
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Ryc. 42. Szympansy (zeby). Dobro¢ metod szacowania dymorfizmu plciowego wysoko
dymorficznych kléw (na gorze) i zebéw inne niz kly (na dole) — érednie r6znice miedzy
rzeczywistym a oszacowanym (za pomoca réznych metod) wskaznikiem dymorfizmu
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wykresy $rednich r6znic miedzy wartoScia rzeczywista a oszacowanag
(i ich bledy), a w Aneksie (ryc. A-6) — histogramy rozkladéw bledow
oszacowan dymorfizmu plciowego.

Pod wzgledem $rednich roznic i rozkladéw tych réznic metody CV
i MoM wypadaja podobnie (sa najlepsze; cho¢ metode CV charakteryzuje
troche mniejszy rozklad btedu), ale w odniesieniu do gatunku o stosun-
kowo niskim dymorfizmie, jaki charakteryzuje szympansa, kazda z me-
tod przeszacowywuje dymorfizm.

Zeby z podzialem na kategorie. Po wylaczeniu z proby klow (patrz
ryc. 42 iryc. A-7) (pomiary klow u szympansa sa — podobnie jak u goryla
— wysoce dymorficzne, natomiast inne zeby cechuje minimalny dymor-
fizm) okazuje sie, ze cho¢ pod wzgledem Srednich réznic i rozkladow tych
roznic metody CV i MoM znow wydaja sie najlepsze, to korelacje miedzy
wartoS$cig rzeczywista a oszacowang réznig sie dla tych metod zasadniczo
(patrz Aneks ryc. A-8) — w odniesieniu do metody MoM r = 0,09 (brak
korelacji), a w odniesieniu do metody CV r = 0,53 (korelacja istotna
statystycznie).

W analizie samych kléw (patrz rye. 42), podobnie jak bylo to u goryli,
metode FMA cechuje ogromny rozstep bledu, jest zatem najgorsza, a za
najlepsze w wypadku szympansa nalezy uzna¢ metody Mean i CV.

KHx*

Podsumowujac, nalezy stwierdzi¢, ze metoda CV w kazdym wypadku
dostarczala najlepszych oszacowan dymorfizmu plciowego malp; zosta-
nie wiec ona zastosowana do oszacowania dymorfizmu zeboéw kopalnych
hominidow.

4.3.2. Dymorfizm plciowy pomiarow czaszki

Mozliwosci oszacowania dymorfizmu plciowego, opisane w poprzednim
rozdziale na podstawie pomiaréw zebow, zbadano takze z wykorzysta-
niem pomiaréw czaszek tych samych dwoch gatunkow malp czleko-
ksztaltnych — goryli i szympansow.

Goryle

Rzeczywisty dymorfizm plciowy pomiaréw czaszki goryla (wskaznik
Mm/Mf) oraz wskazniki oszacowane siedmioma metodami statystycznymi
(na proébie zlozonej z polaczonych grup plci) przedstawiono w tabeli 9.
W celu okre$lenia ,dobroci metody”, czyli wskazania metody, za
pomoca ktorej najlepiej mozna oszacowa¢ dymorfizm, postuzono sie, tak
jak w odniesieniu do zebéw: (1) korelacjami miedzy wskaznikiem rze-
czywistym a oszacowanymi, (2) $rednimi r6znicami miedzy warto$ciami
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rzeczywistymi a oszacowanymi (i ich bledami) i (3) rozkladami btedow
oszacowania dymorfizmu. Obliczenia wykonano, uwzgledniajac wszystkie
cechy czaszki lacznie (43 pomiary) oraz oddzielnie dla pomiarow twarzy
(16 pomiaréw), pomiaré6w podniebienia (11 cech) i pomiaréw zuchwy
(11 cech). Cech mozgoczaszki, z powodu matej liczby pomiaréw, oddziel-
nie nie analizowano.

Wszystkie pomiary czaszki.  Korelacje miedzy wskaznikami dymorfi-
zmu rzeczywistymi a oszacowanymi réznymi metodami przedstawiono
w Aneksie (ryc A-9). Jak widac¢, wiekszos¢ korelacji jest wysoka (w zakresie
od r = 0,70 do r = 0,87); najnizszg korelacje wykazywaly wyniki metody
FMA (r = 0,70). Ponizej (ryc. 43) przedstawiono wykresy $rednich
roznic miedzy warto$ciami rzeczywistymi a oszacowanymi (i ich bledy),
a w Aneksie (ryc. A-10) ich uzupehienie — histogramy rozkladow bledow
oszacowan dymorfizmu plciowego wybranych cech czaszki r6znymi me-
todami (tj. ré6znic miedzy rzeczywistym wskaznikiem dymorfizmu a osza-
cowanym).
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Ryec. 43. Goryle (czaszka). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu — $rednie r6znice
miedzy rzeczywistym a oszacowanym (za pomocg réznych metod) wskaznikiem dy-
morfizmu
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W tej analizie, metody MoM i CV(10) osiggaly warto$¢ $rednia naj-
blizsza zera. Cho¢ pierwsza metoda $rednio troche zawyzala faktyczny
dymorfizm (+0,01), a druga troche go zanizala (-0,01), to, pod wzgledem
rozstepu bledu, metoda MoM okazala sie lepsza. Metoda ARM, tak jak
w wypadku zebdw, jest trzecia z kolei pod wzgledem ,dobroci”. Metody
Sredniej, mediany i BDI, w wypadku cech czaszki rowniez istotnie prze-
szacowuja dymorfizm.

Pomiary twarzy. U naczelnych pomiary réznych czesci czaszki wyka-
zuja zroznicowany dymorfizm plciowy. Pomiary podstawy czaszki, wyka-
zuja na przyklad mniejszy dymorfizm niz pomiary zuchwy, a te z kolei
mniejszy niz pomiary twarzy (ktora jest uwazana za najbardziej dymor-
ficzny rejon czaszki). Sprawdzono zatem, czy dobro¢ poszczegoélnych
metod obliczona dla danego rejonu czaszki poprawi sie, czy pogorszy
w poréwnaniu z obliczeniami dla calej czaszki.

Korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym a oszacowanym ro6znymi
metodami w odniesieniu do cech twarzy przedstawiono w Aneksie (ryc.
A-11). Na rycinie 44A z kolei, przedstawiono wykresy $rednich roznic
miedzy warto$cig rzeczywista a oszacowana (i ich bledy).

Korelacje rzeczywistego i oszacowanego dymorfizmu plciowego dla sa-
mych cech twarzy sg dla wszystkich metod troche wyzsze niz w odniesieniu
do proby zlozonej ze wszystkich cech czaszki tacznie (wspotezynniki korela-
cji od 0,84 do 0,88) i istotne statystycznie. I cho¢ ze wzgledu na naj-
mniejsza $rednia ro6znice rzeczywistego i oszacowanego dymorfizmu dobre
okazaly sie cztery metody — FMA (jedyny przypadek, kiedy za pomoca tej
metody uzyskano dobre rezultaty), MoM, ARM i CV(10), to, ze wzgledu na
rozstep bledu, najlepsze wyniki daly metody FMA i ARM (ktore przeszaco-
wywaly dymorfizm jedynie o 1—2%). Pozostale metody — Mean, Median,
BDI oraz CV(7) przeszacowywaly dymorfizm $rednio o okolo 7%. Ze wzgle-
du na rozstep bledu, najgorsze rezultaty odnoénie do dymorfizmu cech
twarzy goryla dawala metoda CV —i to zaréwno CV (10), jak i CV (7).

Pomiary podniebienia.  Korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym
a oszacowanym roznymi metodami w odniesieniu do pomiaréw podnie-
bienia przedstawiono w Aneksie (ryc. A-12), a na rycinie 44B — wykresy
Srednich réznic miedzy warto$cia rzeczywista a oszacowang (i ich bledy).
W analizie pomiaréw podniebienia, ktore jest nieco mniej dymorficzne
od samej twarzy, najlepsza dla goryla okazala sie metoda MoM (najwyz-
sza korelacja wynosila 0,90; Srednia bledu miedzy wartoscia rzeczywista
a oszacowang najblizej wartosci 0,00 — cho¢ nieco dymorfizm zanizala
(Srednio o 1%) — i najmniejszy rozstep bledu). Korelacje miedzy wartos-
ciami rzeczywistymi a oszacowanymi dla pozostalych metod nie byly juz
tak wysokie (wahaly sie w granicach od 0,43 do 0,77), wszystkie metody
przeszacowywaly dymorfizm, z wyjatkiem jednej — metody CV(10), ktéra
dymorfizm zanizala.
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Pomiary zuchwy. Korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym a osza-
cowanym réznymi metodami w odniesieniu do pomiaréw zuchwy przed-
stawiono w Aneksie (ryc. A-13). Na rycinie 44C natomiast przedsta-
wiono wykresy Srednich ro6znic miedzy wartoscia rzeczywista a oszaco-
wang (i ich bledy).

Korelacje rzeczywistego i oszacowanego dymorfizmu dla cech zuchwy
dla wszystkich metod (z wyjatkiem FMA) maja zblizone wartoéci r
(od 0,75 do 0,80). Ze wzgledu na najmniejsza Srednig roznice rzeczywi-
stego i oszacowanego dymorfizmu, najlepsza okazala sie metoda MoM
(cho¢ rozstep bledu byl spory — od -0,02 do +0,05), nastepnie CV(7)
i ARM (najmniejszy rozstep bledu, ale $rednio o 5% przeszacowywala
dymorfizm). Pozostale metody, z wyjatkiem CV(10), przeszacowywaly
dymorfizm o 6—-8%.

K*k*

Podsumowujac, mozna stwierdzi¢, ze w odniesieniu do calosci cech
czaszki goryla, jak i w poszczegblnych jej okolicach, metoda MoM,
dostarczala zazwyczaj najlepszych oszacowan. Dla najbardziej dymor-
ficznej czesci, jaka jest twarz, lepsze od metody MoM byly ARM i FMA.
Poniewaz jednak metoda FMA stworzona zostala nie do oszacowania
sfaktycznego” dymorfizmu, ale jego gornej granicy, nie wydaje sie,
by warto bylo ja stosowaé do szacowaniu dymorfizmu kopalnych homi-
nidow.

Szympansy

Rzeczywisty dymorfizm plciowy pomiaréw czaszki szympansa (wskaznik
Mm/Mf) oraz wskazniki oszacowane siedmioma metodami statystycz-
nymi (na polaczonych grupach plci) przedstawiono w tabeli 10. Dobro¢
metod obliczono analogicznie jak w odniesieniu do goryli. W trzech wy-
padkach pomiarow czaszek szympansa, kiedy to pomiary samic byly wiek-
sze od samcdw, przy wyliczaniu ,dobroci metody”, rzeczywisty wskaznik
dymorfizmu odwrbcono.

Wszystkie pomiary czaszki. Korelacje miedzy wskaznikami rzeczywi-
stymi a oszacowanymi r6znymi metodami przedstawiono w Aneksie (ryc.
A-14). Z wyjatkiem metody MoM, dla ktérej nie ma korelacji miedzy
dymorfizmem rzeczywistym a oszacowanym (r = 0,085), wspolczynniki
korelacji pozostalych metod byly istotne statystycznie i mieScily sie
w zakresie od 0,63 do 0,64. (W metodzie MoM wystapila duza liczba
cech, dla ktérych dymorfizm wedlug obliczen tej metody byl nieodroz-
nialny od braku dymorfizmu).
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Ponizej (ryc. 45) przedstawiono wykresy $rednich réznic miedzy war-
toscia rzeczywistg a oszacowang (i ich bledy), za§ w Aneksie (ryc. A-15)
— histogramy rozkladow bledoéw oszacowan dymorfizmu plciowego wy-
branych cech czaszki r6znymi metodami (tj. ré6znic miedzy rzeczywistym
wskaznikiem dymorfizmu a oszacowanym).

U szympanséw, w odniesieniu do calo$ci cech czaszek (podobnie jak
w wypadku caloéci cech czaszek goryli), metody CV(10) i MoM osiagaly
warto$¢ $rednig bledu najblizsza zera — pierwsza metoda $rednio troche
zanizala dymorfizm (o ok. 1%), druga, nieco go zawyzala (o ok. 2%). Prze-
ciwnie jednak niz u goryla, w metodzie MoM stosowanej u szympansa nie
wystgpila statystycznie istotna korelacja miedzy dymorfizmem rzeczywi-
stym a oszacowanym. Przy tak matym dymorfizmie plciowym, jaki charak-
teryzuje szympansa, na 43 pomiary az 18 oszacowan otrzymalo warto$ci 1
— czyli brak dymorfizmu (dla 95% przedzialu ufnosci). W wypadku caloSci
cech czaszki szympansa, wszystkie pozostale metody (Mean, Median,
FMA, ARM, CV(7) i BDI) istotnie przeszacowaly dymorfizm.

0,14

0,12

- 00¢ :
Sk

0,02 %
0,00 \T‘ l

]

-0,02
J‘ o Srednia

-0,04 : : : : : : : : OsE
Mean FMA ARM CV(10) T 2SE

Median MoM CV(7) BDI

Rye. 45. Szympansy (czaszka). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego
— $rednie ro6znice miedzy rzeczywistym a oszacowanym (za pomoca réznych metod)
wskaznikiem dymorfizmu
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Pomiary twarzy. Korelacje miedzy wskaznikiem dymorfizmu rze-
czywistym a oszacowanym r6znymi metodami w odniesieniu do cech
twarzy przedstawiono w Aneksie (ryc. A-16), a na rycinie 46A — wy-
kresy Srednich réznic miedzy warto$cig rzeczywista a oszacowang (i ich
bledy).

Ze wzgledu na najmniejsza $rednig roznice rzeczywistego i oszaco-
wanego dymorfizmu, najlepsza okazala sie metoda MoM, a nastepnie
CV(10). Najmniejszy rozstep bledu cechowal metode ARM, ale ona
przeszacowywala dymorfizm $rednio o okolo 9%. Korelacje rzeczy-
wistego i oszacowanego dymorfizmu plciowego w odniesieniu do sa-
mych cech twarzy sa podobne, jak korelacje dla calo$ci cech czaszki
(zakres od 0,57 do 0,64); dla metody MoM korelacja ta jest nieistotna
statystycznie (r = 0,25; p < 0,05). Biorac zatem wszystkie skladniki
»dobroci metody” pod uwage, dla szacowania dymorfizmu plciowego
twarzy szympansa nalezaloby uzywa¢ metody CV(10), cho¢ $rednio
przeszacowuje ona dymorfizm o okolo 4% i ma bardzo duzy rozstep
bledu (od -0,02 do +0,09).

Pomiary podniebienia. Korelacje miedzy wskaznikami dymorfizmu
rzeczywistymi a oszacowanymi réznymi metodami odnos$nie do cech
podniebienia przedstawiono w Aneksie (ryc. A-17). Na rycinie 46B
z kolei przedstawiono wykresy $rednich réznic miedzy warto$cia rzeczy-
wista a oszacowana (i ich bledy).

W odniesieniu do pomiaréw podniebienia szympansa, rowniez zadna
z metod szacowania dymorfizmu nie okazala sie szczego6lnie dobra — naj-
blizsze wartosci rzeczywistego dymorfizmu dawaly metody CV — ale
CV(10) zanizala wartoSci o okolo 3%, a CV(7) o 3% je zawyzala. Korelacje
miedzy warto$cia rzeczywista a oszacowana byly niewielkie (od r = 0,37 do
r = 0,53, z tym, ze korelacja dla metody MoM wynosila jedynie r = 0,08).

Pomiary zuchwy. Korelacje miedzy wskaznikami dymorfizmu rzeczy-
wistymi a oszacowanymi réznymi metodami dla cech zuchwy przedsta-
wiono w Aneksie (ryc. A-18), a na rycinie 46C — wykresy $rednich roz-
nic miedzy warto$cia rzeczywista a oszacowana (i ich bledy).

Korelacje rzeczywistego i oszacowanego dymorfizmu plciowego dla
cech zuchwy przyjmowaly dla szympansa najnizsze wartosci (od r = 0,19
do r = 0,25). Ze wzgledu na najmniejsza Srednig roznice rzeczywistego
i oszacowanego dymorfizmu, najlepsza okazala sie metoda CV(10)
(zanizala dymorfizm Srednio o 1%), nastepnie MoM (cho¢ ta metoda
Srednio o 3% przeszacowywala dymorfizm). Pozostale metody przesza-
cowywaly dymorfizm Srednio o 6-11%.
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Ryec. 46. Szympansy (czaszka). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego cech:
A - twarzy, B — podniebienia i C — zuchwy
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Podsumowujac, mozna stwierdzi¢, ze w odniesieniu do calo$ci cech
malo dymorficznej czaszki szympansa, jak i w poszczegdlnych jej okoli-
cach, metoda CV(10) dostarczala zazwyczaj najlepszych $rednich oszaco-
wan dymorfizmu (cho¢ w odniesieniu do twarzy metoda ta troche
zawyzala dymorfizm, natomiast w odniesieniu do podniebienia — zanizala).

4.3.3. Dziewietna$cie wybranych cech czaszki

Ostatnim krokiem analizy skutecznosci metod szacowania dymorfizmu
plciowego u goryli i szympansé6w na podstawie pomiaréw ich czaszek
byta redukcja liczby wykorzystywanych w tym celu cech — pomiaréow
czaszki. Jakkolwiek bowiem liczba osobnikéw kopalnych hominidow jest
znaczna, to liczba fragmentow kostnych, na ktorych mozna wykonaé
niektore z pomiaréw bywa bardzo ograniczona. By zatem zmniejszyé
ryzyko bledu i sprawdzi¢ metody na mniejszej liczbie cech, w odniesieniu
do ktorych liczebno$¢ prob obu gatunkow australopitekow byla wieksza
lub réwna siedem, powtorzono analize ,dobroci metod” tylko na tych
cechach. Cech takich bylo 20, z czego wybrano 19 (jedng, bardzo zmienna
ceche Foy, o wspolezynniku zmiennosci CV = 30 pominieto). Wyniki
uzyskane dla tak zredukowanego zestawu cech u goryli i szympansow
pokazane sg na rycinach 471 48.

Nie zmienily one wnioskow uzyskanych z analizy kompletu cech.
W odniesieniu do wysoce dymorficznego goryla najlepsze oszacowania
dymorfizmu uzyskiwano za pomoca metody MoM (patrz ryec. 47
i Aneks, ryc. A-19) (cho¢ érednio zanizyla dymorfizm o 1%); dla malo
dymorficznego szympansa, najlepszych oszacowan dostarczyla metoda
CV(10), cho¢ $rednio zawyzyla dymorfizm o 1% (patrz ryec. 48). Nalezy
jednak podkresli¢, ze korelacje wskaznikéw dymorfizmu rzeczywistego
i oszacowanego szympansa (patrz tabelka ponizej) nie byly istotne sta-
tystycznie dla zadnej z metod (dla metody MoM korelacja miala nawet
znak ujemny). Na podstawie wykresu rozrzutu (Aneks, ryc. A-20) moz-
na stwierdzi¢, ze niskie wartos$ci korelacji w znacznej mierze sg efektem
duzej rozbieznoSci miedzy rzeczywistym a oszacowanym dymorfizmem
pomiaru Fo4 (ns-pr) — ktory ma wysoka zmienno$§¢ wewnatrzplciows.

Wspbdlezynniki korelacji miedzy wskaznikiem rzeczywistym (Mm/Mf) a oszacowanym
(N = 19 cech) dla goryli i szympanséw

Metoda Mean Median FMA MoM ARM CV(7) Cv(10) BDI
Mm/Mf G. 0,84 0,84 0,55 0,88 0,85 0,78 0,78 0,84
Mm/MF S. 0,24 0,24 0,33 -0,13 0,25 0,26 0,26 0,24

G. (Goryle) — wsp. korelacji sa istotne z p < 0,05; S. (Szympansy) — wsp. korelacji nie sg istotne (p > 0,05)
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Ryc. 47. Goryle (wybrane cechy czaszki; N = 19). Dobro¢ metody szacowania dymorfi-
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Rys. 48. Szympansy (wybrane cechy czaszki; N = 19). Dobro¢ metody szacowania
dymorfizmu plciowego — érednie réznice miedzy rzeczywistym a oszacowanym (za pomocq
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4.4. Wzorce zmiennosci i dymorfizmu plciowego
malp

4.4.1. Profile cech zebow

Gatunki r6znia sie miedzy soba nie tylko stopniem, ale réwniez wzorcami
dymorfizmu plciowego. Profil wskaznikow kazdego z gatunkoéw repre-
zentuje jako$ciowy wzor dymorfizmu plciowego. Podobienstwa (badz
roznice) we wzorcach dymorfizmu plciowego pomiedzy gatunkami oce-
nione byly nieparametryczng miarg wspoélzaleznosci — wspolczynnikiem
korelacji rang Spearmana.

Na wykresach (ryc. 49—52) przedstawiono miedzygatunkowe wzorce
(profile) wspdlczynnikow zmiennosci (CV) pomiarow i wzorce wskazni-
koéw dymorfizmu plciowego (WDP) tych pomiaréw na zebach (oddzielnie
dla szczeki i zuchwy) u dzisiejszych afrykanskich malp czlekoksztaltnych.
Cho¢ profile wspolezynnikéw zmienno$ci szympansa i goryla w odniesie-
niu do zebéw szczeki wygladaja na wykresie podobnie, to podsumowanie
podobienstw w postaci korelacji rang Spearmana wykazuje brak wspot-
zmienno$ci — wspoélezynniki rs sg statystycznie nieistotne (rye. 49).

W przeciwienstwie do zebow szczeki, poréwnanie wspolczynnikow
zmienno$ci zeboéw zuchwy u malp czlekoksztaltnych pokazuje podobne
profile (ryc. 50), a wspolczynnik korelacji rang jest istotny statystycznie.

Profile wskaznikow dymorfizmu plciowego pomiaréow zebow goryli
i szympansow nie wykazuja podobienstwa ani w zebach szczeki, ani
zuchwy (rys. 51 i 52) — wspoélezynniki korelacji rang Spearmana sa
niskie i statystycznie nieistotne.

4.4.2. Profile cech czaszki

Na podstawie danych czaszkowych sugerowano, ze blisko spokrewnione
gatunki naczelnych beda wykazywaé bardziej zblizone wzorce dymorfi-
zmu czaszkowo-twarzowego niz gatunki spokrewnione odlegle (Plavcan
2001, 2002). Wzorce (profile) zmiennosci i dymorfizmu plciowego cech
czaszki wspolezesnych afrykanskich malp czlekoksztaltnych sprawdzano
w dwoch wariantach:

(1) w odniesieniu do wszystkich 43 cech, cho¢ oddzielnie dla pomiaréw
twarzy z mdzgoczaszka oraz podniebienia z zuchwg (ryc. 53—56), oraz

(2) w odniesieniu do zredukowanej liczny cech — 19 pomiaréw, co do
ktérych liczebnos¢ obu gatunkéw australopitekéw wynosila co najmniej
siedem osobnikéow (rye. 571 58).
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Ryc. 49. Profile wspolezynnikéw zmiennoéci (CV) pomiaréw zebow szezeki u goryli
i szympansow. Wspdlezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,424
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Rye. 50. Profile wspoélczynnikéw zmiennosci (CV) pomiaréw zebéw zuchwy u goryli
i szympanséw. Wspdlczynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,706
(p <0,05)
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Rye. 51. Profile wskaznikéw dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw zeboéw szczeki
u goryli i szympanséw. Wspdlczynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami
rs = 0,121
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Rye. 52. Profile wskaznikéw dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw zebow
zuchwy u goryli i szympanséw. Wspoélczynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy
profilami rs = -0,062

95



Profile wspoélczynnikéw zmiennosci

Zestawienie podobienstw i roznic we wspolezynnikach zmienno$ci szym-
pansa i goryla przedstawiono na wykresach (ryc. 53 i 54). Zmiennos$¢
cech czaszki szympansa jest troche nizsza od tej u goryla, oba szeregi
profili biegng prawie rownolegle (duza roéznica wystepuje w cesze F13
z0-zo — zmienno$¢ tej cechy u goryla jest wysoka, podczas gdy u szym-
pansa — niska).

Odnosnie do kilku pomiaréw wspolczynniki zmienno$ci szympansa
sa wyzsze niz u goryla. Sa to: dwie cechy twarzy (Fo4 i F15), pie¢ cech
zuchwy (M0o5—Mo09) i dwie cechy moézgoczaszki (Co2 i Co3), ale roznice
te sa rzedu najwyzej 2%. Zgodno$¢ uporzadkowania szeregoéw (profili)
wspolczynnikow zmiennoSci potwierdzaja wspolczynniki korelacji rang
Spearmana, ktére sa istotne statystycznie i wynosza dla cech twarzy
z mozgoczaszka rs = 0,57 i dla cech podniebienia z zuchwa rs = 0,58.

W odniesieniu do profili wspdlczynnikéw zmiennosci 19 cech czaszki
korelacja porzadku réwniez jest istotna rs = 0,52; p < 0,05; szeregi sa
wiec zgodne (ryc. 55).
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Rye. 53. Profile wspoélezynnikéw zmiennoéci (CV) pomiaréw twarzy i mozgoczaszki
u goryli i szympanséw. Wspdlczynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami
rs = 0,566 (p < 0,05). Opis skrétéw pomiaréw w tabeli 2
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Ryc. 54. Profile wspolczynnikdw zmiennoéci (CV) pomiaréw podniebienia i zuchwy
u goryli i szympanséw. Wspdlczynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami
rs = 0,578 (p < 0,05). Opis skrotow pomiaréw w tabeli 2
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Ryc. 55. Profile wspdlezynnikéw zmiennosci (CV) wybranych 19 pomiaréw czaszki
u goryli i szympanséw. Wspdlezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami
rs = 0,52 (p < 0,05). Opis skr6tow pomiaréow w tabeli 2
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Profile wskaznikéw dymorfizmu plciowego

W zasadzie analogicznie jak profile wspolczynnikow zmiennoSci prze-
biegaja profile wskaznikow dymorfizmu plciowego malp, cho¢ z jedna
roznicg. W wypadku wspolezynnikéw zmiennoSci, réznice miedzy CV
goryla a CV szympansa byly nieznaczne (ok. 2%), natomiast w wypadku
wskaznikéw dymorfizmu plciowego, miedzygatunkowe roznice sa duze
(ok. 10%).

Ogolnie mozna stwierdzi¢, ze u szympansa i goryla dymorfizm plciowy
ma co prawda rozne nasilenie, ale do$¢ podobne wzorce (rye. 56 i 57).
Uporzadkowania szeregow wspoOlczynnikow dymorfizmu sa zgodne,
a zgodno$¢ ta jest istotna statystycznie (dla cech twarzy z mézgoczaszka
rs = 0,58; p < 0,05, a dla cech podniebienia z zuchwa r; = 0,46;
p < 0,05).

W odniesieniu do profili wskaznikoéw dymorfizmu 19 cech czaszki
korelacja porzadku rowniez jest istotna rs = 0,51; p < 0,05, a szeregi sa
zgodne (ryc. 58).
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Rye. 56. Profile wskaznikow dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw twarzy
i moézgoczaszki u goryli i szympanséw. Wspoélezynnik korelacji rang Spearmana pomie-
dzy profilami rs = 0,577 (p < 0,05). Opis skrotéw pomiaréw w tabeli 2
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Ryec. 57. Profile wskaznikow dymorfizmu plciowego (WDP [%]) pomiaréw podniebienia
i zZuchwy u goryli i szympanséw. Wspolezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy
profilami rs = 0,458 (p < 0,05). Opis skrotow pomiaréw w tabeli 2
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Rye. 58. Profile wskaznikow dymorfizmu plciowego (WDP [%]) wybranych 19 pomiaréw
czaszki u goryli i szympansow. Wspoélezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy
profilami rs = 0,51 (p < 0,05). Opis skrétéw pomiaréow w tabeli 2
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Zmienno$¢ miedzygatunkowa
hominidow

5.1. Analiza zeb6w Australopithecus africanus
i Australopithecus robustus

Podstawowe charakterystyki statystyczne pomiar6w uwzglednionych w pra-
cy osobnikéw reprezentujacych dwa gatunki australopitekow — A. africanus
i A. robustus zestawione sg oddzielnie dla zebow i dla pomiaréw czaszki.

Statystyki dotyczace zebow: liczebnosé (N), Srednia, odchylenie stan-
dardowe (SD), blad standardowy (SE), wspolczynnik zmiennosci (CV)
oraz rozstep (Min — Maks.) obu gatunkow australopitekow przedstawiono
w tabeli 11 (dla A. africanus) i tabeli 12 (dla A. robustus). W tabeli 13
natomiast zestawiono wyniki miedzygatunkowego (A. africanus — Aa
i A. robustus — Ar) porownania cech zebow — wartosci testu t-Studenta (t)
roznic miedzy Srednimi, stopnie swobody (df), poziom istotnosci (p), od-
chylenia standardowe (SD) i ocena ich réwnosci (F, p).

Z wyjatkiem trzech pomiaréw zeboéw: wysokos$ci gornego i dolnego
kla (C), a takze szeroko$ci gérnego bocznego siekacza (I2), gdzie liczeb-
nosci prob sa niewielkie i wahaja sie od pieciu do dziesieciu osobnikow,
pozostale zeby sa znacznie liczniej reprezentowane, a ich liczebnosci wy-
nosza 10—34 osobnikdw w poszczegdlnych kategoriach pomiaréw. Naj-
liczniej jako skamienialo$ci reprezentowane sa zeby trzonowe osobnikéw
kazdego z gatunkow.

Na podstawie danych z tabeli 13 mozna stwierdzi¢, ze pomiedzy
Srednimi wielu pomiaréow zebow ,gracylnych” i ,masywnych” australo-
pitekow istnieja statystycznie istotne réznice (w tabeli zaznaczone po-
grubiong czcionka). Sa to: wszystkie wymiary gérnych przysrodkowych
siekaczy (I1), klow (C) i obu zebow przedtrzonowych (P3, P4) oraz
wszystkie wymiary dolnych bocznych siekaczy (I2), klow (C) i drugich
zebow przedtrzonowych (P4), a takze cztery pomiary dlugosci dolnych
zebow: przySrodkowych siekaczy (I1), pierwszych przedtrzonowcéow (P3)
oraz pierwszych i trzecich trzonowcow (M1, M3).
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Tabela 11. Australopithecus africanus (zeby) — podstawowe charakterystyki

statystyczne

Pomiar N Srednia SD SE cv Min Maks.
SZCZEKA

Max 11 MD 13 10,51 0,97 0,27 9,19 9,32 12,50
Max 11 BL 11 8,29 0,48 0,14 5,77 7,45 8,81
Max 12 MD 12 6,79 0,53 0,15 7,85 5,85 7,85
Max 12 BL 9 6,82 0,63 0,21 9,28 5,79 7,84
Max C MD 15 9,91 0,67 0,17 6,72 8,76 10,88
Max C BL 12 10,32 1,12 0,32 10,81 8,73 11,95
Max C H 8 14,34 1,18 0,42 8,20 12,55 15,94
Max P3 MD 23 9,05 0,38 0,08 4,20 8,45 9,73
Max P3 BL 21 12,84 0,87 0,19 6,81 11,23 14,58
Max P4 MD 13 9,46 0,63 0,17 6,64 8,35 10,55
Max P4 BL 12 13,47 0,86 0,25 6,40 12,40 15,21
Max M1 MD 26 12,68 0,77 0,15 6,10 11,20 14,08
Max M1 BL 24 14,15 0,92 0,19 6,47 12,80 16,46
Max M2 MD 23 14,25 1,14 0,24 8,00 12,90 16,90
Max M2 BL 25 15,86 1,26 0,25 7,96 13,73 17,99
Max M3 MD 21 14,09 1,30 0,28 9,22 12,36 16,72
Max M3 BL 23 15,96 1,25 0,26 7,86 13,82 18,15
ZUCHWA

Man 11 MD 10 6,25 0,40 0,13 6,43 5,50 6,85
Man 11 BL 12 6,58 0,66 0,19 10,05 5,69 7,90
Man 12 MD 11 7,27 0,48 0,14 6,57 6,29 8,04
Man 12 BL 14 7,72 0,76 0,20 9,86 6,45 9,19
Man C MD 23 9,33 0,62 0,13 6,69 8,38 10,65
Man C BL 28 9,99 0,96 0,18 9,61 7,85 12,21
Man C H 10 14,31 1,33 0,42 9,27 12,20 16,00
Man P3 MD 19 9,41 0,60 0,14 6,34 8,52 10,75
Man P3 BL 22 11,82 1,15 0,25 9,74 9,96 14,04
Man P4 MD 23 10,01 0,83 0,17 8,25 8,40 11,70
Man P4 BL 23 11,90 0,90 0,19 7,53 10,20 13,33
Man M1 MD 27 13,97 0,95 0,18 6,78 12,20 15,22
Man M1 BL 25 13,16 0,92 0,18 7,00 11,40 15,50
Man M2 MD 30 15,63 1,09 0,20 7,00 14,06 17,86
Man M2 BL 31 14,69 1,07 0,19 7,31 12,74 17,32
Man M3 MD 32 15,86 1,24 0,22 7,81 13,43 18,30
Man M3 BL 29 14,65 1,15 0,21 7,87 12,20 16,79

MD — diugosé, BL — szerokos$¢, H — wysokosé
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Tabela 12. Australopithecus robustus (zeby) — podstawowe charakterystyki

statystyczne

Pomiar N Srednia SD SE cv Min Maks.
SZCZEKA

Max 11 MD 20 8,95 0,73 0,16 8,10 7,93 10,80
Max 11 BL 16 7,14 0,55 0,14 7,64 6,27 8,26
Max 12 MD 10 6,61 0,65 0,21 9,82 5,60 7,92
Max 12 BL 9 6,46 0,42 0,14 6,56 5,91 7,20
Max C MD 25 8,52 0,61 0,12 7,16 7,62 9,90
Max C BL 26 9,10 0,80 0,16 8,81 7,87 10,92
Max C H 7 12,12 0,65 0,24 5,33 11,35 12,91
Max P3 MD 22 9,66 0,65 0,14 6,74 8,00 10,73
Max P3 BL 20 13,88 0,63 0,14 4,52 12,80 15,03
Max P4 MD 34 10,36 0,68 0,12 6,56 8,92 12,19
Max P4 BL 30 14,83 0,89 0,16 5,99 12,55 16,17
Max M1 MD 30 12,81 0,63 0,12 4,95 11,15 14,10
Max M1 BL 33 14,35 1,04 0,18 7,27 12,15 16,95
Max M2 MD 28 14,25 1,32 0,25 9,29 11,75 17,25
Max M2 BL 29 15,95 0,99 0,18 6,23 14,10 17,99
Max M3 MD 18 14,52 1,12 0,27 7,74 12,15 16,35
Max M3 BL 20 16,57 0,94 0,21 5,64 14,35 18,08
ZUCHWA

Man 11 MD 13 5,42 0,44 0,12 8,13 4,84 6,30
Man 11 BL 11 6,13 0,47 0,14 7,69 5,31 6,92
Man 12 MD 10 6,32 0,82 0,26 12,96 5,23 7,80
Man 12 BL 10 6,56 0,48 0,15 7,34 5,86 7,50
Man C MD 16 7,60 0,56 0,14 7,34 6,85 8,70
Man C BL 16 8,23 0,82 0,21 9,96 7,09 10,61
Man C H 5 11,36 0,90 0,40 7,88 10,60 12,65
Man P3 MD 24 9,91 0,62 0,13 6,27 8,90 11,30
Man P3 BL 20 11,89 1,00 0,22 8,43 9,07 13,04
Man P4 MD 23 11,01 0,64 0,13 5,85 9,90 12,30
Man P4 BL 21 12,85 0,84 0,18 6,53 11,50 14,45
Man M1 MD 29 14,46 0,75 0,14 5,20 13,09 16,08
Man M1 BL 28 13,56 0,97 0,18 7,14 11,90 15,07
Man M2 MD 28 15,94 1,14 0,22 7,18 13,80 18,73
Man M2 BL 27 14,83 1,09 0,21 7,35 13,00 18,05
Man M3 MD 29 16,95 1,26 0,23 7,40 14,30 19,20
Man M3 BL 28 14,51 0,98 0,18 6,73 12,98 16,40

MD — dtugos¢, BL — szerokos$¢, H — wysokos¢
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Zeby przednie — siekacze i kly (tak szczeki, jak i zuchwy) sa wieksze
u A. africanus niz u A. robustus. W wypadku zebow tylnych (przedtrzo-
nowcoOw i trzonowcoéw) sytuacja jest odwrotna — to A. robustus cechuja
wyzsze wartoSci pomiaréow od A. africanus, cho¢ sa tu dwa wyjatki
— (1) dlugosci gornych M2 sa u obu gatunkoéw takich samych rozmiarow,
(2) A. africanus ma wieksza szeroko$¢ dolnego M3.

Mimo wspomnianej wyzej ogdlnej tendencji, absolutne wielkoSci
zebow trzonowych (zaréwno gornych, jak i dolnych) u A. africanus
1 A. robustus sa zblizone (tj. r6znice sie nieistotne statystycznie). Wyjat-
kiem sg tu dwa pomiary dolnego M3 oraz M1, ktére w wymiarze dlugos-
ciowym (MD; w mm) okazaly sie istotnie wieksze u A. robustus niz
u A. africanus (M1 = 14,46 vs. 13,97; p < 0,05 oraz M3 = 16,95 vs. 15,86;
p = 0,001) — patrz tabela 13. Poréwnanie rozkladow pomiaréw wszyst-
kich zebow szczeki i zuchwy (oddzielnie dla czterech kategorii zebdw)
obu gatunkow wezesnych hominidéw przedstawiono na wykresach (ryc.
59—62).

Zblizone wielko$ci zebow trzonowych A. africanus i A. robustus sa
ciekawym spostrzezeniem, poniewaz poza réznicami wielkosSci klow, to
wlasnie absolutna wielko$¢ zebow trzonowych jest — od czaséw publika-
cji monografii The Dentition of the Australopithecinae (Robinson 1956)
— najczesSciej w literaturze podawang wlasciwoscia odrozniajaca austra-
lopiteki ,,masywne” od ,,gracylnych”.

Robinson (1954a), poddajac w polowie XX wieku rewizji 6wczesnag
klasyfikacje australopitekow, przedstawil hipoteze, zgodnie z ktora
zmienno$¢ morfologiczng, obserwowana na pieciu znanych wowczas
stanowiskach poludniowoafrykanskich, mozna bylo wyja$ni¢ obecnoscia
dwbch taksonow: form ,gracylnych” (A. africanus) i form ,masywnych”
(A. robustus). Formy te réznily sie miedzy innymi morfologia zebow,
a w szczegoblnosci: (1) ksztaltem pierwszego dolnego mlecznego trzonow-
ca (dmz1); (2) liczba korzeni gérnych pierwszych zebdw przedtrzonowych
(P3); (3) ksztaltem i wielko$cig dolnych kléw; oraz (4) proporcja wielkos-
ci zebéw przednich (siekaczy i klow) do zebow tylnych (przedtrzonowcow
i trzonowcow): zeby trzonowe u form masywnych mialy by¢ szczegol-
nie duze, u form gracylnych — jak okreslal Robinson — proporcjonalne.

Na podstawie analizy zebow A. africanus i A. robustus mozna stwier-
dzi¢, ze Robinson (1954a, 1956) nie we wszystkim jednak mial racje.
Faktycznie (patrz tez Kaszycka 2002, 2007): (1) dolny dmi r6zni sie
ksztaltem i liczbg guzkow (4 guzki — u A. africanus, 5 — u A. robustus);
(2) gorne P3 $rednio roznia sie liczba korzeni (A. africanus ma zeby te
w wiekszo$ci (72%) 2-korzeniowe, A. robustus — w wiekszosci (70%)
3-korzeniowe); podobnie zreszta jest takze w wypadku gérnych P4;
(3) dolne kly réznig sie: symetria korony (wyraznie asymetryczne,
wystajace ponad linie zgryzu u A. africanus, bardziej symetryczne

104



12

A. robustus /A. africanus

11

10

il

—{o—

0 %

9,0
8,5
8,0
7,5
7,0
6,5
6,0
55
50

4,5

1 MD

1 LL 2 MD
Siekacze gorne

A. robustus / A. africanus

2 LL

—{o

T T[D] r ’Ju—-‘
B o] U 1
-1
1

Siekacze dolne

o Mean
[1sE
TsD

o Mean

OsE
Isb

Ryc. 59. Australopiteki — siekacze. Poréwnanie rozkladéw pomiaréw zebéw szczeki
(na gobrze) i zuchwy (na dole) dla gatunkéw A. robustus (lewy wykres kazdej pary)
1A. africanus (prawy wykres kazdej pary). MD — dlugo$¢, LL — szeroko$¢
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Ryc. 60. Australopiteki — kly. Poréwnanie rozkladow pomiaréw zebow szczeki

(na gobrze) i zuchwy (na dole) dla gatunkéw A. robustus (lewy wykres kazdej pary)
iA. africanus (prawy wykres kazdej pary). MD — dlugo$¢, LL — szerokoé¢, H — wysoko§é
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Ryec. 61. Australopiteki — zeby przedtrzonowe. Poréwnanie rozkladow pomiaréw zebow
szczeki (na gorze) i zuchwy (na dole) dla gatunkéw A. robustus (lewy wykres kazdej pary)
i A. africanus (prawy wykres kazdej pary). MD — dlugoéc¢, BL — szeroko$é
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Ryc. 62. Australopiteki — zeby trzonowe. Poréwnanie rozkladéw pomiaréw zebow
szczeki (na gorze) i zuchwy (na dole) dla gatunkéw A. robustus (lewy wykres kazdej pary)
i A. africanus (prawy wykres kazdej pary). MD — dtugo$¢, BL — szeroko$é
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u A. robustus) oraz wielkoScia, i to we wszystkich trzech wymiarach
(pomiary w mm): MD (9,33 vs. 7,60; p < 0,001), BL (9,99 vs. 8,23;
p < 0,001) i wysokoSciowym (14,31 vs. 11,36; p = 0,001) na korzys$¢
A. africanus (rye. 63); a roznice s3 istotne statystycznie (patrz tab. 13);
(4) jako ze u A. africanus zeby przednie sa wieksze, a zeby tylne $rednio
mniejsze — badane gatunki r6znia sie proporcja zebéw przednich do
tylnych.

Zblizona jest natomiast absolutna wielko$§¢ zebow trzonowych A. afri-
canus i A. robustus (zaréwno gornych, jak i dolnych). Robinson (1956)
w swojej monografii bezpoérednio poréwnywat zeby hominidéow ze Swart-
krans i Sterkfontein — te wlasnie formy nazywajac ,masywnymi” i ,gra-
cylnymi” australopitekami. Taung bowiem to pojedyncze znalezisko,
a materialy z Kromdraai i Makapansgat byly fragmentaryczne. Od tam-
tego czasu jednak, kolekcja szczatkdw australopitekow nie tylko powiek-
szyla sie o nowe znaleziska, ale takze o nowe stanowiska. Okazuje sie
zatem, wbrew temu, co podpowiadalaby intuicja, ze ,gracylne” australo-
piteki sa pod wzgledem wielko$ci zebéw trzonowych, tak samo masywne
jakich ,masywni” krewniacy (patrz ryc. 64).

A B C D

Ryc. 63. Poréwnanie kléw A. africanus i A. robustus. A i B — Gorne kly: A. africanus

(StW 287) i A. robustus (SK 85); Ci D — Dolne kly: A. africanus (STS 50) i A. robustus

(SK 87). Miedzygatunkowe réznice wszystkich wymiaréw korony (dlugosci, szerokoéci
i wysoko$ci) zebow szczeki i zuchwy sa istotne statystycznie (fot. K.A. Kaszycka)
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5.2. Analiza czaszek australopitekow

Podstawowe charakterystyki statystyczne pomiaréw czaszek obu gatun-
kow australopitekow przedstawiono w tabeli 14 (dla A. africanus)
i tabeli 15 (dla A. robustus), natomiast poréwnania miedzygatunkowe
(A. africanus — Aa i A. robustus — Ar) — uwzgledniajace $rednie (M),
wartoSci testu t-Studenta (t) réznic tych Srednich, stopnie swobody (df),
poziom istotnosSci (p), liczebnosSci (IN), odchylenia standardowe (SD),
i ocene ich rownosci (F, p) — w tabeli 16.

W przeciwienstwie do zebéw, ktorych proby kopalne sg stosunkowo
duze liczebnie, w wypadku pomiaréw czaszki proby sa niewielkie i osiagaja
maksymalnie 16 osobnikéw u A. africanus i 15 osobnikow u A. robustus.
Sposrdd tych pomiardw, liczebno$é dziesie¢ lub wiecej ma tylko 8 osobni-
kéw u A. robustus i 11 u A. africanus, mimo ze z oryginalnych 143
pomiarow, jakie zmierzono na fragmentach czaszek wczesnych homini-
dow, wybrano tylko 43 (tak by liczebno$ci co najmniej jednego gatunku
australopiteka osiggaly co najmniej pie¢ osobnikéw). Kolejnych 15 po-
miaréw dla A. robustus i 7 pomiaréow dla A. africanus reprezentowanych
jest przez osiem lub dziewie¢ osobnikéw. Spoéréd wspomnianych
43 pomiarow, 11 w wypadku A. robustus i 4 w wypadku A. africanus
to pomiary wykonane na mniej niz pieciu osobnikach.

Pomiedzy érednimi tylko niektérych (dziesieciu) pomiaréow czaszek
sgracylnych” i ,masywnych” australopitekow istnieja statystycznie istot-
ne réznice (w tab. 16 zaznaczone pogrubiona czcionka). Sposrod 16 cech
twarzy sa to trzy pomiary: wysoko$¢ podnosowa (Fo4), gbrna wysoko$c¢
otworu podoczodotowego (Fo7) oraz szeroko$¢ miedzy otworami pod-
oczodoltowymi (F14); z 11 cech podniebienia — jeden pomiar — maksy-
malna odleglos¢ interalweolarna na poziomie P4 (P08); z 11 cech zuchwy
istotnie réznych pomiaréw bylo najwiecej, bo az sze$¢ cech — wysoko$¢
trzonu na poziomie P4 (Mo1) i M2 (Mo03), gruboé¢ trzonu na poziomie
M1 (Mo7), M2 (Mo8) i na poziomie prominentia lateralis (M09), oraz
pozaklowa dlugo$é tuku zebodolowego (M10). Z pieciu cech mébzgo-
czaszki zadna nie wykazywala statystycznie istotnej roéznicy miedzy
A. africanus i A. robustus.

We wszystkich wyzej wspomnianych dziesieciu cechach istotnie roz-
niagcych oba gatunki poludniowoafrykanskich hominidéw, A. robustus
charakteryzowaly wyzsze wartoSci tych cech niz A. africanus. W cechach
niewykazujacych istotnej roznicy, 23 roznice byly na korzy$¢ A. robustus,
a tylko 10 — na korzy$¢ A. africanus. Porownanie rozkladow pomiaréow
dziesieciu istotnie réznych cech u obu gatunkow wezesnych hominidow
przedstawiono na wykresach (ryc. 65).
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Tabela 14. Australopithecus africanus (czaszka). Podstawowe charakterystyki

statystyczne
Cecha N  Srednia SD SE cv Min  Maks.
TWARZ
FO1 n-pr 5 73,86 7,51 3,36 10,17 67,1 86,0
F02 g-pr 5 80,62 9,08 4,06 11,26 73,4 95,0
FO03 n-ns 6 51,92 5,39 2,20 10,38 47,0 61,7
FO04 ns-pr 10 24,54 2,63 0,83 10,70 20,6 27,8
FO5 WOZ 9 47,94 6,17 2,06 12,87 421 62,0
F06 WOJ 10 51,80 6,03 1,91 11,65 44,7 64,5
FO7 OPG 10 13,29 3,89 1,23 29,28 79 20,8
F08 OPD 10 34,87 4,69 1,48 13,44 30,3 45,0
F09 WKJ 6 26,48 3,35 1,37 12,64 20,3 30,1
F10 mf-ek 5 37,05 2,83 1,26 7,62 35,0 42,0
F11 mf-mf 6 15,25 1,35 0,55 8,83 13,5 17,1
F12 zm-zm 5 97,81 9,25 4,14 9,46 89,5 109,5
F13 zo-zo 6 51,25 6,64 2,71 12,96 44,9 61,0
F14 SOP 10 46,39 4,33 1,37 9,33 40,0 55,2
F15 apt-apt 16 24,65 2,96 0,74 11,99 20,5 30,3
F16 GST 9 5,96 1,53 0,51 25,75 4,3 9,0
PODNIEBIENIE
P01 ol-sr 6 45,08 3,62 1,48 8,02 40,2 48,6
P02 ekm-ekm 3 64,58 4,01 2,31 6,20 61,6 69,1
P03 enm-enm 8 35,57 2,88 1,02 8,11 31,5 40,1
P04 IC-sr 4 29,61 3,94 1,97 13,32 241 33,3
P05 min ICD 12 27,77 1,69 0,49 6,07 25,0 30,1
P06 max ICD 7 41,55 1,88 0,71 4,53 39,5 441
P07 min P4 10 31,41 3,47 1,10 11,05 27,5 37,2
P08 max P4 7 55,67 2,96 1,12 5,32 52,7 60,9
P09 P3-M2 13 40,95 2,71 0,75 6,61 36,5 46,4
P10 M1-M3 5 38,46 3,62 1,62 9,41 34,0 43,5
P11 C-M3 7 60,08 5,08 1,92 8,46 55,3 70,0
ZUCHWA
MO01 WT/P4 3 30,38 5,32 3,07 17,50 25,5 36,0
MO02 WT/M1 6 31,30 4,10 1,67 13,11 24,6 34,5
MO03 WT/M2 8 30,69 3,32 1,17 10,82 25,7 35,1
M04 WT/M3 6 31,42 5,01 2,05 15,96 23,9 36,5
MO05 OBG 9 17,44 3,08 1,03 17,67 10,6 21,3
MO06 GT/P4 3 21,91 1,57 0,90 7,15 20,2 23,3
MO7 GT/M1 11 21,45 2,05 0,62 9,58 18,0 251
M08 GT/M2 14 24,16 2,47 0,66 10,21 20,7 29,5
M09 GT/PL 7 26,47 2,28 0,86 8,61 23,1 30,6
M10 P3-M2 8 45,14 2,72 0,96 6,02 42,4 49,2
M11 M1-M3 9 44,65 4,07 1,36 9,11 39,4 49,8
MOZGOCZASZKA
C01 ba-o 6 28,14 1,29 0,53 4,59 26,5 29,9
C02 fol-fol 5 24,15 2,61 1,17 10,82 21,6 28,0
C03 DKP 6 16,71 1,40 0,57 8,41 14,7 18,5
C04 SKP 6 8,63 0,58 0,24 6,76 8,0 9,6
C05 WAM 5 11,15 1,34 0,60 12,07 9,3 13,0
Opis skrétéw pomiaréw w tabeli 2
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Tabela 15. Australopithecus robustus (czaszka). Podstawowe charakterystyki

statystyczne

Cecha N  Srednia SD SE cv Min  Maks.
TWARZ
FO1 n-pr 2 75,57 0,81 0,57 1,07 75,0 76,1
FO02 g-pr 1 76,14
FO3 n-ns 1 5585
F04 ns-pr 9 28,94 2,64 0,88 9,11 25,1 33,0
F05 WOZ 7 5197 6,83 2,58 13,15 43,0 60,8
F06 WOJ 7 54,76 6,07 2,30 11,09 46,9 62,7
FO7 OPG 8 18,39 3,83 1,35 20,83 10,2 22,3
F08 OPD 11 33,86 6,63 2,00 19,58 20,4 441
F09 WKJ 5 29,37 2,48 1,11 8,44 26,6 32,8
F10 mf-ek 1 3835
F11 mf-mf 2 16,68 1,61 1,14 9,67 15,5 17,8
F12 zm-zm 6 103,65 5,32 2,17 5,13 95,0 109,0
F13 zo-zo 3 57,14 3,31 1,91 5,79 54,0 60,6
F14 SOP 8 51,56 5,06 1,79 9,82 450 57,7
F15 apt-apt 13 24,60 2,75 0,76 11,19 18,1 28,0
F16 GST 4 5,85 0,82 0,41 13,97 5,2 7,0
PODNIEBIENIE
P01 ol-sr 7 4582 3,78 1,43 8,24 43,1 52,0
P02 ekm-ekm 11 67,13 3,80 1,15 5,67 61,0 75,0
P03 enm-enm 10 36,18 1,91 0,60 5,29 33,0 39,2
P04 IC-sr 5 32,94 2,60 1,16 7,89 30,7 37,0
P05 min ICD 10 27,71 2,93 0,93 10,59 21,5 31,9
P06 max ICD 9 40,35 3,86 1,29 9,58 34,7 46,0
P07 min P4 9 30,41 2,38 0,79 7,82 27,5 34,0
P08 max P4 9 60,49 4,23 1,41 6,99 52,7 66,0
P09 P3-M2 15 41,99 3,52 0,91 8,39 36,2 48,9
P10 M1-M3 9 37,34 2,56 0,85 6,87 31,3 39,6
P11 C-M3 4 60,84 2,94 1,47 4,83 56,9 63,9
ZUCHWA
M01 WT/P4 8 37,06 3,58 1,27 9,67 33,0 43,4
M02 WT/M1 8 3535 3,46 1,22 9,80 30,6 41,0
M03 WT/M2 9 33,91 2,83 0,94 8,33 30,0 39,3
M04 WT/M3 7 35,76 3,01 1,14 8,41 31,9 40,0
M05 OBG 9 1943 3,02 1,01 15,52 15,2 25,2
M06 GT/P4 9 2344 2,86 0,95 12,20 21,2 30,8
MO07 GT/M1 13 25,01 2,88 0,80 11,52 20,9 33,0
M08 GT/M2 12 28,76 2,46 0,71 8,56 25,1 34,0
M09 GT/PL 7 29,74 2,52 0,95 8,46 26,4 34,3
M10 P3-M2 9 49,37 2,22 0,74 4,51 454 53,3
M11 M1-M3 8 47,03 2,49 0,88 5,31 44 .4 52,0
MOZGOCZASZKA
CO01 ba-0 2 2813 0,62 0,44 2,19 27,7 28,6
C02 fol-fol 3 2272 1,90 1,10 8,37 20,6 24,3
C03 DKP 4 18,20 1,12 0,56 6,18 16,7 19,4
C04 SKP 5 9,72 1,30 0,58 13,36 8,0 11,1
C05 WAM 9 11,20 2,22 0,74 19,82 8,4 14,4

2

Opis skrotéw pomiaréw w tabeli
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Ryec. 65. Por6wnanie rozkladéw pomiaréw twarzoczaszki (F — twarz, P — podniebienie,
M - zuchwa) dziesieciu istotnie réznych cech u obu gatunkéw wezesnych hominidow
(Aa — A. africanus; Ar — A. robustus). Opis skrotow w tabeli 2
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5.3. Wzorce zmiennosci

5.3.1. Profile cech zebow

Poszczegbdlne pomiary u A. robustus i A. africanus wykazuja rézna
zmienno$¢ wewnatrzgatunkowa mierzong wspolezynnikami zmiennosci
(CV). Na wykresach (ryec. 66—67) przedstawiono wzorce (profile)
zmienno$ci zeboéw obu gatunkow tych wezesnych hominidéw. Zmien-
no$¢ poszczeg6dlnych pomiarow zebow w szczece obu gatunkow jest
podobnej wielko$ci (wystepujace roznice nie przekraczaja 3%). Co do
pomiaréw zebow zuchwy, roznice te Srednio sa nawet mniejsze (najwy-
zej 2%), z wyjatkiem jednego pomiaru — I2 MD, u ktérego zmiennosc
u A. robustus o ponad 6% przekracza zmienno$¢ u A. africanus. Pomia-
ry kla wykazuja podwyzszona zmienno$¢ (wyrazny pik, jak u malp) tyl-
ko w wymiarze wargowo-jezykowym (u A. robustus w wypadku obu
klow — gornych i dolnych, a u A. africanus wylacznie odnos$nie do klow
gbrnych).

Ogolem, ani profile wspolczynnikow zmiennosci pomiarow zebow
szczeki (ryc. 66), ani pomiaréw zebow zuchwy (ryc. 67) A. africanus
i A. robustus nie wykazuja zgodnos$ci — wspoélezynniki korelacji rang
Spearmana sg niskie i nie osiggajg wartos$ci istotnie réznej od zera. Nalezy
jednak przypomnieé, ze porownywane ze sobg wzorce zmiennosci zebow
szczeki szympansa i goryla tez nie wykazywaly zgodnos$ci (wspdlezynniki
korelacji rang byly nieistotne statystycznie, rs = 0,42). W odniesieniu do
pomiaréw zebow zuchwy badanych malp czlekoksztaltnych, profile
natomiast byly podobne, a wspolczynnik korelacji (rs = 0,71) okazal sie
statystycznie istotny (patrz ryc. 50).

5.3.2. Profile cech czaszki

Wszystkie cechy czaszki

Poréwnanie wspolczynnikéw zmiennosci (CV) pomiaréw czaszek przepro-
wadzono oddzielnie w odniesieniu do twarzy z mozgoczaszka oraz — pod-
niebienia z zuchwa. Wyniki poréwnania obu gatunkow wezesnych homi-
nidow przedstawiono graficznie (ryc. 68—69). Poniewaz CV rozpatry-
wano graficznie tylko wowczas, gdy liczebno$¢ wynosila co najmniej
trzy osobniki w probie, dlatego w wypadku niektoérych cech (dotyczy to
Australopithecus robustus) brakuje danych na wykresach.
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Ryec. 66. Australopiteki (zeby szczeki). Profile wspdlczynnikéw zmiennoéci (CV) pomia-
row dlugosci [MD] i szerokoéci [BL] zebow A. robustus i A. africanus. Wspolczynnik
korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,350
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Ryec. 67. Australopiteki (zeby zuchwy). Profile wspoblczynnikéw zmiennoéci (CV) pomia-
row dlugoSci [MD] i szerokoéci [BL] zeboéw A. robustus i A. africanus. Wspolczynnik
korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,159
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Ryec. 68. Australopiteki (czaszka). Profile wspodlczynnikéw zmiennoéci (CV) pomiarow
twarzy i mézgoczaszki A. africanus i A. robustus. Wspdlczynnik korelacji rang Spearmana
pomiedzy profilami rs = 0,464. Opis skr6téw pomiaréw w tabeli 2
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Ryc. 69. Australopiteki (czaszka). Profile wspoélezynnikow zmiennosei (CV) pomiarow
podniebienia i zuchwy A. africanus i A. robustus. Wspolczynnik korelacji rang Spearmana
pomiedzy profilami rs = 0,273. Opis skr6tow pomiaréw w tabeli 2
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Analizujac szeregi profili, trudno zaobserwowaé tu jaki§ wyrazny
trend — zmiennos$¢ niektoérych cech czaszki A. africanus jest wyzsza od
tej u A. robustus (szczeg6lnie w pomiarach wysokoSciowych trzonu zu-
chwy, dlugoéci podniebienia, wysoko$ci otworu podoczodolowego i gru-
bosci waléw nadoczodotowych). W innych cechach z kolei to A. robustus
ma wyzsze wspolczynniki zmiennoSci. Wspdlezynniki korelacji rang
porownywanych profili sa nieistotne statystycznie, co moze sugerowac,
ze oba gatunki australopitekow réznia sie miedzy soba wzorcami dymor-
fizmu. Brak podobienstwa profili zmienno$ci moze w tym wypadku wy-
nika¢ takze z malych liczebno$ci prob.

Wybrane cechy czaszki

Jak juz wspominano, chociaz liczba osobnikéw badanych gatunkow
kopalnych hominidéw jest znaczna, to liczba fragmentow kostnych, na
ktorych mozna wykonaé pewne pomiary jest ograniczona. By zatem
zmniejszy¢ ryzyko bledu, do dalszej analizy wybrano tylko te cechy,
ktorych liczebno$ci w prébach obu gatunkow australopitekow wynosity
co najmniej siedem osobnikoéw (patrz tab. 17). Cech takich bylo 20, ale
jedna, bardzo zmienna ceche (Fo7), o bardzo wysokim wspolczynniku

Tabela 17. Wybrane cechy czaszek australopitekow, dla ktoérych liczebnosé (IN) obu
kopalnych préb wynosila co najmniej 7 osobnikéw

Nr Cecha N Aa N Ar Uwagi
1 FO04 ns-pr 10 9
2 FO05WOz 9 7
3 F06 WOJ 10 7
4 FO07 OPG 10 8 b. duzy CV u australopitekow (20-30%)
5 F08 OPD 10 11
6 F14 SOP 10 8
7 F15 apt-apt 16 13
8 P03 enm-enm 8 10
9 PO5minICD 12 10 b. maty dymorfizm ptciowy u matp (< 5%)
10 P06 max ICD 7 9
11 PO7 min P4 10 9
12 P08 max P4 7 9
13 P09 P3-M2 13 15 b. maty dymorfizm ptciowy u matp (< 5%)
14 MO03 WT/M2 8 9
15 MO05 OBG 9 9
16 MO7 GT/M1 11 13
17 M08 GT/M2 14 12 b. maty dymorfizm ptciowy u matp (< 5%)
18 M09 GT/PL 7 7
19 M10 P3-M2 8 9
20 M11 M1-M3 9 8 b. maty dymorfizm ptciowy u matp (< 5%)

Aa — A. africanus, Ar — A. robustus. Opis skrétéw pomiaréw w tabeli 2
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zmiennoé$ci (CV = 30) pominieto, pozostalo wiec w sumie 19 cech (sze$é
cech twarzy, sze$¢ — podniebienia i siedem — zuchwy).

Gdy poroéwna sie wspolczynniki zmienno$ci tych 19 pomiaréw cza-
szek obu gatunkow australopitekow okazuje sie, ze oba szeregi profili
biegna prawie réwnolegle; duze réznice na korzy$¢ A. robustus wyste-
puja w trzech cechach — jednej cesze twarzy (Fo8) oraz dwoch cechach
podniebienia (Po5 i P06). Wspolezynnik korelacji rang obu profili osia-
ga warto$¢ statystycznie istotng (rs = 0,63); profile mozna wiec uznaé
za podobne (ryc. 70).
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Rye. 70. Australopiteki (19 cech czaszki). Profile wspoélczynnikéw zmiennosci (CV)

wybranych pomiaréw czaszki A. africanus i A. robustus (dla ktorych liczebno$é N >= 7).

Wspbdlezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,63 (p < 0,05).
Opis skré6tow pomiaréw w tabeli 2



Dymorfizm plciowy
australopitekow

6.1. Szacowanie dymorfizmu australopitekéw
na podstawie zebow

6.1.1. Zmienno$¢ i rozklady

Zeby australopitekow sa najhcznlej reprezentowang kategorig znalezisk
tych istot — liczebnie przewyzszaja cala reszte szczatkow razem wzietych.
Nie dziwi wiec, ze to wlasnie glownie na podstawie zebow prébowano
ocenia¢ rozmaite wilasciwosci tych hominidéw, w tym ich dymorfizm
plciowy i ple¢ per se. Jako pierwszy taka probe podjal Robinson (1956),
ktory zauwazyl wyraznie dwumodalny rozklad szerokosci klow szczeki
oraz pierwszych zebow trzonowych zuchwy u ,masywnych” australopite-
kow ze Swartkrans i uzasadnit to dymorfizmem plciowym. W polowie
lat 70. zagadnienie to zglebial Wolpoff (1975b, 1976a), ktéry na tle da-
nych poréwnawczych przedstawil dwumodalny rozklad czestosci szero-
kosci klow u australopitekow, sugerujac, ze to rozsuniecie rozkladu jest
spowodowane wilaénie dymorfizmem plciowym. Jednakze, poniewaz autor
ten badania wykonal na polaczonych probach poludniowoafrykanskich
australopitekow, jego wykresy byly przedstawieniem przede wszystkim
roznic miedzygatunkowych, a nie miedzyplciowych.

Na podstawie obserwacji zréznicowania plciowego uzebienia naczel-
nych mozna oczekiwaé, ze najwiekszym zréznicowaniem plciowym cha-
rakteryzowac sie beda u australopitekéw, podobnie jak u wielu innych
gatunkow malp kly. Od tych zebow rozpocznijmy wiec analize.

W zbadanym przeze mnie materiale podwyzszone wartoSci wspolczyn-
nikow zmiennos$ci mialy tylko wargowo-jezykowe pomiary ktow, choé
najwyzszy z tych wspolczynnikéw wynosit 10,81, a pozostale miescily
sie w zakresie 8,81-9,96. W poréwnaniu z warto$ciami miedzyplciowych
wspolczynnikow zmiennosSci klow u malp czlekoksztaltnych jest to wartos¢
niewielka. Pomiary mezjo-dystalne klow, tak szczeki, jak i zuchwy obu ga-
tunkoéw australopitekow mialy wartoéci jeszcze mniejsze (CV = 6,690—7,32).
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Histogramy rozkladow czestosci (a takze wspolezynniki zmiennosci)
poszczegdlnych pomiarow kldéw szczeki i zuchwy australopitekéw bada-
nych w tej pracy przedstawiono na rycinach 91-94. Na wykresach
widzimy, ze w odniesieniu do obu gatunkéw hominidéw — A. africanus
i A. robustus: (1) rozklady pomiarow MD dlugosci klow szczeki sa jed-
nomodalne (rye. 71), (2) rozklady pomiaréw BL szerokos$ci klow szczeki
w zasadzie mozna uzna¢ za dwumodalne (ryc. 72), a (3, 4) rozklady
czestoSci obu wymiaréw (MD dhlugosci i BL szeroko$ci) klow zuchwy sa
jednomodalne (rye. 73, 74). Zatem dymorfizm plciowy pomiaréw tych
zebow nie jest silnie wyrazony. (Z powodu malej liczebnoéci — w wypad-
ku klow gornych 8 vs. 7 osobnikow a w wypadku ktéw dolnych 10 vs.
5 osobnikow, histogramow czestosci rozkladow wysokosci ktow australo-
pitekow nie analizowano).

Jesli chodzi o inne zeby niz kly, u A. robustus podwyzszony wspot-
czynnik zmiennoSci zaobserwowano dla pomiaru MD dolnego bocznego
siekacza I2 (CV = 12,96; N = 10) oraz u A. africanus — dla pomiaru BL
dolnego przysrodkowego siekacza I1 (CV = 10,05; N = 12). Jak juz jednak
wspominano, podwyzszony miedzyplciowy wspoélezynnik zmiennosci ze-
bow innych niz kly nie musi §wiadcezy¢ o duzym dymorfizmie (np. pomiar
dlugosci pierwszego dolnego przedtrzonowca u szympanséw: CV = 11,08;
WDP = 1,02), moze bowiem by¢ wynikiem duzej wewnatrzplciowej zmien-
nosci tej cechy (patrz tab. 4).

6.1.2. Oszacowany dymorfizm plciowy

Rozmiary dymorfizmu plciowego zebow oszacowanego siedmioma roz-
nymi metodami: metoda ,Sredniej” (Mean), ,mediany” (Median), FMA,
MoM, ARM, CV oraz BDI, na podstawie poszczegdlnych wymiarow
zebow australopitekow przedstawiono w tabelach 18 i 19.

Dymorfizm plciowy klow

Najbardziej dymorficznym zebem u wiekszosci malp jest kiel. Jego dy-
morfizm u afrykanskich malp czlekoksztaltnych pokazano rowniez
w tej pracy (patrz tab. 7 i 8), a najlepsza metoda szacowania dymorfizmu
plciowego na zebach goryli i szympansow okazala sie metoda CV. Dla
obu gatunkéw australopitekéw $redni dymorfizm plciowy w wymiarach
kla oszacowany metoda CV, wynosi okolo 10% (tab. 20). Jesli pomina¢,
z powodu malych (ponizej 10 osobnikéw) liczebno$ci prob, pomiary
wysokosci kla, dla A. robustus Srednia z czterech pomiaréw wynosi 1,09;
dla A. africanus, $rednia z pieciu pomiaréw wynosi 1,10. Jesli jednak nie
pomija¢ pomiaréow wysokosci — wedlug Plavcana (Plavean 1993; Plavcan
& van Schaik 1992, 1994, 1997; Plavcan et al. 1995) wysokos$¢ kla jest
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Tabela 20. Oszacowany (metoda CV) dymorfizm plciowy ktéw australopitek6w w porow-
naniu z rzeczywistym dymorfizmem plciowym kléw szympansa i goryla

N A. africanus N A. robustus Pan Goirilla
Kty szczeki
MD dtugosé 15 1,05 25 1,06 1,30 1,45
BL szerokos$é 12 1,15 26 1,10 1,25 1,39
wysokosé 8 1,08 7 1,01 1,43 1,78
Kty zuchwy
MD dtugosé 23 1,05 16 1,06 1,18 1,30
BL szerokosé 28 1,12 16 1,13 1,22 1,38
wysokosé 10 1,11 5 1,08 1,33 1,60
Sredni WDP z 5 cech 1,10 z 4 cech 1,09
z 6 pomiaréw 1,09 1,07 1,29 1,48

Czcionka pogrubiong zaznaczono warto$¢ najwieksza wskaznika dymorfizmu, kursywa — wartos¢,
dla ktorej liczebnosc¢ proby byta mniejsza niz 10

najsilniej skorelowana z behawioralnymi i ekologicznymi zmiennymi
— dymorfizm plciowy kla wczesnych hominidéw jest nawet mniejszy.
Co ciekawe, najbardziej dymorficznym pomiarem u obu gatunkow
australopitekow okazala sie BL szerokos$¢ kla, z tym ze u A. africanus jest
to pomiar szerokoSci kla gornego, a u A. robustus — kta dolnego (w tabeli
zaznaczone pogrubiong czcionka).

Chociaz dymorfizm plciowy oszacowany na podstawie pomiarow kloéw
u ,masywnych” i ,gracylnych” australopitekéw jest bardzo podobny, to
wymiary klow, zarowno szczeki, jak i zuchwy, r6znia sie istotnie miedzy
tymi gatunkami. W poréwnaniu z wiekszoScia wspolczesnych malp
cztekoksztaltnych oba kopalne gatunki wczesnych hominidow wykazuja
zredukowany dymorfizm plciowy kla. Pod tym wzgledem sa one mniej
dymorficzne od szympanséw (a tym bardziej od goryli), cho¢ bardziej
dymorficzne od gibondw.

Dymorfizm plciowy innych zebéw

Na podstawie oszacowanych wskaznikow dymorfizmu plciowego zebow
australopitekow (patrz tab. 18 i 19) mozna wykaza¢, ze powiekszony
dymorfizm (ponad 10%) wystapil, poza klami, rowniez w pomiarach
kilku innych zebéw (rye. 75).

U A. africanus powiekszony dymorfizm wystepuje w szeSciu przypad-
kach (dla zadnego nie przekracza wartoSci 13%); odnos$nie do zebéw
gornych sa to pomiary: I1 MD, I2 BL, M3 MD, za$ zebow dolnych
— pomiary: I1 BL, I2 BL, P3 BL (we wszystkich tych pomiarach miedzy-
plciowa zmienno$c¢ byla podwyzszona — CV mial warto$¢ powyzej 9).
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U A. robustus wystepuje on w trzech pomiarach dlugo$ciowych (MD):
gornego 12 (przy CV = 9,8), gbrnego M2 (przy CV = 9,3) i dolnego I2. Dla
tego ostatniego zeba, dymorfizm plciowy oszacowany metoda CV(7)
osiaga nawet warto$¢ >20% (przy CV = 12,96).

Powiekszone wskazniki oszacowan dymorfizmu niektérych zebow
innych niz kly, u australopitekéw mozna wyjasni¢ zapewne takze po-
wiekszong zmienno$cia wewnatrzplciowa tych zebow. U malp zeby
sqs1adujqce z klami (I21P3) sg z regu}y bardziej dymorficzne i bardziej
zmienne. Nalezy réwniez pamieta¢, ze czas trwania badanych gatunkow
wezesnych hominidow ma rozpieto$é po okolo p6t miliona lat. Jesli, z ko-
lei, rozklady cech o powiekszonej zmiennosci bylyby dwumodalne, moglo-
by to oznacza¢ wiecej niz jeden takson w probie (np. Pilbeam & Zwell
1972). Zwr6émy jednak uwage, ze — jak pisza Plavcan & Cope (2001) — nie
ma ,magicznej liczby 10 dla wspoélczynnika zmiennos$ci”, po przekroczeniu
ktorej otrzymujemy dowod na wiecej niz jeden gatunek w probie kopalne;.

Rozklad najbardziej dymorficznego pomiaru zeba u A. robustus
(MD dolny I2) mozna co prawda uzna¢ za dwumodalny (patrz ryec. 75),
ale proba jest niewielka (N = 10).

W tym kontekScie przyjrzyjmy sie pomiarom jednego z pozaklowych
zebow szympansa — dolnego P3 (patrz tab. 4; ryc. 31). (1) Pomiar szero-
kosciowy tego zeba charakteryzuje sie duza zmienno$cia miedzyplciowa
(CV = 11,88) i sporym dymorfizmem (WDP = 1,09; tj. 9% roznicy miedzy
samcami a samicami). (2) Dla dlugosci tego zeba zmiennos$¢é miedzy-
plciowa jest podobna jak w wypadku szerokosci (CV = 11,08), natomiast
rzeczywisty dymorfizm wynosi 1,02 (tj. ledwie 2% ro6znicy miedzy samcami
a samicami). Wszystkie uzyte w tej pracy metody szacowania dymorfizmu
przeszacowuja dymorﬁzm obu pomlarow tego zeba (patrz tab. 21), dopa-
sowujac go do poziomu zmienno$ci miedzyplciowej. Podwyzszone szaco-
wane wskazniki dymorfizmu plciowego niektorych zebow australopitekoéw
moga wiec rowniez by¢ tym spowodowane.

Tabela 21. Wspdlczynniki zmiennosci (CV) oraz rzeczywisty i oszaco-
wany dymorfizm plciowy (WDP) dla pomiaréw dtugosci i szeroko$ci
dolnego P3 szympansow

MD diugosc¢ BL szerokosé
Metoda
cv WDP cv WDP

MmIMf 11,08 1,02 11,88 1,09
Mean 1,19 1,20
Median 1,19 1,20
FMA 1,17 1,19
MoM 1,06 1,14
ARM 1,16 1,16
CV(7) 1,16 1,18
BDI 1,19 1,20
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6.1.3. Profile zmienno$ci i dymorfizmu zebow
australopitekow na tle malp

Na podstawie rycin 776 i 77 mozna poréwnaé wzorce (profile) zmien-
nosci zeboéw obu gatunkow australopitekéw i wspolezesnych afrykan-
skich malp czlekoksztaltnych. Jak wspomniano wczeéniej, A. africanus
i A. robustus nie wykazywaly pod tym wzgledem zgodnoSci — wspotezyn-
niki korelacji rang dla odpowiadajacych sobie profili (por. ryc. 66, 67)
nie osiggaly wartosci istotnych statystycznie. Porownanie profili wspol-
czynnikow zmiennosci zebow australopitekow z profilami malp rowniez
pokazalo odmienno$¢ profili, tak zebow szczeki, jak i zuchwy. Profile CV
szympansa i goryla okazaly sie odmienne (brak korelacji) dla zebow
szczeki; zgodne byly jedynie profile wspdlczynnikow zmiennos$ci zebow
tych malp w odniesieniu do zuchwy (por. ryc. 49, 50) (wspélczynnik ko-
relacji rang, s = 0,71, byl istotny statystycznie).

Poniewaz dymorfizm plciowy zebéw obu gatunkoéw australopitekow
byl szacowany wedlug metody CV, graficzne obrazy przebiegu profili
wspolczynnikow zmiennoéci (CV) i wskaznikow dymorfizmu (WDP) sa
niemal identyczne (patrz ryc. 76 i 78 oraz ryc. 771 79).

Profile oszacowanego dymorfizmu plciowego zebow A. africanus
1 A. robustus oraz profile rzeczywistego dymorfizmu goryli i szympansow
(ryc. 78 i 79) nie sa podobne ani w zebach szczeki, ani zuchwy dla zad-
nej z szeSciu par — wspodlczynniki korelacji rang Spearmana sa niskie
i statystycznie nieistotne. Jedynie na podstawie profili wskaznikow
dymorfizmu policzkowo-jezykowych [BL] pomiaréw zebow szczeki (pra-
wa cze$¢ ryc. 78) mozemy mowié o podobnym ich przebieg u wszystkich
czterech analizowanych gatunkéw (na schemacie wyrazne szczyty dla kla
i wyraznie nizsze wartoSci WDP w odniesieniu do pozostalych zebow).

6.2. Szacowanie dymorfizmu australopitekow
na podstawie czaszki

6.2.1. Oszacowany dymorfizm plciowy

Oszacowane réznymi metodami rozmiary dymorfizmu plciowego po-
szczegblnych cech czaszek dwoch gatunkow australopitekow przedsta-
wiono w tabelach 22 i 23. Pominieto w nich wyniki oszacowan
dymorfizmu cech, ktorych liczebno$¢ wynosila mniej niz cztery osobniki
(dla A. robustus) lub mniej niz pie¢ (dla A. africanus); czcionka pogru-
biong za$ przedstawiono te oszacowania, ktore wykonano na podstawie
co najmniej 8 osobnikow (takich pomiaréw w odniesieniu do A. robustus
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jest 23, a A. africanus — 18, w tym 15 wspolnych dla obu gatunkow: 5 dla
rejonu twarzy, 4 dla podniebienia i 6 dla zuchwy).

Nalezy jednak pamietaé, ze statystyczne metody szacujace dymorfizm
w grupach o nieoznaczonej plci mozna stosowaé na odpowiednio licznych
probach. Zazwyczaj za minimalng liczbe osobnikéw przyjmuje sie 10 (np.
Josepson 2008, osobisty komunikat). KoScinski w opisie algorytmu do
wyboru metody szacowania dymorfizmu (KoScinski & Pietraszewski 2004)
sugeruje warto$¢ graniczng proby 7—-10 osobnikow. Wedlug Plavcana
& van Schaika (1997), przy liczebnos$ci co najmniej 7 osobnikow jest wyso-
kie prawdopodobienistwo, ze obie plcie sa obecne w probie.

Dla kopalnych hominidéw uzyskanie duzych liczebnosci nie jest latwe.
W badanych w tej pracy probach, sposrod wszystkich pomiaroéw czaszek,
tylko 8 pomiarow u A. robustus i 11 pomiaréw u A. africanus jest repre-
zentowanych przez co najmniej 10 osobnikdow, w tym tylko sze$¢ pomia-
row wspolnych dla obu gatunkéw (po dwa dla twarzy, podniebienia
i zuchwy). Zdecydowano zatem, by do dalszych analiz zmiennosci we-
wnatrzgatunkowej i dymorfizmu plciowego wykorzystaé tylko te pomiary,
dla ktorych liczebno$¢ zarowno u A. africanus jak i A. robustus nie byla
nizsza niz siedem (por. tab. 17). Z licznych cech ze wzgledu na mala
liczebno$¢ trzeba bylo zatem zrezygnowac, z 20 pozostalych pominieto
tez ceche Fo7, ze wzgledu na jej wyjatkowo duza zmienno$¢ (CV = 30%)
i malg przydatnos¢ do charakterystyki biologicznej gatunkow.

Wybér metody

Istotnym problemem jest wybér metody szacowania dymorfizmu plciowe-
go cech czaszki. W wypadku zebow, problem wyboru metody szacowania
dymorfizmu australopitekow mozna bylo rozstrzygna¢ jednoznacznie,
poniewaz w materiale porownawczym, tak u szympanséw, jak i goryli,
najlepsza metoda szacowania dymorfizmu plciowego zebow tych malp
okazala sie metoda CV(7). W odniesieniu do cech czaszki (jak wykazano
na przykladzie malp czlekoksztaltnych o r6znym nasileniu dymorfizmu
plciowego) inna metoda dawala lepsze wyniki dla nisko dymorficznych
szympansow, a inna dla wysoko dymorficznych goryli.

Poniewaz dla australopitekow rzeczywisty dymorfizm czaszki nie jest
znany, po oszacowaniu go za pomoca calego zestawu metod (wyniki
zawieraja tab. 22 i 23), wybrano wyniki oszacowan metodami dajacymi
najlepsze efekty u wspomnianych malp. W tabeli 24 zatem, dla kazdego
gatunku australopitekow umieszczono wartosci oszacowanego dymorfi-
zmu juz tylko dwoma sposobami — (1) metoda najlepsza dla szympansa
(dla kazdej cechy byla to metoda CV(10)) i (2) metoda najlepsza dla
goryla (dla cech twarzy — byla to metoda ARM, dla cech podniebienia
i zuchwy — metoda MoM); w wypadku A. africanus podano tez warto$¢
(3) — érednia z dwoch wymienionych wyzej oszacowan.
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By zoptymalizowa¢ wybdér metody (metod) najlepiej szacujacej dy-
morfizm australopitekow, postuzono sie, po pierwsze, danymi na temat
morfologii obu gatunkéw hominidéw (wewnatrzgatunkowego zrdznico-
wania w wielkoS$ci czaszek), a po drugie, wzorcami (profilami) zmienno$ci
(wspolezynniki zmienno$ci, jak wczesniej wykazano, sa skorelowane
ze wskaznikami dymorfizmu), a nastepnie profilami oszacowanych
wskaznikéw dymorfizmu. Podobienstwo wzorcow jednak (jak wskazuje
przyklad goryla i szympansa), nie oznacza rzecz jasna takiego samego
nasilenia dymorfizmu.

Zaleznos¢ miedzy wspolczynnikiem zmiennosci
a wskaznikiem dymorfizmu

Zgodnie z oczekiwaniem (patrz tabela wybranych oszacowan dymor-
fizmu plciowego australopitekow — tab. 24), im wyzsze wartosci wspol-
czynnikdw zmienno$ci, tym wyzsze s3 obliczone warto$ci wskaznikow
dymorfizmu. W skrajnych przypadkach dwoch pomiaréw: Fo8 u A. robus-
tus (przy CV = 19,6) i Mo5s u A. africanus (przy CV = 17,7) oszacowane
wspolezynniki dymorfizmu (WDP) dla odpowiednich gatunkéw austra-
lopitekow wyniosly ponad 30%. Taki stopien réznic miedzyplciowych
wydaje sie jednak malo wiarygodny (nie wystepuje nawet u silnie
dymorficznego goryla), a same pomiary (polozenie réznych otworéw dla
przebiegu naczyn krwiono$nych) wydaja sie mie¢ z dymorfizmem plcio-
wym niewiele wspolnego.

Wskazniki dymorfizmu oszacowane metodami najlepszymi dla wyso-
ce dymorficznego goryla s z reguly wieksze niz dla nisko dymorficznego
szympansa, z paroma jednak wyjatkami, ktére wynikaja ze sposobu
dzialania samych metod.

(1) Trzykrotnie sie zdarzylo, ze oszacowane metoda MoM cechy (Pos
dla A. robustus, Mos dla A. africanus i Mo7 dla A. robustus) wykazywaly
brak dymorfizmu (WDP = 1,00), podczas gdy dymorfizm tych samych
cech obliczony metoda CV byl znaczny (raz nawet wyniost 30%). Nalezy
jednak zaznaczy¢, ze we wszystkich tych wypadkach, co do ktérych
wskaznik dymorfizmu plciowego australopitekéw wynosit 1,00, u goryla
(dla ktérego metoda MoM byla najlepsza) dymorfizm plciowy byl mini-
malny (4—6%).

(2) Dwukrotnie sie zdarzylo, ze oszacowane metoda CV cechy (P06
dla A. africanus i M1o dla A. robustus) wykazaly brak dymorfizmu
(WDP = 1,00), co z kolei bylo artefaktem wynikajacym z obnizonej
zmienno$ci tych dwoch cech (miedzyplciowy CV = 4,5), a metoda CV
— w wykorzystanych wariantach CV(10) lub CV(7) zakladala wewnatrz-
plciowy wspoélezynnik zmiennosci o wartosci 10 lub 7.
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Ryc. 80. Australopithecus robustus (19 cech czaszki). Poréwnanie wspdlczynnikéw
zmienno$ci (CV) ze wskaznikami dymorfizmu plciowego pomiaréw czaszki liczonego
wedlug najlepszej metody dla goryli (WDP G). Opis skrétéw pomiaréw w tabeli 2
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Ryc. 81. Australopithecus africanus (19 cech czaszki). Poréwnanie wspolczynnikow
zmienno$ci (CV) z uSrednionymi wskaznikami dymorfizmu (WDP ér). Opis skrotow

pomiaréw w tabeli 2
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Na dwoch wykresach (rye. 80 i 81), gdzie przedstawiono poréwnanie
profili wspdéleczynnikéw zmiennoséci (CV) i wskaznikow dymorfizmu
(WDP) (u A. robustus liczonego wedlug metod ARM/MoM — najlepszych
dla goryla, a u A. africanus wedlug $redniej z metod najlepszych dla
goryla i szympansa) wybranych 19 pomiaréw czaszki, zgodno$¢ uporzad-
kowania obu szeregow jest oczywiscie bardzo duza (co zwigzane jest
z tym, ze szacowania dymorfizmu oparte sa na parametrach rozkladow
pomiaréw z proby). Szeregi profili biegna prawie réwnolegle, z wyjatkiem
kilku wspomnianych wyzej cech.

6.2.2. Profile zmiennosci i dymorfizmu czaszek
australopitekow na tle malp

Profile wspoélczynniké6w zmiennos$ci

Poszczegblne pomiary wykazujga rozna zmienno$¢ wewnatrzgatunkowa
mierzong wspoélczynnikami zmienno$ci, a zmienno$¢ ta w znacznej mierze
wynika z dymorfizmu plciowego. WartosSci wspoétezynnikéw zmiennoSci
najbardziej liczebnie reprezentatywnych pomiaréw skonfrontowano z da-
nymi zbadanych malp czlekoksztaltnych.

Gdy uwzgledniono 19 cech czaszki, okazalo sie, ze wspdlczynniki ko-
relacji rang Spearmana sg istotne statystycznie dla kazdego gatunku
z kazdym (podobne profile), cho¢ wspolczynniki korelacji Pearsona sa
nieistotne dla pary A. africanus — goryl (r = 0,435; p > 0,05).

Na rycinach 82-84 przedstawiono profile wspolczynnikéw zmiennosci
(CV) australopitekow i malp czlekoksztaltnych dla wybranych 19 pomia-
row czaszki (w trzech kombinacjach — dla wszystkich czterech gatunkow
razem i w parach A. robustus — goryl oraz A. africanus — szympans).
Jak wida¢ na rycinie 82, u kopalnych gatunkéw hominidow istnieja dwa
wyrazne szczyty o powiekszonej zmiennoSci, ktore dotycza cech Fo8
(wysoko$¢ otworu podoczodotowego) oraz Mos5 (wysoko$¢ otworu brodo-
wego). ZmiennoSci pozostalych cech czaszki (wyrazone wartoSciami
wspoOlezynnikow zmiennoéci) nie odbiegaja zasadniczo od siebie, z wyjat-
kiem cechy P06 (przednia szeroko$¢ tuku zebodolowego) — ktora przyj-
muje warto$¢ najwyzsza u goryla, a najnizsza u A. africanus — i wahaja
sie w granicach do okoto 5%.

Poréwnanie wspolczynnikow zmiennosci A. robustus i goryla (rye. 83)
pokazuje podobny stopien zmiennosci, z wyjatkiem trzech cech, wspom-
nianych wyzej — Fo8 i Mos, ktérych warto$ci sa wyzsze u A. robustus,
oraz P03, ktorego wartosc jest z kolei wyzsza u goryla. Wspolezynniki
zmienno$ci A. africanus w poroéwnaniu z CV szympansa (ryec. 84) wy-
razniej odbiegaja w dwoch cechach — Fo4 (zmienno$¢ wieksza u szym-
pansa) i Mo5 (zmiennoS$¢ wieksza u A. africanus).
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Ryc. 83. Profile wspoélezynnikdw zmienno$ci (CV) 19 pomiaréw czaszki A. robustus
i goryla. Wspdlezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,65 (p < 0,05).
Opis skrotow pomiaréw w tabeli 2
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Ryc. 84. Profile wspo6lezynnikdéw zmiennosci (CV) 19 pomiaréw czaszki A. africanus
i szympansa. Wspoélezynnik korelacji rang Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,76
(p < 0,05). Opis skrotow pomiaréw w tabeli 2

Co ciekawe, po wylgczeniu kolejnych czterech cech, dla ktorych u obu
gatunkow malp czlekoksztaltnych dymorfizm plciowy byl najnizszy
(rowny badz nizszy niz 5%; por. tab. 17), wspolczynniki korelacji rang
staly sie nieistotne dla par A. africanus — goryl (r = 0,500) i goryl
— szympans (r = 0,357; p > 0,05), co sugeruje istnienie réznic we wzo-
rach (profilach) zmiennoéci. Wspélczynniki korelacji Pearsona, po tej
redukcji cech, pozostawaly istotne statystycznie wylacznie dla trzech par:
A. africanus — A. robustus (r = 0,743; p < 0,05), A. africanus — szym-
pans (r = 0,686; p < 0,05) i A. robustus — goryl (r = 0,551; p < 0,05).

Profile wskaznikow dymorfizmu plciowego

Dla profili wskaznikéw dymorfizmu plciowego malp i australopitekow
wyliczono wspolezynniki korelacji rang Spearmana (tab. 25) i wsp6l-
czynniki korelacji Pearsona (tab. 26) dla kazdego gatunku (oraz wa-
riantu) z kazdym. Uwzgledniono: rzeczywisty wskaznik dymorfizmu
plciowego (WDP) goryla, rzeczywisty WDP szympansa, trzy wersje osza-
cowanego WDP A. africanus i dwie wersje oszacowanego WDP A. robu-
stus (patrz tab. 24). Przy uwzglednieniu 19 cech czaszki, wspolczynniki
korelacji rang sa istotne statystycznie dla par zaznaczonych w tabelach
25 1 26 pogrubiong czcionka.
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Oprocz istotnej korelacji rang dla pary goryl — szympans, ,malpie”
profile dymorfizmu wykazywaly tylko jedna korelacje, a mianowicie
w parze goryl — A. robustus (wg wersji WDP liczonej metodami najlep-
szymi dla wysoko dymorficznego goryla). Okazalo sie zatem, ze para
goryl — A. robustus ma nie tylko podobne rozmiary, ale takze podobny
wzorzec dymorfizmu. Zadna z wersji oszacowan wspétczynnikow dymor-
fizmu plciowego nie korelowala z profilem dymorfizmu szympansa, zad-
na z odtworzonej wersji WDP dla australopitekéw nie miala tez podob-
nego do szympansa stopnia dymorfizmu. Nisko dymorficzny szympans
zatem nie wydaje sie dobrym modelem do szacowania dymorfizmu zad-
nego z dwoch badanych gatunkéow australopitekow. Dla A. africanus
rowniez goryl nie wydaje sie dobrym wzorcem.

Dane morfologiczne sugeruja, ze Australopithecus africanus ma
Srednio wysokie rozmiary dymorfizmu plciowego czaszki (mniejsze niz
u goryla, ale wieksze niz u szympansa). Przy takim zalozeniu, jesli dla
A. africanus uzyje sie metod ARM/MoM (dajacych najlepsze wyniki dla
wysoko dymorficznego gatunku, jakim jest goryl), to beda one przesza-
cowywac rzeczywisty dymorfizm. Jesli uzyje sie metody CV(10) (dajacej
najlepsze wyniki dla nisko dymorficznego gatunku, jakim jest szympans),
to metoda ta bedzie niedoszacowywaé¢ dymorfizm. Najlepszym zatem
rozwigzaniem wydawalo sie uSrednienie obu oszacowan (ryc. 85).

Wspdlezynniki korelacji Pearsona byly w zasadzie analogiczne do
wspolezynnikéw korelacji rang Spearmana — istotne dla tych samych par,
w ktorych zaistniala istotno$c¢ korelacji rang, z dwoma jednak wyjatkami:
(1) korelacja pary A. africanus WDP(S) — A. africanus WDP(G) nie byla
istotna statystycznie, natomiast (2) korelacja pary A. robustus WDP(S)
— A. africanus ($rednia) byla istotna.

Oszacowane rozmiary dymorfizmu obu gatunkéw australopitekow
w porownaniu z dymorfizmem malp (w dwoch kombinacjach: A. robu-
stus — goryl i A. africanus — obie malpy), oraz profile A. africanus
wzgledem A. robustus, zestawiono na wykresach (ryc. 86—88). Masyw-
ne australopiteki i goryle wykazuja wyjatkowa zgodno$c nie tylko roz-
miaré6w dymorfizmu, ale takze wzorcow (profili) dymorfizmu rs = 0,65
(ryc. 86). Zgodnos¢ profili wskaznikéw dymorfizmu plciowego wykazuja
rowniez A. africanus (tu w wersji usrednionej) i A. robustus (ryc. 87)
— osiggajac warto$ci istotnie rézne od zera (przy nieco wyzszym rozmia-
rze dymorfizmu masywnych australopitekow).

Dla poréwnania, na rycinie 88 przedstawiono profile wskaznikéw
dymorfizmu A. africanus w zestawieniu z gorylem i szympansem — pro-
file A. africanus w stosunku do obu malp czlekoksztaltnych sa catkowicie
odmienne, a korelacje miedzy nimi sg nieistotnie rézne od zera.
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Ryc. 85. Profile wskaznikéw dymorfizmu plciowego pomiaréw czaszki A. africanus
wyliczonych na dwa sposoby (WDPS* i WDPG) ze $rednig z tych oszacowan (WDP §r).
* Opis w tekscie i w tab. 24. Opis skrotéw pomiaréw w tabeli 2
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Ryec. 86. Profile wskaznikéw dymorfizmu plciowego (WDP) pomiaréw czaszki goryla
i A. robustus (oszacowane wedlug metod ARM/MoM). Wspblczynnik korelacji rang
Spearmana pomiedzy profilami rs = 0,65 (p < 0,05). Opis skrotéw pomiaréw w tabeli 2
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pomiarow w tabeli 2
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6.2.3. Korelacja i szacowanie wskaznika dymorfizmu
ze wspolczynnika zmienno$ci

Jak juz wykazano na przykladzie goryli i szympansow, istnieje zalezno$é
miedzy wspdlczynnikiem zmiennoS$ci (CV) a wskaznikiem dymorfizmu
plciowego (WDP). W odniesieniu do obu afrykanskich malp czleko-
ksztaltnych, wspoélezynniki korelacji r Pearsona (por. ryc. 37 i 38) sa
istotne statystycznie (wyzszy dla goryla, r = 0,81; i nizszy dla szympansa,
r = 0,54), zatem w duzej mierze na podstawie warto$ci wspolezynnika
zmienno$ci mozna oszacowac warto$¢ wskaznika dymorfizmu plciowego
(cho¢ oczywiScie zalezno$¢ ta nie jest liniowa).

Zalezno$¢ miedzy wspoélczynnikiem zmiennos$ci a dymorfizmem plcio-
wym (im wyzsze warto$ci wspoOlczynnikow zmienno$ci, tym wyzsze sa
obliczone warto$ci wskaznikow dymorfizmu i odwrotnie) odno$nie do
kopalnych gatunkdéw australopitekéw mozna wykorzysta¢ w dwojaki spo-
sob (patrz ryc. 89 i 90).

Po pierwsze, mozna sprawdzic, jaka jest korelacja i jak wyglada linia
regresji dla czterech gatunkow — dwoéch australopitekéw i dwoch malp,
co pokazano na ilustracji (patrz ryc. 89), wykorzystujac znane $rednie
wspolezynniki zmiennoSci (CV) dla wszystkich czterech gatunkow, a takze
rzeczywiste Srednie wskazniki dymorfizmu (WDP) dla malp, i oszacowa-
ne metodami statystycznymi Srednie wskazniki dymorfizmu dla australo-
pitekow. Wspolezynnik korelacji powstalych w ten sposéb czterech punk-
tow jest wysoki i wynosi r = 0,93.

Mozna tez, przeprowadzajac linie przez punkty $redni CV/Sredni
WDP dla malp czlekoksztaltnych, a znajac Sredni wspolczynnik zmien-
noéci dla australopitekow, oszacowac ich przewidywany Sredni wskaz-
nik dymorfizmu plciowego (podobnie jak zrobil to Lockwood [1999]
w odniesieniu do gatunku Australopithecus africanus). Takie przewi-
dywane S$rednie wskazniki dymorfizmu A. robustus i A. africanus wy-
nosza wowczas nieco ponizej $redniego wskaznika dymorfizmu plcio-
wego goryla (patrz ryc. 90), poniewaz wspoélezynniki zmienno$ci obu
gatunkow kopalnych hominidow sa nieco nizsze niz te obserwowane
u goryla.

W tak prosty sposob oszacowane Srednie wskazniki dymorfizmu
plciowego australopitekéw beda w zasadzie zgodne ze $rednimi wskaz-
nikami oszacowanymi metodami statystycznymi. Wydaje sie zatem, ze
oszacowane w tej pracy wskazniki dymorfizmu twarzoczaszki australo-
pitekow powinny stanowié¢ calkiem dobra aproksymacje wskaznikow
rzeczywistych.
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Ryec. 90. Oszacowanie $rednich rozmiaré6w dymorfizmu plciowego (WDP) dla australo-
pitekow ze §redniego wspodlezynnika zmiennoéci (CV)
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Podsumowujac, mozna stwierdzi¢, ze analizowane w tym rozdziale dane
czaszkowe i zebowe dla poludniowoafrykanskich wezesnych hominidow
dosy¢ wyraznie sugeruja unikatowa kombinacje malego — w poréwnaniu
z afrykanskimi malpami czlekoksztaltnymi — ($§rednio ok. 10%) dymor-
fizmu plciowego kla oraz duzego ($rednio kilkunastoprocentowego)
dymorfizmu cech twarzoczaszki, co, przez analogie z gorylem, prawdo-
podobnie przeklada sie na duzy dymorfizm masy ciala. Czy jednak dy-
morfizm masy ciala australopitekéw byt rownie duzy jak u goryla ($red-
nia réznica masy ciala blisko 100%), nie da sie rozstrzygnaé. (Dymorfizm
wezesniejszego gatunku — A. africanus wydaje sie jednak troche nizszy
niz dymorfizm pdzniejszego A. robustus).

6.3. Grupowanie wedlug plci metoda analizy
skupien

6.3.1. Procedury i materialy

Opisane w poprzednich rozdzialach procedury szacowania dymorfizmu
polegaly na sumowaniu réznic wielkosci licznych cech (pomiarow)
i wnioskowaniu na tej podstawie o plci osobnika. Innym sposobem
podej$cia do zagadnienia zréznicowania plciowego w zbiorze danych
bedacych pomiarami osobnikéw o niezidentyfikowanej plci moze by¢
zastosowanie analizy skupieni. Cho¢ nie jest to metoda stworzona do sza-
cowania dymorfizmu plciowego, to na jej podstawie (rozsegregowaniu
zbioru osobnikow opisanych zestawem pomiaré6w na dwa mozliwie naj-
bardziej r6zniace sie podzbiory — w zalozeniu dwoch plci) mozna uzyskaé
dane o rozmiarach dymorfizmu australopitekéw na podobnej zasadzie,
na podstawie ktoérej uzyskano dane o rozmiarach rzeczywistego dymorfi-
zmu plciowego malp.

Skuteczno$¢ tej metody sprawdzono na prébach malp o znanym
dymorfizmie, a otrzymane w ten sposéb wyniki skonfrontowano nastep-
nie z wynikami metod statystycznych szacujacych dymorfizm na podsta-
wie parametrow rozkladow pomiarow z proby (cz. 1—2 tego rozdziatu).

Wyniki zastosowania analizy skupien do oceny dymorfizmu zaleza od
wyboru cech. Podzial zbioru osobnikéw na dwie grupy plci jest tym
lepszy, im bardziej dymorficzne sa cechy; zalezy takze od reprezentatyw-
nosci proby. Poniewaz niedawno (30 listopada 2007 r., w czasie prac nad
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ta monografig) ukazala sie w Science praca Lockwooda et al. (2007) na
temat dymorfizmu plciowego masywnych australopitekow, a wyniki byly
szeroko omawiane, uznalam za celowe skorzystanie z wybranego przez
Lockwooda zestawu cech. Taki zestaw cech by} tym bardziej uzasadniony,
ze we wspomnianej pracy autorzy uwzglednili kilka pomiar6w nieopisa-
nego dotad osobnika ze stanowiska Drimolen (kompletna czaszka o nu-
merze katalogowym DNH 7). Osobnik ten jest najmniejszy z dotychczas
znalezionych przedstawicieli masywnych australopitekdéw, zatem rozszerza
zakres zmienno$ci gatunku A. robustus, a tym samym rozmiary dymorfi-
zmu plciowego.

Lockwood et al. (2007) wziagl pod uwage dwanascie cech (byly to
cechy twarzy i podniebienia): 11 z nich bylo zmierzonych réwniez przeze
mnie (por. tab. 2): Fog4 (ns-pr), Fo5 (WOZ), Fo6 (WOJ), Fo8 (OPD),
F12 (zm-zm), F14 (SOP), F15 (apt-apt), Po2 (ekm-ekm), Po3 (enm-enm),
Po6 (max ICD) oraz Pog (P3-M2), jedna natomiast nie. Pomiar Fo8
— wysoko$¢ otworu podoczodotowego — przy jednoczesnym uzyciu dwoch
innych wysoko$ciowych odcinkéw twarzy (Fos i Fo6) pominelam, ponie-
waz uznalam ten pomiar nie tylko za skorelowany z wyzej wymienionym,
ale réwniez za malo przydatny do celéw okre$lania dymorfizmu — wydaje
sie, ze polozenie otworu podoczodolowego moze by¢ wysokie badz niskie
i nie powinno odzwierciedlaé r6znic miedzyplciowych. By zatem réwniez
postuzy¢ sie 12 cechami, jak zrobilt to Lockwood, dodalam dwa inne po-
miary, ktére po pierwsze, u badanych gatunkéw (zaréwno malp czleko-
ksztaltnych, jak i australopitekow) wykazywaly wysoki dymorfizm, i, po
drugie, byly odpowiednio liczne w materiale kopalnym. Te dwie dodatko-
we cechy to (1) szeroko$¢ zebodotu kla lub szeroko$¢ samego kla (max C
BL); pomiar ten byl mi tez znany na osobniku DNH 7, oraz (2) dlugos¢
podniebienia szczeki (ol-sr).

Aby wszystkie pomiary byly ze soba porownywalne, wystandaryzowa-
no je na $rednie i odchylenia standardowe kazdej z cech.

Ze wzgledu na trudno$ci z przygotowaniem proby reprezentujacej
gatunek A. africanus omowionym wyzej zestawem cech, analize skupien
wykonano ostatecznie tylko dla australopitekow masywnych — A. robustus.

6.3.2. Wyniki analizy skupien w odniesieniu do malp

Aby metode analizy skupien zastosowa¢ do australopitekéw i sprawdzié,
na jakie dwie grupy (w zalozeniu dwie plcie — samce i samice) metoda
skupien podzieli osobniki kopalnego gatunku, wykonano wczeéniej obli-
czenia na opisanym poprzednio zestawie cech w seriach wspolczesnych
goryli i szympansow, co pozwolilo skonfrontowaé¢ otrzymane wyniki
z rzeczywistymi danymi materialu o znanej plci.
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W odniesieniu do wspolczesnych malp czlekoksztaltnych wybrano naj-
bardziej kompletne osobniki, a w szczegdlnos$ci takie, u ktorych, poza
kompletem pomiarow czaszek, zmierzono szerokos¢ gornego kla. U goryla,
do takiej proby zaliczono w sumie 48 osobnikow: 26 plci zenskiej i 22 plci
meskiej (liczebnosci w poszczegdlnych cechach sa przedstawione w tab. 27
i 29). U szympansa do proby zaliczono w sumie 38 osobnikow: 22 plci
zenskiej i 16 plci meskiej. Pomiary wystandaryzowano, a nieliczne braku-
jace dane zastapiono standaryzowang Srednig (warto$c 0,00).

Goryle

Wyniki analizy skupien dla goryla przedstawiono w tabeli 27 i graficznie
(ryc. 91). U wysoko dymorficznych goryli, analiza skupien prawie
bezblednie podzielila material na dwie plcie. Na 48 osobnikow tylko
3 (6%) znalazly sie w grupach przeciwnych plci: jedna duza samica
(osobnik o nr katalogowym Mz2) zostala przypisana do plci meskiej,
a dwa inne osobniki — male samce (FC 115 i FC 133) — do plci zenskiej
(patrz ryc. 92). Srednie pomiaréw plci rzeczywistych i plci wyliczonych
s nieistotnie r6zne od siebie (patrz tab. 27); rowniez wskazniki dymor-
fizmu plciowego (WDP) poszczegdlnych pomiaréw byly bardzo do siebie
zblizone (Sredni WDP = 1,17 vs. 1,18 dla 12 pomiaréw wlaczajac pomiar
szerokoSci kla i éredni WDP = 1,15 vs. 1,16 dla pomiaréw twarzy bez kla).

Na rycinie 91 pokazano profile wartosci Srednich standaryzowanych
cech dwoch podgrup (samcow i samic) uzyskanych w analizie skupien,
a analiza wariancji (tab. 28) wykazala, ze w kazdej z cech r6znice mie-
dzygrupowe s3 istotne. Pozwala to uznac, ze podzial przeprowadzony ta
metoda jest wiarygodny.

Szympansy

Wryniki analizy skupien dla szympansa przedstawione sa w tabeli 29
i graficznie (ryc. 93). U szympansa, na 38 osobnikow az 11 (29%) zostalo
przypisanych do nieprawidlowej plci: pie¢ osobnikow plei zenskiej znala-
zlo sie w meskiej, a szeS¢ osobnikdéw plci meskiej — w zenskiej. W zwigz-
ku z tym, Srednie pomiarow plci rzeczywistych i plei wyliczonych analiza
skupien r6znia sie od siebie znaczaco. Roznica ta jest istotna statystycz-
nie w jednym pomiarze — Fo4 (p = 0,047), a w trzech kolejnych pomia-
rach — Po2, Po3 i BL szerokosci kla, réznica jest bliska istotnosci (dla
samcOw p = 0,053—0,064) (patrz tab. 29).

Rowniez wskazniki dymorfizmu plciowego (WDP) zmienily sie zasad-
niczo (najbardziej dla pomiaru Fo4 — z rzeczywistego 1,05 na wyliczony
1,27 oraz dla BL pomiaru kla z 1,27 na 1,12; jedyny wskaznik, ktory nie roz-
nil faktycznych i rozsegregowanych metoda analizy skupien podzbiorow,
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Tabela 28. Wyniki analizy skupien dla goryla — analiza wariancji

Cecha Miedzygr. SS df Wewngr. SS df F p

F04 ns-pr 12,441 1 33,559 46 17,052 0,00015
FO5 WOz 36,384 1 10,616 46 157,646 0,00000
F06 WOJ 34,216 1 12,784 46 123,120 0,00000
F12 zm-zm 31,201 1 15,799 46 90,848 0,00000
F14 SOP 18,476 1 28,524 46 29,796 0,00000
F15 apt-apt 19,978 1 27,022 46 34,010 0,00000
P01 ol-sr 9,650 1 27,350 46 16,229 0,00021
P02 ekm-ekm 15,147 1 31,853 46 21,874 0,00003
P03 enm-enm 8,535 1 38,465 46 10,208 0,00253
P06 max ICD 32,156 1 13,844 46 106,847 0,00000
P09 P3-M2 11,476 1 35,524 46 14,860 0,00036
max C BL 36,533 1 10,467 46 160,547 0,00000

SS — suma kwadratéw. Opis skrétow pomiaréw w tabeli 2

Goryle
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Cechy

Ryec. 91. Wyniki analizy skupien dla goryli: wykresy §rednich cech standaryzowanych dla
skupien (grupa 1-M — samce, grupa 2-F — samice). Opis skrétow pomiaréw w tabeli 2
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Samica wlaczona do samcow

Samiec wlaczony do samic

Samiec wlaczony do samic

Ryec. 92. Goryle (jedna samica i dwa samce) zaklasyfikowane w analizie skupief do plci
przeciwnych niz rzeczywiste (fot. K.A. Kaszycka)
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Tabela 30. Wyniki analizy skupien dla szympansa — analiza wariancji

Cecha Miedzygr. SS df Wewngr. SS  df F p

FO04 ns-pr 19,872 1 17,128 36 41,769 0,00000
FO5 WOZ 21,400 1 15,600 36 49,387 0,00000
FO6 WOJ 24,737 1 12,263 36 72,615 0,00000
F12 zm-zm 13,203 1 23,797 36 19,974 0,00008
F14 SOP 17,222 1 18,778 36 33,018 0,00000
F15 apt-apt 10,945 1 26,055 36 15,122 0,00042
P01 ol-sr 13,376 1 18,624 36 25,856 0,00001
P02 ekm-ekm 18,911 1 18,089 36 37,637 0,00000
P03 enm-enm 15,212 1 21,788 36 25,133 0,00001
P06 max ICD 17,067 1 19,933 36 30,824 0,00000
P09 P3-M2 2,223 1 33,777 36 2,369 0,13248
max C BL 5,650 1 31,350 36 6,489 0,01527

SS - suma kwadratéw. Opis skrétéw pomiaréw w tabeli 2

Szympansy

1,5

1,0

[mg

0,5

L

0,0

Wartosci standaryzowane

-1,0

-1,5

FO4 FO5 FO06 F12 F14 F15 P01 P02 P03 P06 P09 CBL

Cechy

——1-F

-0-2-M

Ryec. 93. Wyniki analizy skupien dla szympanséw: wykresy $rednich cech standaryzow-
anych dla skupien (grupa 1-F — samice, grupa 2-M — samce). Opis skrotow pomiaréw
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dotyczyl pomiaru Po6 — w obu wypadkach WDP = 1,10). W odniesieniu
do szympansa, $redni wskaznik dymorfizmu z 12 cech (razem z klem)
byl w wyniku pogrupowania osobnikoéw analiza skupienn podwyzszony
(z rzeczywistego 1,08 na 1,12 — patrz tab. 29); $redni dymorfizm z 11 cech
(wylgczajac pomiar kla) — z rzeczywistego WDP = 1,06 podwyzszony na
WDP = 1,12.

Na rycinie 93 pokazano profile warto$ci $rednich cech standaryzo-
wanych dwdch podgrup uzyskanych w analizie skupien, a analiza wa-
riancji (tab. 30) wykazala, ze w 11 z 12 cech (wyjatkiem byl pomiar Po9),
dokonano podzialu na istotnie roznigce sie podzbiory. Podzbiory te,
w wypadku szympansa, nie sa jednak podzbiorami odrebnych plci, ale
wylacznie podzbiorami réznigcymi sie wielko$cia osobnikow.

KHx*

Podsumowujac, metoda skupien bardzo dobrze sprawdza sie wiec na
wysoko dymorficznej probie, prawidlowo rozdzielajac podzbiory istotnie
roznigcych sie miedzy soba samcow i samic goryli, nie sprawdza sie na-
tomiast na materiale nisko dymorficznym.

6.3.3. Wyniki analizy skupien w odniesieniu
do Australopithecus robustus

Poniewaz oszacowany w tej pracy, i postulowany rowniez przez Lock-
wooda et al. (2007), dymorfizm plciowy A. robustus zdaje sie mniej wiecej
odpowiadaé¢ wielko$ci dymorfizmu goryla, w zalozeniu analiza skupien
powinna dobrze rozdzieli¢ kopalny gatunek na dwa rézniace sie wielkos-
cia cech podzbiory (plcie). Uzyta w tej czeSci analizy proba nalezaca do
A. robustus* liczyla w sumie 17 osobnikow, na ktorych mozna bylo
wykona¢ co najmniej jeden (z 12 wcze$niej wymienionych) pomiar (patrz
tab. 31). Dwa osobniki wlaczone do analizy byly co prawda mlodociane
(trzecie trzonowce dopiero sie u nich wyrzynaly), wykorzystano je jed-
nak, poniewaz uznano, ze ich pomiary moga juz by¢ bliskie pomiarom
osobnikow dorostych, a rozmiary ich klow wydawaly sie dobrze rozgrani-
cza¢ je co do plei (jeden osobnik mial duzy kiel, drugi — maly, co pozwo-
lito wstepnie przyjaé, ze sq to samiec i samica).

Standaryzowane pomiary masywnych australopitekéw, wykorzystane
w analizie skupien, przedstawiono w tabeli 31. Algorytm programu
wykonujacego obliczenia w analizie skupien wymaga kompletu danych

* Poniewaz wielko$é dymorfizmu plciowego drugiego z badanych w tej pracy gatunku
australopitekéw byta bardziej dyskusyjna, a na dodatek dla A. africanus, z powodu malej
reprezentatywnoéci zbioru danych, nie mozna bylo zastosowac tej samej listy pomiaréw
co dla gatunku A. robustus, w tej czeéci analizy ten gatunek pominieto.

159



Z l1eqer m modejwod moyoays sido (2002) ‘|e 18 Bpoomyo0T zezid auoziaiw B)uoiozo euoignibod suozoeuzez Aleiwod

OLL- € 6vL- 850 190 99°}- 19°L- ¥6°0-  0¢'L-  €9°k- G6'0- <20'L- GE0- L HNAd
GL0 4 90°0- v.0 zzo- G9Z XIS
yo'L- ¥ ¥9°L- 2l MMS
¥10 L 090 0z'L-  19'0- 120 900 1G'0- 60°L 90 rAN] 0€0 G20 9 MS
10'0- ¢ 68°0- ¥¥'0- 85°0- 2s0- 15°0- 2l A ¥0 0g‘l 0€‘L- 87 MS
680 9 0.0 LE'0-  9v'L L0C 1Z°1 820 L0} 160 ¥S'0 €8 MS
120- ¥ GZ'0- ¢0'L- ¥6°0- L0°L- 10 290 10°) 6. MS
600 l 090 9Ll 0zl 810 0Lb- 69°0- ¥9'0- 290- GE0 ¢SS
67l € L) 98‘L S8 MS
690 14 €€0 v.0 80°0 80°) 960 G6°0 LLMS
A 68°0- 9¢€'l 20‘0- L1°0- €2°0- 8y‘0- 8g'c- €6°0- 62'L- L€' L¥'L- VLIELMS
¥50 L 61C 02'0- S2¢'0 60°0- 670 LL'0-  8¥'0 190 G00 o€l ¥S'L LIS
89°0- § €V'0-  vL'0-  L¥'L- 8 MMS
€eo- | or'o 950 9y'0- 0Z'Ll-  €9'0- €90- SGLo- LG0- L MMS
8zl 14 951 66°0 6C WIS
88°0- v  6LL- 8G°0- 10l 900
60 ¢ 6£0- 920 G6°0 0g'0-  v9'L zzo- 280 620 6£0 LLSL NL
M - 19SD  ZIN-Sd Al Xew wWUd-WUd WHd-wyd  IS-|0 jde-)de dOS wz-wz rOM ZOM ad-su UG0S0
elupais xew 60d 90d €0d 20d 10d Gid vid cld 904 S04 04 '

uardny[s SIZI[BUR M dUB]SAZIONAM duemozAIepuels Arerwiod — snysnqo. snoayndojp.isny 1§ epPqel,

160



(wszystkie pomiary u wszystkich osobnikéw). Braki danych eliminuja
osobnika z analizy. Poniewaz zakwalifikowane do analizy osobniki czesto
wykazywaly braki danych, nalezalo je ,uzupehi¢”. Procedure te zastoso-
wano w dwojaki sposoéb.

(1) Brak danych uzupeliono Srednimi dla calej proby (dla danych
standaryzowanych jest to warto$¢ 0,00). Ale zastepowanie brakow
— przewidywane przez program — $rednimi (jesli bylo ich duzo) prowa-
dzilo do pomniejszania wszystkich réznic miedzyosobniczych.

(2) Zastosowano wiec tez druga metode, gdzie brak danych uzupel-
niano $rednimi wazonymi wszystkich cech danego osobnika. Innymi
stowy, policzono wartos$ci ,wielkos$ci osobnikow”, to jest §rednig wartosé
standaryzowanych pomiaréw kazdego osobnika. Aby jednak zmniejszy¢
ryzyko przypadkowego przypisania zbyt duzej lub zbyt malej wielkoSci
osobnikowi o licznych brakach pomiaréw, bezwzgledna warto$¢ tej wiel-
ko$ci pomniejszono proporcjonalnie do liczny brakujacych u osobnika
pomiaréw: o 1/12, gdy brakowalo 1 pomiaru, o 2/12, gdy brakowalo
2 pomiardw itd., gdy brakowalo 10 pomiaré6w — o 10/12. Najbardziej nie-
kompletnego osobnika, u ktérego mozna bylo wykonaé tylko jeden po-
miar (SkW 12), w tej czeSci analizy pominieto.

W obu wariantach uzupehiania brakujacych danych, analiza skupien
dzielila probe A. robustus na dwie identyczne i pod wzgledem przynalez-
nosci konkretnych osobnikéw i pod wzgledem liczebnos$ci grupy — grupa
I liczaca osiem osobnikéw, grupa II — dziewie¢ osobnikow.

« W grupie I, zlozonej z mniejszych osobnikéw (przypuszczalnie
samic), znalazly sie: SK13/14, SkW 11, SK 48, DNH 7, COB 101, SK 79,
SkW 12 i SKW 8 (osobniki uszeregowane wg wieku).

o W grupie II, zlozonej z wiekszych osobnikoéw (przypuszczalnie
samcow), znalazly sie: SK52, SKx 265, TM 1517, SKW 29, SK 845,
SK 11, SK 83, SK 46 i SK 12 (0sobniki uszeregowane wg wieku).

Osobniki, ktérych ple¢ byla taka sama w analizie mojej i Lockwooda
et al. (2007), zaznaczono pogrubiong czcionky. Nalezy jednak doda¢, ze
w obu analizach istniala pewna grupa (po kilka) osobnikéw niebranych
pod uwage. Lockwood na przyklad uwazal dwa (skrajne w kazdej ,, mojej”
grupie) osobniki za zbyt mlode (i pominat trzy inne). Niektérych osobni-
kéw badanych przez Lockwooda z kolei ja nie uwzglednilam w swej ana-
lizie, bo zadnego z uzywanych tu 12 pomiar6w nie uznalam za wiarygod-
ny. Pozostale osobniki zaznaczone jasna czcionka wérdd samic (grupa I:
SkW 11, SK 48, SK 79, SKW 12) Lockwood et al. (2007) uznal za samcow.

Na wykresach (rye. 94 i 95 pokazano profile wartosci Srednich cech
standaryzowanych dwoch podgrup uzyskanych w analizie skupien (wer-
sja 1 — brakujace dane zastgpione standaryzowana $rednia; wersja 2
— brakujace dane zastapione standaryzowang $rednia wazona). W tabe-
lach 32 i 33 zawarto wyniki analizy wariancji dla obu wersji obliczen.
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Tabela 32. Wyniki analizy skupien dla A. robustus — analiza wariancji oraz istotno$é
roznic (p). Wersja 1 (brakujace dane zastgpione standaryzowang Srednig)

Cecha Miedzygr. SS df Wewngr. SS df F p
F04 ns-pr 3,119 1 4,881 15 9,584 0,007
FO05 WOZ 0,253 1 5,747 15 0,659 0,429
F06 WOJ 1,187 1 4,813 15 3,699 0,074
F12 zm-zm 0,008 1 4,992 15 0,023 0,882
F14 SOP 0,322 1 6,678 15 0,723 0,409
F15 apt-apt 1,700 1 10,300 15 2,475 0,136
PO1 ol-sr 0,668 1 5,332 15 1,881 0,190
P02 ekm-ekm 2,721 1 7,279 15 5,607 0,032
P03 enm-enm 3,668 1 5,332 15 10,318 0,006
P06 max ICD 2,186 1 5,814 15 5,638 0,031
P09 P3-M2 0,854 1 12,146 15 1,055 0,321
max Cs BL 5,304 1 7,696 15 10,339 0,006
SS - suma kwadratéw. Opis skrotéw pomiaréow w tabeli 2
A. robustus - wersja 1
1,0
0,8
0,6
/
g 04 : b TN /
© ya Sty /
B3 pa Vi SO /
R 02 gt X4 ~f
> ’ \
®© N -
2 00 -3¢
s 0
: AN
© .02
N 3
£ \ /
g 04 h\(/x
-0,6
08
-1,0 ——1-F
FO4 FO5 FO6 F12 F14 F15 P01 P02 PO3 P06 P09 CsBL oo - M
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Ryec. 94. Wyniki analizy skupien dla Australopithecus robustus: wykresy $rednich cech
standaryzowanych dla skupien — wersja 1 (brakujace dane zastapione standaryzowang
Srednia). (Grupa 1-F — przypuszczalne samice, grupa 2-M — przypuszczalne samce). Opis
skrotow pomiaréw w tabeli 2
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Tabela 33. Wyniki analizy skupief dla A. robustus — analiza wariancji oraz istotno$é
roznic (p). Wersja 2 (brakujace dane zastgpione standaryzowana $redniag wazona)

Cecha Miedzygr. SS df Wewngr. SS df F p

F04 ns-pr 4,508 1 3,731 14 16,917 0,001
FO5 WOz 0,993 1 5,552 14 2,504 0,136
F06 WOJ 2,250 1 4,081 14 7,719 0,015
F12 zm-zm 0,360 1 5,349 14 0,941 0,348
F14 SOP 1,056 1 6,575 14 2,249 0,156
F15 apt-apt 2,242 1 9,880 14 3,177 0,096
P01 ol-sr 2,127 1 5,152 14 5,779 0,031
P02 ekm-ekm 3,544 1 6,574 14 7,547 0,016
P03 enm-enm 5,316 1 4,216 14 17,651 0,001
P06 max ICD 3,520 1 4,820 14 10,224 0,006
P09 P3-M2 0,343 1 9,834 14 0,489 0,496
max Cs BL 6,299 1 6,844 14 12,886 0,003

SS - suma kwadratéw. Opis skrotéw pomiaréw w tabeli 2

A. robustus - wersja 2
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Ryec. 95. Wyniki analizy skupien dla Australopithecus robustus: wykresy $rednich cech

standaryzowanych dla skupien — wersja 2 (brakujace dane zastgpione standaryzowang

Srednia wazong). (Grupa 1-F — przypuszczalne samice, grupa 2-M — przypuszczalne samce).
Opis skrotow pomiarow w tabeli 2
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W wersji 1, pie¢ z 12 cech (Fo4, Po2, P03, P06 i max Cs BL) istotnie r6zni
podzbiory, w wersji 2 natomiast — siedem cech (Fo4, Fo6, Po1, Po2,
Po3, Po6 i max Cs BL). Jesli australopiteki wykazuja duzy dymorfizm
plciowy, to taki wynik mozna traktowac jako potwierdzenie zalozenia, ze
podzial dotyczyl osobnikéw rézniacych sie plcia.

Ilustracja pogrupowania proby masywnych australopitekow wedlug
(1) plci (okreélonej na podstawie analizy skupien), (2) standaryzowanej
wielko$ci oraz (3) wieku, sg tréjwymiarowe wykresy (ryc. 96 A i B).
Wiek osobnikéw (w 7 kategoriach) oceniony byl na podstawie stopnia
starcia zebow (z wyjatkiem jednego bezzebnego fragmentu szczeki osob-
nika SKx 265).

Kolejnym krokiem bylo oszacowanie wielkosci hipotetycznego ,dy-
morfizmu plciowego”, rozsegregowanych dwdch podzbioréow australopi-
tekow (w zalozeniu plci). W tabeli 34 przedstawiono podstawowe staty-
styki 12 pomiaréw i wskazniki ,dymorfizmu” wynikajace z plci przypisa-
nej przez analize skupien (WDas), oraz, dla poréwnania, wskazniki dy-
morfizmu plciowego oszacowane oméwionymi wezesSniej metodami sza-
cowania dymorfizmu (WDP). Mimo ze liczebnoSci grup byly niewielkie
(od 2 do 7 osobnikow), dwa podzbiory ,samcéw” i ,samic” réznily sie
istotnie potowa cech; wartoSci statystycznie istotne, na poziomie p < 0,05
uzyskaly nastepujace cechy: Fo4, Fo6, Po2, Po3, Po6 i max Cs BL.
Znajac rzeczywiste pomiary osobnikéw wchodzacych w sktad podzbio-
row, wyliczono Srednie dla cech tych podzbioréw, a nastepnie rozmiary
~dymorfizmu” obu grup. Wskazniki ,dymorfizmu” wyliczono na tej sa-
mej zasadzie, na podstawie ktorej uzyskano dane o rozmiarach rzeczy-
wistego dymorfizmu plciowego malp — dzielac $rednig grupy w zaloze-
niu meskiej przez zenska (M/F).

6.4. Konfrontacja i dyskusja wynikow

Otrzymane w opisany wyzej sposob wyniki skonfrontowano z wynikami
metod statystycznych szacujacych dymorfizm na podstawie rozkladow
pomiardéw z proby (patrz tab. 34). Roznice miedzy wskaznikami dymorfi-
zmu okazaly sie roznokierunkowe, w trzech wypadkach bardzo wyrazne
(sa to wskazniki dla cech Fos, Fi4 i P09). Jesli chodzi o wielkosé
obu uérednionych wskaznikobw dymorfizmu, pozostaly one zblizone
(WDgs = 1,10 vs. WDP = 1,13), a w konfrontacji ze $rednimi wskazZnikami
dymorfizmu malp czlekoksztaltnych (dla tych samych cech) — pos$rednie
miedzy wskaznikiem dymorfizmu goryla (1,15) a wskaznikiem dymorfi-
zmu szympansa (1,06); por. tabele 271 29.
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Ryc. 96. Australopithecus robustus. Zaleznoé¢ grupy (plci: F, M), wieku (7 kategorii)
1 §redniej standaryzowanej wielkoSci: (A) — dla wszystkich osobnikéw; (B) — z pominie-
ciem tych, ktorych wielko$é okre$lono na podstawie co najwyzej 3 pomiarow

165



Z l19qe} m moJeiwod moyouys sido

€Ll oL YIUZBYSM 1UPaIS
820l 0L‘) GL‘L 90 780 L L S00°0 Zl zv'e AN 8¥'0lL 19 sO xew
6€8 €Ll GO‘L 19'¢ v9‘e L L 62€°0 Zl 20t AN 2 60°EY ZIN-€d 60d
856 AN YLl 9€C 8L'e 14 S 820°0 L 9. Lv'LE 0LCY aol xew 90d
62'G 60°) 60°L zLl €Ll S S €00°0 8 444 19V€ 69°L€ Wwus-wue ¢0d
L9°G €0°) L0°) 9.°C oc'e S 9 0€0°0 6 18T GGv9 6269 unje-we ¢od
14A] €Ll 80°L 820 14074 € 14 1220 S 8c’l 0L'€y LY LY Js-|o Lod
6LLL 9Ll 0L‘} 8v'c 05} 9 L ZrLo L 8G°L L€°€C G9'Ge jde-yde G| 4
286 8Ll 90°} 19°G GL'Y 14 14 zsv'o 9 080 80°05 v0°€S dOS vid
€L'G L0°) 10°) 1€ 00y € € 2060 1% €10 €e'e0l /6’0l wz-wz gl 4
6011 AN 0z‘L 8yl €LY 4 S S10°0 S 99°C G6'LY 8¥°LS rOM 904
GlLel 1zl 80°L 1.6 8Y'y € 14 08¥°0 g 9.0 19'6Y €L'€S ZOM S04
L6 €Ll 9Ll 8L 6l 14 S €00°0 L 0S5y ¥59¢ G8‘0¢ Jd-su 404

svam 4ds Was 4N NN d p ] 4-179 N-219
NO dam Jelwod
ualdnys ezijeuy
(dam) nwzirowAp

BIUBMOORZS TWIBPOIOW SUOZOIAM ITUZBYSM ZRIO (SVA1) uardnys dzieue zozid (ouestdAzid 1ofd z sokleIuim  NWZHIOWADP DIUZEYSM I
morerrod niseunmp ouzoAisAiels DiAISAOR[RIRYD amomelspod ‘uoaldmys Azieue DIUAM — smsnqou snodyndopp.gsny V€ eppqer,

166



Na ile oszacowanie ,wskaznikow dymorfizmu” liczone z rozsegrego-
wania osobnikéw na dwie grupy wedlug analizy skupiefi moze by¢ zgod-
ne z rzeczywistosScia, trudno rozstrzygnaé. Trzeba sie jednak zgodzi¢, ze
jesli masywne australopiteki mialyby mie¢ tak dymorficzne twarze jak
goryle, analiza skupien powinna dobrze je rozdzieli¢ na dwie rézniace sie
rozmiarami grupy (plcie). Jesli za$ faktyczny dymorfizm plciowy austra-
lopitekow byl jednak mniejszy niz u goryla, to, jak wskazuje przyklad
szympansa, przydzial osobnikéw do poszczegélnych ,plci” moglby byé
nieprawidlowy, a wyliczony taka metoda wskaznik — nawet powiekszony
w poréwnaniu z rzeczywistym. (W omawianym wypadku wskaznik dy-
morfizmu z analizy skupien jest nieco mniejszy od wskaznika szacowa-
nego innymi metodami, cho¢ wplyw na ten stan rzeczy z pewnos$ciag ma
liczebnos¢).

Na ile z kolei wskaznik dymorfizmu WDgus = 1,10 (liczony z faktycz-
nych $rednich dla podzbioréw z analizy skupien) jest istotnie r6zny od
wskaznika WDP = 1,13 (oszacowanego metodami z poprzedniej czeSci
pracy), przy takich liczebnoSciach préb jest nie do oszacowania. Doklad-
no$¢ wyznaczania dymorfizmu plciowego nie tylko zmniejszaja takie
czynniki, jak mala proba, dysproporcja plci oraz duza zmienno$é we-
wnatrzplciowa (KoScinski & Pietraszewski 2004), ale takze same wskaz-
niki sa nieprecyzyjne, maja szerokie przedzialy ufnosci, zatem obarczone
sq duzym bledem (Smith 1999).

Nalezy jeszcze raz podkresli¢, ze usredniony wskaznik dymorfizmu
plciowego kazdego gatunku zalezy od liczby i jakosci wzietych pod uwage
cech.

« Przy zastosowaniu 19 pomiarow twarzoczaszki, jak to uczyniono
w poprzedniej czesci tej pracy, oszacowane usrednione wskazniki dymor-
fizmu poludniowoafrykanskich gatunkow australopitekéw byly zblizone
wielkos$cia (dla A. robustus nawet nieco wyzsze; 12,6%) do usrednionego
wskaznika dymorfizmu twarzy goryla (11%) (por. tab. 24, ryc. 89).

« Przy 11 cechach twarzoczaszki (nie wliczajac pomiaru szeroko$ci
kla, jako nieproporcjonalnie bardziej dymorficznego u malp), uéredniony
wskaznik dymorfizmu plciowego A. robustus (WDP = 1,13) jest z kolei
nieco nizszy niz dla goryla (WDP = 1,15), ale nadal znacznie wyzszy niz
usSredniony wskaznik dymorfizmu twarzy szympansa (WDP = 1,06)
(por. tab. 271 34).

Zroznicowanie dymorfizmu plciowego zaleznie od wzietego pod uwa-
ge elementu szkieletu jasno wykazala rowniez Lee (2005) w odniesieniu
do gatunku Australopithecus afarensis: duzy dymorfizm (jak u goryli)
znajdowany jest w cechach kosci udowej, maly (jak u czlowieka) — w ce-
chach kosSci ramiennej, natomiast $redni (jak u szympansa) — w cechach
kla.
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Kolejnymi elementami, o ktérych nalezy pamietaé¢ przy formulowaniu
wnioskow dotyczacych rozmiaréw dymorfizmu plciowego, sa:

« zmienno$¢ osobnicza (usredniony wspolczynnik zmiennosci dla
cech twarzoczaszki australopitekéw jest nieco mniejszy niz usredniony
CV goryla),

« liczebno$¢ proby (dla australopitekow znacznie mniejsza niz dla
malp czlekoksztaltnych),

« zmienno$c¢ czasowa (australopiteki pochodza z przedzialu czasowego
liczacego w obu wypadkach po okolo pol miliona lat, goryle za$ z prze-
dzialu czasowego liczacego jedno pokolenie; zastrzelone w latach 1927—
—1936), i wreszcie

« niekoniecznie te same relacje miedzy dymorfizmem plciowym roz-
miaréw twarzy a dymorfizmem masy ciala.

Jesli zatem weZzmiemy pod uwage wymienione elementy, wydaje sie
uzasadnione stwierdzenie, ze cho¢ poludniowoafrykanskie australopiteki
(szczegblnie gatunek Australopithecus robustus) w pomiarach twarzo-
czaszki wykazywaly znaczny dymorfizm plciowy, dymorfizm masy ciala
nie musiat by¢ jednak takich samych rozmiarow jak u goryla (jednego
z najbardziej dymorficznych z zyjacych malp czlekoksztaltnych).



Ekologiczno-spoleczne implikacje
dymorfizmu australopitekow

Wiedza o ekologii wczesnych hominidéw, niezbedna dla prawidlowe;j
rekonstrukgji ich filogenezy jest ograniczona. Analogie, jakie probuje sie
budowa¢ na podstawie podobienstwa morfologicznego miedzy kopalnymi
fragmentami szkieletow australopitekow i dzisiejszymi naczelnymi sa
niepewne, a bezpos$rednie dowody dzialalnoséci tych hominidow w ich
srodowisku ograniczone sa w zasadzie do $§ladéw zachowan pokarmo-
wych. Dymorfizm plciowy jest jedna z niewielu cech odzwierciedlajacych
inne niz troficzne (cho¢ te rowniez) wlasciwosci kopalnych istot. Jest on,
w skomplikowany i trudny do rekonstrukeji sposob, skorelowany z za-
chowaniami plciowymi. O kierunkach i natezeniu takich korelacji dowia-
dujemy sie z badan wspodlcze$nie zyjacych naczelnych, a narzedziem
umozliwiajacym interpretacje ekologiczne jest teoria doboru plciowego
(Darwin 1871). Dymorfizm plciowy — jak wspomniano wyzej — nie jest
niezalezny takze od innych zmiennych ekologicznych niz dynamika
populacji (rozréd). Jego nasilenie i forma odzwierciedlaja takze poza-
rozrodcze relacje miedzyosobnicze (konkurencja o zasoby) i miedzy-
gatunkowe (presja drapieznicza).

W tej czeSci opracowania, na tle dyskusji obecnego stanu wiedzy
o dymorfizmie australopitekéw, postaram sie naszkicowa¢, w jaki sposob
wiedza ta wykorzystywana jest w interpretacjach ekologicznych oraz
w jakim stopniu wyniki przedstawianej monografii moga te wiedze
uzupekic.

7.1. Dyskusja na temat rozmiarow dymorfizmu
plciowego

Istnieje wiele opinii na temat rozmiaré6w dymorfizmu plciowego w roz-
nych stadiach ewolucji hominidow. Zasadniczo uwaza sie jednak, ze
dymorfizm plciowy zmniejszat sie w trakcie ewolucji, poczawszy od czasu
rozdzielenia sie od wspolnego przodka (ok. 6 mln lat temu) dwoch linii
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— jednej prowadzacej do czlowieka i drugiej prowadzacej do szympansa
(Wolpoff 1975, 1976a, 1976b; Kay 1982; Frayer & Wolpoff 1985; Kimbel
& White 1988; McHenry 1991; Leigh 1995; McHenry & Coffing 2000;
Plavcan 2001).

W materialach kopalnych hominidéw, dymorfizm plciowy jest szacowa-
ny na podstawie najlepiej zachowanych fragmentéw kostnych. Bezposred-
nie rekonstrukcje rozmiarow ciata (a tym samym rozmiaréw dymorfizmu)
u malp i u czlowieka (jak rowniez u hominidow) wykonuje sie wprawdzie
raczej na podstawie kosci szkieletu pozaczaszkowego (McHenry 1986,
1991, 1992; Jungers 1988), jednak w wypadku materialow kopalnych,
takie koSci nie zawsze moga by¢ przypisane do konkretnego gatunku
hominida. Rowniez okreslenie plci konkretnych osobnikow wczesnych
hominidéw moze byé¢ dyskusyjne, nawet jesli do dyspozycji jest kosc
miedniczna (ko$¢, ktora najlepiej roznicujace plec¢ u czlowieka). Na przy-
klad dwie najbardziej kompletne miednice australopitekdéw, nalezace do
osobnikow AL 288 i STS 14, na ogdl uwazane s3 za zenskie, cho¢ i tu ist-
nieja sprzeczne opinie (np. Schmid 1983, Gommery & Thackeray 2006).

Poniewaz w zbiorach materialow paleoantropologicznych szczatki
czaszkowo-twarzowe (w tym zeby) sa znacznie liczniejsze niz koSci
szkieletu pozaczaszkowego, rozmiary ciala i réznice plciowe tych roz-
miar6w probuje sie szacowac¢ posrednio, wlasnie na takim materiale
(np. Dechow 1983, Aiello & Wood 1994, Kappelman 1996). Jest to moz-
liwe, gdyz istnieje korelacja dymorfizmu czaszkowo-twarzowego z dy-
morfizmem ogolnych rozmiarow ciala (Wood 1976, Gingerich 1981,
O’Higgins et al. 1990, O’'Higgins & Dryden 1993). Jest jednak, jak wyka-
zywali rézni autorzy (Leigh & Cheverud 1991, Masterson & Hartwig
1998, Lockwood 1999, Plavcan 2001, Wood & Lieberman 2001), i jak
wykazano rowniez w tej pracy, pewien problem — rbézne czesci czaszki
wykazuja rézny stopien dymorfizmu, a ponadto rézne pomiary w obrebie
tych samych rejondéw wykazuja zaréwno zréznicowanie wewnatrz-, jak
i miedzygatunkowe.

Poza ogo6lna wielkos$cia ciala, do najbardziej charakterystycznych
przejawow dymorfizmu plciowego u naczelnych, w tym hominoidow,
nalezy zro6znicowanie wielko$ci kla. Jednak ta wlasnie cecha u istot czlo-
wiekowatych stracila swe réznicujace plcie znaczenie. Hominidy wyréz-
niaja sie zredukowang wielkos$cig kla (i zmniejszeniem sie dymorfizmu
plciowego tego zeba), ktora postepowala w czasie. Wyrazano poglad, ze
redukcja kla byla (opréocz dwunoznosci) jedna z cech definiujacych
hominidy (Simons & Pilbeam 1965, Washburn 1971). U australopitekow
z gatunkow A. africanus i A. robustus, co potwierdzaja wyniki tej pracy,
redukcja dymorfizmu plciowego kla jest wyrazna, cho¢ — w Swietle od-
kry¢ hominidéw z kofica miocenu ze wschodniej Afryki, jakich dokonano
w ostatnim dziesiecioleciu — u wczesnych przedstawicieli hominidéow
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(Australopithecus afarensis, Ardipithecus, Orrorin) jest on jeszcze
znaczny (White et al. 1994, 1996; Leakey et al. 1995; Haile-Selassie 2001;
Senut et al. 2001). Warto tu tez wspomnie¢, ze wedlug Plavcana i wspol-
pracownikow (Plavcan 1993; Plavean & van Schaik 1992, 1994, 1997;
Plavcan et al. 1995) najsilniej skorelowana z behawioralnymi i ekologicz-
nymi zmiennymi jest wysoko$¢ kla. Z tego tez powodu dane dotyczace
wysokosci kla sa szczeg6lnie cenne dla oszacowania zachowan homini-
dow na podstawie dymorfizmu tego zeba. Dymorfizm wysoko$ci kla gor-
nego dla A. africanus wynosi 1,08 dla A. robustus — 1,01; dymorfizm
wysokosci kla dolnego natomiast, odpowiednio 1,11 i 1,08 (cho¢ niestarte
kly nie sg liczne), ale wyniki te, poza jednym wyjatkiem, w zasadzie nie
odbiegaja od $rednich wskaznikow dymorfizmu kléw obliczanych na
podstawie dlugosci i szerokoSci korony (patrz tab. 20).

Funkcjonujace w literaturze poglady na temat rozmiaréw dymorfizmu
plciowego klow poludniowoafrykanskich australopitekow sg niejednolite.
Frayer & Wolpoff (1985), po uprzednim przypisaniu osobnikéw do plci,
oszacowali dymorfizm szerokosci dolnego kla dla A. africanus na 1,17, co
mialo stanowi¢ warto$¢ poréwnywalng (dla tego samego pomiaru zeba)
do dymorfizmu szympansa karlowatego (Pan paniscus). Leutenegger
& Shell (1987) natomiast — poshugujac sie metoda CV (ta samg, na pod-
stawie ktorej oszacowano dymorfizm zebow, w tym kla, w obecnej pracy)
i danymi Robinsona opublikowanymi dla Swartkrans (A. robustus)
i Sterkfontein (A. africanus), stwierdzili, ze dymorfizm rozmiarow kla
byl u australopitekow istotnie mniejszy niz u wielkich malp czleko-
ksztaltnych — u A. africanus mial wynosi¢ 1,07 (warto$¢ zachodzaca na
zakres zmienno$ci czlowieka), a u A. robustus — 1,12. W $wietle wynikow
moich obecnych badan (okolo 10% dymorfizm plciowy wielkoSci
kla u obu gatunkéw poludniowoafrykanskich australopitekéw) mozna
sadzi¢, ze Frayer & Wolpoff (1985) przeszacowali dymorfizm klow
A. africanus, natomiast Leutenegger & Shell (1987) dymorfizm kla
dla A. africanus nieco niedoszacowali, a dla A. robustus — nieco prze-
szacowali.

Interesujaca jest tez duza zmienno$¢ niektérych innych zebéw
australopitekdw, co szczegolnie dotyczy siekaczy. Dla A. robustus — dru-
gich siekaczy szczeki i zuchwy (w wymiarze mezjo-dystalnym), a dla
A. africanus - pierwszych siekaczy goérnych (w wymiarze mezjo-
-dystalnym) oraz drugich gérnych, a takze pierwszych i drugich dolnych
(w wymiarze labio-lingwalnym). By¢ moze jest to konsekwencja zmniej-
szenia sie rozmiarow kla, a wzrost zmiennoSci rozmiaréw siekaczy byl
przejawem ,kompensacyjnego” wypelienia luki w tuku zebodolowym.
W odniesieniu do naczelnych, Garn et al. (1966) sugerowal, ze istnieje
tak zwany efekt sasiedztwa — zeby sasiadujace z klami sa bardziej
dymorficzne niz te lezace dalej od klow. U goryla na przyklad (co po-
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twierdzaja wyniki tej pracy), faktycznie najbardziej dymorficznymi
zebami, poza klem, sa oba boczne siekacze i pierwszy dolny przed-
trzonowiec.

W latach 9o0. ubieglego wieku w literaturze wyrazano poglad, ze w za-
lezno$ci od gatunku australopitekéw, dymorfizm masy ciala tych istot
wahal sie od wartos$ci charakterystycznej dla szympansa (np. McHenry
1992, 1994) do wartoS$ci charakterystycznej dla goryla (np. Plavcan & van
Schaik 1997). Wedlug Wolpoffa (1999), masywne australopiteki, takie jak
A. robustus i A. boisei, mialy podobne wskazniki dymorfizmu masy ciala
o wartoSci okolo 1,3 (30% roznicy miedzy samcem a samica, jest to
z grubsza tyle, ile wynosi oszacowanie miedzyplciowej roznicy masy ciala
dla szympansa — np. Jungers & Susman 1984, Jungers 1985). Dla
A. africanus za$ wskaznik dymorfizmu rozmiaréw ciala, wedlug szacun-
kow McHenry’ego (za Wolpoff 1999), mial wynosi¢ 1,4 (40% rbéznicy
miedzy samcem a samica).

Rozne wartoSci oszacowan dymorfizmu masy ciala dla tych samych
gatunkéw hominidéw moga wynika¢ z rozmaitych przyczyn: (1) réznic
w metodyce szacowan, (2) roznic w wielkoSciach prob, (3) przynaleznos$ci
osobnikow do prob, czy wreszcie (4) moga wynika¢ z faktu, ze dymorfizm
pewnych czesci szkieletu (np. pomiaréw twarzoczaszki) moze by¢ bar-
dziej wyrazny niz dymorfizm samych rozmiarow ciala (sugestia, ktora
wysunal Plavcan 1998).

Debata dotyczaca poziomu dymorfizmu plciowego réznych gatunkéow
australopitekdbw omawiana byla tez w pdzniejszej literaturze (Lockwood
1999; Reno et al. 2003, 2005; Plavcan et al. 2005; Lockwood et al. 2007).
Dla obecnej dyskusji szczeg6lnie wazne sa prace Lockwooda, poniewaz
autor ten bezposrednio odnosi sie do rozmiaréw i wzorcéw dymorfizmu
plciowego poludniowoafrykanskich australopitekow — jedna z nich (Lock-
wood 1999) do dymorfizmu A. africanus, druga (Lockwood et al. 2007)
— dymorfizmu A. robustus.

Okreélajac rozmiary dymorfizmu A. africanus, Lockwood (1999)
poshuzyl sie dwiema metodami. W pierwszej, na podstawie morfologii
i ogblnych rozmiaréw fragmentéw twarzoczaszek, przypisal osobniki do
plci (zrobil to w trzech r6znych wariantach, w zalezno$ci od tego, czy dwa
najbardziej kontrowersyjne osobniki nalezace do A. africanus — STS 5
i StW 13 byly uwazane za samce, samice, czy reprezentantow plci
przeciwnych — wowczas StW 13 za samca, a STS 5 — za samice), i osza-
cowywal dymorfizm dwoéch tak utworzonych grup, za kazdym razem
otrzymujac dla A. africanus wynik poéredni pomiedzy dymorfizmem
szympansa a dymorfizmem goryla. W drugiej metodzie, Lockwood
(1999) korelowat $srednie wewnatrzgatunkowe wspolczynniki zmiennosci
niektorych pomiaréw twarzy ze $rednimi wskaznikami dymorfizmu
plciowego (M/F x 100) dla zyjacych hominoidoéw, otrzymujac wynik
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analogiczny do wyniku z pierwszej metody — $redniowysoki dymorfizm
plciowy dla A. africanus (po$redni pomiedzy dymorfizmem szympansa
a goryla).

Cho¢ w wyniku wykonanej w niniejszej pracy analizy otrzymalam
bardziej jednoznaczny wynik dla A. robustus niz dla A. africanus (nie
tylko rozmiary, ale i profile wskaznikow dymorfizmu plciowego pomia-
row czaszki tego kopalnego gatunku hominida i wspoélczesnego gatunku
hominoida byly wysoce zgodne), to dymorfizm plciowy A. africanus tez
wydaje sie wysoki. Do drugiej pracy Lockwooda et al. (2007), zwracajacej
uwage na gorylopodobny dymorfizm A. robustus (i jego konsekwencje),
szczegOlowo odniose sie dalej.

Rozwazajac rozmiary dymorfizmu plciowego gatunkéw kopalnych,
potencjalnie mozemy mie¢ do czynienia z dwoma przeciwnymi co do
kierunku rodzajami bledéw oszacowan. Z jednej strony, metody szacuja-
ce dymorfizm ze wspolczynnikoéw zmienno$ci moga ten dymorfizm prze-
szacowywaé ze wzgledu na duza zmienno$¢ wewnatrzplciowa (Plavcan
1994). Takiego stanu rzeczy mozna oczekiwa¢ w wypadku, gdy kopalna
proba pochodzi z dlugiego przedziatu czasu, jak analizowane w tej pracy
oba gatunki australopitekow (A. africanus z przedzialu ok. 3,0—2,5 mln,
A. robustus — z ok. 2,0—1,5 mln). Z drugiej strony, jak sugeruje Lock-
wood (1999), zmienno$¢ rozmiaré6w osobnikéw kopalnych gatunkéw
moze nie by¢ reprezentatywna, poniewaz ich szczatki mogly zostaé
nagromadzone w wyniku dzialalno$ci drapieznikéw i ,,obciecia” rozkladu
wielkosci cech (bardziej prawdopodobnymi ofiarami mogly by¢ mniejsze
osobniki).

Choc¢ przewazaja opinie, ze wezesne hominidy ogolnie charakteryzuja
sie raczej duzym dymorfizmem czaszki i masy ciala, istniejg jednak spory
co do faktycznych rozmiaréw i znaczenia tego dymorfizmu (Wolpoff
1975a; Steudel 1980; McHenry 1982, 1991, 1992; Hartwig-Scherer 1993;
Richmond & Jungers 1995; Lockwood et al. 1996, 2007; Plavcan & van
Schaik 1997). Nawiasem moéwige, na podstawie badan postkranialnych
kosci australopitekobw z Hadar — gatunku A. afarensis, Reno et al.
(2003), wbrew zdecydowanej wiekszo$ci antropologow, dowodzili, ze
wczesne hominidy pod wzgledem poziomu dymorfizmu przypominaly
raczej ludzi, a nie malpy czlekoksztaltne.

Dyskusja na temat rozmiaréw i szacowania dymorfizmu plciowego
moze mie¢ réwniez implikacje taksonomiczne, poniewaz zmienno$é
~dymorficzna” bywa uznawana za zmienno$¢ miedzygatunkowa. Wyniki
przedstawianej pracy, stwierdzajacej wysoki dymorfizm plciowy u australo-
pitekdw, przemawiaja za odrzuceniem pogladu, ze duza zmienno$c
hominidow jest wynikiem obecno$ci wiecej niz jednego gatunku w probie.
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7.2. Dymorfizm plciowy i jego ekologiczne
uwarunkowania

Dymorfizm plciowy zwierzat, w tym naczelnych, koreluje z czynnikami
ekologicznymi. Oddzialywanie czynnikow ekologicznych na wielko$c
dymorfizmu rozmiar6éw ciala i rozmiaréw kla badali na przyklad Leute-
negger & Cheverud (1985), wykazujac (1) zwiazek pomiedzy wielkoScia
dymorfizmu plciowego rozmiaréw ciala a systemem kojarzen (poligi-
niczne vs. monogamiczne) i rodzajem spozywanego pokarmu (lisciozercy
vs. owocozercy), a takze — posrednio — miedzy wielkos$cia dymorfizmu
rozmiarow ciala a siedliskiem (naczelne nadrzewne vs. naziemne) i ryt-
mem aktywnosci (nocne vs. dzienne), jak réwniez (2) zwiazek pomiedzy
wielkoécia dymorfizmu plciowego rozmiaréw kla a rytmem aktywnosci
i systemem kojarzen.

Siedlisko i presja drapieznicza

Z pewnoscia naziemno$¢ istot czlowiekowatych byla istotnym czynni-
kiem ich ewolucji. Wezesne formy hominidéw (np. Ardipithecus rami-
dus; White et al. 1994) zyly co prawda jeszcze na terenach stosunkowo
gesto zadrzewionych — laso-sawannowych i (jak wykazano dla Australo-
pithecus afarensis) przejawialy pewne przystosowania do wspinania sie na
drzewa, ale pozniejsze formy australopitekow, szczego6lnie rozpatrywane
w tej pracy A. africanus i A. robustus, zamieszkiwaly juz bardziej otwarta
sawanne. Wydaje sie, ze pod wzgledem siedliska, gatunki te niewiele sie
roznily — zyly na tych samych terenach poludniowoafrykanskiej sawanny
(ich stanowiska czesto znajduja sie w odleglosci ledwie paru kilometrow
od siebie), cho¢ z analizy fauny wynika, ze klimat dla pierwszych prawdo-
podobnie byl nieco bardziej wilgotny, a dla drugich bardziej suchy (Brain
1981, Grine 1981, Vrba 1985b) (przypomnijmy, ze oba gatunki australo-
pitekow dzieli okolo pol miliona lat).

Badania terenowe nad naczelnymi rozpoczete w latach 50. XX wieku
(np. DeVore 1964) wskazaly, ze wlasnie wsrod form naziemnych wyraz-
niej wystepuja tendencje do tworzenia grup socjalnych i zachowania
prowadzace do hierarchii dominacji. W takich grupach dobor plciowy,
poprzez konkurencje miedzy samcami, sprzyja zwiekszaniu dymorfizmu
plciowego wielkoSci ciala (na korzy$¢ samcow), a takze charakterystycz-
nego dla wielu naczelnych, powiekszania rozmiaréw kla. Nasilenie kon-
kurencji miedzy samcami zalezy jednak réwniez od wielu innych czynni-
kow ekologicznych, na przyklad od specjalizacji pokarmowej, presji dra-
pieznikow, a takze systemu kojarzen.
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Zycie naziemne naraza gatunki na daleko wiecej niebezpieczenstw ze
strony drapieznikéw niz zycie wérod drzew. W koronach drzew nie tylko
jest mniej potencjalnych drapieznikéw, ale i ucieczka przed nimi jest
stosunkowo latwiejsza. Kiedy za$ naczelne sa na otwartej réwninie,
ochrone (poza ucieczka) moze stanowi¢ zdolno$¢ dorostych osobnikow
(u naczelnych — samcéw) do walki i obrony. Zatem, jak zauwazyl DeVore
(1964, 1965), takie cechy, jak zycie w grupach, czy duze samce z duzymi
klami, sa takimi adaptacjami do obrony przed zyjacymi na ziemi
drapieznikami. Rowniez Clutton-Brock et al. (1977) twierdzili, ze po-
wiekszenie rozmiar6éw ciala naziemnych naczelnych stanowi selekcyjna
przewage dla samcow, ktore bronia grupy przed drapieznikami (i s na
ich ataki narazone podczas transferow miedzy grupami). Natomiast
Rowell & Chism (1986) byli zdania, ze efekt drapieznictwa jako presji
selekcyjnej w powstaniu duzego dymorfizmu plciowego naczelnych jest
niestety niedoceniany.

Specjalizacje pokarmowe

Oprocz presji drapiezniczej, na wielkos¢ ciala, w tym rozmiary dymorfi-
zmu, i powigzania miedzy grupa spoleczng a Srodowiskiem, ma wplyw
pokarm (jego rodzaj, obfito$¢, rozmieszczenie). Jak wykazuja Leute-
negger & Cheverud (1985), pewna cze$¢ wariancji dymorfizmu rozmia-
row ciala moze by¢ przypisana réznicom pokarmowym (gdzie owocozercy
sa z reguly bardziej dymorficzni niz liciozercy).

Gdy pokarm wystepuje w obfitosci, moze sie przy nim zgrupowac wiele
osobnikéw, a na terenach otwartych — jak wspomniano — presja drapiez-
nicza faworyzuje zycie w grupie. W grupie samce konkuruja ze soba o do-
step do samic i dobo6r plciowy prowadzi do powstania samcow o duzych
rozmiarach. Cho¢, jak sadza Martin et al. (1994), mozliwe wyjaénienie to
nie tylko powiekszanie sie — na skutek doboru naturalnego — rozmiarow
samcow (gotowych do obrony samic), ale tez zmniejszanie sie rozmiarow
samic, ktore wowczas weze$niej moglyby przystepowac do rozrodu.

Z kazda nisza ekologiczng wigze sie konkretna optymalna wielkosé
ciala — uzalezniona miedzy innymi od zdolnoéci zwierzecia do zebrania
i przetworzenia dostepnych zasobéw pokarmowych. Korzyscig wynikaja-
ca ze zwiekszonych rozmiaréw ciala jest zdolno$¢ do zaspokajania
potrzeb pokarmowych zasobami nizszej jakosci, co jest zgodne z tzw.
zasada Kleibera (za Lewinem 2002), ktora glosi, ze gdy masa ciala sie
zwieksza, potrzeby energetyczne (na jednostke masy ciala) sie zmniej-
szaja. Taylor (1997) tez podkreéla korelacje rodzaju pozywienia z rozmia-
rami ciala: wieksze rozmiary sugeruja gorsza jego jakos$c.
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Istnieje korelacja pomiedzy wielko$cia zwierzecia i wielko$cia grupy
a wielkoScia arealu. Krebs & Davies (2001) podkreslaja, ze specjaliSci
pokarmowi dysponuja wiekszymi arealami niz ,generaliSci”. Specjali-
styczne pozywienie (np. owoce, owady) wystepuje bowiem w oddalonych
od siebie skupieniach (jest rozproszone), liScie natomiast wystepuja
blisko siebie i w wiekszej obfitosci.

Co wiadomo o rodzaju pozywienia australopitekow? Jednym z naj-
wazniejszych zrodel informacji na temat diety kopalnych istot jest ich
uzebienie. Historycznie rzecz ujmujac, wezesne hipotezy dotyczace roz-
nic w zwyczajach pokarmowych australopitekdéw byly oparte na analizach
wielko$ci i proporcji ich zebow (np. Robinson 1954b). O diecie wczes-
nych hominidow wnioskowano na podstawie danych poréwnawczych
— prymatologicznych i morfologicznych oraz dotyczacych wielko$ci ze-
bow, w tym takze formy ich powierzchni kontaktowych i sposobow $cie-
rania tych powierzchni. Uzebienie hominidéw i pongidéw wykazuje
znaczne roznice, sugerujace odmienny sklad pozywienia. Waznymi ce-
chami uzebienia hominidow s3: redukcja klow i siekaczy, pojawienie
sie dwuguzkowych pierwszych dolnych przedtrzonowcéw oraz zmiany
w zgryzowym polozeniu zebéw szczeki i zuchwy. Istotna jest tez grubo$é
szkliwa: zeby australopitekéw sa pokryte gruba jego warstwa (przysto-
sowanie do twardego pokarmu roslinnego), podczas gdy u afrykanskich
malp czlekoksztaltnych szkliwo jest cienkie. Dzieki redukcji kléw, austra-
lopiteki uzyskaly przystosowania do efektywnego rozcierania i mielenia
pokarmu uzyskiwanego na terenach sawanny. Niektorzy autorzy (Grine
1981, Kay 1985, Lucas et al. 1985), z pewnych r6znic w uzebieniu austra-
lopitekow wyciggali wniosek, ze pomiedzy poszczegdlnymi ich gatunkami
istnialy réznice w diecie, inni natomiast twierdzili, ze takich réznic nie da
sie uzasadni¢ (Wallace 1975).

Od konca lat 70. XX wieku zaczeto stosowa¢ mikroskopowa analize
starcia zebéw w celu rekonstrukeji zwyczajéw pokarmowych zwierzat
(np. Teaford & Walker 1984, Teaford 1985). Poniewaz technika badania
mikrosladow okazala sie uzyteczna w badaniach wspolczesnych na-
czelnych, Grine i Kay wykorzystali ja w celu zrekonstruowania rodzaju
pozywienia australopitekéw. Zbadano pod tym wzgledem pewna liczbe
mlecznych (Grine 1981) i stalych trzonowcéw (Grine & Kay 1988, Kay
& Grine 1988) nalezacych do A. africanus i A. robustus. Wyniki okazaly
sie interesujace (ujawniono m.in. istotne r6znice czestosci ,rys” i ,,dol-
kow” na powierzchni szkliwa badanych zebow). Réznice w mikrosla-
dach na trzonowcach A. africanus i A. robustus wyraznie sugeruja
odmienno$ci przystosowan pokarmowych tych dwoch gatunkéw homini-
déw. Kay & Grine (1988) twierdza (patrz tez Kaszycka 1994), ze chociaz
ogoblne cechy aparatu zucia u obu gatunkéw wskazuja na roslinozernose,
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to jednak mikro$lady na zebach A. africanus sa podobne do tych, jakie
obserwuje sie u dzisiejszych naczelnych o diecie zlozonej glownie z lisci
i miesistych owocow, A. robustus natomiast jest pod tym wzgledem
podobny do tych naczelnych, w ktorych diecie liczne sa twarde czesci
roSlin, takie jak ziarna, orzechy czy nasiona ro$lin straczkowych.

Peters (1981) na podstawie analizy mechanizmu i wydolno$ci zucia
wczesnych hominidéw doszedl jednakze do nieco innych konkluzji.
Stwierdzit on, ze jesli gatunek A. africanus uzna¢ (za Robinsonem) za
wszystkozerny, to formy masywne nalezaloby uwaza¢ za ,super-
wszystkozercéw”, poniewaz ich aparat zucia byt tak wydajny, ze mogly
korzysta¢ z dowolnego rodzaju pokarmu, czego nie da sie powiedzie¢
o formach ,gracylnych”. Rowniez Sillen (1992) na podstawie chemicz-
nych analiz stosunku strontu (Sr) do wapnia (Ca) kopalnych kosci i ze-
bow, ktore przeprowadzil dla fauny ze Swartkrans, zasugerowat ,eklek-
tyczng” wszystkozerno$¢ masywnego australopiteka (stosunek Sr/Ca
u A. robustus okazal sie niski i posredni pomiedzy tym u lampartow
i pawianow). Lee-Thorp et al. (1994) z kolei, badajac stabilne izotopy
wegla w szkliwie zeboéw A. robustus, doszli do wniosku, ze cho¢ u masyw-
nych australopitekéw przewazal pokarm pochodzacy z roslin typu C3, to
istotny procent zajmowalo rowniez pozywienie pochodzace z roslin typu
C4 (ktore ekologicznie istotne stalo sie pod koniec miocenu) — pochodza-
ce albo bezposrednio z tych roslin (niektore trawy), albo ze zwierzat, kto-
re te trawy jadly, co znowu przemawia raczej za wszystkozernosScia
A. robustus. Za wszystkozerno$cia masywnych australopitekow optuje
rowniez w swej przegladowej pracy Pickering (2006). Strait et al. (2009)
natomiast, w najnowszej pracy dotyczacej biomechaniki odzywiania sie
A. africanus sugeruje, ze australopiteki zywily sie nie malymi, ale duzymi
(o $rednicy ok. 10-50 mm) i twardymi obiektami — jak orzechy i nasiona.

Podsumowujac zatem dane o zwyczajach pokarmowych potudniowo-
afrykanskich australopitekow, mozemy stwierdzi¢, ze oba gatunki austra-
lopitekow byly prawdopodobnie wszystkozerne z przewaga roslinozernosci
(z dodatkiem pewnych skladnikow pochodzenia zwierzecego). W diecie
form masywnych, najprawdopodobniej wystepowalo jednak wiecej sklad-
nikow wymagajacych bardzo intensywnego zucia (np. nasiona, klacza,
korzenie, twarde owoce, orzechy). Tego rodzaju pokarm mozna uwazac za
pelnowartos$ciowy i wysoko wydajny, a jego zrodla zapewne wystepowaly
W rozproszeniu na znacznej przestrzeni. Nie bylo to zatem obfite pozywie-
nie niskiej jakosSci, ktére dla masywnych australopitekéw postulowali
Walker (1981), Foley (1987) i Foley & Lee (1989).

Nie ma bliskich analogii miedzy dietg australopitekéw a dieta goryli
(ktore zywia sie glownie 1isémi i pedami), ani blizszych analogii miedzy
dieta australopitekow a dieta szympanséw (zywiacych sie glownie owo-
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cami). Sposob odzywiania australopitekéw mogt przypominaé raczej
zwyczaje pokarmowe pawianow sawannowych, ktére w zasadzie zywia
sie wszystkim — owocami, korzeniami, bulwami, nasionami traw, lisémi,
zywica, a nawet malymi ssakami (Strum 1981). Jesli australopiteki kon-
kurowaly w jakiej$ mierze z naziemnymi malpami zwierzoksztaltnymi
(w depozytach ze Swartkrans wystepuja kopalne formy pawianéow bardzo
przypominajace gatunki wspoétczesne; np. Fleagle 1999), to przewage
zyskiwaly w tej cze$ci niszy pokarmowej, ktora zawierala pokarm wyma-
gajacy zucia i rozcierania (duze trzonowce, mate kly).

7.3. System kojarzen a dymorfizm plciowy

Dymorfizm plciowy naczelnych jest silnie zwigzany z gatunkowo zrézni-
cowanymi strategiami rozrodczymi. Poniewaz u dzisiejszych naczelnych
dymorfizm plciowy z reguly jest skorelowany z miedzysamcowa rywali-
zacja o partnerki plciowe, co znajduje wyraz w systemie kojarzen,
u gatunkéw kopalnych moze by¢ cenng wskazéwka przy probach rekon-
strukeji ich ekologii i spolecznych zachowan.

Systemy kojarzen i zwigzana z tym organizacja socjalna naczelnych
przybieraja najrozmaitsze formy, od samotniczego zycia samcéw i grup
rodzinnych tworzonych przez samice z mlodymi (np. orangutan), po
duze, wieloosobnicze i wielosamcowe stada (np. pawiany), o rozmaicie
wyrazonej organizacji wewnetrzne;.

U wspdlczednie zyjacych malp czlekoksztaltnych, istnieja trzy zasad-
nicze typy organizacji spolecznej (rye. 97): (1) grupa zlozona z mono-
gamicznych par i zaleznych od nich mlodych (gibon) — samce i samice
zasadniczo nie r6znig sie wielkoscig; (2) poliginia jednosamcowa, gdzie
dorosly samiec ma wylaczny dostep do dojrzalych samic (goryl i oran-
gutan) — samce dwukrotnie wieksze od samic; i (3) poliginia wielosam-
cowa, gdzie grupa spokrewnionych samcoéw wspoldziala ze soba, a samice
w okresie rui lgcza sie z kilkoma samcami (szympans) — samce o okolo
30% wieksze od samic. Zatem zmienno$¢ ta u dzisiejszych hominoidéw
osigga znaczne rozmiary i nie ma powodu, by sadzi¢, ze u form kopal-
nych byla ona mniejsza.

Obserwacje behawioru wspélczednie zyjacych naczelnych wykorzysty-
wano jako modele do rekonstrukeji zycia wymarlych gatunkéw naszych
przodkow. W przeszloSci rozne wspolczesne gatunki naczelnych uznawano
za dobre modele organizacji spolecznej ,ostatniego wspo6lnego przodka”
linii afrykanskich malp czlekoksztaltnych i czlowieka.

Pierwszym z takich modeli byly pawiany (Washburn & DeVore 1961,
Strum & Mitchell 1987) i cho¢ sa one malpami zwierzoksztaltnymi, za-
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Ryc. 97. Typy organizacji spotecznej u dzisiejszych malp czlekoksztaltnych (za Lewinem
2002, zmodyfikowane)

tem do$¢ dalekimi krewnymi hominidéw, wydawaly sie dobrym wzor-
cem, ze wzgledu na to samo $rodowisko zycia, ktore zajmowalo wiele
australopitekow — sawanne. Drugim modelem byl szympans zwyczajny
— Pan troglodytes (np. Reynolds 1966, Tanner 1981). Byl on modelem
o tyle atrakcyjnym, ze genetycznie z czlowiekiem jest najblizej spokrew-
niony. Modelem trzecim byl szympans kartowaty — Pan paniscus (Zihl-
man et al. 1978, Susman 1987), ze wzgledu na bardziej ,,zgeneralizowa-
ne” (uogoblnione) proporcje ciala, najmniejszy spoéréod wielkich malp
czlekoksztaltnych dymorfizm plciowy, a takze podobienistwa do czlowie-
ka w sferze zachowan seksualnych. Jest wreszcie mozliwy model czwarty,
postulujacy, ze spoteczna struktura przodkow afrykanskich malp czleko-
ksztaltnych i czlowieka mogla by¢ zblizona do struktury charakterystycz-
nej dla goryli (Lewin 2002, za Foley & Lee 1989).

Ze wzgledu jednak na istnienie wielu niezgodno$ci i kontrowersji, za-
den z modeli nie zyskal trwalej przewagi nad innymi.
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7.3.1. Haremy i op6znione dojrzewanie samcow
Australopithecus robustus. Koncepcja Lockwooda

Powazna cze$¢ argumentow przemawiajacych za trafnos$cia rekonstrukeji
organizacji socjalnej kopalnych form pochodzi z danych o ich dymorfizmie
plciowym. Opierajac sie na takich wlasnie przestankach, koncepcje hare-
mowej struktury grup socjalnych u masywnych australopitekéw przed-
stawili Lockwood et al. (2007). Warto tej koncepcji sie przyjrze¢, ponie-
waz — cho¢ jest mocno spekulatywna — bierze pod uwage najnowsze dane
o kopalnych hominidach i, ze wzgledu na miejsce publikacji — tygodnik
Science, ktore ma znaczny zasieg oddzialywania.

Lockwood et al. (2007) przeprowadzil analize miedzyplciowych réznic
w czasie (wieku) osiggania dojrzalos$ci osobnikow poludniowoafrykan-
skiego masywnego gatunku australopiteka — A. robustus, polaczona
z oszacowaniem rozmiaréw dymorfizmu plciowego. Na podstawie ana-
logii do wspolczesnych goryli (np. Shea 1985, Leigh & Shea 1995),
Lockwood i wspolpracownicy doszli do wniosku, ze u A. robustus
wzrastanie samcow bylo przedluzone, a ich system kojarzen polegal na
utrzymywaniu przez dominujgcego samca haremu, co eliminowalo z roz-
rodu wiele innych, mlodych, samcow (zyjacych poza haremami).

Autorzy w badaniach postuzyli sie powiekszona w ostatnich latach pro-
ba A. robustus (fragmenty szczek i twarzy kilkunastu dorostych osobnikéw
ze Swartkrans, Kromdraai i Drimolen). Osobniki porangowali wedlug
rozmiaru (na 9 kategorii) i podzielili wedlug wieku ocenianego starciem
zebow (na 7 kategorii). Wedlug Lockwooda, najwiekszymi osobnikami
byly samce nalezace do wyzszych kategorii wieku. Mniejszymi rozmiarami
charakteryzowaly sie osobniki nalezace do r6znych grup wiekowych. Po-
niewaz male osobniki mialy wystepowac w kazdej kategorii wieku, uznano,
ze jest to dowod na to, ze osobniki male sg samicami szybko konczacymi
wzrastanie. Poniewaz u goryli samce dluzej rosna i pdzniej osiagaja doj-
rzalo§¢ (Shea 1985, Leigh & Shea 1995), zatem mniejsze, ale mlodsze,
osobniki masywnych australopitekow mialy by¢ wlasnie takimi, jeszcze
ciggle rosnacymi samcami.

Charles Lockwood zwrocil uwage, ze poglad na dymorfizm plciowy
u A. robustus zmienil sie po odkryciu osobnika z Drimolen (DNH 7),
ktory jest duzo mniejszy niz pozostale, a cechy morfologiczne sugeruja,
ze w gatunku tym mamy do czynienia z duzym dymorfizmem plciowym,
podobnym do tego, jaki charakteryzuje goryla (a nie szympansa czy
czlowieka). Lockwood uwazal tez, ze nie jest prawdopodobne, aby
jakakolwiek inna kompletna czaszka A. robustus nalezala do samicy,
poniewaz réznica pomiedzy czaszka DNH7 a najmniejsza z poprzednio
znanych, w miare kompletnych czaszek (tj. TM 1517 i SK 48) jest zbyt
duza, aby obie nalezaly do zakresu zmiennosci osobnikéw zenskich.
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Ostatecznie, zdaniem Lockwooda et al. (2007), proporcja plci w ko-
palnej reprezentacji A. robustus wynosi 4 : 15 na korzy$¢ samcow. Ten
dziwny stan nieréwnej reprezentacji plci autorzy uzasadniaja ekologicz-
nie. Jesli odkryte szczatki kopalne poludniowoafrykanskich masywnych
australopitekow pochodza z brekcji jaskiniowych, a wiec sa ofiarami dra-
pieznikow (co w odniesieniu do stanowiska Swartkrans postulowal Brain
1981), to mozna przypuszczaé, ze ofiarami tymi byly glownie samce.
Zgodnie z takim zalozeniem, szansa na stanie sie ofiara drapieznika jest
wieksza dla zyjacego poza grupa samca niz dla stale przebywajacej
w grupie-haremie samicy. Dysproporcja plci oraz duzy dymorfizm ozna-
czaja zatem haremowa strukture socjalng masywnych australopitekow.

Rozumowanie Lockwooda ma jednak wiele punktow watpliwych. Wy-
niki mojej analizy dymorfizmu australopitekéw pozwalaja zakwestiono-
wac niektore twierdzenia omoéwionej wyzej koncepcji.

Proporcja plci. Jak juz wspomniano, omawiajac wyniki analizy sku-
pien, oszacowany w tej pracy i postulowany réwniez przez Lockwooda
et al. (2007), dymorfizm plciowy cech twarzoczaszki A. robustus odpo-
wiadal rozmiarom dymorfizmu goryla. Stosujac metode skupien dla
A. robustus, stwierdzilam jednak (w przeciwienstwie do postulatow
Lockwooda), ze analiza ta podzielila probe masywnych australopitekow
na dwie — o podobnej liczebno$ci — grupy (w zalozeniu plci), o proporcji
8 : 9 osobnikow (patrz ryc. 98 i 99). Mozna zatem wnioskowac, ze albo
dymorfizm masywnych australopitekéw jest nizszy (i zastosowana metoda
skupien jest nieadekwatna), albo proporcja plci (4 : 15 na korzy$¢ sam-
coéw) byta u Lockwooda zle oszacowana.

Nawiasem mowigc, dysproporcja plci u osobnikow ze Swartkrans,
wedlug Lockwooda et al. (2007), ma kontrastowaé¢ z rowng proporcja
plci u osobnikdéw z Sterkfontein (Lockwood 1999), co sugerowaloby
roznice w strukturze spolecznej tych dwoch gatunkéw poludniowoafry-
kanskich australopitekow.

Ple¢ a rozmiary ciata. Zastanawiajaca jest po pierwsze: arbitralno$c
przypisania osobnikdéw do plci — male (kategorii 1—2) to samice, wszyst-
kie inne (kategorie wielko$ci 3—9) to samce (por. ryc. 101). Lockwood
et al. (2007, supporting online material) uzasadniali to nie tylko me-
trycznie (rowniez morfologicznie), miedzy innymi powolujac sie na naj-
mniejszego (i najmlodszego) samca — osobnika SKW 11 — i jego rzekomo
podobne pomiary do innych samcéw z jednej strony, a réznice z DNH 7
— z drugiej. Na przyklad jeden z pomiaréw przytaczanych przez Lock-
wooda et al. (2007) (ANMB) wynosil: dla osobnika DNH 7 = 38 mm,
dla SKW 11 = 39 mm, dla innych samcéw = 42—51 mm; inny pomiar (IFOB):
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SK13/14 SK 48

Ryc. 98. Szczatki Australopithecus robustus zaliczone w analizie skupien do mniej-
szych osobnikéw — przypuszczalnie samic (fot. K.A. Kaszycka)
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SK 11

Ryec. 99. Szczatki Australopithecus robustus zaliczone w analizie skupien do wiekszych
osobnikéw — przypuszczalnie samcow (fot. K.A. Kaszycka)
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dla osobnika DNH 7 = 45 mm, dla SKW 11 = 48 mm, dla innych samcow
= 52—55 mm. Powyzsze twierdzenie Lockwooda jest zatem wyrazna nad-
interpretacja.

Po drugie, nalezy zwrdcic¢ uwage, ze metody szacowania rozmiar6w na
podstawie drobnych fragmentow koéci kopalnych osobnikow moga by¢
zawodne. Na podstawie jednego lub niewielkiego zestawu pomiarow
osobnik moze by¢ uznany za duzego, na podstawie innego — za malego.
Na przyklad osobnik SKkW 12 (reprezentowany przez fragment szczeki
z zebami), okre$lony przez Lockwooda (na podstawie pomiaru od plasz-
czyzny zebodolowej do dolno-bocznego rogu otworu gruszkowatego) jako
najwiekszy, w analizie skupien znalazlby sie miedzy samicami, poniewaz
jedyny zachowany (spos$rod 12 uzywanych) pomiar twarzoczaszki (diu-
gos$¢ tuku zebodolowego na odcinku P3-M2) byl maly.

Ple¢ a zakres zmiennosci. Wedlug Lockwooda et al. (2007), nie jest
prawdopodobne, aby wszystkie trzy kompletne czaszki masywnych
australopitekow: DNH 7, TM 1517 i SK 48 byly samicami, ze wzgledu na
zbyt duze roznice wielko$ci miedzy nimi (i — w zwiazku z tym — zbyt duzy
zakres zmiennoSci ewentualnych osobnikéw zenskich). Jednak:

+ Analiza skupien zaliczyla osobnika SK 48 do tej samej grupy co
osobnika DNH 7.

« Histogram obrazujacy zakres zmienno$ci wynikajacy z oszacowania
rozmiarOw ciala szeSciu najbardziej kompletnych osobnikéw u Lock-
wooda (patrz ryec. 100) nie jest wcale jednoznaczny. Trudno przypusz-
czaé, ze rozklady $rednich rozmiarow wielkosci twarzoczaszki samcow
i samic australopitekow bylyby calkowicie rozlaczne. Tej rozlacznos$ci nie
ma nawet dla Srednich rozmiaréw analogicznych pomiaréw samcow
i samic goryli.

« Zakres zmiennosci liczony wskaznikiem ,$rednia 12 pomiaréw osob-
nika wiekszego przez $rednia osobnika mniejszego” jest wiekszy pomiedzy
dwiema, skrajnymi wielko$cia, samicami goryla (osobniki M 2 / Cam 1.42;
w zbiorze N = 19; warto$¢ = 1,15) niz miedzy osobnikami australopitekoéw
TM 1517 / DNH 7 (wskaznik = 1,131; co zgodne jest ze wskaznikiem po-
dawanym przez Lockwooda et al. 2007) czy SK 48 / DNH 7 (wskaznik =
1,128). Nalezy tez zwro6ci¢é uwage, ze wskaznik odnoszacy Srednig wiel-
ko$¢ duzej do matlej samicy goryla (1,15) jest identyczny jak wskaznik
dymorfizmu plciowego ze Srednich samcow i samic (WDP = 1,15 dla
11 pomiarow twarzoczaszki bez ktow; w zbiorze N = 48).

« Przypisujac samicom kategorie wielko$ci 1—2, a samcom 3-9,
ogromnie sie rozszerza zakres zmienno$ci samcOw, przy minimalnym
zakresie zmiennoSci dla samic. Takie sytuacje nie zdarzajg sie u znanych
naczelnych.
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kompletnych osobnikéw Australopithecus robustus ~ wiekiem a rozmiarami ciata (Lock-
(za Lockwood et al. 2007) wood et al. 2007: 1445)

Wiek a rozmiary ciala. Korelacja miedzy wiekiem a rozmiarami ciala
wsrod osobnikéw plei meskiej (r = 0,52; p = 0,03; Lockwood et al. 2007)
jest mozliwa tylko przy zalozeniu, ze kategorie wielkosSci 3 i 4 to samce
(patrz ryc. 101). Wyniki przeprowadzonej przeze mnie analizy skupien
(por. ryc. 96) pokazuja, ze niekoniecznie zalozenia Lockwooda i jego
wspolpracownikow sg trafne.

Nalezy tez zaznaczy¢, ze zalezno$ci miedzy wiekiem a rozmiarami
ciala w obrebie plci (wéréd samic: brak zwigzku; wéréd samcow korela-
cja: male — mlode, duze — stare) autorom nie udalo sie wykaza¢ na mate-
riale zuchw — trzy osobniki $redniej kategorii wielkoSci nie pasowaly ani
do samic ani do samcow. Lockwood et al. (2007, supporting online
material) w uzasadnieniu nieoznaczania plci (tzn. nieomawiania wyni-
kow) zuchw napisal, ze ich ,dostepne egzemplarze zachowaly mniej
informacji niz szczeki”.

Nierowne dla pici ryzyko smierci w wyniku ataku drapieznika. Nie-
realistyczne wydaja sie przeslanki, na ktorych Lockwood et al. (2007)
oparli swe zalozenie o nier6wnej proporcji plci. Powolujac sie na literature
(np. Pusey & Packer 1987), uznali oni, ze u dymorficznych plciowo
naczelnych, niedominujace samce spedzaja wiecej czasu samotnie
— na peryferiach grup spotecznych — lub w malych kilkusamcowych ban-
dach. Peryferyjne, samotnicze zycie naraza za$ samce na wieksze ryzyko
stania sie ofiarag drapieznika (Dunbar 1987, Cowlishaw 1994). Przykla-
dem tego mialyby by¢ zachowania pawianéw, wsrdd ktorych Smiertel-
no$¢ samecoOw wzrasta trzykrotnie, kiedy sa w rozproszeniu, poza grupa
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(Alberts & Altman 1995). Ta rdéznica SmiertelnoSci miala pasowaé
do, postulowanej przez Lockwooda, czterokrotnej réznicy proporcji plei
(3 : 14 na korzy$¢ samcoéw) dla masywnych australopitekow ze Swart-
krans. Zatem, tak wlasnie — samotnie (lub w kilkusamcowych bandach)
mialyby zy¢ mlode samce A. robustus. Samice za$, wedlug Lockwooda
et al. (2007), podobnie jak u goryli, migrowalyby z grup, w ktorych sie
urodzily i malo czasu spedzaly w samotno$ci, przenoszac sie bezposred-
nio do samotnego samca lub nowej grupy.

Jesli jednak — jak sadzi Lockwood — grupy spoleczne masywnych
australopitekow mialyby przypominaé grupy spoteczne goryli, to nalezy
pamietac, ze w spolecznoSciach goryli i samce, i samice migruja miedzy
grupami (np. Harcourt 1978, Stewart & Harcourt 1987, Stokes et al.
2003): ,mlodziency” opuszczaja grupe tuz przed osiagnieciem dojrzalosci,
a samice moga zmienia¢ grupy nawet kilka razy (Watts 1990, Fleagle
1999). Jest to zachowanie przeciwne w stosunku do wiekszoSci malp
zwierzoksztaltnych (w tym pawianow, na ktére sie powoluje Lockwood)
— gdzie samice dorastajg i zostajg w swych rodzinnych grupach, podczas
gdy samce przemieszczaja sie z grupy do grupy. Po $mierci dominujacego
samca, grupa goryli ulega dezintegracji, ale samice nie przenosza sie do
innego haremu wszystkie razem: samice z mlodymi raczej unikajg wow-
czas samcoéw (by zapobiec dzieciobojstwu), podczas gdy samice bez
mtodych dolaczaja do mniejszych lub nowych grup (Sterck et al. 1997, za
Watts 1996). Poza tym, jak zwraca uwage Wrangham (1987a), zaré6wno
wsrod samic, jak i samcow goryli ogblnie istnieje tendencja do unikania
przemieszczania sie w pojedynke nie tylko ze wzgledu na strach przed
drapieznikami, ale rowniez strach przez agresja ze strony innych goryli.
Twierdzenie Lockwooda, ze presji drapieznikow podlegaly tylko (lub
przede wszystkim) samce, nie wydaje sie zatem dobrze uzasadnione.

Do rozwazenia pozostaje jeszcze nastepujaca sprawa: w materialach
kopalnych ze Swartkrans znajduje sie do$¢ duzo osobnikoéw mlodocianych
(dzieci) A. robustus. Co prawda Schaller (1972), badajac drapiezniki,
stwierdzil, ze podczas gdy lwy zabijaja zwierzeta wszystkich grup wieko-
wych, lamparty, gepardy i likaony czeSciej wybieraja osobniki mlode, nie-
mniej kwestia pozostaje otwarta — dlaczego przed wylapywaniem przez
drapiezniki specjalnie chronione mialyby by¢ samice, a juz nie ich dzieci?

7.3.2. Wnioskowanie na temat zachowan
australopitekow
Wyniki mojej pracy nie pozwalaja podtrzymaé twierdzenia Lockwooda

et al. (2007) (patrz tez Gibbons 2007) o haremowej organizacji socjalnej
A. robustus, analogicznej do struktury grup wspolczesnych goryli.
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Dostepne dane dla poludniowoafrykanskich australopitekow sugeruja
unikatowa kombinacje malego dymorfizmu plciowego kla oraz duzego
dymorfizmu masy ciala (na co, dla wczesnych hominidéw, wskazywali
juz np. Richmond & Jungers 1995, Lockwood et al. 1996, Plavcan & van
Schaik 1997). Z punktu widzenia zachowan spolecznych wczesnych
hominidow, te dwa przejawy roznic plciowych przystosowawczo wydaja
sie przeciwstawne — poliginiczne naczelne z reguly wykazuja duzy
dymorfizm kla, podczas gdy monogamiczne — nie (np. Leutenegger &
Kelly 1977, Harvey et al. 1978). Zatem, u kopalnych hominidéw, maty
dymorfizm kla wskazywalby raczej na niski poziom miedzysamcowej
rywalizacji (Kelley 1989) czy reprodukcyjng monogamie (Lovejoy 1981,
cho¢ patrz Milton 1985), duzy dymorfizm masy ciala — na wysoki poziom
miedzysamcowej rywalizacji i poliginie (Wolpoff 1976a; Leutenegger
& Shell 1987; Foley & Lee 1989; McHenry 1994; Plavcan & van Schaik
1997; Lockwood et al. 2007).

Plavcan (2000) podkresla jednak, ze cho¢ ewolucja dymorfizmu plcio-
wego u ssakow zasadniczo zwigzana jest z poliginig i jego obecno$¢ u ko-
palnego taksonu zasadnie interpretowana jest w ten sposob (np. Gingerich
1995), to brak dymorfizmu jednak niekoniecznie musi oznacza¢ monoga-
mie. Mozliwe jest zatem, ze redukcja dymorfizmu kla u sawannowych ho-
minidow wynika nie tyle z systemu kojarzen, ile z przystosowan pokar-
mowych, pozwalajqcych unikna¢ konkurencji z pawianami sawannowymi.

Probujac wyjasni¢, dlaczego dymorfizm plciowy klow u wysoce dy-
morficznych (pod wzgledem rozmiaréw ciala) hominidéw jest tak maly,
powolywano sie na hipoteze Darwina (1871) o uzywaniu narzedzi jako
substytutu klow (np. Washburn 1960; Brace 1967; Wolpoff 1971, 1976)
oraz stworzono szereg innych. Miedzy innymi potencjalna przyczyne
redukcji kla widziano w ewolucji wspolpracy spolecznej i monogamicznej
strategii rozrodczej (Mann 1972, Lovejoy 1981). Szereg koncepcji doty-
czylo przystosowan ,pokarmowych”. Na przyklad Mills (1963) sugerowal,
ze u hominidéw kly ulegly redukcji, poniewaz, na skutek redukcji pro-
gnatyzmu, kolidowaly w zgryzie z bocznymi siekaczami, natomiast Jolly
(1970) byt zdania, ze utrudnialy one boczne ruchy szczek podczas zucia.
Podobne rozumowanie przedstawila pozniej Milton (1985), ktora uwa-
zala, ze duze kly w polaczeniu z duzymi trzonowcami mogly nie by¢ fa-
woryzowane przez dobor, poniewaz stwarzalyby mechaniczne problemy
obnizajace skuteczno$¢ zucia. Jungers (1978) z kolei zaproponowal model
~=rozwojowego stloczenia”: Powolujac sie na analogie z subfosylnymi mal-
piatkami madagaskarskimi z rodzaju Hadropithecus, uznal za wiarygod-
ne, ze kly u australopitekdéw, wyrzynajac sie p6zniej (np. MLD 2) lub
w tym samym czasie (np. SK 55) co sasiadujace zmolaryzowane pierwsze
przedtrzonowce, zmniejszaly sie z czasem przede wszystkim w konse-
kwencji drastycznie ograniczonego miejsca w tuku zebodolowym. Leute-
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negger & Shell (1987), na podobnej co Jungers podstawie, sugerowali
redukcje kla na skutek stloczenia zebéw zwiazanego z redukeja prognaty-
zmu twarzowego (a tym samym rozmiaréw szczek). Jeszcze inne wyjas-
nienie redukcji kla u wczesnych hominidéw przedstawil Greenfield
(1990, 1992, 1998), ktory krytykujac poprzednie modele, zasugerowal, ze
redukcja wielkosci kla i co za tym idzie dymorfizmu plciowego tego zeba,
odzwierciedla presje do wlaczenia kla (razem z siekaczami) do obszaru
tnacego, czyli zmiany funkcji kla na sieczng. Plavcan & Kelley (1996)
uwazaja jednak hipoteze Greenfielda za nieprawdopodobna funkcjonal-
nie, cho¢ zauwazaja przy tym, ze jeSli kly u naczelnych nie sa uzywane
jako bron, ich wielko$¢ faktycznie ulega redukcji.

Aby ostatecznie podja¢ decyzje co do przypuszczalnej struktury
spotecznej potludniowoafrykanskich australopitekéw, warto podsumo-
wac, co z zachowan dzisiejszych naczelnych mozemy wnioskowaé na
temat zachowan australopitekow — na przyklad w jak duzych grupach
zyly, czy jak wygladala proporcja samcoéw do samic w grupie.

« Obserwowany duzy dymorfizm plciowy cech twarzoczaszki (a w kon-
sekwencji duzy dymorfizm masy ciala) oznacza poliginie. Taki system
kojarzen jest oczekiwany w warunkach naziemnos$ci, otwartego terenu
i presji drapiezniczej.

« Mimo sugerowanego duzego dymorfizmu rozmiaréw ciala, polu-
dniowoafrykanskie australopiteki nie byly tak duze jak goryle (samce
goryli osiggaja mase ciata ok. 170 kg, za$ samice ok. 80 kg). Australopite-
ki byly raczej $redniej wielkoSci istotami, a ich, szacowana na podstawie
kosci pozaczaszkowych, masa ciala wedlug McHenry’ego (1992, 1994)
— wynosila okoto 30 kg (dla samic) — 40 kg (dla samcéw); Srednio okoto
35,5 + 18 kg (dla A. africanus) i okolo 36,1 + 18 kg (dla A. robustus),
cho¢ wedlug Steudel (1980), Srednia masa ciala dla ,,gracylnych” austra-
lopitekéw to 36 kg; dla ,masywnych” za$ 59 kg. Jesli chodzi o jako$¢
pokarmu - australopiteki najprawdopodobniej byly wszystkozerne
z przewaga roSlinozernosci, spozywaly pokarm raczej pelnowarto$ciowy,
wystepujacy w rozrzuconych skupieniach, zatem teren ich zerowania
(zajmowany areal) byl stosunkowo duzy.

« Skoro australopiteki byly §redniej wielko$ci istotami, to presja dra-
pieznicza nie wskazuje na jednosamcowe haremy jak u goryli, z powodu
wysokiego ryzyka (jeden niewyposazony w duze kly, powiedzmy 40—-50 kg,
samiec, nie obronilby grupy samic przed drapieznikami); raczej byly to
grupy wielosamcowe z mozliwo$cig wspoldzialania miedzy samcami.

. Nie wydaje sie prawdopodobne, by samice australopitekéw zero-
waly w rozproszeniu (jak czynia to samice duzych malp czlekoksztalt-
nych), poniewaz na otwartej sawannie jest to zbyt ryzykowne (zatem
samice najpewniej tworzyly koalicje). Wrangham (1987a) zauwaza, ze
jesli pozywienie wystepuje w niewielkich skupieniach, to samice beda
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zerowaé pojedynczo (jak u orangutana i szympansa), przy obfitym po-
zywieniu niskiej jako$ci samice moga zerowaé samotnie lub w grupach
(jak u goryli), natomiast przy wysokiej jakoSci pozywieniu w rozrzuco-
nych duzych skupieniach, spokrewnione samice tworza grupy by bronié
zasoboéw (jak u wiekszoSci pawianéow sawannowych) (patrz ryec. 102),
a niespokrewnione samce zawigzuja koalicje, by broni¢ samic (przed in-
nymi samcami) i jednocze$nie konkurowaé o nie. U naczelnych bowiem
zasobow pozywienia bronia grupy oparte na wiezach samic (zaden gatu-
nek naczelnych nie tworzy takiego systemu spolecznego, w ktérym samce
zaangazowane s3 w obrone zasobow).

« Duzy dymorfizm przemawia przeciwko grupom wielosamcowym
opartym na pokrewienstwie samcow (taki uklad spoteczny charaktery-
styczny jest dla szympansa), co australopitekom (wraz z ochladzaniem sie
klimatu w miocenie i rozproszeniem zasobow pokarmowych) przypisywali
Foley & Lee (1989). Jak podkreéla jednak Lewin (1998, 2002), do takiego
modelu nie pasuja rozmiary dymorfizmu plciowego. Jesli dymorfizm jest
duzy, to musi istnie¢ konkurencja samcow o dostep do samic. W grupie
spokrewnionych samcoéw, samce powinny raczej wspolpracowac ze soba,
a nie konkurowac. Dlatego dla poludniowoafrykanskich australopitekow
(szczegodlnie tych masywnych) bardziej prawdopodobna wydaje sie struk-
tura spoleczna zlozona z wielosamcowych grup opartych na spokrewnio-
nych ze sobg samicach, a niespokrewnionych samcach.

Niektorzy autorzy (np. Foley & Lee 1989) podkreslali jednak, ze
u hominidéw pokrewienstwo samic w grupach-haremach nie jest mozli-
we, bo dlugie ,posiadanie stanowiska” dominanta (analogicznie do
goryla nizinnego) niekorzystnie odbijaloby sie na mlodych samicach,
ktore ponosilyby koszty przedluzajacej sie wsobnosci i obnizonej szansy
na znalezienie partneréw, gdyby nie oddalaly sie od swoich matek. Nie
ma w tym jednak analogii do australopitekéw, bo struktura spoleczna
goryla, nie wydaje sie dla nich prawdopodobna.

Wrangham jest zdania, ze ostatni wspolny przodek afrykanskich malp
cztekoksztaltnych i czlowieka mial ,,zamkniete uklady spoleczne, wrogie,
zdominowane przez samce relacje miedzygrupowe, egzogamie u samic
i brak sojuszy miedzy samicami oraz kontakty plciowe samcow z wiecej
niz jedng samicg” (1987b: 68). Foley & Lee (1989) oraz Lewin (1998,
2002) twierdza, ze pierwotna struktura spoleczna determinuje (i limituje)
w duzym stopniu przebieg pdzniejszej ewolucji. I tak ewolucja od struk-
tury wielosamcowej, nie opartej na pokrewienstwie samic, do struktury
wielosamcowej, opartej na takim pokrewienstwie, jest ich zdaniem wysoce
nieprawdopodobna, bo stadia posrednie bylyby niefunkcjonalne. Zatem,
jesli malpy czlekoksztaltne nie tworza grup spolecznych opartych na
spokrewnionych samicach, to takie same struktury przewidywaé by nale-
zalo dla calego kladu, w tym australopitekow.
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Ryc. 102. Wplyw rozmieszczenia i jako$ci pokarmu na strukture reprodukujacych sie
grup naczelnych (za Lewinem 2002, zmodyfikowane)
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Dlaczego jednak caly klad malp czlekoksztaltnych, czy raczej afrykan-
skich wielkich malp czlekoksztaltnych (bo jest ona jednak inna u mono-
gamicznych gibonéw czy samotniczych orangutanéw), mialby mieé
organizacje spoleczng oparta na takich samych zasadach? Nawiasem
mowiac, jak podkreslaja Pusey & Packer (1987), u wiekszosSci gatunkow
naczelnych, ktore zyja w grupach zawierajacych wiecej niz jedna zdolna
do rozrodu samice, to samce (nie samice) wykazuja wieksza tendencje do
opuszczania grup rodzinnych i transferu miedzy grupami. Cho¢ zazwy-
czaj autorzy powoluja sie na zasadnicza odmienno$¢ struktury spolecznej
malp zwierzoksztaltnych od czlekoksztaltnych, to oczywiscie od tej reguly
istnieja wyjatki. Na przyklad, cho¢ wiekszos¢ gatunkéw pawianéw sa-
wannowych (Papio papio, P. anubis, P. cynocephalus i P. ursinus) two-
rzy wielosamcowe grupy oparte na spokrewnionych ze soba samicach
i niespokrewnionych samcach, to pawiany plaszczowe (P. hamadryas) sa
calkowicie odmienne (np. Nagel 1973, Stammach 1987) — tworzac jedno-
samcowe haremy zlozone z kilku (jednej do czterech) samic. Poszczego6l-
ne jednosamcowe grupy, kierowane przez spokrewnione samce, czesto
towarzysza jednak sobie, tworzac klany (Abegglen 1984), a wiele klanow
— gromady (Sigg et al. 1982). Smuts (1987) na przykladzie pawianéw
anubis przytacza, ze u pawianéow sawannowych o wielosamcowej struk-
turze grupy, samce i samice czesto rozwijaja silne preferencje do okres-
lonych partneréw seksualnych w konteks$cie dlugotrwalego zwigzku
spolecznego.

Sterck et al. (1997) w proponowanym przez siebie modelu ekologicz-
nym przyjmuja, ze presja drapieznicza skutkuje w ten sposob, ze samice
zyja grupowo. Zycie grupowe z kolei, powoduje wspolzawodnictwo o za-
soby, a natura tego wspolzawodnictwa ksztaltuje spoleczne zwiazki
samic. Wewnatrz- i miedzygrupowa rywalizacja prowadzi do powstania
czterech kategorii zwigzkow spolecznych samic (tab. 35).

Tabela 35. Kategorie zwiazkow spolecznych samic (za Sterck et al. 1997)

Rywalizacja Rywalizacja

Kategoria spoteczna samic , Przyktady
wewnatrzgrupowa migdzygrupowa
Rozproszone - egalitarne niska niska szympans, goryl, pawian ptaszczowy
Osiadte — egalitarne niska wysoka wiekszo$¢ malp rodzaju Cercopithecus
Osiadte - nepotyczne wysoka niska wiekszo$¢ pawiandw i makakow
Osiadte — nepotyczno- wysoka wysoka Macaca nigra
-tolerancyjne

Okreslenie ,rozproszone” oznacza tez opuszczanie grup urodzenia, a ,osiadle” — pozostawanie w niej, czyli filopatrie.
Czcionka pogrubiong zaznaczono najczesciej wystepujace
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Ryc. 103. Rekonstrukecja grupy poludniowoafrykanskich, masywnych australopitekow
(A. robustus). Dzieki uprzejmosci Freda Grine’a (Grine 1981)

Oprocz podawanego juz przykladu roznic u allopatrycznych gatunkéow
pawiandéw sawannowych (Papio hamadryas vs. Papio papio, P. anubis,
P. cynocephalus i P. ursinus), sa i inne blisko spokrewnione gatunki,
ktore catkowicie r6znia sie organizacja spoleczng, ze wzgledu na pewne
roznice ekologiczne, na przyklad gatunki z rodzaju Saimiri (S. sciurens
1S. oerstedi) (Mitchell et al. 1991).

Skoro warunki zycia (siedlisko, dieta, presja drapieznicza) potudnio-
woafrykanskich hominidow w poréwnaniu z ich leSnymi afrykanskimi
przodkami sie zmienily (to co bylo dobre w lesie, przestalo by¢ dobre na
sawannie), mozna zalozy¢, ze zmianie mogla podlega¢ rowniez ich orga-
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nizacja spoleczna. Prawdopodobne wydaja sie wielosamcowe grupy (ryc.
103) kooperujacych ze sobg, w obronie samic, samcéw. Czy byly to grupy
oparte na pokrewienstwie samic (analogie moga tu stanowi¢ wiekszo$¢
gatunkéw pawiandéw sawannowych), czy pokrewienstwie samcow (jak
w klanach pawianéw plaszczowych), trudno rozstrzygnaé¢. Niewykluczona
jest tez opcja trzecia, a mianowicie taka, ze rodzinne grupy urodzenia
zmienialy osobniki obu plci (co obserwuje sie u malp z rodzaju Alouatta).
Australopiteki byly niepodobne do zadnego z dzisiejszych wyzszych na-
czelnych i raczej nie powinniSmy oczekiwaé, ze da sie je dopasowa¢ do
ktorego$ ze znanych nam dzisiaj wzorcoéw behawioralnych.



8 Podsumowanie

Dymorfizm plciowy jest ewolucyjna odpowiedzia na potrzeby reproduk-
cyjne danego gatunku podlegajacego oddzialywaniom specyficznego
zestawu warunkow Srodowiska. Dymorfizm u naczelnych jest zjawiskiem
istotnym ze wzgledu na jego specyfike gatunkowa z jednej strony i kore-
lacje ze wzorcami zachowan spolecznych — z drugiej. Wiedza o kopalnych
hominidach z koniecznoSci ograniczona jest glébwnie do ich morfologii
— o zachowaniach mozna wnioskowac jedynie posrednio, na podstawie
Sladéw ich dzialalnoSci. Znaleziska przedstawicieli grupy australo-
pitekow — naszych przodkoéw sprzed kilku milionéw lat, choé¢ gromadzo-
ne s3 od kilkudziesieciu lat, ciagle jednak sa niezbyt liczne, warto jednak,
korzystajac ze zwiekszajacego sie zasobu znalezisk, probowaé wiedze
w zakresie ich mozliwych form zycia spolecznego pogtebic.

Celem tej monografii byto okre$lenie rozmiaréw i ustalenie wzorca
dymorfizmu plciowego potudniowoafrykanskich australopitekoéw, co po-
zwolilo na nowa probe interpretacji niektorych aspektow ich zachowan
spolecznych. Podstawa analizy staly sie materialy kopalne (czaszkowo-
-zebowe) dwdch gatunkdw plio-plejstoceniskich hominidéw, pochodzacych
ze stanowisk Republiki Poludniowej Afryki (Australopithecus africanus
i Australopithecus robustus). Materialem poréwnawczym pozwalajacym
na przetestowanie metod analizy szczatkow kopalnych byly czaszki i zeby
wspolczesnych hominoidow, afrykanskich malp czlekoksztaltnych — goryla
i szympansa o znanej plci, behawiorze i ekologii.

Wielko$é dymorfizmu w odniesieniu do wspolczesnych malp czleko-
ksztaltnych oszacowano bezposrednio — jako wskazniki odnoszace $red-
nie warto$ci pomiaré6w osobnikéw meskich do $rednich warto$ci pomia-
row osobnikow zenskich (M/F). Szacowanie rozmiaréw dymorfizmu plcio-
wego w probach kopalnych zostalo dokonane na kilka sposobow, z wyko-
rzystaniem metod statystycznych, opartych na szacowaniu parametrow
rozkladu pomiaréw w prébach zlozonych z osobnikéw o nieoznaczonej
plci i opracowanych specjalnie w celu badan na ograniczonych liczebnie
zbiorach.
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Poniewaz u dymorficznych plciowo naczelnych, oprocz réznic w ogol-
nej wielkosci ciala, najwieksze zrboznicowanie plciowe wykazuja kly,
od tych zebow rozpoczeto analize. Oszacowanie rozmiaréw dymorfizmu
plciowego kloéw australopitekow poprzedzono obliczeniem wskaznikow
rzeczywistego dymorfizmu w seriach poréwnawczych — goryli i szympan-
sow. Pozwolilo to sprawdzi¢ skuteczno$¢ metod szacowania dymorfizmu
na materiale, w ktorym indywidualne oznaczenia plci sa znane.

W przypadku zebéw, dla obu malp czlekoksztaltnych najlepszych
oszacowan dostarczala metoda CV (bazujaca na warto$ci wspolczynnika
zmiennosci). Te metode zastosowano wiec do oszacowania dymorfizmu
zebow kopalnych hominidéw. Sredni dymorfizm plciowy w wymiarach
kla oszacowany metoda CV, dla obu gatunkoéw australopitekow wyniost
okolo 10% (w poréwnaniu do ok. 30% dymorfizmu kléw u szympansa
i ok. 50% u goryla). Najbardziej dymorficznym pomiarem dla australo-
pitekow okazala sie wargowo-jezykowa [BL] szeroko$¢ kla, z tym, ze
dla Australopithecus africanus byl to pomiar szerokosci géornego kla, dla
Australopithecus robustus — kla dolnego.

Obliczone wskazniki rzeczywistego dymorfizmu plciowego cech cza-
szek goryli i szympanséw pozwolily sprawdzi¢ skuteczno$¢ metod szaco-
wania dymorfizmu na tej grupie pomiaréw. Dla calo$ci badanych cech
czaszki goryla, najblizsze rzeczywistych okazaly sie wyniki uzyskane me-
toda MoM (dla okolicy twarzy — metoda ARM). Wielko§¢ dymorfizmu
cech czaszek szympansa najlepiej odtwarzala metoda CV (w wersji
CV10). Poniewaz na materialach kopalnych liczba mozliwych do wyko-
nania pomiaréw jest ograniczona, ostatnim krokiem analizy skutecznos$ci
metod szacowania dymorfizmu u malp czlekoksztaltnych na podstawie
pomiaréw ich czaszek bylo sprawdzenie metod z wykorzystaniem takich
cech, dla ktorych liczebno$é prob gatunkow australopitekow byla wiek-
sza lub réwna siedem. Uzyskane wyniki nie zmienily wnioskow uzyska-
nych z analizy kompletu cech. Dla goryla najlepsze oszacowania dawala
metoda MoM ($rednio zanizyla dymorfizm o 1%), dla szympansa najlep-
szych oszacowan dostarczyta metoda CV(10) (Srednio zawyzyla dymor-
fizm 0 1%). Poniewaz dla australopitekow rzeczywisty dymorfizm czaszki
nie jest znany, po oszacowaniu go calym zestawem metod, wybrano wy-
niki oszacowan metodami dajacymi najlepsze efekty u afrykanskich malp
czlekoksztaltnych.

W celu dokonania wyboru, ktéra metoda szacowania dymorfizmu naj-
lepiej nadaje sie do okreslenia dymorfizmu obu gatunkéw australopite-
kow (najlepsza dla goryli, najlepsza dla szympanséw czy u$redniony wy-
nik obu metod), postuzono sie testem nieparametrycznym — statystyka
rang. Wartosci wspolezynnikow zmienno$ci najbardziej liczebnie reprezen-
tatywnych pomiaréw skonfrontowano z danymi malp czlekoksztaltnych
(wskazniki dymorfizmu plciowego sg skorelowane ze wspodlczynnikami
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zmiennoSci calej proby). Przy uwzglednieniu 19 cech czaszki, wspdlezyn-
niki korelacji rang Spearmana, obliczone dla szeregdw cech w parach
gatunkow, okazaly sie istotne statystycznie dla wszystkich kombinacji
par (podobne profile), cho¢ wspoélczynnik korelacji Pearsona byt nie-
istotny dla pary: A. africanus — goryl. Wyliczono tez wspoélczynniki kore-
lacji dla profili wskaznikéw dymorfizmu malp i australopitekéw. Oprocz
istotnej korelacji rang dla pary: goryl — szympans, ,malpie” profile dy-
morfizmu plciowego wykazywaly tylko jedng istotng korelacje, a miano-
wicie w parze: goryl — A. robustus. Okazalo sie zatem, ze goryl i A. robu-
stus majg nie tylko podobne rozmiary, ale takze podobne wzorce (profile)
dymorfizmu. Zadna z wersji oszacowan wspolczynnikow dymorfizmu nie
korelowala z profilem dymorfizmu szympansa. Nisko dymorficzny szym-
pans zatem nie byt dobrym modelem do szacowania dymorfizmu zadne-
go z dwoch badanych gatunkéw australopitekow. (Dla A. africanus, goryl
rowniez nie wydal sie dobrym wzorcem).

Innym, dodatkowym, sposobem podejscia do zagadnienia oceny zroz-
nicowania plciowego w zbiorze danych, bedacych pomiarami osobnikow
o nieustalonej plci, byl podzial tych osobnikéw na dwie rézniace sie roz-
miarami grupy, dokonany metoda analizy skupien. Ze wzgledu na li-
czebno$ci zestawu pomiarow i che¢ odniesienia wynikdéw uzyskanych
ta metoda do wynikow ostatnio publikowanej pracy w Science, metode
analizy skupien zastosowano jedynie w odniesieniu do australopitekow
~masywnych”. Rozdzielenie ta metoda zbiorow afrykanskich malp czleko-
ksztaltnych dalo satysfakcjonujace wyniki w wypadku wysoce dymorficz-
nych goryli (az 94% osobnikow zaliczonych do grup osobnikow wiek-
szych i mniejszych — samcow i samic bylo nimi rzeczywiécie). Znacznie
gorszy wynik jednak uzyskano odno$nie do nisko dymorficznych szym-
panséw — u nich prawie 30% osobnikow zostalo blednie zakwalifikowa-
nych do grup plci.

Proba zlozona z 17 osobnikéw gatunku A. robustus, reprezentowanych
pomiarami 12 cech czaszki, zostala w ten sposob rozdzielona na dwa
podzbiory: ,samcow” i ,,samic”, ktore roznily sie istotnie szeScioma z 12
cech. Znajac rzeczywiste pomiary osobnikéw wchodzacych w sklad pod-
zbioréw, wyliczono $rednie dla cech tych podzbioréow, a nastepnie roz-
miary ,,dymorfizmu” obu grup. Wskazniki dymorfizmu wyliczono na tej
samej zasadzie, na podstawie ktorej uzyskano dane o rozmiarach rzeczy-
wistego dymorfizmu plciowego malp — dzielgc Srednie cech grupy w za-
lozeniu meskiej przez zenska (M/F). Opisany sposob postepowania
pozwolil na ,przypisanie” plci poszczegbélnym przedstawicielom serii
Australopithecus robustus, a to umozliwilo zakwestionowanie niekto-
rych zalozen koncepcji Lockwooda et al. (2007) odnosnie do nieréwnej
proporcji plci (4 : 1 na korzy$é samcéw) u znanych osobnikoéw nalezacych
do masywnych australopitekow.
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Analizowane w tej pracy dane czaszkowe i zebowe dla poludniowo-
afrykanskich wczesnych hominidow dosy¢ wyraznie sugeruja unikatowa
kombinacje: malego dymorfizmu plciowego kla oraz duzego (kilkunasto-
procentowego) dymorfizmu cech czaszki, a co za tym idzie — masy ciala.
Australopithecus robustus, ze swym oszacowanym wskaznikiem dymor-
fizmu plciowego rozmiaréw twarzoczaszki na okolo 1,13, okazat sie bar-
dziej dymorficzny od szympansa (WDP = 1,06), prawie rozmiaréw goryla
(WDP = 1,15). (Dymorfizm rejonu twarzoczaszki Australopithecus afri-
canus wydaje sie nieco nizszy niz dymorfizm A. robustus).

Nalezy jednak pamietaé, ze problematycznych obszaréw przy studio-
waniu dymorfizmu form kopalnych jest wiele. Po pierwsze, problemem
takim jest wielko$¢ i integralno$¢ proby. Po drugie, warto zwroci¢ uwage
na relacje miedzy dymorfizmem réznych elementéw szkieletu a dymorfi-
zmem rozmiar6ow ciala. Nie da sie bowiem wykluczy¢ takiej mozliwosci,
ze istnieje roznica miedzy wezesnymi hominidami a wspolczesnymi ho-
minoidami w rozwoju rejonu kranio-facjalnego: poludniowoafrykanskie
australopiteki mogly mie¢ bardzo dymorficzne twarze, pozostajac umiar-
kowanie dymorficzne, jesli chodzi o szkielet pozaczaszkowy.

Na tle dyskusji na temat obecnego stanu wiedzy o dymorfizmie
australopitekéw naszkicowano, w jaki spos6b wiedza ta moze by¢ wyko-
rzystywana w 1nterpretac3ach ekologlcznych Siedlisko, przystosowanla
pokarmowe, preSJa drapleznlcza i, oczywiScie, system kojarzen maja
zwigzek z rozmiarami dymorflzmu plciowego. Poludniowoafrykanskie
australopiteki byly $redniej wielko$ci naziemnymi mieszkancami sawanny,
odzywiajacymi sie zroznicowanym pokarmem ro$linnym wymagajacym
intensywnego zucia. Uzyskane przeze mnie wyniki przemawiaja za tym,
ze byly zapewne poliginiczne, ale wydaje sie, ze zyly w grupach wielo-
samcowych (haremowa struktura spoleczna wspolczesnych goryli nie
wydaje sie dla australopitekow dobrym modelem).



Aneksy

1. Ryciny uzupelniajace do rozdzialu 4

2. Materialy porownawcze (goryle i szympansy)



Mm/Mf vs. Mean
(r=0,992)

Mean

1.3 1.4 15 1,6 1.7 18 1,9

M/
MnVMf vs. FMA
(r=0,924)

FMA

1.2 13 1.4 15 1.6 1.7 1.8 1,9

M
Mm/Mf vs. ARM
(r=0,991)
r/‘ e’

1.3 1.4 15 1,6 1.7 1,8 1,9

Mg
Mm/Mf vs. BDI
(r=0,992)

13 14 15 16 17 18 19

M

Mn/Mf vs. Median
(r=0,992)

Median
S

0,9 1,0 1.1 1,2 13 1.4 1.5 1,6 1.7 18 1.9

M/

Mm/Mf vs. MoM
(r=10,956)

MoM
FS

0,9 1,0 1.1 1,2 13 1.4 1.5 1,6 1.7 18 1.9

M/

Mm/MF vs. CV(7)
(r=0,989)

CV(7)

0
0,9 1,0 1.1 1,2 13 1.4 1.5 1,6 1.7 18 1.9

M/

Rye. A-1. Goryle (zeby). Dobro¢ metody

szacowania dymorfizmu plciowego — kore-

lacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym

(Mm/Mf) a oszacowanym siedmioma roz-
nymi metodami

199



| leszanes e ],
2 |3[E82828% %////////////// B
s\ T L [

ooooooo
8 8 |8 © ¢ € ¥ 8 g » ¢ v ~ o € T ¥ g ® © v N o

Ryc. A-2. Goryle (zeby bez kléw). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego
r6znymi metodami

— korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym (Mm/Mf) a oszacowanym siedmioma
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207



/

/

//

555555
N « - -

SN

zki

owania dymorfizmu plciowego cech czas

. A-10. Goryle. Rozklady bledéw szac
za pomoca roéznych metod

Ryc

208



Mm/Mf vs. Mean

(r=0,879)
1,55 =
1,50 e
1,45 -
140 z S
c 135 S 4
© 2 -
s P g
= 130 - e
P ,‘/
1,25 S i
. A7 e
1,20 —— OIS
115 fretis -
1,10 =
106 110 114 118 122 126 130 1,34
Mm/Mf
Mn/Mf vs. FMA
(r=0,844)
1,45 >
1,40 E —
1,35 <
< 130 . e
g -
Y125 . -
1,20 = et
R P .
115 s ST
1,10 :
106 110 114 118 122 126 1,30 1,34
Mm/Mf
Mn/Mf vs. ARM
(r=0,881)
1,45 -
1,40 e
1,35 - -~
e - -7
S 130 i -
4 s .
<425 S e
1,20 =
. PR
1,15 e 2
1,10 <
106 1,10 114 118 122 126 1,30 1,34
Mm/ME
Mm/Mf vs. CV(10)
(r=0,868)
16 >
2an
15 A
14 - e
T3 ~ —+
o B -
12 BRL g
. Rl . /'l, . °
. 4
11 e <7
105 =
106 110 114 148 122 126 1,30 134
Mm/Mf

Median

cv()

BDI

Mm/Mf vs. Median
(r=0,883)

1,20
1,15

1,10

1,18 1,22

Mm/Mf

Mm/Mf vs. MoM
(r=0,884)

1,26

1,30 1,34

e 95% p.ufnoscil

1,14 1,18 1,22

Mm/Mf

Mm/Mf vs. CV(7)
(r=0,869)

1,26

1,30 1,34

e 95% p.ufnoscil

1,18 1,22

Mm/Mf

Mm/Mf vs. BDI
(r=0,881)

1,26

1,30 1,34

e 95% p.ufnosci

1,22
Mm/Mf

1,26

1,30 1,34

. 95% p.ufnosci

Ryc. A-11. Goryle (twarz). Dobroé metody szacowania dymorfizmu plciowego — korelacje
pomiedzy wskaznikiem rzeczywistym (Mm/Mf) a oszacowanym
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Ryc. A-12. Goryle (podniebienie). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego

— korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym (Mm/Mf) a oszacowanym

210



Mm/Mf vs. Mean

Mm/Mf vs. Median

(r= ,756) (r=0,757)
124 — 122 P
1,22 e 1,20 ==
d . - o
1,20 T - .
A s - 1,18 o
1,18 ——et ° T e
< e i S 116 e —t
3 116 S ezt 5 T
e o o - o
= . - b = 114 e
114 S .
L . ,,’
. o 1,12 =
112 4t -
- o,
1,10 2 ® 110 o d
1,08 1,08
102 104 106 108 110 112 114 102 104 106 108 110 112 114 1,16
M M
Mm/Mf vs. FMA Mm/Mf vs. MoM
(r=0,573) (r=0,799)
1,19 - 1,22 -
118 <] 1.20 e
- 1,18 .
1,17 = s
’ - 1,16 - - U
1,16 - g
. T . 1,14 . = z
1,15 e 112 2 P
< T s T o
s 1,14 § 1,10 - P
2 = =
113 ] _ I ket 1,08 e %
. o -~ < -
112 . et .06 P
e 1,04 ~
i s . 1,02 e
1,10 - 1.00
e . ' s
1,09 098
1,02 1,04 1,06 1,08 1,10 112 1,14 1,16 1,02 1,04 1,06 1,08 1,10 112 1,14 1,16
M Mme
Mm/Mf vs. ARM Mm/Mf vs. CV(7)
(r=0,751) (r=0,751)
1,18 - 1,20 —
o o~
- ] 1,18
1,16 = . .
e o 1,16 - praie Gl
.- . - .
114 —= = 1,14 —_—
s, T et s 112 e e
x 112 = S = b -1
< L. e O 1,10 b~ 2 e
1,10 / s 1,08 R
.r’ . L
1,06 -
1,08 5% s
A 1,04 2 -
1,06 1,02 .
102 104 106 108 110 112 114 1,16 102 104 106 108 110 112 114 1,16
M M
Mm/Mf vs. CV(10) Mm/Mf vs. BDI
(r=0,751) (r=0,758)
114 ~ 1,24 —
" =
1,12 i 1,22 -
1.10 . = o0 1,20 et
. . . g o e
1,08 = i
e B 1,18 Srcaas *
S 1,06 — e 5 T b
3 100 / . o e T T
B > B A e
1,02 . ol 114 I
= 0 -
1,00 L 142
. .
098 s 1,10 o
0,9 e 1,08
102 104 106 108 110 112 114 1,16 102 104 106 108 110 112 114 1,16
Mt M

Ryc. A-13. Goryle (zuchwa). Dobroé metody szacowania dymorfizmu plciowego — kore-
lacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym (Mm/Mf) a oszacowanym
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Ryc. A-14. Szympansy (czaszka). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego

— korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym (Mm/Mjf) a oszacowanym
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Ryc. A-16. Szympansy (twarz). Dobro¢ metody szacowania dymorfizmu plciowego
— korelacje miedzy wskaznikiem rzeczywistym (Mm/Mjf) a oszacowanym
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Rye. A-17. Szympansy (podniebienie). Dobroé metody szacowania dymorfizmu plciowego
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Materialy poré6wnawcze — GORYL NIZINNY (Gorilla gorilla gorilla)

Lp. Nr Ple¢  Wiek Kolekcja Lokalizacja Data Badane materiaty
1. FC.112 M Adyg Powell-Cotton Kongo Francuskie 1927 czaszka, zeby
2. FC114 F yg " " 1927 zeby

3. FC115 M Adyg " " 1927 czaszka, zgby
4, FC.120 F " " 1927 czaszka, zeby
5. FCA23 M " " 1927 czaszka, zeby
6. FC.130 M " " 1927 czaszka, zgby
7.  FCA33 M " " 1927 czaszka, zeby
8. FC.146 F " " 1927 czaszka, zeby
9. FC.147 F yg " " 1927 zeby

10. FC.151 F yg " " 1927 zeby

1. FCA154 F " " 1927 czaszka, zgby
12.  FC.195 M ! ! 1927 czaszka
13.  FC.196 M " " 1927 czaszka, zeby
14.  FC.206 M " " 1927  czaszka bez zuchwy, zeby
15.  FC224 F " " 1927 czaszka, zeby
16. CAMI.14 F yg  Powell-Cotton Kamerun 1929 zeby

17. CAMI41 M Adyg " " 1929 czaszka, zeby
18. CAM 142 F " " 1929 czaszka, zeby
19. CAM |44 F yg " " 1929 zeby

20. CAM147 M " " 1929 czaszka, zgby
21. CAM148 M " " 1929 czaszka, zeby
22. CAMI1.95 F " " 1929 czaszka, zeby
23. CAM1.96 F " " 1929 czaszka, zgby
24, CAM197 F yg " " 1929 zeby
25. CAM1.98 F " " 1929 czaszka, zeby
26. CAMI1.99 M " " 1929 czaszka, zeby
27. CAMI105 M " " 1929 czaszka, zgby
28. CAMI106 M " " 1929 czaszka, zgby
29. CAMIL107 M yg " " 1929 zeby
30. CAMIL108 M yg " " 1929 zeby
31. CAMI109 F yg " " 1929 zeby
32. CAMI110 F yg " " 1929 zeby
33. CAMI1M1 F yg y y 1929 zeby
34. CAMI128 M " " 1929  czaszka bez zuchwy, zeby
35. CAMI134 M " " 1929 czaszka, zgby
36. CAMI.139 F " " 1929 czaszka, zgby
37. CAMI.149 F " " 1929 czaszka, zeby
38. CAMI.150 F " " 1929 czaszka, zeby
39. CAMI198 F yg " " 1929 zeby
40. CAM1208 M " " 1929 czaszka, zgby
41, CAMI230 M " " 1929 zeby, zuchwa
42. CAMI1.231 M " " 1929 czaszka, zeby
43.  ZIll.64 M Zenkerman Kamerun 1930 czaszka, zeby
4.  ZII3A M " " 1930  czaszka bez zuchwy, zeby
45.  ZVI.32 M " " 1933 czaszka, zeby
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Lp. Nr Pte¢  Wiek Kolekcja Lokalizacja Data Badane materiaty

4. MI.28 M Merfield Kamerun 1930 czaszka, zeby
47.  Merl.29 F " " 1930 czaszka, zgby
48.  Merll.2 F " " 1930 czaszka, zeby
49.  Merll.3 M " " 1930 czaszka, zgby
50. M.0.1 M " " 1932 czaszka, zeby
5. MO0.2 M " " 1932 czaszka, zgby
52.  M03 F yg " " 1932 zeby

53. M.0.4 F Adyg " " 1932 czaszka bez zuchwy, zeby
54. M.2 F " " 1935 czaszka, zeby
55. M.11 F " " 1935 czaszka, zgby
56. M.20 M " " 1935 czaszka, zeby
57. M.22 M yg " " 1935 zeby

58. M.35 F yg y ! 1935 zeby

60. M.57 F yg " " 1935 zeby

61. M.58 F " " 1935 czaszka, zeby
62. M.89 F " " 1935 czaszka, zeby
63. M.95 F " " 1935 czaszka, zeby
64. M.96 F " " 1935 czaszka, zgby
65.  M.109 Y yg " " 1932 zeby

66. M.119 1st M " " 1932 zeby

67. M.136 F " " 1935 czaszka, zeby
68. M.139 F " " 1935 czaszka, zgby
69. M.174 F y " 1935 czaszka
70.  MA77 F " " 1935 czaszka, zeby
7. M204 M Adyg " " 1933 czaszka, zeby
72, M.206 M Adyg " " 1933 czaszka bez zuchwy, zeby
73 M241 Y yg " " 1933 zeby

74, M264 M " " 1936 czaszka
75, M.329 F " " 1932 czaszka
76.  M.372 M " " 1932 czaszka, zgby
7. M.460 F " " 1933 czaszka, zgby
78. M4o61 M " " 1933 zuchwa
79.  M.667 F yg ! y 1932 zeby

80. M6r4 M yg " " 1933 zeby

81. MG88 F " " 1933 czaszka, zgby
82. M.689 M yg " " 1933 zeby

83  M.691 F yg y ! 1933 zeby

8.  M6% F " " 1932 czaszka, zgby
85.  M.766 M " " 1933 zeby

86. M.798 F " " 1934 czaszka, zeby
87.  M.T799 F " " 1934 czaszka bez zuchwy
88. MB35 M " " 1934 czaszka, zgby
89. M.B854 M " " 1934 czaszka, zeby
90. M.857 F yg " " 1934 zeby

91.  M.865 F yg y " 1934 zeby

92. M8752nd F yg " " 1934 zeby

93.  M877 F " " 1934 zuchwa
94, Mnono. F yg " " ? zeby

95.  M.000 F yg " y 1933 zeby
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Materialy porownawcze — SZYMPANS ZWYCZAJNY (Pan troglodytes)

Lp. Nr Pte¢  Wiek Kolekcja Lokalizacja Data Badane materiaty
1. CAM.13 M Powell-Cotton Kamerun 1929 czaszka

2. CAM.118 M yg " " 1929 zeby

3. CAM.199 M " " 1929 zeby, czaszka
4. CAM.200 M " " 1929  zeby, czaszka bez zuchwy
5. CAM.203 F Adyg " " 1929 zeby, czaszka
6. CAM.204 F " " 1929 zeby, czaszka
7. CAM.206 M " " 1929 czaszka
8. CAM.207 F " " 1929 czaszka

9. CAM.216 F " " 1929 zeby, czaszka
10. CAM.217 F yg y " 1929 zeby

1. CAM.218 F " " 1929 zeby, czaszka
12.  CAM.219 M " " 1929 zeby, czaszka
13. CAM.228 M " " 1929 zeby, czaszka
14.  CAM.236 M " " 1929 zeby, czaszka
15.  CAMMo.o. M " " ? zeby, czaszka
16. CAM.II.62 M " " 1931 zeby, czaszka
17. FC100 M Powell-Cotton  Kongo Francuskie 1927 zeby, czaszka
18. FC116 M " " 1927 zeby

19. ZV.83 F Zenkerman Kamerun 1931 zeby, czaszka
20. ZVL.34 M " " 1933 zeby, czaszka
21, ZVL.35 M yg " " 1933 zeby

2. ZVIL.23 F " " 1933 zeby, czaszka
23. ZVI.24 M " " 1933 zeby, czaszka
24, ZVI.25 M " " 1933 zeby, czaszka
25, ZVI.26 F Adyg " " 1933 zeby, czaszka
26.  ZVII. 02 M " " 1934 zeby, czaszka
27.  ZVIL10 F g " 1934 zeby, czaszka
28.  ZIX.49 M " " 1935 zeby, czaszka
2. ZIX.51 F " " 1935 zeby, czaszka
30. M52 M yg Merfield Kamerun 1935 zeby

31. M 94 Y yg " " 1935 zeby

32.  M105 F " " 1935 zeby, czaszka
3. M14 M Adyg " " 1935 zeby, czaszka
4. M145 F yg " " 1935 zeby

35 M169 F " " 1933 zeby, czaszka
36.  M170 M yg " ! 1933 zeby

7. M172 F " " 1935 zeby

38 M181 F Adyg " " 1933 zeby

39. M184 F " " 1933 zeby, czaszka
40. M249 F " " 1933 czaszka
41. M254 3d M " " 1936 zeby, czaszka
42 M272 Y " ! 1933 czaszka
43.  M273 F " " 1933 czaszka
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Lp. Nr Pte¢  Wiek Kolekcja Lokalizacja Data Badane materiaty

4,  M275 F yg Merfield Kamerun 1933 zeby

45 M278 M Adyg " " ? zeby

46.  M299 F " " 1933 zeby, czaszka

47.  M347 M Adyg g " 1933 zeby

48 M3M F yg " " 1933 zeby

49.  M382 F yg " " 1933 zeby

50. M401 M " " 1932 zeby, czaszka

51, M440 M " " 1933 zeby, czaszka

52. M449 F " " 1933 zeby, czaszka

53.  M501 F " " 1933 czaszka

54, M 506 3rd F  Adyg " " 1936 zeby

55.  M573 F yg " " 1932 zeby

56. Mb574 F " " 1932 zeby, czaszka

57.  M655 F " " 1933 zeby, czaszka

58.  M702 F " " 1933 zeby, czaszka

59.  M707 Y yg " " 1933 zeby

60. M712 M " " 1933 czaszka

61.  M719 M yg " " 1933 zeby

62. M724 M " " 1933 czaszka

63. M743 F " " 1933 zeby, czaszka

64. M745 F " " 1932 czaszka

65. M747 M yg " " 1933 zeby

66. M789 F " " 1933 czaszka

67. M792 F " " 1933 czaszka

68. M800 F " " 1932 zeby, czaszka

69. M801 M yg " " 1932 zeby

70.  M8&03 F " " 1934 zeby, czaszka

1. M814 F " g 1934 zeby, czaszka

7. M873 F " " 1934 z¢eby, czaszka

73.  M3886 F yg " " 1934 zeby

74, M891 F yg " " 1934 zeby

75.  M967 F " " 1932 zeby, czaszka

76.  M984 M " " 1932 zeby, czaszka

7. M986 F " " 1932 zeby, czaszka

78. M988 M " " 1932 z¢by, czaszka
P. t. schweinfurthii

79. C19% M yg  Powell-Cotton Kongo 1905 zeby

80. C259 M " " 1906 czaszka

81. C370 F yg " " 1906 zeby

82. C3r2 M yg " " 1906 zeby

yg — osobnik mtodociany; Ad yg — mtody dorosty; brak specyfikacji — osobnik dorosty
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Sexual dimorphism in the South African
australopithecines

Summary

Sexual dimorphism in primates is a significant phenomenon because of its
species specificity on the one hand, and its correlation with patterns of social
behavior on the other. The significant recent enlargement of the fossil sample of
the South African Plio-Pleistocene hominids — the australopithecines — has
broadened the range of variability of the species and provided opportunities for
reexamination of sexual dimorphism in a more representative sample. The aim
of this project is to determine the magnitude and ascertain the pattern of sexual
dimorphism in the South African australopithecines, relate these to extant Afri-
can apes (of known sex, behavior and ecology) and make suggestions about
aspects of the social behavior of these early hominids.

The materials include original fossils of two australopithecine taxa: Australo-
pithecus robustus and Australopithecus africanus, housed in the Transvaal
Museum, Pretoria, and at the University of the Witwatersrand, Johannesburg.
The A. africanus material came from Taung, Sterkfontein and Makapansgat. The
A. robustus material came from Kromdraai, Swartkrans, Drimolen, Gondolin and
Coopers (see Fig. 6). The comparative samples consist of extant African apes:
gorillas (Gorilla gorilla) and chimpanzees (Pan troglodytes) of known sex, both
from the Powell-Cotton collection in the Quex Museum, Birchington, Kent,
England. The apes were shot in the wild during the late 1920s to early 1930s in
the French Congo and Cameroon (see Fig. 9). The chimpanzee sample consists
of 82 specimens in total, and the gorilla sample of 95 specimens (see Table 1 and
Appendix).

The results presented here are based on metrical analyses of craniofacial and
dental remains. For the teeth, the data consist of mesio-distal and labio-lingual
or bucco-lingual dimensions (and height of the canines) of all upper and lower
dental remains. For the craniofacial measurements, the data consist of selected
dimensions of face, palate, mandible and cranium (see Fig. 11 and Table 2). The
magnitude of sexual dimorphism for extant apes was assessed directly — as
indices of the mean values for males to the mean values for females (M/F). The
magnitude of sexual dimorphism in the fossil sample was evaluated by various
statistical methods, based on assessing the parameters of distribution of the
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variables: the “Mean” method; “Median” method; Coefficient of Variation (CV)
method; Finite Mixture Analysis (FMA); Method-of-Moments (MoM); Assigned
Resampling Method (ARM); and Binomial Dimorphism Index (BDI).

Data on extant African apes (see Tables 7—10) were used to assess the
goodness-of-fit for each method estimating sexual dimorphism in the fossil
samples. In case of the teeth, the CV(77) method provided the best estimates (see
Figs. 39—42). For the South African australopithecines, the average degree of
sexual dimorphism (using the CV method) in the canine dimensions was about
10% (see Table 20). The most dimorphic dimension in both species was the BL
breadth — for A. africanus BL breadth of the upper canine, for A. robustus — BL
breadth of the lower canine.

In the case of the cranium, at low levels of true dimorphism, as observed in
chimp skulls, the CV(10) method provided the best estimates (see Fig. 45);
at high levels of true dimorphism, as observed in gorilla skulls, the MoM method
(and for the face alone, the ARM method) provided the best estimates (see Figs.
43—44). Because the actual level of craniofacial sexual dimorphism for early
hominids is not known (i.e., whether weakly, moderately or highly dimorphic),
after assessing dimorphism using all previously-mentioned statistical methods,
the best-fitting methods for African apes were selected (MoM/ARM and CV10).
To optimize the choice of the method for best assessing dimorphism in the fossil
sample, profiles of variation were used (coefficients of variation are correlated with
indices of sexual dimorphism). Using the selected nineteen facial measurements
(for which the sample size of the australopithecines was >=7), it appears that
A. robustus and gorillas have not only a similar degree of sexual dimorphism,
but also similar profiles of dimorphism (see Fig. 86). The poorly dimorphic
chimpanzee was not a good model for assessing sexual dimorphism in crania of
either of the two species of hominids. (For A. africanus, gorilla was also shown
not to be a good model).

A further approach taken to assess sexual differences in a sample where the
data were measurements of individuals of indeterminate sex, was the separation
of such individuals into two groups (presumably sexes) using cluster analysis.
For the African apes, this method gave satisfactory results for highly dimorphic
gorillas (see Table 27) — as many as 94% of the individuals classed among
members of the bigger and the smaller groups were actually males and females,
respectively. The results for weakly dimorphic chimpanzees, however, were
unsatisfactory (see Table 29) — here nearly 30% of individuals had been
classified into the incorrect group (meaning sex group).

A sample of Australopithecus robustus composed of seventeen individuals,
represented by twelve skull measurements, was divided into two subsamples:
“males” and “females”, that differed significantly in six out of the twelve features
(see Table 34). Then, knowing the actual measurements of the individuals
making up the subsamples, the mean values of particular characters of those
subsamples were calculated, followed by the degree of the “dimorphism” of both
groups. Indices of sexual dimorphism were calculated using the same formula
for obtaining data on the true dimorphism in apes: by dividing the mean values
of characters of the supposedly male group by the female ones (M/F). The
cluster analysis procedure allowed sex to be “ascribed” to the particular
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individuals of the A. robustus series (see Figs. 96, 98—99). This allowed the
present author to dispute the claims of Lockwood et al. (2007) concerning
the uneven sex proportion (4 : 1 in favor of males) for the known craniofacial
individuals of the “robust” australopithecines.

This work reveals that the South African australopithecines possessed
a combination of small canine size dimorphism and increased level of facial
dimorphism (which in primates is correlated with body mass dimorphism).
Australopithecus robustus, compared to extant African apes, exhibits reduced
canine dimorphism (10%), which is much less dimorphic than chimpanzees
(30%) and gorillas (50%). On the other hand, with respect to craniofacial
dimorphism, A. robustus (with its index of estimated size dimorphism of
approx. 1.13), is more dimorphic than chimpanzees (with its male to female ratio
of approx. 1.06), and is gorilla-like in magnitude (M/F ratio of approx. 1.15).

Against the background of the current body of knowledge on sexual dimorphism
in australopithecines, suggestions were made as to how this knowledge can be
employed in ecological interpretations. Habitat, diet, predator pressure and
mating system all have an impact on the degree of sexual dimorphism. The
South African australopithecines were medium-sized terrestrial savanna
inhabitants feeding on a diverse plant foods requiring intensive mastication (see
Fig. 103). The results obtained suggest they were probably polygynous, however,
the social structure of gorillas does not seem to be a good model for the “robust”
australopithecines. It seems more probable that Australopithecus robustus lived
in multimale/multifemale groups, rather than in the single male harem groups
of today’s gorillas.








