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Abstrakt

Variabilita tvaru a velikosti lebky moderniho ¢lov€ka je ovlivnéna mnoha riznymi
faktory. Svou roli hraji neutrdlni evolu¢ni procesy: mutace, geneticky drift a migrace; pohlavi
jedince, ale také prostiedi, ve kterém dany jedinec vyrista a potrava, kterou pfijima. Kvuli
etickym omezenim pfi pokusech na ¢lov€ku a primatech je velice obtizné urcit, do jaké miry
je za dané rozdily zodpovédna selekce a jaky podil méa na variabilit€¢ vyvojova plasticita.
Z klimatickych faktori pravdépodobné nejvétsi selekéni tlak vyvijeji nizké teploty a to
pfedevSim na obli¢ejovou cast lebky. Dalsi vyznamnou klimatickou proménnou ovlivitujici
tvar lebky, nejvice nosni dutiny, je i vlhkost vzduchu. Vnitropopulacni diverzita jednotlivych
znakil lebky klesa spole¢né s narustajici geografickou vzdalenosti od pravdépodobného mista

pocatecni expanze moderniho ¢loveka.

Klicova slova: lebka, moderni ¢lovék, teplota, klima, strava, geografie



Abstract

Variability of cranial size and shape in modern humans is affected by many different
factors. Neutral evolutionary processes: mutation, genetic drift and migration; sex; but also
the environment in witch the individual grows andt the food it recieves are responsible for this
variability. Due to ethical constrains in experiments on humans and primates is very difficult
to determine to what extent is for observed differences responsible selection and what
proportion generates developmental plasticity. From the climatic factors temperature most
likely forms the biggest selection pressure, which is evident especially on the facial part of the
skull. Another important climatic variable influencing skull shape, nasal cavity most, is
humidity. Within-population diversity decreases with increasing geographic distance from

putative origin of modern human expansion.
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Antropometrické body zminované v praci

Alare = nejvice lateralni bod na okraji apertura piriformis

ANS = vrcholek spina nasalis anterior

Antegonion = nejvyse polozeny bod v zafezu dolni Celisti
Basion = bod leZici na pruseciku tylniho otvoru a medidlni roviny
Coronale = nejvice lateralni bod véncového Svu

Euryon = nejvice laterarni bod mozkovny, lezici na kosti spankové nebo temenni; spojnice

bodl musi byt kolmé na medialni rovinu)

Glabella = bod nachazejici se nejvice vpredu v medidlni rovin€ na spodni ¢asti Celni kosti

pfi orientaci ve frankfurtské horizontéle
Gonion = nejvice lateralni bod na angulus mandibularis
Hormion = bod spojeni kosti radli¢né s télem kosti klinové v medialni roviné
Kondylion mediale = nejvice lateralni bod processus condylaris
Nariale = nejnize polozeny bod apertury piriformis
Nasion = misto stietu §vil sutura internasalis a sutura frontonasalis
Nasomaxillare = bod v misté stfetu apertura piriformis a §vu sutura nasomaxillaris
Nasospinale = bod lezici na priise¢iku medidlni roviny se spojnici bodl nariale
Opisthocranion = nejvice vzdaleny bod od bodu glabella nachazejici se v medidlni roviné
Prosthion = bod lezici nejvice veptedu na processus alveolaris maxillae
Rhinion = bod v mist€ stfetu apertura piriformis a §vu sutura internasalis
Sella = bod oznacujici geometricky stied tureckého sedla
Stephanion = bod lezici na priseciku sutura coronalis a linea temporalis superior

Zygion = bod leZici nejvice lateralné na jafrmovém oblouku - arcus zygomaticus
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Zygomaxillare = nejniZe poloZeny bod na $vu sutura zygomaticomaxillaris

Antropometrické rozméry zminované v praci

Biaurikularni Sifka = vzdalenost bodu auriculare (bod stfetu jarmového oblouku a kolmice

prochazejici sttedem otvoru zevniho zvukovodu)

= ptripadné vzdalenost bodl radiculare (bod ve kterém je jafrmovy oblouk

nejvice prohnuty)
Bizygomaticka Sirka = vzdalenost bodl zygion
Nejvétsi délka mozkovny = vzdalenost boda glabella a opisthocranion
Nejveétsi Sifka ¢ela = vzdalenost bodii coronale
Nejvétsi Sifka mozkovny = vzdalenost boda euryon
Vyska nosu = vzdalenost bodli nasion a nasospinale

Vyska obliceje = vzdalenost bodl nasion a prosthion

VySka zadni ¢asti obliceje = vzdalenost bodll gonion a sella



1. Uvod

Hlavni pfiinou variability, jak genetické tak fenotypové, jsou jednak neutrdlni
evoluéni procesy, jako je mutace, geneticky drift, migrace, ale také pfirodni vybér
a fenotypova plasticita. Pokud by nedochéazelo k pfirodnimu vybéru a neuplatiiovala by se
vyvojova plasticita, jedinym zdrojem variability by bylo pouze plisobeni neutrdlnich
evolucnich procesii. V tomto piipadé by rozdily mezi jednotlivymi populacemi ¢lovéka témét
dokonale odrazely populacni strukturu a historii. Nékteré z ¢asti lebky vSak zachycuji
evoluéni historii Iépe nez jiné. Jedna se o ty Casti, jejichz morfologie je méné ovlivnéna
ptirodnimi podminkami (Harvati a Weaver, 2006).

Kviili mnohym etickym a experimentalnim omezenim, tykajicim se ¢lov€ka a primatu,
je velice obtizné testovat vliv jednotlivych faktori plisobicich pii utvareni lidské lebky
(Lieberman, 2008). Proto je ve vétSin€ piipadl slozité, ba piimo nemozné zcela vyhodnotit,
do jaké miry se na variabilit¢ daného morfologického znaku lebky podili pfirodni vybér
a z jaké ¢asti vyvojova plasticita (Nowaczewska et al., 2011). V feSeni téchto obtizi mohou
byt alespoii ¢aste€né¢ napomocny studie (napi.: Rae et al., 2006, Kiliaridis et al., 1999)
zabyvajici se touto problematikou a vyuZzivajici jiné modelové organismy nez ¢loveéka (napf.
hlodavce, damany ¢i primaty).

Dalsi komplikaci pfi posuzovani variability jednotlivych ¢asti lebky je fakt, Ze lebka
neni pouze mozaikou nezavislych znak, ale jednotlivé ¢asti jsou vice ¢i méné integrovany,
tudiz se zménou jedné Casti se meéni 1 ¢asti dalsi (Klingenberg et al., 2003; Gonzalez-José et
al., 2004; Bastir a Rosas, 2005; Holton et al., 2011; Lieberman, 2011). Funkéné spojené
jednotky lebky se nazyvaji moduly. Jejich jednotlivé Casti podl€haji silnym interakcim, avsak
samotné moduly jsou na sobé do zna¢né miry nezavislé (Klingenberg et al., 2003). Pokud se
tedy s jednou proménnou zméni vice znakil, miize byt obtizné urcit, ktery znak byl samotnym
predmétem selekce a ktery vznikl druhotné diky své spojitosti se znakem, na ktery byl vyvijen
selekéni tlak (Lieberman, 2008).

Lebka je uspofddana do dvou hlavnich funkénich jednotek. Splanchnokrania,
skladajictho se zkosti obklopujicich dutinu Ustni, dutinu nosni a hrtan a neurokrania

skladajiciho se z lebe¢ni baze a lebecni klenby (Willmore et al., 2006).



Velice vyznamnym faktorem, ktery ovliviiuje tvar i velikost lebky je pohlavni
dimorfismus. Lebky se tedy lisi 1 v zavislosti na tom, zda jsou zenské ¢i muzské (Rosas a
Bastir, 2002; Franklin et al., 2005; Green a Curnoe, 2009; Bigoni et al., 2010; Kharoshah et
al., 2010). Kromée toho se vzhled lidské lebky méni také v ¢ase (Jantz a Meadows Jantz, 2000;
Jantz a Owsley, 2001; Defraia et al., 2008). Pohlavnimu dimorfismu ani casovym zméndm se
vSak ve své praci vénovat nebudu.

Ve své praci se pokusim odpoveédét predevsim na otdzku, jaky vliv ma na variabilitu
lebky prostfedi, ve kterém jednotlivé populace moderniho Clovéka Ziji a zily. Zaméfim se
hlavné na klimatické proménné, jako jsou teplota, vlhkost vzduchu, ptipadné uhrn srazek, ale
také na to, jak roste, popfipad¢ klesd variabilita lebe¢nich znakl uvnitf populace a mezi
populacemi na zdéklad¢ jejich geografické vzdéalenosti a na vliv geografického umisténi
populace na tvar a velikost lebky. V neposledni fad¢ prace také pojednava o tom, jak je tvar a

velikost lebky ovlivnén potravou, tj. jeji formou, jejimi vyzivovymi hodnotami a sloZzenim.
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2. Klimatické faktory a variabilita lebky

wewr

Pravdépodobné nejsilngjsi selekéni tlak, ovliviiujici morfologii lebky, je vyvijen
klimatickymi podminkami prostiedi. Nejvétsi vliv se pfisuzuje teploté okolniho prostredi
(Hubbe et al., 2009), pficemz ,stres* zplisobeny nizkymi teplotami ovliviiuje morfologii
lebky v mnohem vétsi mife nez ,,stres™ zplsobeny teplotami vysokymi (Nowaczewska et al.,
2011). DalSim relativné hojné diskutovanym faktorem je vlhkost vzduchu (poptipadé thrn
srazek). V nékterych pracich (napt. Smith et al., 2007) se objevuje i nadmotska vyska.

Seleke¢ni sila klimatickych podminek je ve velké mife omezena na populace Zijici
v extrémné chladnych oblastech, tedy v severni Evrop€, severni Americe a severovychodni
Asii (Hubbe et al., 2009), ale také v jizni ¢asti Jizni Ameriky (Hernandez et al., 1997).

VétSina variability neurokrania lze vysvétlit spiSe geografickou ¢i genetickou
vzdalenosti jednotlivych populaci nez rozdilnymi klimatickymi proménnymi. Morfologie
obliceje vykazuje jev opacny (Hubbe et al., 2009). K rozdilnému vysledku vSak dosli Harvati
a Weaver (2006), podle nichz morfologii obli¢eje geografickd ¢i geneticka vzdalenost nijak

neovlivilyje.

2.2 Pisobeni klimatickych faktori na tvar jednotlivych segmenti lebky

2.2.1 Oblicejova cast

Dutina nosni pravdépodobné podléha klimatickym vliviim vice nez zbytek oblicejové
obliceje (Noback et al., 2011). Clovék, stejné jako vétsina savcili, upfednostiiuje dychani
nosem, jelikoz zde dochazi k mnohem lepsi vymeéné tepla a vlhkosti, oproti dychani ptes
dutinu ustni (Lieberman, 2011).

Vymeéna tepla a vlhkosti v nosni dutiné je velice komplexni déj, ktery ovliviiuje
mnoho faktor. Hlavni podminkou pro vyménu tepla i vlhkosti je kontakt s mukdzni tkani
nosni dutiny. Tento d¢j je naprosto nezbytny proto, Ze mukdzni tkdné plic jsou pomérné

vysoce nachylné na poskozeni nespravnou vlhkosti i teplotou vdechovaného vzduchu. Proto
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je velice dulezité, aby se do plic dostaval vzduch spravné upraveny. Optimalni je vzduch
o teplot¢ podobné teploté téla s dostateCnou vlhkosti, nejlépe 100 %. Dostit tomuto
pozadavku je pfirozené¢ obtizn€j§i v suchych oblastech snizkou teplotou. Lze proto
predpokladat, Zze klimatické faktory mohou mit alespoii ¢astecny vliv na tvar a velikost nosni
dutiny.

Pro lepsi vyménu tepla a vlhkosti je vyhodnéjsi vyssi hodnota poméru povrch/objem,
kdy se se vzrastajici hodnotou indexu dostavéd do kontaktu s mukozni tkéni vEétsi mnozstvi
vzduchu. Dal$im dtlezitym faktorem kladné ovliviiujicim zpracovani vzduchu je Cas, po ktery
vzduch setrva v nosni dutiné (Inthavong et al., 2007).

Ve studii Nobacka a kol. (2011) byla zaznamenéna signifikantni korelace mezi tvarem
dutiny nosni a primérnou mésicni teplotou a vlhkosti, primérnou teplotou v nejchladnéj$im a
nejteplejSim mésici a primérnou vlhkosti v nejsussim mésici. Jediny klimaticky udaj zahrnuty
ve studii, ktery nemé¢l na morfologii nosni dutiny vliv, byla primérna vlhkost v nejvlhéim
mésici.

Nasalni otvory lebek z oblasti s chladnym klimatem jsou vys$$i a uzsi. Hlavni pfic¢inou
je superiorni posun bodu rhinion a bodl nasomaxillare ; inferio-posteriorni posun bodu ANS
(anterior nasal spine), bodii alare (n¢kdy také apertion) a nariale . Posledni dva pary
landmark jsou také blize medialni roviné (Noback et al., 2011).

Dutiny nosni lebek pochazejicich z oblasti s chladnym klimatem se odzadu bo¢né
zuzuji, zatimco u téch, které pochdzeji z teplého prostredi, dochazi odzadu k bo¢nimu
roz§ifovani. Nejvice patrny je posun piedniho okraje foramen ethmoidale anterius blize ke
sttedu osy dutiny nosni a zarovenn jeho superio-anteriorni posun a posun zadniho okraje
foramen ethmoidale posterius, taktéz ke stiedu osy dutiny nosni (Noback et al., 2011).

Nosohltan je u lebek zchladného podnebi prodlouzeny. Dochazi k inferiornimu
posunu spodnich postrannich okraji vnitfnich nozder a k superiornimu posunu jejich
postrannich okrajii. Vnitini nozdry jsou tedy vyssi. Déale dochdzi k anteriornimu posunu bodu

hormion a posterio-inferiornimu posunu tuberculum pharyngeum (Noback et al., 2011).
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Obrazek €. 1: Porovnani dutin nosnich lebek z chladného (nalevo) a teplého (napravo)
klimatu. Nahote: apertura piriformis (pohled zezadu); uprostfed: dutina nosni (pohled ze
shora); dole: nosohltan (pohled na priiez ze strany). SvétleSedé linky ukazuji primérny tvar

(pfevzaté podle Noback et al., 2011).

Zajimavé je, ze pokus provedeny na dvou skupinach krys (jedna skupina chovana pfti
22 °C, druhd pii 5 °C) ukdzal, ze krysy chované pii nizSich teplotach mély signifikantné
mensi objem maxildrnich sint a dutiny nosni, a to nezavisle na velikosti lebky. Stejné tak bylo
u krys chovanych v chladu pozorovano zmenSeni lebky (centroid size) vcetné urcitych
tvarovych zmén (Rae et al., 2006).

Adaptaci na chladné klima, kterd je pozorovana u severskych populaci
(severni Evropa, severni Amerika a severni Asie), je nizky nasélni index tj. pomér Sitka/vyska
otvoru dutiny nosni. Populace severni Evropy vykazuji nejnizs$i primérnou Sitku vstupu do
dutiny nosni, zatimco populace severni Asie a severni Casti Severni Ameriky vykazuji

nejvyssi primérnou vysku (Hubbe et al., 2009).



Znacnd negativni korelace s teplotnimi proménnymi (minimélni, maximalni
a prumérnd ro¢ni teplota; maximalni teplota v nejteplejSim mésici a minimalni teplota

v nejchladnéjsim mésici) byla zjisténa u vysky oblic¢eje a vysky nosu (Hubbe et al., 2009).

2.2.2 Neurokranium

Zmény v morfologii lebky naznacujici piisobeni pfirodniho vybéru, a tedy i1 vznik
adaptaci jsou pozorovany piedev§im u populaci Zzijicich v extrémné chladném podnebi.
Chladnym klimatem jsou ovlivnény pfedevSim tvar a velikost klenby lebe¢ni a maximalni
Sitka mozkovny (Roseman, 2004).

Ze zkoumanych hodnot, kterymi byly maximalni Sitka mozkovny, nejvétsi délka
mozkovny, biaurikularni Sitka, vyska lebky, vzdalenost bodii basion — nasion a odhadnuty
objem lebky, nejsilngji koreluje (zaporn€) se vSemi teplotnimi veli¢inami (pramérnd ro¢ni
teplota, primérna teplota nejchladnéjsiho a nejteplejSiho mésice) biaurikularni Sitka (viz
tabulka 1). To znamend, ze s klesajici teplotou se biaurikularni vyska zvysuje. Korelace je
nejsilnéjsi spolu s primérnou teplotou v nejchladnéjSim mésici. Dale byl vysoky korela¢ni
koeficient, taktéz zdporny, zaznamenan mezi teplotnimi proménnymi a maximalni Sitkou
mozkovny a objemem lebky. Pokud byla ze studie vyfazena burjatska populace, kterd Zije
v oblasti, kde primérna teplota v nejchladnéjSim meésici dosahuje -24,2 °C, korelace se

snizila, avSak stale zlstala vysoka a signifikantni (Nowaczewska et al., 2011).
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Tabulka ¢.1:
Korelace mezi neurokranidlnimi rozméry a klimatickymi udaji

Proménna PRT TNM TT™M PRT* TNM* TTM*
Max.§irka -0.47 —0.60 -0.17 —0.32 —0.44 —0.11
mozkovny
Max.délka —0.18 —0.11 -0.23 —0.27 —0.24 —0.27
mozkovny
Biaurikularni —0.63 —0.69 —0.41 —0.54 —0.59 —0.39
sitka
Odhadnuty —0.47 —0.55 —-0.25 —0.36 —0.44 —-0.21
objem lebky

PRT — primérna ro¢ni teplota, TNM — priimérna teplota v nejchladnéj$im mésici,
TTM — primé&rna teplota v nejteplejSim mésici, *bez burjatské populace

Vsechny korelace jsou signifikantni na urovni: p < 0.01

(ptevzaté podle Nowaczewska et al., 2011)

Lebky populaci, které obyvaly Tierra del Fuego (jizni ¢ast Jizni Ameriky), misto,
které je charakteristické nizkymi teplotami, silnym vétrem, vysokym ro¢nim uhrnem srazek
a Castymi mlhami, vykazuji taktéZ vysokou biaurikularni a bizygomatickou $itku (Hernandez
et al., 1997).

Tvar neurokrania signifikantn€ zdavisi na neutrdlni genetické vzdalenosti (tvar
spankové kosti silnéji nez tvar zbytku neurokrania). Relativné nizky korela¢ni koeficient vSak
naznacuje, ze existuji 1 dalsi faktory ovliviiujici jeho tvar. Ke stejnému zavéru dosel ohledné
spankové kosti 1 Smith a kol. (2007). Souvislost mezi jejim tvarem a klimatickymi
a prumérny denni thrn sraZek, 3. minimélni, maximalni a primérnd ro¢ni vlhkost) nebyla
prokédzana. Tvar obliCeje je oproti tomu zavisly pouze na maximdlni a primémé teploté,
nikoli na neutrdlni genetické vzdalenosti. Morfologie lebky jako celku je zavisla jak na
neutralni genetické vzdalenosti (avsak slabéji nez u samotné spankové kosti), tak na primérné
a maximalni teploté. Pokud byla ze studie vypusténa inuitské populace, zadny z klimatickych
faktorl jiz nemél na tvar lebky, ani zadné z ¢asti, vyznamny vliv, avSak ve vSech piipadech se
zvysila korelace s neutralni genetickou vzdalenosti. (Harvati a Weaver, 2006).

Nejuzsi vztah s morfologii lebky byl zaznamenan s proménnymi tykajicimi se teploty
(ve studii se zabyvali témito proménnymi — minimalni, maximalni a primérna ro¢ni teplota;
maximalni teplota v nejteplejSim meésici a minimalni teplota v nejchladnéj$im mésici).

Nejvyssi korelace (negativni) s teplotnimi proménnymi byla, co se ty€e neurokranialnich
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rozmérl zjiSténa u biaurikularni Sifky, bizygomatické Sitky, nejvétsi Sitky mozkovny a také
nejvetsi Sitky Cela (Hubbe et al., 2009). Naopak pozitivni korelace byla nalezena mezi
relativni vlhkosti a biaurikularni $itkou, bizygomatickou Sitkou a nejvétsi Sitkou mozkovny

(Hubbe et al., 2009).

2.3 Pisobeni klimatickych faktori na velikost lebky a jejich ¢asti

Velikost jednotlivych c¢asti, ani lebky jako celku, neni zavisld na zaddném ze
zkoumanych klimatickych faktord (sraZky, vlhkost, teplota) ani na neutrdlni genetické
vzdalenosti, bez ohledu na to, zda byla ve studii zahrnuta populace Inuit ¢i nikoli (Harvati
a Weaver, 2006a). Ve stejném roce v jiné studii vSak dosli ti sami autofi k odliSnému
vysledku. V této studii byl nalezen vztah mezi klimatickymi proménnymi a velikosti
neurokrania (Harvati a Weaver 2006b). Beals a kol. (1983) dospéli k zavéru, ze populace
zijici v chladném klimatu maji vétsi lebky.

Podle Smitha a kol. (2007) velikost spankové kosti koreluje s teplotou, a to i po

vynechani aljasské populace ze studie, piestoze se korelace snizi. Vysledky jsou podle nich

v souladu s Bergmannovym pravidlem.
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3. Geografie a variabilita

3.1 Puvod moderniho ¢lovéka

Na zdkladé wvariability lebecnich znakli bylo prokdzano, Ze je vysoce
nepravdépodobné, aby moderni ¢lovék vznikl a rozsitil se z vice nez jednoho mista. Avsak
nelze zcela jisté¢ urcit, zda doSlo pouze k jednomu odchodu modernich lidi z tohoto mista,
ktery vedl ke globalnimu rozsiteni, nebo zda jich bylo vice. Obé moznosti totiz vedou shodné
k poklesu jak genetické, tak fenotypové variability se vzristajici vzdalenosti od mista expanze
(Manica et al., 2007). Timto mistem byla s nejvétsi pravdépodobnosti Afrika (viz obrazek ¢.2)
(Betti et al., 2009). Teorii o Africe jako ,,kolébce* moderniho ¢lovéka podporuje fakt, Ze
prvni fosilie moderniho ¢lovéka pochéazeji z Afriky a jsou o desitky tisic let starsi nez fosilie
moderniho ¢loveéka nalezené ve zbytku svéta (Lahr, 2005).

Pouze velmi mélo znakt je charakteristickych pro vSechny moderni lidi (Lahr, 2005).
Rozdilnost mezi lebkou moderniho ¢lovéka a ostatnich hominidi mohou vysvétlit z velké

Casti dva hlavni znaky — facidlni retrakce a globularita (Balter, 2002).
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Obrazek ¢. 2: Mapa znazoriujici misto pravdépodobného pocatku expanze moderniho
Clovéka. A) pro vSechny muzské populace zahrnuté ve studii b) pro muzské populace bez
dvou odlehlych méfeni (ob¢ z Patagonie) ¢) pro vSechny Zenské populace zahrnuté ve studii
d) pro zenské populace bez odlehlého méteni (Kena). Svétlejsi barvy znaci pravdépodobnéjsi
misto poc¢atku expanze, nejpravdépodobnéjsi centrum expanze je ohranic¢eno zelené (prevzaté

podle Betti et al., 2009).

3.2 Geneticka a kraniometricka diverzita

Podle Relethforda (2002) lze totalni genetickou diverzitu vysvétlit z 10 % genetickou
diverzitou mezi hlavnimi geografickymi regiony, z 5 % diverzitou mezi lokalnimi populacemi
uvnitf regionu a z85 % diverzitou uvnitf lokalni populace. Kraniometricka diverzita
vykazuje téméf totozné vysledky, 13 % diverzity existuje mezi regiony, 6 % mezi lokélnimi
populacemi uvniti regionu a 81 % uvnitt lokalni populace. Naproti tomu barva ktize, ktera je

pod silnym tlakem pfirodniho vybéru, vykazuje naprosto odlisné vysledky. Diverzitu barvy
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ktze lze vysvétlit mezi regiondlni odliSnosti z 88%, rozdilnosti mezi lokélnimi populacemi
v regionu ze 3 % a odliSnostmi uvnitf regionu z 9% (Relethford, 2002).

Morfologie lebky jako celku vykazuje vysokou miru korelace spolu s geografickou
vzdalenosti jednotlivych populaci. Pokud se Ilebka rozéleni na neurokranium
a splanchnokranium, vysledky se pozméni. Korelace mezi morfologii neurokrania
a geografickou vzdalenosti je vyssi, nez je tomu v piipad€, pokud se v potaz bere celd lebka.
Piesné naopak je tomu u splanchnokrania — korelace s geografickou vzdalenosti je nizsi, nez
je tomu u celé lebky. (Hubbe et al., 2009) To potvrzuje teorii, ze jednotlivé ¢asti lebky jsou

rizné ovlivnéné populaéni historiii (Hubbe et al., 2009).

3.3 Vnitropopulaéni variabilita morfologickych znaku lebky

Rozdilna vnitropopulaéni variabilita morfologickych znakt lebky neni dilem klimatu,
ale je dana vzdalenosti od subsaharské Afriky, mista poc¢atku expanze moderniho ¢lovéka
(Betti et al., 2009). Spolu se ztratou genetické variability dochédzi ke ztratdm variability
morfologické, avSak fenotyp je ovlivnén genotypem jen do urc¢ité miry. Dilezitou roli pti
utvafeni fenotypu hraje také prostfedi (Manica et al., 2007). Se vzrustajici vzdalenosti od
Afriky klesa geneticka vnitropopula¢ni variabilita (Handley et al., 2007). Znaky, které jsou
nejvice informativni - ty, jejichZ vnitropopulacni variabilita nejvice negativné koreluje
s geografickou vzdalenosti od subsaharské Afriky, jsou u obou pohlavi totozné. Rozdily ve
vnitropopulacni variabilité morfologickych znakt lebky je vSak mozné vysvétlit za pomoci
vzdalenosti jednotlivych populaci od Afriky pouze z 21% pro muzZe a 28% pro Zeny (Betti et
al., 2009). VSechny znaky, jejichz variabilita je nejvice ovlivnéna vzdalenosti od Afriky, se
nachazeji v anteriorni ¢asti lebky. Pokud by bylo brano vpotaz pouze 10 nejvice
informativnich znakd, jejich vnitropopulacni variabilita by byla vysvétlena vzdalenosti od
Afriky z 50 procent (Betti et al., 2009). Pouziti vice informaci pro rekonstrukci populacni
historie tedy nemusi byt vzdy tim spravnym feSenim (Harvati a Weaver, 2006).

Podobny vysledek jako u morfologickych znakt je pozorovén i u genetické variability.
Negativni linedrni vztah mezi vnitropopulaéni genotypickou variabilitou a geografickou
vzdalenosti vysvétluje 19 az 26 % vnitropopulani genetické variability (von Cramon-

Taubadel a Lycett, 2008).
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3.4 Etnické rozdily

Podle Howellse (1989) lze rozd€lit Zemi na 6 hlavnich geografickych oblasti. Jsou
jimi subsaharskd Afrika, Evropa, Dalny vychod, Amerika, Australie a Polynésie. U kazdé z
téchto vétSich geografickych oblasti lze nalézt nékteré znaky, které jsou pro ni
charakteristické¢ a odliSuji ji tak od ostatnich oblasti (Howells, 1989; Hennessy a Stringer,
2002). Naptiklad evropské populace lze charakterizovat znaky, jako jsou mala oblic¢ejova
cast, orthognacie, prominentni nos, lehce §ir§i baze (biaurikuldrni §itka). Oproti tomu tvar
klenby lebecni je u evropskych populaci znaéné variabilni. Lebky rakouské populace jsou
brachycefalické, zatimco lebky norské populace spiSe dolichocefalické. Populace ze
subsaharské Afriky maji konvexni ¢elo, neprominentni glabellu, Sirokou obli¢ejovou ¢ast a ve
srovnani s ostatnimi populacemi velmi uzkou bézi lebec¢ni. (Howells, 1989).

Avsak i jednotlivé populace uvniti téchto vétSich geografickych celkii je mozné od
sebe odlisit (Howells, 1989; Franklin et al., 2007; Ramirez Rozzi a Sardi, 2010). S klesajici
vzdalenosti mezi jednotlivymi populacemi vzrista jejich vzdjemnd morfologicka podobnost
(Franklin et al., 2007).

Piijit na to, zda jsou etnické odliSnosti lidskych lebek dény rozliSnym prostfedim, se
snazil Franz Boas (1912), ktery zkoumal ve Spojenych statech americkych fenotypovou
plasticitu lebe¢nich znakl na evropskych pfistéhovalcich a jejich détech. Dosel k zavéru, Ze
prostiedi, ve kterém clovek vyrusta, z velké miry ovliviiuje morfologii lebky. Podle Sparkse
a Jantze (2002) je naopak hlavnim zdrojem variability lebecnich znakl geneticka variabilita.
Prostfedi, ve kterém cloveék vyrtstd, také ovlivituje morfologii lebky, ale v mnohem mensi

mif'e nez genetika.
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4. Variabilita lebky a strava

wrwe

v tvaru urcitych ¢asti (Paschetta et al., 2010). Vzhledem k vysoké retrakci obliceje moderniho
Clovéka nemusi byt v piipadé zkoumani vlivii stravy na obliej ostatni primati tim
nejvhodnéj$im modelem, jelikoz jejich oblicej tuto retrakci nevykazuje. Sily, které na jejich
oblicej plisobi pifi Zvykani, jsou diky tomu rozlozeny velice odlisné. Mnohem vyhodné;jsi
miZe byt tedy zkoumani jinych savcl s vice retrogndtnim obli¢ejem, jako jsou napiiklad

damanové (Lieberman et al., 2004).

4.1 Sily pusobici p¥i Zvykani

Vyznamnym faktorem pfispivajicim k tvarovani obliceje a jeho rlstu je Zzvykani
(Varrela, 1990). Sily vznikajici pfi zvykani, a to predev§im jejich velikost a smér plisobenti,
ovliviiyji vyvoj obliCeje. (Lieberman et al., 2004).

Lidska strava se ve velké mife zac¢ala ménit s nastupem neolitu a to jak svym slozenim
(Stiner, 2001), tak i zpiisobem zpracovani. Stale Castéji se zacCaly objevovat praktiky jako je
maceni, vafeni a mleti (Shiau et al., 1999), které maji kladny vliv na stravitelnost potravy,
stejné¢ jako na snizeni jeji tuhosti a velikosti (Agrawal et al., 1997). Se snizenim tuhosti stravy
se zaroven zmenSuji sily vytvafené Zvykacimi svaly pottebné pro jeji Uplné rozzvykani. Proto
je dulezity nejenom druh stravy, ale 1 jeji konzistence (Lieberman et al., 2004).

Studie Sardiho a kol. (2006) se zaméfila na 2 populace obyvajici stfedozapadni
Argentinu. Populace obyvajici severni oblast se zabyvala zemédélstvim, zatimco populace
obyvajici jih oblasti se fadila mezi lovce-sbérace. Podle dochovanych archeologickych nélezl
pouzivali zemé&délci ze severni oblasti Cetné artefakty slouzici k upravé pokrmli — kameny
pouzivané na mleti zrn, rozmanitou keramiku a v nékterych vesnicich se dokonce nachéazely
spole¢né mlyny.

Lebky lovcl-sbéracti byly signifikantné vétSi v oblasti, ktera je asociovana se
zvykéanim a také v posteroneuralni oblasti, ale naopak mensi v oblasti asociované s dychacimi
funkcemi (Sardi et al., 2006). ZvétSeni posteroneurdlni ¢asti je pravdépodobné zpiisobeno
vétsi aktivitou svalll krku, které jsou napojeny na tylni kost a jsou stejné jako svaly zvykaci

vyrazné vice zapojené pii zZvykani tuzsi stravy. K rozdilnému zévéru vSak doSel Varrela
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(1990), zmény ve tvaru baze lebni nejsou na zakladé rozdilné stravy signifikantni, jsou tedy
neprikazné (Varrela, 1990).

Vysoce tuhd (atritivni, abrazivni) strava mé vliv na velikost Uhlu mezi télem
a ramenem dolni Celisti (thel cCelisti), pfi poZivani tuz$i stravy se thel zmenSuje (Varrela,
1990). Negativni korelace je pozorovana i mezi Ghlem dolni Celisti a velikosti Zvykacich
svall, zevnim svalem zvykacim (Musculus masseter) a vnitinim kiidlovym svalem (Musculus
pterygoideus medialis) (Gionhaku a Lowe, 1989).

Velky zevni sval Zvykaci (Musculus masseter) a vnitini kiidlovy sval (Musculus
pterygoideus medialis) je asociovan s vétsi plochou vytvarenou mezi antropometrickym
bodem kondylion mediale, fissurou pterygomaxillaris a antropometrickym bodem gonion;
dale vétsi vzdalenosti mezi kondylion mediale a mistem styku prvnich molar; vétsi
vzdalenosti bodd antegonion a zygomaxillare a velkou vyskou zadni ¢asti obliceje (Gionhaku
a Lowe, 1989).

Mimoto u osob s vétSim zevnim zvykacim svalem byla signifikantné vétsi vyska

ramena mandibuly v poméru k vysce obliceje a vice rovna okluzni plocha (Gionhaku a Lowe,

1989).

Obrazek €. 3: Rozdily v morfologii €elisti u subjektii s A) velkym B) malym zevnim

zvykacim a vnitinim kiidlovym svalem (pfevzaté podle Gionhaku a Lowe, 1989).

Pfi konzumaci tuzsi stravy se rameno dolni ¢elisti orientuje do pozice vice rovnobézné
se zadni ¢asti spodiny dutiny nosni. Mandibula se tedy pii vysokoatritivni stravé nataci vice
anteriorn€ vuci zbytku lebky. ZmensSuji se 1 thly mezi pfimkou hornich fezakl a zadni casti
spodiny dutiny nosni a mezi ptimkou hornich fezakli a ramenem dolni &elisti. Uhel vytvafeny

mezi rovinami hornich a dolnich fezakli se proto zvétSuje, pficemz anteriorni stoceni
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mandibuly a zména sklonu hornich fezéki se podileji na tomto jevu zhruba stejnou mérou
(Varrela,1990).

Nejvice se mezi sebou lisi lovci-sbéraci a zemédélci ve tvaru jdmy spankové, ale také
ve tvaru neurokrania jako celku. Pfi bo¢nim pohledu je bod stephanion, ktery vymezuje
anterio-superiorni pocatek ptfedni ¢asti svalu spankového, posunut vice dopiedu a dola. Pti
celnim a basdlnim pohledu je zfetelné, Ze u lovci-sbéracli jsou spankova jama a fossa
mandibularis posunuty vice medialn€. Lovci-sbéra¢i maji pii pohledu zeptedu licni kost
orientovanou vice vertikalné a také maji $irsi a delsi kosti patrové. (Paschetta et al., 2010).

Lebka je u lovct-sbéract delsi, vzdalenost mezi jarmovym obloukem a body na zadni
Casti lebky (euryon, opisthocranion) je o 13 az 16 % vysS8i. Za zminku stoji také SirSi a vyssi

rostrum (napi. Paschetta et al., 2010).

4.2 SloZeni stravy

Lovci-sbéraci z jizni €asti Jizni Ameriky maji v praméru vétsi lebku nez zemédélci.
Tato divergence vSak nemuze byt vysvétlena pouze nahodnymi procesy. Pokud by velikost
méla byt vysledkem genetického driftu — efektivni velikost populace by v dob¢, kdy doslo
k divergenci jednotlivych populaci, musela ¢itat méné nez 500 jedinct a dédivost znakli by
musela byt vyssi nez 0,9. Zemédélské populace maji nejmensi lebky a také kratS$i a méné
robustni obli¢ej (Perez a Monteiro, 2009).

Zemédé@lska Cinnost zajistuje piedevSim vétsi pfisun sacharidl, zatimco praktiky
lovei-sbéradtl jsou spojeny s vétsim podilem proteintl ve stravé. Zivogisna strava u vétsiny
lovcii-sbéraci zaujima vice nez 50 % jejich jidelnicku. Proteiny u nich zaujimaji 19-35 %,
sacharidy 2240 % a tuky 28-58 % z celkového energetického ptijmu (Cordain et al., 2000).
Pro porovnani, celkovy energeticky pfijem u osob star§ich nez 2 mésice ve Spojenych statech
americkych tvofi proteiny z 15 %, sacharidy z 50 %, tuk z 34 % a alkohol z 2 % (McDowell
et al., 1994). U né¢kolika holocennich populaci je zdokumentovano, Ze zvySeni podilu

sacharidu ve stravé mé za nésledek snizeni velikosti jak téla, tak i lebky (Stynder et al., 2007).
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5. Zavér

Ve velké vétSin€ studii zabyvajicich se zavislosti morfologie lebky na klimatickych
proménnych, zejména pak na teploté, se Casto provadi opakovani analyzy po odstranéni
populace zijici v nejextrémnéjSich podminkach (vétSinou se jedna o burjatskou ¢i inuitskou
populaci). Zpravidla byva zaznamenana nejvys$i korelace spolu s teplotou, nejcastéji
s prumérnou teplotou nejchladnéjsiho mésice. Pokud je korelace daného znaku na teploté
signifikantni a vysokd, po odstranéni populace z extrémnich podminek casto dochazi ke
snizeni daného korela¢niho koeficientu. To nasvédcuje faktu, Ze nizkd teplota pravdépodobné
vytvaii nejsilnéjsi selekéni tlak ze vSech klimatickych proménnych a tento tlak je nejvice
patrny v oblastech s extrémné nizkymi teplotami.
vétSina ostatnich pozorovanych zmén, je nasledkem integrace (samoziejmé s vyjimkou dolni
Celisti) jednotlivych lebecnich znakl. Nosni dutina hraje kli€¢ovou roli v tpravé vzduchu,
ktery musi do plic dorazit ve stavu, ktery vylouci jejich poSkozeni. Vzduch tak musi mit
dostatecnou vlhkost a optimdlni teplotu. S pfihlédnutim k témto funkénim pozadavkim je
celkem pochopitelné, Ze nosni dutina se pravdépodobné stala predmétem selekéniho tlaku.

Tvar neurokrania je ovlivnén predevSim teplotou, nejsilnéji s ni koreluji rozméry,
které vystihuji $itku lebky, jimiz jsou napiiklad biaurikularni Sifka a nejvétsi Sitka mozkovny.
S klesajici teplotou tyto rozméry rostou, nejvy$Sich hodnot dosahuji u populaci Zijicich
v nejchladnéjsich oblastech — Sibifi, Gronsku, nejsevernéjsi ¢asti Severni Ameriky, ale také
v nejjiznéjsi ¢asti Jizni Ameriky.

Velké mezery spatiuji v literatute, kterd se zabyva pisobenim klimatickych faktori na
velikost lebky. Téchto praci je nizky pocet a znaéné se rozchazeji ve vysledcich.

Moderni ¢lovek mé sviij pivod v Africe a patrné nejlépe je od ostatnich hominida
rozliSen facialni retrakci a globularitou lebky. Diverzita kraniometrickych znakl lebky do
zna¢né miry kopiruje diverzitu genetickou, to znaci, Ze piisobeni selekce je omezené.

Znaénym dilem ovlivituje morfologii lebky také strava, kterou ¢lovék pfijima. Strava
moderniho Clovéka se v relativné kratkém case znacné zménila, pfijimame ji ¢im dal vice
upravenou. Strava je tak mnohem méné tuhd, tim padem je potfeba vyvinout mensi usili
k jejimu rozzvykani. Svou roli hraje také pomér sacharidti a bilkovin. Pro populace pfijimajici

ve stravé vice bilkovin byla typické vétsi lebka nez pro populace pfijimajici vice sacharidi.
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