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Abstrakt

Cilem této bakalarské prace je predstavit hypotézy zdivodiujici vymizeni neandertalcti a vytvoreni
jejich uceleného prehledu. Cast textu bude vénovana prostiedi, ve kterém neandertalci Zili, a jejich
rozsifeni. Nasledn¢€ se budeme vénovat subsistencni strategii neandertalct a jejich morfologii

s diirazem na rozdily mezi neandertalci a anatomicky modernim ¢lovékem. Znaéna ¢ast prace bude
vénovana vymieni neandertalcii. na vymieni mohlo mit vliv nejen klima, kompetice ¢i rozdilnost
neandertélct a anatomicky moderniho ¢lovéka, ale i mnoho dalsich faktorti. VSechny hypotézy by
mohly vést k vymieni neandertdlcti, anebo alespoii oslabit jejich populaci natolik, ze vymieni jiz bylo
nevyhnutelné, avsak musime uvazovat i moznost kombinace mnoha faktord, pfipadné rizné pti¢iny
a jejich kombinace na riznych mistech. Dale se v praci budeme vénovat kiizeni neandertalct

s anatomicky modernim ¢lovékem a jeho moznou souvislosti s vymizenim neandertalcti. Zaméfime se
na zastoupeni neandertalskych genti v genofondu soucasné lidské populace a podivame se na mozny

vliv adaptivni introgrese.

rv r

Klic¢ova slova: vymreni, kiizeni, anatomicky moderni ¢lovek



Abstract

The aim of this bachelor thesis is to introduce a summary of multiple hypothesis of the disappearance
of Neanderthals. First of all, we focus on the environment inhabited by Neanderthals and their
dispersal. Then we present a subsistence strategy and morphology of Neanderthals with an emphasis
on the differences between Neanderthals and the anatomically modern humans. The main part of this
thesis is focused on the extinction of Neanderthals. Climate, competition and dissimilarity of
Neanderthals and modern humans are not the only causes of Neanderthal extinction. Each of
summarised hypothesis could lead to the extinction of Neanderthals or at least destabilise their
population to the point where extinction was the only outcome. However, there could be

a combination of many factors in Neanderthal extinction including different causes of extinction in
different places. Additionally, there is a dedication to the interbreeding of Neanderthals with
anatomically modern humans and its impact on the disappearance of Neanderthals. We focus on the
proportion of Neanderthal genes in the modern human gene pool and the impact of adaptive

introgression.
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1 Uvod

Neandertalci jsou vymielym druhem hominini patiicim mezi nase nejblizsi fylogenetické
pribuzné. k odd¢leni linii vedoucich k neandertalctim a dneSnimu ¢lovéku doslo podle mitochondrialni
DNA pred 660+140 tisici lety a podle autosomalni DNA existoval ¢asove nejblizsi spolecny predek
neandertalcti a Homo sapiens pied 700 tisici lety (Hublin, 2009).

Oblast rozsifeni neandertalct zahrnovala Evropu do 55° severni §itky, ale také Blizky vychod
a jih centralni Sibife (Churchill, 2014e), ackoli v nékterych odlehlych oblastech dochazelo v prube¢hu
existence neandertalci k jejich lokalnimu vymizeni a op€tovné kolonizaci (Roebroeks, Hublin and
MacDonald, 2011). Neandertalci neptetrzité pobyvali pouze v takzvané ,,jadrové oblasti (oblast bez
preruseni obyvana neandertalci od jejich vzniku az do jejich vymieni, coz odpovida oblasti zapadniho
mediteranu) (Serangeli and Bolus, 2008), ze které vymizeli az s jejich fyzickym vymfenim.

Vymizeni neandertalct je jednou z aktualn¢ diskutovanych otazek soucasné antropologie (Agusti
and Rubio-Campillo, 2017; Harris and Nielsen, 2017; Hublin, 2017). Intenzivné probiranym je nejen
davod jejich vymfeni, ale i pfipadna spojitost tohoto vymieni s anatomicky modernim ¢lovékem
(naptiklad: Gilpin, Feldman and Aoki, 2016). Pfestoze neandertalci Zili pfizptisobeni naroénym
klimatickym podminkam doby ledové nékolik set tisic let, nakonec pred zhruba 40 tisici lety doslo
k jejich vymieni (Higham ef al., 2014) a obsazeni jejich ekologické niky anatomicky modernim
cloveékem. Otazky, které si v souvislosti s anatomicky modernim ¢lovékem mutzeme klést, jsou nejen
jeho vliv na vymfeni neandertalcty, ale i jeho ptipadné kiiZeni s neandertalci, a tim padem vliv
neandertalcti na variabilitu soucasné lidské populace.

Za vymizeni neandertalcti mize byt zodpoveédna cela fada biotickych i abiotickych faktort.
Obdobi, béhem kterého neandertalce potkala extinkce, bylo doprovazeno nékolika vyraznymi
udalostmi jako napiiklad supererupci v oblasti dne$ni Italie (Fitzsimmons ef al., 2013), nebo udalosti
Laschamp (Nowaczyk et al., 2012). Otazkou vSak zlstava, zda tyto ¢i dalsi udalosti a jejich
kombinace mohly zpisobit extinkci neandertalcti, nebo zdali byla pro vymieni neandertalcl spojitost

s anatomicky modernim ¢lovékem klicova.



2 Cil prace

Cilem této bakalarské prace je vytvoreni uceleného prehledu hypotéz vysvétlujicich vymizeni
neandertédlct na konci motského izotopového stadia 3 (marine isotope stage 3, dale jen MIS 3).
Zamétime se na ekologii a mozné piiciny vymieni neandertalci, jako je kompetice s anatomicky
modernim ¢lovékem (AMC), ale i na teorie pfipisujici extinkci neandertalcti jinym biotickym

a abiotickym faktorim. Pozornost bude vénovana také kiizeni neandertalcti s AMC.



3 Ekologie neandertalcii

Ekologie neandertalci je jednim z faktord, ktery mohl ovlivnit vymieni tohoto druhu hominind.
Sviij vliv mohlo mit jak ménici se prostiedi, tak i ptichod anatomicky moderniho ¢lovéka (dale AMC)
s jeho vyspélejsimi technologiemi a novymi patogeny (Harris and Nielsen, 2017).V nasledujicich

podkapitolach budou rozebrany jednotlivé aspekty ekologie neandertalcti.

3.1 Rozsifeni a klima

Geografické rozsifeni neandertalcti ve svych maximech mizeme vidét na obrazku 1. v téchto
maximech roz$ifeni neandertalcti sahalo od Pyrenejského poloostrova na zapadé k Altajskému pohoti
na jizni Sibifi na vychod€ (Hublin, 1998; Krause et al., 2007; Serangeli and Bolus, 2008; Churchill,
2014e). k osidleni oblasti Altajského pohoti doslo pravdépodobné nedavno, jelikoZz mitochondrialni
DNA mistnich neandertalct neni pfili$ odlisna od jinych skupin neandertalcti v Evrop€ a na Blizkém
vychodé¢ a altajské poziistatky jsou datované do obdobi pied zhruba 30 000 az 38 000 lety (Krause et
al., 2007). Severné se pak hranice vyskytu posouvala az do Vestfalska a severniho pobiezi Walesu
v zavislosti na klimatu (Roebroeks, Hublin and MacDonald, 2011; Churchill, 2014e¢), ackoli existuji
nazory, Ze i pres nepritomnost nalezist' se neandertalci vyskytovali i nad 55° severni Sitky v jizni
Skandinavii (Nielsen ef al., 2017). na jihu jejich rozsifeni sahalo az ke Karmelskym horam v severnim
Izraeli (Churchill, 2014e). Za ,,jadrovou oblast“ neandertalci miizeme povazovat Spanélsko, Italii

a jizni a jihozapadni Francii (Serangeli and Bolus, 2008).

4
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Obrazek 1. Maximalni rozsifeni neandertalcl. Pfevzato z Fiorenza et al.(2015).

Na konci MIS 3, béhem které dochazelo k vymirani neandertalcti, obyvali neandertalci vyrazné
mensi aredl, a to predevsim oblast Pyrenejského poloostrova a jizni Francie (J.-P. Bocquet-Appel and
Demars, 2000; Banks et al., 2008), ackoli podle nékterych autort, kteti vychazeli z dataci nalezist
spojovanych se stfednim paleolitem, se vyskytovali navic i v jizni Italii, na Krymu, na Sibifi

a pravdépodobné i ve Velké Britanii (Pettitt, 1999). Podle paleoklimatického modelovani vSak oblast
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vhodna k Zivotu neandertalct zasahovala od severni Afriky az do dneSniho Danska a velké casti Velké
Britanie (Banks et al., 2008).

Klimatické podminky v MIS 3 patfily spiSe mezi mirné v ramci Weischelianského glacidlu,
ackoli doslo i k nekolika Heindrichovym udalostem (otepleni souvisejici s tanim ledovci a migraci ker
pies Atlantsky ocedn, kde jejich tani zpisobilo ochlazeni v disledku zmény motskych proudi;
Heinrich, 1988) (Churchill, 2014c¢). Pfestoze se teploty ve svych minimech nijak vyrazné neliSily od
teplot v predchozich chladnych MIS 4 nebo MIS 6 (Gilligan, 2007), dochazelo k ndhlym teplotnim
oscilacim znamym jako Dansgaard-Oeschgerovy (D-O) udalosti s frekvenci v fadech stovek az tisicti
let (Dansgaard et al., 1993; Churchill, 2014c¢). v disledku D-O udalosti tak dochazelo k nahlému
prerusovani chladnych obdobi teplymi obdobimi, kde tepla obdobi trvala nékolik tisic a chladna pouze
n¢kolik set let (Bond et al., 1993). Kromé téchto teplotnich oscilaci charakterizuje MIS 3 také vitr
vys$$i intenzity nez v predchozich MIS (Macdougall, 2006 citovano podle Gilligan, 2007). Tato
kombinace faktori méla za nasledek vyraznéjsi chladovy stres, nez kterému byli neandertalci

Stale se ménici klima mélo vliv na vzhled krajiny, kterd nema analog v Zadném soucasném
prostiedi. Jednalo se o takzvanou mamuti step s mozaikovou vegetaci (mozaika step-tundra), kde
mnozstvi travin zaviselo na mnozstvi srazek (Lister and Sher, 1995). Zastoupeni vegetace je siln¢
zavislé na klimatickych podminkach (mnozstvi srazek, teplota, intenzita vétru atd.), nadmoiské vysce
a zem&pisné Sifce, a proto je v obdobi MIS 3, kdy dochazelo k D-O udélostem, flora tézko
charakterizovatelna (Huntley and Allen, 2003 citovano podle Churchill, 2014d). Velkymi herbivory
mamutich stepi byly krome& mamutt (Mammuthus primigenius) také riizné druhy nosorozcti
(Stephanorhinus kirchbergensis, Stephanorhinus hemitoechus, Coelodonta antiquitatis), zastupci rodu
Equus (E. ferus, E. hydruntinus, E. asinus, E. latipes), zastupci Celedi turoviti (Saiga tatarica, Ovibos
moschatus, Capra ibex, Rupicapra rupicapra, Bos/Bison) a zastupci Celedi jelenoviti (dlces alces,
Cervus elaphus, Rangifer tarandus, Dama dama, Capreolus capreolus a Megaloceros giganteus).
Mezi karnivory mizeme fadit riizné druhy kockovitych (Panthera leo, Panthera pardus, Lynx lynx,
Lynx pardina a Felis sylvestris), psovitych (Crocuta crocuta, Canis lupus, Cuon alpinus, Vulpes
vulpes a Alopex lagopus), medvédovitych (Ursus arctos) a lasicovitych Selem (Meles meles, Mustela
ermina, Mustela nivalid, Mustela minuta, Putorius putorius, Martes spp., Gulo gulo a Lutra lutra).
Vsezravei mamutich stepi byli napiiklad prase divoké (Sus scrofa) nebo medvéd jeskynni (Ursus

spelaeus) (Stewart, 2007).

3.2 Morfologie

Neandertalci se svou kosterni morfologii zna¢né liSili od moderni lidské populace, ackoli jejich
znaky jiz nebyly ryze archaické (Churchill, 2014e). Znaky charakterizujici neandertalskou kostru
muizeme rozd¢lit na znaky z postkranialni a kraniofacialni oblasti. Obecné miizeme neandertalce

povazovat za pomérné masivni, jelikoZ u neandertalskych muzii s primérnou vyskou stanovenou



na 166,1+4,9 cm je prumérna hmotnost odhadovana na 77,9+4,7 kg, a u neandertalskych Zzen
s prumérnou vyskou 156,6+5,6 cm je odhadovana primérna hmotnost 65,64+4,6 kg (Churchill, 2014d).

Mezi typické morfologické znaky neandertalct v postkranidlni oblasti patii pfedevs§im relativné
kratsi kon&etiny, zejména distalni asti kon&etin, ve srovnani s AMC (uréeno poméry: radius:humerus
a tibia:femur nebo pomérem distalniho segmentu k délce trupu) (Trinkaus, 1981; Holliday, 1997).
Podstatné jsou Siroké lopatky s uzkou glenoidalni jamou (Churchill and Trinkaus, 1990),
anteroposteriorné a mediolateralng rozsifeny hrudni kos a silné kosti koncetin s velkymi kloubnimi
povrchy (Churchill, 1998). Neandertalci méli Sirokou panev s prodlouzenym hornim ramenem kosti
stydké a porodni kanal neandertalskych zen byl tvoten stejné dlouhymi kostmi stydkymi jako
u neandertalskych muzd, ale orientovanymi vice frontalné (Churchill, 1998; Weaver and Hublin,
2009).

V kraniofacialni oblasti je nejvyraznéjsim znakem protahla lebka, ktera neprosla globularizaci
(jedna se o takzvanou dolichocephalickou lebku) (Gunz et al., 2010). Facialni oblast je typicka
predsunutim stfedni ¢asti obli¢eje zvanym prognatismus, ktery mohl byt zptisoben pouzivanim
ptrednich zubii k manipulaci s predméty (Trinkaus, 1986; Hublin, 1998) a navic mohl mit vliv
na existenci typicky Sirokého nosu (Rae, Koppe and Stringer, 2011). Mezi dalsi znaky kranialni oblasti
jsou fazeny charakteristicky hrbol na kosti tylni, drazka nad protuberantia occipitalis externa,
zvétsené juxtamastoidalni vyvyseniny, velké dvojité klenuté nadocnicové oblouky, absence bradového
vybézku a retromolarni mezery (Churchill, 1998).

Rada odli$nosti v morfologii neandertélci je pripisovana adaptaci na chladné klima v obdobi
glacidlu. Kratsi konéetiny neandertalcti oproti AMC splituji definici Allenova pravidla (Trinkaus,
1981; Churchill, 1998) a vEtsi robusticita, a téz Sitka hrudniku odpovida ptizptisobeni podle
Bergmanova pravidla (Trinkaus, 1981; Holliday, 1997; Churchill, 1998). Dokonce i facialni znaky
jako rozsitené vedlejsi nosni dutiny jsou navrhovany jako mozné znaky adaptace na chladné klima
glacialu (Churchill, 1998). Mnoho autort je vsak piesvéd¢eno, Zze mnohé z téchto znaktli nejsou dany
adaptaci na chladné klima glacialu (Weaver, Roseman and Stringer, 2007; Rae, Koppe and Stringer,
2011; Noback et al., 2016). Znaky, které nejsou projevy prizpisobeni se na chlad, jsou nasledné
vysvétlovany spfazenim gend, které je koduji, s t€émi kddujicimi znaky adaptace. Jsou predpokladany
i fyziologické adaptace na chlad, jako je naptiklad pfitomnost hnédé tukové tkan€, lokalizovana
chladem indukovana vasodilatace ¢i ptitomnost Aeat shock proteint (Steegmann, Cerny and Holliday,
2002). Funkce n€kterych znakt vSak neni nijak spojena s adaptaci na chlad, ale ma mnohé dusledky
ovliviyjici ekologii neandertalcti. Mezi tyto znaky patfi naptiklad Siroké lopatky s tizkou glenoidalni
jamou nasveédcuji mensimu rozsahu dorzoventralniho pohybu horni konéetiny, coz mohlo mit vliv

na schopnost hazeni u neandertalct (Churchill and Trinkaus, 1990).



3.3  Subsistencni strategie

Svij vliv na vymieni neandertalci mohla mit také technologicka urovei jejich néstroju a zbrani,
komplexita odévili, obstaravani a slozeni potravy nebo vyuzivani ptirodnich zdroju naptiklad
k samolécbé. Vyuzivani vsech téchto dovednosti vytvari subsistencni strategii neandertalct, ktera

bude v jednotlivych podkapitolach rozebrana nize.

3.3.1 Socialni usporadani a symbolické chovani

Neandertalci tvofili nékolik typt sidlist: kratkodoba stanovisté, lovecka stanovisté a dlouhodoba
sidlisté (Daujeard and Moncel, 2010). Tyto typy se liSily svou velikosti, zpiisobem a délkou vyuzivani,
kde dlouhodoba sidliste byla obyvana celorocné a byla nejvétsi, lovecka stanovisté byla sezonni
a stiedni velikosti a kratkodob4 stanovisté byla nejmensi a obyvana nejkratsi dobu (Daujeard and
Moncel, 2010). Mezi témito typy stanovist dochazelo k ptfesuniim v zavislosti naptiklad na ro¢nim
obdobi (Daujeard and Moncel, 2010). Jelikoz neandertalci lovili pfedev$im velka zvitata, je
predpokladana nizka hustota populace (Kuhn and Stiner, 2006), ktera mohla negativné ovlivnit jejich
technologickou troven.

Mezi neandertalci pravdépodobné neméla délba prace takovou podobu, jakou ma u soucasnych
lovecko-sbéracskych populaci. Nedospéli jedinci a Zeny sice nejspis$ méli stejnou roli, ale predpoklada
se, Ze nespocivala ve sbéru rostlinné stravy, ale spiSe v podpirné tloze béhem skupinového lovu
(Kuhn and Stiner, 2006), ackoli tento zavér je zaloZzen na piesvédceni, Ze strava neandertalcl byla
z vétSiny zaloZena na mase, a mize tak byt velice zavadéjici. Muizeme nicméné piedpokladat, ze délba
prace zalozena na pohlavi u neandertalcti byla mén¢ vyrazna nez v soucasnych lovecko-sbéracskych
populaci (Kuhn and Stiner, 2006).

Symbolické chovani neandertalct zahrnuje pfedevsim zdobeni téla pomoci riznych mineralnich
pigmenti, peti ¢i kouskti musli datovanych az k dobé¢ pred nejméné 115 tisici lety (Zilhdo et al., 2010;
Peresani et al., 2011). Objevuji se i prstencovité konstrukce z krapnika poukazujici na moderni
chovani neandertalct, a to dokonce z doby pted zhruba 177 tisici lety (Jaubert et al., 2016). v neddvné
dobé se i nasténné malby ze tiech Spanélskych jeskyni, diive spojované vyhradng s AMC, datovaly
pomoci uran-thoriové fady na obdobi o 20 tisic let pfedchazejici ptichodu AMC do Evropy (Hoffmann
et al., 2018), tyto jeskyné jsou navic velmi podobné dal§im v ramci Evropy, a tak je mozné, ze

budouci vyzkum spoji i dals$i mista se symbolickou ¢innosti neandertalci.

3.3.2  Vyroba nastrojii a obleceni

Nastroje neandertalct fadime prevazné do stfedniho paleolitu, kde vétSina nalezenych predméti
spada do industrie moustérienu, ktery je typicky predev§im kamennymi skrabadly (Kuhn and Stiner,
2006; Churchill, 2014a). Pozdé&ji se objevuji rozvinutéjsi industrie jako chatelperronien ¢i ulluzien
vyuzivajici Cepele a kosténé nastroje (d’Errico et al., 1998; d’Errico, Borgia and Ronchitelli, 2012),
jejichZ technologie ale jiz mohla byt ovlivnéna technokulturni interakci s AMC a byt tak neptivodni

(Hublin et al., 1996) & je s neandertalci fale$n& spojovana a nalezi nejran&j§im osidlenim AMC
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v Evropé (Benazzi ef al., 2011). Pivodni neandertalské kosténé néstroje mizeme nalézt ve Francii
v Abri Peyrony a Pech-de-1’Azé 1, kde nejspise vznikly pied piichodem AMC, a mohou tak byt
dikazem nezavislé invence neandertalct (Soressi ef al., 2013).

Oblékani miizeme obecné rozdélit na jednoduché a komplexni, kde hlavnimi rozdily jsou pocet
vrstev odévu a to, zda obleceni obepind télo (Gilligan, 2007). Tyto faktory poté urcuji troven ochrany,
na kterou ma dale vliv i material, ze kterého je obleceni vyrobeno (Gilligan, 2007, 2010). Jednoduché
obleceni mélo jednu vrstvu a nebylo formované na télo a poskytovalo tedy nizky stupenl ochrany,
zatimco komplexni obleceni seSivané z kust tak, aby padlo na télo a dalo se nasledné vrstvit,
poskytovalo ochranu nejméné dvojnasobnou (Gilligan, 2007). Jelikoz béhem MIS 3 ptisobil
na neandertalce chladovy stres, 1ze predpokladat, ze komplexita obleceni mohla sehrat klicovou roli
ve vymieni neandertalct a to i diky tomu, Ze vitr pfitomny béhem MIS 3 mohl vyrazn¢ snizovat
efektivitu obleceni (Gilligan, 2010).

Z obdobi pleistocénu se zadné obleceni nedochovalo, a tak miru jeho komplexity 1ze urcit pouze
diky rozdilnym nastrojiim nutnym k vytvofeni jednotlivych typl obleceni. Zatimco pro jednoduché
obleceni staci Cisteéni a Skrabani klize, pro komplexni obleceni jsou nutné fezaci nastroje, kvalitnéjsi
nastroje na Skrabani kiize a jehly, které se v archeologickém zdznamu z neandertalskych nalezist
obecné nevyskytuji (Kuhn and Stiner, 2006; Gilligan, 2007, 2010). Neandertalci tedy méli
pravdépodobné jednoduché obleceni sestavaji nejspise z prehozu pies télo, jednoduché pokryvky
hlavy a jednoduchych nizkych bot (Steegmann, Cerny and Holliday, 2002; Trinkaus, 2005; Gilligan,
2007, 2010), avSak mira zakryti té€la se mohla liSit podle mista, na kterém neandertalci zili. v nékterych
oblastech se pfedpoklada potieba béhem zimy zakryt az 80 % téla, zatimco v mirnéjsich oblastech

mohlo stacit pouze 25 % (Wales, 2012).

3.3.3  Zbrané a technika lovu

Zbran¢ neandertalcti zahrnovaly piedevsim kopi s kamennymi hroty a dal$i kamenné nastroje
(Mithen, 1999; Villa and Soriano, 2010; Churchill, 2014b). Vyuziti vrhacich a projektilovych zbrani
se zda byt nepravdépodobné, jelikoz rozdil v morfologii lopatky nasvédcuje, Ze hazeni bylo vyuzivano
az AMC (Churchill and Trinkaus, 1990), a atkoli se vyskytuje jista asymetrie hornich konéetin
(v prifezu humeru), kterd by mohla nasvédcovat hdzeni, nedostatek archeologickych dikaza
a moznost vysvétleni asymetrie vyuzivanim kopi, prozatim nenaznacuji pfitomnost této technologie
u neandertalct (Shea, 2009; Churchill, 2014b).

Z pouzité technologie vyplyva i technika lovu na kratkou vzdalenost, kterd byla vyuzivana
neandertalci i pfes velké riziko zranéni (Berger and Trinkaus, 1995; Churchill, 2014b). Pouziti
rekonstrukce krajiny paleolitu a znalosti etologie Zivocichtl vSak poukazuje na moznost, Ze
neandertalci si nevybirali k atoku konkrétniho oslabeného jedince ze stada (White, Pettitt and Schreve,
2016). Neandertalskou strategii mohlo podle White, Pettitt and Schreve (2016) byt, Zze spiSe ze zalohy

zauto€ili na celé stado, ve kterém vybili skupinu zvifat, a nasledné si z téchto pobitych zvifat vybrali



ta, kterd zkonzumovali. Neandertalci navic nejspis$ byli schopni planovani taktiky lovu podle znalosti
dostupnych zdrojii v daném obdobi (White, Pettitt and Schreve, 2016). Nevyuziti vrhacich zbrani nebo
domestikovanych psti neandertalci (Shipman, 2015) pravdépodobné vedlo k nutnosti lovu ve velkych

skupinéch a vyuzivani ptirodnich i vyrobenych pasti (Churchill, 2014b).

3.3.4  Slozeni stravy a samolécba

Strava neandertalcii musela pokryvat jejich energetickou spotiebu, jez se odhaduje
na 3000 az 5500 kcal/den (Sorensen and Leonard, 2001) nebo 3360 az 4480 kcal/den (Steegmann,
Cerny and Holliday, 2002). Otazkou ovSem zlstava, kolik procent této spotieby pokryvala rostlinna
a kolik zivoc€isna strava. [zotopova analyza kosterniho a zubniho kolagenu naznacuje, Ze strava
neandertalct byla piisné zivo¢isného piivodu piedevsim z velkych savct, jako byli srstnati nosorozci,
mamuti, bovidi a kon¢ (Richards et al., 2008; Bocherens, 2009). Analyza mikro a makroskopickych
oblasti vyskytu byly bohatsi na rostlinnou stravu (El Zaatari et al., 2011; Fiorenza et al., 2011).

s rostlinnou slozkou stravy neandertalci souhlasi i studie rostlinnych mikro pozistatkli na nastrojich
a analyza DNA ze zubniho kamene, ktera doklada i pojidani hub a vyuzivani samolécby (Hardy et al.,
2012; Henry, Brooks and Piperno, 2014; Weyrich et al., 2017; Power et al., 2018). Pomoci analyzy
fekalnich biomarkert byla také zjisténa pritomnost rostlin ve stravé neandertalct (Sistiaga ef al.,
2014). Existuji rovnéz doklady, Ze neandertalci pouZzivali ohen ke zpracovani potravy (Henry, Brooks
and Piperno, 2011; Hardy et al., 2012). Alternativou k vafeni potravy z hlediska spotieby energie
pottebné k traveni by bylo pojidani hnijiciho masa, jelikoz béhem obou procesti dochazi k rozste€peni
dlouhych proteinovych fetézch (Speth, 2017). Pojidani hnijiciho masa by vysvétlovalo i zvysené
hodnoty isotopu dusiku '°N ziskané izotopovou analyzou (Speth, 2017). Existuji i doklady

o konzumaci motskych zdroji, jako jsou musle, tuleni a delfini (Stringer, 2003b).

Samolétba neandertélcii byla nejvice studovana na jedinci z El Sidrénu ve Spanélsku, ktery trpél
dentalnim abscesem a pravdépodobné akutnim prijmem zpiisobenym patogenem Enterocytozoon
bieneusi. Tento jedinec pozival topol, ktery obsahuje kyselinu salycilovou tisici bolest, a plesnivéjici
rostlinny material obsahujici Penicillium (Weyrich et al., 2017). Pojidani n¢kterych hotkych druhi
rostlin s malou nutri¢ni hodnotou, jako je naptiklad febficek ¢i hetmanek, je také davano do
souvislosti se samolécbou (Hardy et al., 2012), ackoli jsou hypotézy o 1é€be jedincti ostatnimi v ramci

skupiny (Spikins ef al., 2018), a nemuselo se tedy jednat pfimo o samolécbu.

4 Hypotézy vymi‘eni neandertalct
Tato kapitola se zaméfi na shrnuti hypotéz popisujicich vymfeni neandertalct zapti¢inéné
abiotickymi a biotickymi faktory, piedev§im pak AMC. Obecné Ize tyto hypotézy rozdélit do dvou

skupin, pravé podle souvislosti s AMC.



Mezi hypotézy nesouvisejici s AMC fadime ty spojené s klimatickymi podminkami, vulkanickou
&innosti &i nedostatky v subsistenéni strategii neandertalcii. Hypotézy, které souvisi s AMC, jsou
nejéast&ji spojené s piichodem AMC do Evropy a kompetici téchto dvou druhii. Castymi hypotézami

jsou i ty, které hovoii o kombinaci nékolika faktort.

4.1 Hypotézy nesouvisejici s anatomicky modernim ¢lovékem

V této podkapitole se zaméfime na predstaveni hypotéz, které vymieni neandertalct nespojuji
s anatomicky modernim ¢lovékem. Tyto hypotézy jsou shrnuty v tabulce 1.

V dobé vymieni neandertalcti dochazelo v ramci evropského i globalniho klimatu k vyznamnym
udalostem. Vyznamnou globalni udélosti byla zména geomagnetického p6lu zndma jako udalost
Laschamp. k tomuto pfepdlovani doslo pied 41 000 lety a je charakteristické hlavné svou rychlosti,
ktera byla piil stupné zemépisné Sitky za rok, a také vyraznym zeslabenim magnetického pole okolo
Zemé az 0 75 % ( v dobé samotného pfesunu magnetického polu bylo pole pravdépodobné jeste
slabsi) (Nowaczyk et al., 2012). Takovéto zeslabeni magnetického pole mélo za nasledek pronikani
vysokoenergetickych ¢astic z vesmiru do hlubsich vrstev atmosféry a v disledku toho doslo
k zeslabeni ozonové vrstvy ve stiedni Evropé az o 40 % (Winkler et al., 2008; Valet and Valladas,
2010). Toto zeslabeni ozonové vrstvy vedlo k vys§imu pronikani UV-B nejméné o 20 % (Winkler et
al., 2008), coz mohlo neandertalciim zpusobit té¢zké zdravotni problémy jako jsou rakovina kize,
poskozeni tkan¢ oka Sedym zakalem, které mohlo vést az ke slepoté, nebo oslabeni imunitniho
systému (de Gruijl et al., 2003). Tyto defekty mohly mit na nepfilis velkou loveckou populaci
neandertalct devastujici i¢inek a mohly tak vést k jejich vymfieni (Valet and Valladas, 2010).

Dalsi vyznamnou udalosti této doby je supererupce a kolaps kaldery v oblasti Flegrejskych poli
v dnesni Italii zhruba pied 40 000 lety. Tato erupce je spojena s velikosti tefry nejméné 1500 km?
(Rosi et al., 1999), ktera méla ve vzdalenosti 1200 km na vychod tloustku az 100 cm (Fitzsimmons et
al., 2013). Takto rozsahla oblast spadu sopecného popela nasvédcuje moznému vyraznému vlivu
na neandertalskou populaci kviili zdravotnim komplikacim spojenym s inhalaci sopecného popela,
které mohly zplisobit zmenSeni genofondu neandertalct a geneticky drift (Horwell and Baxter, 2006;
Fedele, Giaccio and Hajdas, 2008). Je ale uvazovan i pozitivni vliv na rychlost vyvoje technologii
a kultury neandertalcti (Fedele, Giaccio and Hajdas, 2008).

Podstatnou roli ve vymieni neandertdlci mohl mit efekt hrdla lahve zptisobeny velice chladnym
klimatem béhem MIS 4 (Stewart, 2007) a nasledn¢ také oscilace klimatu béhem MIS 3. Jak jiz bylo
zminéno, tyto oscilace mély vliv na existenci mamuti stepi, ktera se vyznacovala vy$§i primarni
produkci, a jeji redukei tak doslo ke snizeni nosné kapacity prosttedi, coz mohlo mit vliv nejen
na vymirani megafauny, ale také na vymfeni neandertalcti (Stewart, 2007). Snizeni nosné kapacity
prostiedi Ize dolozit hlavné vymiranim karnivorti ve zvySené mife, proto miizeme usuzovat, ze
piedevsim v severnéjsich oblastech v ramci neandertalského rozsifeni, kde strava neandertalct byla

vice zaloZena na mase, mél tento faktor vyrazny vliv (Stewart, 2007). Jizni oblasti neandertalského



rozsifeni, jako naptiklad Pyrenejsky poloostrov, byly také ovlivnény klimatem, jehoz oscilace
ptispivaly k rozttisténosti a zmenSeni neandertalské populace a neschopnosti jejiho zpétného nartistu
(Finlayson, 2004; Jiménez-Espejo et al., 2007). Vymieni neandertalcti tak mohlo byt nasledkem
Aleeho efektu (pfi poklesu hustoty populace pod kritickou hodnotu dochézi k nevyhnutelnému
vymfeni této populace) (Finlayson, 2004). Kolisani teplot a srazek mohlo mit za nasledek zkraceni
vegetacni doby nebo zménu pozivatelnosti n€kterych rostlin, ktera by byla dana zvySenou ochranou
rostlin proti herbivorii, naptiklad vyssi produkei obrannych chemickych latek (Jiménez-Espejo et al.,
2007). Tyto dopady by poté snizily pocet herbivorti, coz by mohlo vést k podvyzivé nebo hladomoru
a tim i vymieni neandertalskych roztfisténych populaci (Finlayson, 2004; Jiménez-Espejo ef al.,
2007).

V dob¢ MIS 3 doslo také zhruba pted 40 000 lety k Heinrichovée udalosti 4 (HE4). Ta mohla
zesilit projev a délku trvani vulkanické zimy po vybuchu Flegrejskych poli hlavné v severni a stfedni
Eurasii. Interference HE4 a erupce mohla také zptisobit zmenseni genofondu nebo geneticky drift.
Vsechny tyto faktory mohly sehrat Gillohu v extinkci neandertalcti (Fedele, Giaccio and Hajdas, 2008).

Moznou pric¢inou extinkce neandertalci je také hypotermie (Gilligan, 2007), ackoli dukazy této
hypotézy jsou pouze neptimé. Jak jiz bylo zminéno vyse, teploty béhem MIS 3 nebyly nizsi nez
naptiklad v ptedchozi MIS 4, ale velky vyznam zde mél intenzivnéjsi vitr zptisobujici chladovy stres.
Teorie zahrnujici hypotermii jako pfi¢inu vymieni predpokladaji adaptaci neandertalcti na chlad, diky
které nemuseli vyvijet komplexni obleceni, a proto, kdyz doslo k nartistu chladového stresu,
nedokazali v€as reagovat na zménu podminek, coz mélo fatalni nasledky (Gilligan, 2007).
Samoziejmé naznaky vyvijeni komplexniho odévu se v chatelperronienu objevuji, avsak v té dobé
populace neandertalci byla nejspis pfili§ zasazena, nez aby mohla nartst do pivodni velikosti
(Gilligan, 2007). Podle né¢kterych modeli ovSem pfeziti neandertalcti nezéviselo na pfitomnosti
komplexniho obleceni a dostacovalo by obleceni jednoduché, coz tuto teorii znaén€é kompromituje
(Wales, 2012). N¢ektefi autofi jdou jesté dal a zpochybiiuji i prizplisobeni se neandertalcii na chlad
a vysvétluji rozdilnou morfologii napiiklad adaptaci na sprint (Stewart, 2007) nebo paramastikacnim
stresem (Rae, Koppe and Stringer, 2011) (ackoli metody a postupy vedouci k t€émto zavérum byly
zpochybnény Noback et al., 2016).

Nekteré hypotézy piisuzuji extinkci neandertalct jejich kontaktu s latkami zne€ist'ujici vzduch,
jako jsou napftiklad dioxiny (Stermer and Mysterud, 2007). Neandertalci mohli byt vlivu dioxin
vystaveni béhem dychani koute z ohnist’ v uzavienych jeskynich ¢i piistiesich, ale k jejich uvoliiovani
do atmosféry dochazi naptiklad i diky vulkanické aktivité. Zdravotni projevy inhalace dioxini jsou
ruzné od podrazdéni o¢i a kiize pies problémy s dychanim az k rakoviné (Stermer and Mysterud,
2007). Dioxiny se navic ukladaji v tukové tkani a mohou tak ovliviiovat i vyvoj mozku, organii
a imunitniho systému jak u déti tak u plodu a mohly tak mit nezanedbatelny vliv na vymizeni

neandertalct (Stermer and Mysterud, 2007).
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Kanibalismus se vyskytoval u n€kolika skupin neandertalcti (Agusti and Rubio-Campillo, 2017)
a mohl mit vyrazny efekt na jejich vymieni. U soucasnych kanibalistickych populaci se vyskytuje
transmisivni spongiformni encefalopatie, coz je forma prionové infekce zptisobena pojiddnim tkéni
nakazenych jedincti, pfedevsim tkané mozkové, vedouci az ke smrti nakazenych osob (Brown, 1990).
Takovéto onemocnéni miiZze byt pti¢inou oslabeni nebo vymieni neandertalcii, predev§im diky
odlehlosti a malé velikosti jednotlivych skupin. i mezi neandertalce, kteti nepraktikovali kanibalismus,
se tato infekce mohla pfenést pouzivanim nastroji pouzitych ke zpracovani lidského masa
(Underdown, 2008).

Tabulka 1. Piehled hypotéz vymieni neandertalcti nesouvisejici s AMC

Faktory Spojitost Pri¢ina vymieni Kli¢ové zdroje
zapricinujici s technologickou
vymieni urovni
neandertalci
abiotické ne zdravotni problémy Valet and Valladas, 2010
zpusobené pronikanim
UV-B na zemsky povrch
abiotické ne zdravotni problémy Horwell and Baxter, 2006;
zpisobené vdechovanim Fitzsimmons et al., 2013
sopecného popela
abiotické ne vulkanicka zima Fedele, Giaccio and Hajdas,
2008
abiotické ne oscilace klimatu béhem Finlayson, 2004; Jiménez-
MIS 3 Espejo et al., 2007; Stewart,
2007
abiotické ne zdravotni problémy Stermer and Mysterud,
zpisobené vdechovanim 2007
dioxini
biotické ne transmisivni spongyformni Underdown, 2008
encefalopatie
kombinace ano hypotermie Gilligan, 2007
biotickych
a abiotickych
faktorl

4.2 Hypotézy souvisejici s anatomicky modernim ¢lovékem

V této podkapitole budou rozebrany hypotézy vymieni neandertalcti souvisejici s anatomicky
modernim ¢lovékem. Anatomicky moderni lidé se pii své migraci z Afriky (Stringer, 2003a) objevili
na Blizkém vychodé pred zhruba 100 tisici lety (Akazawa, Aoki and Bar-Yosef, 2002 citovano podle
Green et al., 2010). Odtud AMC za¢al pronikat do Evropy asi pred 40 tisici lety a nejpozdéji pred 27,5
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tisici lety dokoncil kolonizaci Pyrenejského poloostrova (J. P. Bocquet-Appel and Demars, 2000).
Souhrn hypotéz souvisejicich s anatomicky modernim ¢lovékem je v tabulce 2.

Jednim z faktord, ktery mohl sehrat roli ve vymieni neandertalcti po ptichodu AMC do Evropy, je
kanibalismus. Kanibalismus se obecné pro populaci neandertalcti projevoval jako stabilni strategie
(Agusti and Rubio-Campillo, 2017), a to i pfes rizika s nim spojena, kterd by potencidlné¢ méla fatalni
nasledky. Podle nedavnych simulaci se po piichodu AMC mobhla situace vyrazné zménit (Agusti and
Rubio-Campillo, 2017) a kanibalismus by jiz dale diky kompetici s ,,nekanibalistickym“ AMC nebyl
optimalni strategii, aCkoli na Grovni jedince mohl poskytovat vyhody. z dlouhodobé perspektivy tak
kanibalismus jakozto strategie vedl k postupnému zmensovani neandertalské populace a jejimu
vyskytu hlavné v okrajovych oblastech ptivodniho rozsifeni a nasledné mohl vést i k jejimu vymieni.
(Agusti and Rubio-Campillo, 2017)

Studie zabyvajici se demografii naznacuji, ze pfi¢inou extinkce neandertalci mohla byt nizsi
vy$§i mortality novorozencti u neandertalcti mize byt naptiklad méné komplikovany porod modernich
lidi, ktery jim poskytoval selekéni vyhodu (Eswaran, 2002), ackoli rekonstrukce porodniho kanalu
neandertalské Zeny z dnesniho Izraele ukazuje spise na stejné komplikovany porod jako u AMC,

1 kdyz s primitivnéj$imi porodnimi mechanismy (Weaver and Hublin, 2009). Dal$im faktorem
ovlivilyjicim natalitu a mortalitu je nepfitomnost neékterych latek v neandertalské straveé. Predevsim
nedostatek esencidlnich zivin, jako naptiklad vitamint A, C a E, mohl mit vyrazny vliv na procento
potratli, pfed¢asnych porodii a umrti novorozencti (Hockett and Haws, 2005). Klicovym piedpokladem
této hypotézy je, ze strava neandertalcti byla pouze zivocisného ptivodu, a tedy na Ziviny znacné
jednostranné zamétena. Nedavné poznatky o stravé neandertalcti tuto predstavu ovSem zpochybniuji,

a tak lze oCekavat né€jaky efekt stravy na miru umrtnosti novorozencu spise jen u severnéji zijicich
populaci, kde zivoci$na slozka potravy pravdépodobné dosahovala vyssiho zastoupeni. Obecné je
ovSem tato hypotéza postavena na chybnych piedpokladech ohledné sloZeni stravy, coz zna¢né
oslabuje jeji pravdépodobnost.

Existuji i demografické studie, které nepovazuji komplikace pii porodu a nedostatky ve stravé za
klicové faktory v extinkci neandertalct, ale predpokladaji introdukci neznamého patogenu do
imunologicky naivni neandertalské populace nové pfichozimi modernimi lidmi (Serensen, 2011).
Analyza genomu neandertalct odhalila nizsi diverzitu v kli¢ovych lokusech imunitniho systému oproti
soucasné lidské populaci, coz je v souladu s moznosti vymieni neandertalcti kvuli rozdilné rezistenci
viéi patogentim (Sullivan et al., 2017). v nesouladu s touto teorii je uroven genetické variability
v lokusech pro MHC proteiny, ktera je podobna nebo vyssi nez u soucasné lidské populace, ackoli
rozdily v jinych sloZkach imunitniho systému mohly i pfesto zptisobit niZsi rezistenci proti patogenim
u neandertalct (Sullivan et al., 2017). Diky pronikani AMC na dalsi izemi, jejich interakci
s neandertalci a kontaktu jednotlivych neandertalskych skupin by nasledné dochéazelo k $iteni tohoto

patogenu a nartistu mortality zptisobené onemocnénim (Wolff and Greenwood, 2010; Serensen, 2011).
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v tomto piipadé by i malé procentudlni zvySeni mortality mohlo vést k extinkci neandertélct, kvuli
zmensSeni jejich populace pod minimalni kritickou hodnotu (Serensen, 2011). Navrhovanym
patogenem je naptiklad virus z Celedi Herpesviridae diky jeho schopnosti vyvinout persistentni infekci
a propojené evolucni historii s cloveékem a dalSimi primaty (Wolff and Greenwood, 2010).

Podstatnou otazkou ve vymieni neandertalcti oviem ziistava typ interakce s AMC. Pokud by byly
nalezeny doklady o agresi od AMC, mohli bychom na extinkci neandertalct nahlizet jako na soucast
kvartérniho vymirani megafauny. v tomto ptipadé by vymieni neandertalcti bylo soucasti predace
modernich lidi projevujici se vyhlazenim dalsich K-stratégh (Hortola and Martinez-Navarro, 2013).
JelikoZ je ale v soucasné dobé& velmi malo zranéni neandertalcti asociovano s nasilim od AMC
(Serensen, 2011) jednalo se pravdépodobneé spise o kompetici s dobou koexistence neandertalct
a AMC 2 600 az 5 400 let (Higham et al., 2014) (ackoli podle Wolff and Greenwood (2010) se jednalo
nejméné o 15 000 let). Kompeti¢ni vylouceni neandertalcti je podminéno obsazenim stejné ekologické
niky, a tim padem vyuzivanim stejnych zdroji v dané oblasti, kde posléze dochazi k vymieni méné
uspésného druhu (Flores, 1998). Matematicky homogenni model kompetice ukazuje, Ze vymieni
neandertalcti bylo nevyhnutelné za predpokladu mirné lepsiho piizptisobeni se AMC klimatickym
podminkém, a to i pokud by natalita u modernich lidi a neandertalcti byla shodné (Flores, 1998). Pro
kompeti¢ni vylouceni neandertalci miizeme uvazovat i eko-kulturni niky. (Banks et al., 2008; Gilpin,
Feldman and Aoki, 2016). Eko-kulturni nika zohlednujici i miru technokomplexity dané populace byla
rekonstruovana pomoci Genetic Algorithm for Rule-Set Prediction (GARP) a pro AMC a neandertalce
byla velmi podobna (Banks et al., 2008). v dobé vymieni neandertalct vSak oblast odpovidajici jejich
eko-kulturni nice byla vyrazné vétsi nez realna oblast jejich rozsiteni (Banks et al., 2008). Tento
model tak vyluCuje environmentalni a epidemiologické faktory jako ptivodce extinkce neandertalcti
a poukazuje na korelaci vymirani neandertalcti a $ifeni AMC v Evropé (Banks et al., 2008; Gilpin,
Feldman and Aoki, 2016). Klasicky Lotka-Voltera model mezidruhové kompetice (Neuhauser and
Pacala, 1999) se zahrnutim kulturni irovné nebo schopnosti uceni jako proménné prokazal, ze mohlo
dojit k vylou¢eni ptivodné pocetnéjsich neandertalci nové prichozimi modernimi lidmi (Gilpin,
Feldman and Aoki, 2016). a tak navzdory koexistenci obou druhi nasledovalo kompeti¢ni vylouceni
neandertalct kvuli jejich neschopnosti ptizplsobit se vzniklé konkurenci (Banks et al., 2008; Gilpin,
Feldman and Aoki, 2016).

Vyhodou modernich lidi v kompetici proti neandertalciim mohla byt jejich schopnost vyuzivat
vyspélejsi zbrang. Predev§im béhem lovu umoziovala piitomnost vrhacich zbrani AMC rozsifeni jeho
ekologické niky oproti neandertalctim, ktefi pouzivali nanejvys$ dievéna kopi s kamennymi hroty
(Shea, 2009; Villa and Soriano, 2010). Tato ekologicka flexibilita mohla byt tim, co z modernich lidi
vytvofilo silngj$i kompetitory a zptsobilo tak vymieni neandertalcii (Shea, 2009). Efekt, ktery mély
vrhaci zbran€ na extinkci neandertalcii, navic mohl byt zesilen ptitomnosti rané domestikovanych
psovitych selem u AMC (Shipman, 2015), které mohly byt kli¢ové pro osidleni chladnych oblasti

modernimi lidmi (Arnold, 1979). Kromé spoluprace téchto psovitych Selem pfi lovu Ize predpokladat
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1jejich dalsi vyuziti (napfiklad pti varovani pred ostatnimi psovitymi Selmami nebo pfii transportu
nakladu), které také mohlo poskytovat vyhodu nové ptfichozim modernim lidem (Arnold, 1979; Fiedel,
2005; Shipman, 2015). Pomineme-li vliv rozdilnych zbrani a domestikace psovitych Selem na vymieni
neandertélct, i celkova nizsi komplexita neandertalské industrie mohla mit vliv na jejich extinkci
kompeti¢nim vylougenim diky znevyhodnéni oproti AMC (Gilpin, Feldman and Aoki, 2016).
Piedpoklada se rovnéz, Ze neandertalci méli vyssi hrubé energetické naklady na lokomoci nez AMC
(Steudel-Numbers and Tilkens, 2004), coZ by poskytlo AMC vyhodu v kompetici proti neandertalctim
(Churchill, 2007). Jelikoz ale odhadované rozdily v energetickych nakladech na chlizi u neandertalcti
a AMC piedstavuji zhruba 1 % celkového energetického vydeje (Hora and Sladek, 2014), zda se, Ze
energetické naroky spojené s lokomoci nemély vliv na vymfeni neandertalcti.

Existuji ovSem i predpoklady, Ze anatomicky moderni lidé a neandertalci neobsazovali stejnou
niku a k interspecifické kompetici tak nemohlo dojit (Stewart, 2004). Obsazeni riiznych nik by v tomto
ptipadé bylo déno rozriiznénim zdroji potravy neandertélct a AMC (Stewart, 2004). na to, zda se niky
prekryvaly ¢i nikoli, ma v tomto pfipadé vliv i komplexita industrii neandertalcd (Stewart, 2004).

z tohoto diivodu je klicovou otazkou, zda industrie jako chatelperronien jsou pivodni invenci
neandertalcti, nebo byly ovlivnény akulturaci s AMC, a tedy jestli kognitivni funkce neandertalcti byli
na urovni, kterd by nezavislou invenci umoziovala (Finlayson and Carrién, 2007).

Rozdilné kognitivni funkce mohly byt dany rozdily v lebce mezi neandertalci a AMC. Lebka
u neandertalcii neprochazela globularizacni fazi, jez mohla mit vliv na zménu usporadani mozku
(Gunz et al., 2010), nebo rozdilnymi naroky na mozek zptisobenymi rozdily v prostorovém uspotradani
jednotlivych skupin neandertalct a AMC (Burke, 2012). Pokud by kognitivni funkce neandertalcti
nedosahovaly arovné AMC, miiZe byt pro vysvétleni extinkce neandertalcti pouzit behavioralni model,
ve kterém by nepfitomnost smeny ¢i odlisna délba prace u neandertalcti mohla zptisobit vymieni
neandertalcti (Horan, Bulte and Shogren, 2005). na behavioralnim vysvétleni extinkce zavisi i moZznost
vymfeni neandertalct kvili vySe zminénému uspotadani skupin neandertalci a modernich lidi
v prostoru. Neandertalci tvofili spise malé uzaviené skupiny, zatimco AMC byl schopen piesouvat
¢leny z jednotlivych skupin na velkou vzdalenost v ramci regionalniho spolecenstvi pomoci socialnich
siti (Burke, 2012). Takovyto rozdil nejen ze vytvarel odlisné naroky na mozek, ale v disledku mohl
sehrat negativni roli ve vymieni neandertalct (Burke, 2012).
do Eurasie pomoci selektivné neutrdlniho modelu populaéni dynamiky v koneéné velké populaci se
zahrnutim migrace (Kolodny and Feldman, 2017a, 2017b). Vymieni neandertalcti je zde zptisobeno
pouze opakovanou migraci AMC, ktery nemél Zadnou selekéni vyhodu (a i s mirnou selekéni vyhodou
pro neandertélce je jejich vymreni nevyhnutelné) a to v casovém horizontu podporeném

archeologickymi nalezy (Kolodny and Feldman, 2017a).
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Tabulka 2. Pichled hypotéz vymieni neandertalct souvisejici s AMC

Faktory Spojitost Ptic¢ina vymieni Klicové zdroje
zapricinujici s technologickou
vymfieni urovni
neandertalci
biotické ano kompeti¢ni vylouceni Flores, 1998; Banks et al.,
2008; Shea, 2009; Villa and
Soriano, 2010; Shipman,
2015; Gilpin, Feldman and
Aoki, 2016
biotické ne zména kanibalismu Agusti and Rubio-Campillo,
na nestabilni strategii po 2017
prichodu AMC
biotické ne vy$s§i mortalita Eswaran, 2002; Hockett and
novorozencu a nizsi Haws, 2005
natalita u neandertalcii

biotické ne introdukce neznamého Wolff and Greenwood,

patogenu 2010; Serensen, 2011;

Sullivan et al., 2017
biotické ne predace od AMC Hortola and Martinez-
Navarro, 2013
biotické ne nizsi uroven kognitivnich ~ Horan, Bulte and Shogren,
funkci 2005; Burke, 2012
biotické ne opakovana migrace AMC Kolodny and Feldman,
2017a, 2017b

nevymieli ne absopce neandertalcti do Ko, 2016

populace AMC

5 Kf¥iZeni neandertalcii s anatomicky modernim ¢lovékem

Jednim z nejvice diskutovanych témat tykajicich se neandertalct je jejich mozné kiizeni s AMC.

Po srovnani genomil neandertalcii a modernich lidi se ukézalo, ze az 4 % genofondu lidi mimo Afriku

jsou neandertalského ptivodu (Green et al., 2010). JelikoZ se neandertalsky genom nevyskytuje pouze

u lidi, ktefi obyvali stejné uzemi jako neandertalci, doslo k tomuto genovému toku pravdépodobné

ptfed rozdélenim obyvatel Evropy, Vychodni Asie a Nové Guineje v oblasti Blizkého vychodu (Green

et al., 2010). Jelikoz X chromozomy neandertalcti jsou geneticky vzdalenéjsi nez jejich autozomy,

predpoklada se, Zze genovy tok zprosttedkovavali spiSe anatomicky moderni muzi nez zeny (Green et

al., 2006), ackoli tento efekt mize byt zptisoben i muzskou sterilitou hybridi v F1 generaci

(Sankararaman ef al., 2014). Tato sterilita spolu s negativni selekci ¢asti neandertalského genomu

(Sankararaman ef al., 2014) a faktem, Ze i pfes to nejméné pétina neandertalského genomu muze byt
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obsazena v rdmci eurasijské populace, miize naznaCovat, Ze za vymizeni neandertalct je zodpovédna
jejich absorpce do soucasné lidské populace (Ko, 2016).

Diikazem hypotézy, 7e za vymizeni neandertalcti miiZe jejich spojeni s AMC, miize byt rovnéz
fakt, Ze v rdmci imunitniho systému soucasné eurasijské populace vice nez polovina alel kodujici
human leukocyte antigen ( dale jen HLA) prvni tfidy byla pienesena adaptivni introgresi
z neandertalské populace (Abi-Rached et al., 2011). Tyto alely poté byly vystaveny siln€ rovnovazné
selekci na rozdil od vétSiny alel v jinych Castech genomu (Abi-Rached ef al., 2011). Adaptivni
introgrese v ramci imunitniho systému méla podstatnou vyhodu pro nové piichozi moderni lidi diky
adaptaci alel pro HLA na mistni patogeny (Abi-Rached et al., 2011). Za adaptivni introgresi mezi
neandertalci a AMC mohou stat RNA viry (pfedevsim lentiviry a viry z &eledi Orthomyxoviridae),
jelikoz geny pro virus interagujici proteiny (virus-interacting proteins, dale jen VIP) jsou
neandertalského ptivodu u asijské populace ze 32 % a u evropské z 25 % (Enard and Petrov, 2017),
coz je ve srovnani s geny neandertalského piivodu v celém genomu vyrazné vyssi procento.

Vyssi procento genti pro VIP neandertalského ptivodu ve vychodni Asii odpovida obecné
vys$§imu zastoupeni téchto archaickych genti v této oblasti (Meyer ef al., 2012) navzdory tomu, ze zde
nebyla zadna neandertalské populace, ktera by obohacovala mistni genofond. Vysvétleni tohoto
fenoménu je nékolik. Prvni moznosti je, ze nedoslo pouze k jedné udalosti genového toku do populace
AMC, ale po oddéleni evropské populace od asijské doslo k dalsimu kiizeni pravé s budouci
vychodoasijskou populaci, coz zvysilo zastoupeni neandertalskych genti v jejim genofondu, cemuz
odpovidaji i vysledky z demografického modelovani a Bayesovské inference (Wall ef al., 2013;
Vernot and Akey, 2015). Dal$im vysvétlenim mtze byt, Ze po oddé€leni evropské a vychodoasijské
populace byla ve vychodoasijské populaci mén¢ ucinna selekce proti skodlivym neandertalskym
alelam, kvuli mensi velikosti této populace (Sankararaman et al., 2014), coz by opét vedlo k vy$§imu
procentualnimu zastoupeni archaickych genid ve vychodoasijském genofondu. Také nasledné ziedéni
neandertalskych genti v ramci genofondu evropské populace pozd€jsim kiiZzenim s novou migra¢ni
vilnou z Afriky (Meyer et al., 2012) nebo neznamou ancestralni populaci (Vernot and Akey, 2015)
mohlo zpiisobit rozdil v zastoupeni neandertalskych genl mezi evropskym a vychodoasijskym
genofondem. Po problému s vysokym zastoupenim neandertalskych genti ve vychodoasijském
genofondu a zjisténi pfitomnosti neandertalskych gend i v populaci Masaja (Wall et al., 2013) je
ziejmé, Ze kiizeni neandertalct s AMC bylo komplikovangjsi a komplexngjsi udalosti nez se paivodné
myslelo (Vernot and Akey, 2015).

Neopomenutelnymi jsou rovnéz disledky tohoto kiizeni, které pravdépodobné zpomalilo proces
vymfieni neandertalcd, a poskytlo obéma druhtim vyhodné alely, které mohly zmirnit selekéni rozdily,
ato i v ptipadé, Ze by hybridi méli selekéni nevyhodu (Kolodny and Feldman, 2017a). Krom¢ zvyseni
polymorfismu v imunitnim systému (Abi-Rached et al., 2011; Enard and Petrov, 2017) se alely
neandertalcti objevuji i v genech pro formaci filament keratinu, a tak neandertalské geny mohly

vyrazné piispét k adaptaci AMC na neafrické prostiedi (Sankararaman et al., 2014). Neandertalské
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alely byly rovnéz spojeny s nékolika patologiemi, jako je naptiklad lupus nebo Crohnova choroba
(Sankararaman et al., 2014). Interbreeding AMC s neandertalci je davan také do souvislosti se stavbou
lebky, velikosti a stavbou mozku (Ko, 2016; Gregory et al., 2017), které maji vliv i na jeho funkce
jako vyvoj zrakovo-prostorového systému (Gregory et al., 2017). Ko (2016) vlastnosti jako
hyperaktivitu a agresivitu spojuje s nizkym zastoupenim neandertalskych genti v genomu soucasné
lidské populace.

Zastoupeni neandertalskych genti v genofondu soucasné lidské populace je natolik nizké, ze
nemuzeme mluvit o pravych hybridech neandertalcti a modernich lidi (Varki, 2016). Podle n¢kterych
nebylo kiiZeni neandertalcti a AMC mozné kvili neschopnosti neandertalcti mluvit zptisobem jako
moderni lidé, coz vedlo ke vzniku genetického izolaéniho mechanismu, ktery v disledku zptsobil
ijejich vymteni (Lieberman, 1992). Podle jinych autorti vSak ke vzniku piedpokladii pro fe¢ vzniklo
uZ u spole¢ného piedka neandertalcti a AMC (Dediu and Levinson, 2013, 2018), a tak by tento
mechanismus genetické izolace nemohl existovat. Uvazuje se také o mozné sterilit¢ muzskych hybridi
(Sankararaman et al., 2014), kognitivnich nedostatcich hybridd v F1 generaci, které zhorSovaly jejich
moznosti dale se Usp&$né mnozit s populaci AMC (Varki, 2016) a také, Ze pateni moderniho muze
a neandertalské zeny vedlo ke vzniku potomstva, které nebylo pfijato do skupiny modernich lidi
(Varki, 2016). Pokud tedy bylo mozné jen pafeni neandertalskych muzi s modernimi zenami, kde
jejich potomci trpéli nedostatky v kognitivnich funkcich (vyrovnané pravdépodobnou vyhodou danou
adaptaci na prostedi Sankararaman ef al., 2014; Varki, 2016) a v ptipad€ muzskych potomkut byli
dokonce neplodni, je pochopitelné, ze procento neandertalskych genti neni vysoké, a to i kdyby

nedoslo k jejich negativni selekci v urcitych ¢astech genomu.

6 Zavér

Vymizeni neandertalct je podstatnym jevem z obdobi pleistocénu. Hlavnim cilem bakalafské
prace bylo vytvoreni uceleného piehledu hypotéz, které objasnuji vymieni neandertalcti. Kromé
pfichodu anatomicky modernich lidi samotného jsou z hlediska vymizeni neandertalcti podstatné
predevsim rozdily, které neandertalce od anatomicky moderniho ¢lovéka odlisuji, a typ vzajemné
interakce mezi témito homininy.

Mnozstvi hypotéz je spojeno s klimatickymi podminkami a udalostmi v dob& vymieni
neandertalct. U téchto hypotéz se setkavame s nejméné jednim problémem, a to pro¢ béhem téchto
udalosti doslo k vymieni neandertalci, zatimco anatomicky moderni ¢lovék se tispésné §ifil po celém
sveéte? Tento rozpor mohl byt dan rozdilnosti neandertalcti a anatomicky moderniho ¢lovéka nejen
v morfologické stavbé ale i v ekologii. a tak, ackoli jsou hypotézy vymieni neandertalcti spojené
s abiotickymi faktory kompromitovany timto rozporem v populacni dynamice neandertalct
a anatomicky modernich lidi, mohly mit klimatické podminky a udalosti alespon dil¢i vliv na vymieni

neandertalct.
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Ekologie neandertalcti ma mnoha specifika, ktera ji odliSuji od ekologie anatomicky moderniho
¢loveka. Ackoli obecné jsou industrie anatomicky moderniho ¢lovéka na tzemi Evropy povazovany
za komplexnéjsi nez industrie neandertalcii, mély na konci neandertalské existence jejich industrie
jako napftiklad chatelperronien ¢i ulluzien stejnou troven jako industrie mladého paleolitu anatomicky
moderniho ¢loveka. Pravé mozna nezavisla invence téchto prechodovych industrii (pechod sttedniho
a mladého paleolitu) zna¢né€ zpochybiiuje hypotézu, ze by za vymieni neandertalcti byla zodpovédna
rozdilna uroven jejich kognitivnich funkci. v souladu s vyvracenim této hypotézy je naptiklad
i nedavné zjisténi tvorby nasténnych maleb u neandertalct, coz je chovani, které bylo diive spojovano
pouze s anatomicky modernim ¢lovékem. z hlediska hypotézy zdivodnujici vymieni neandertalct
hypotermii, v§ak mohlo dojit k invenci pfechodovych industrii a s nimi ke vzniku komplexniho
obleceni prili§ pozde, nez aby doslo k odvraceni vymieni neandertalcti po nartistu chladového stresu.
Zpozdéni v invenci komplexniho obleceni by v tomto pfipadé bylo zapii¢inéno ironicky adaptaci
neandertalcti na chlad, diky které nebyli nuceni vytvaiet komplexni obleceni. JelikoZ je ov§em
v soucasnosti spojeni neandertalskych znaki s adaptaci na chlad zpochybiovano, je nejista i tato
hypotéza jejich vymieni. Naproti tomu nelze vyloucit vliv rozdilné komplexnosti industrii
na kompeti¢ni vylouceni neandertalct. Podle nékterych modelovani stacila i mal4 vyhoda na strané
anatomicky moderniho ¢lovéka, aby ke kompeti¢nimu vylouceni neandertalcti doslo, a touto vyhodou
kromé obecné vyssi technokomplexity mohlo byt naptiklad i pouzivani vrhacich zbrani, kterého
neandertélci nemuseli byt schopni kviili rozdilné stavbé pletence horni koncetiny. Anatomicky
moderni ¢lovek navic v lovu kromé vrhacich zbrani nejspisSe vyuzival i rané domestikovanych
psovitych Selem, coz mu také poskytovalo zna¢nou vyhodu oproti neandertalcim. Nicméné i pouhy
vliv opakované migrace anatomicky moderniho ¢lovéka do oblasti obyvané neandertalci mohl
zapticinit vymfeni neandertalct. Typem interakce mezi anatomicky modernim ¢lovékem
a neandertalci navic nejspise byla pravé kompetice. Diky téméf neexistujicim ditkaztim o agresi
anatomicky modernich lidi vii¢i neandertalcim v archeologickém zaznamu zaroven mizeme vyloudit
predaci anatomicky modernimi lidmi jako moznou piicinu extinkce.

v

Neékolik hypotéz souvisi i s niz$i natalitou a vys$si imrtnosti novorozencti u neandertalci. Nizsi
natalitu a vyssi mortalitu novorozencti nez u anatomicky moderniho ¢lovéka mohla zpisobit vyssi
obtiznost porodu neandertalct ¢i nepfitomnost nékterych esencidlnich Zivin v jejich stravé kvili
jidelni¢ku zaloZzeném pouze na mase. Rozdil v natalit€ anebo imrtnosti novorozencl by po prichodu
reprodukéné tispesnéjSiho anatomicky moderniho ¢loveéka znamenal vymieni neandertalcti. Bohuzel se
opét nemizeme vyhnout kritice této hypotézy. Podle rekonstrukce panve neandertalské Zeny byl porod
u neandertalct stejné komplikovany jako u anatomicky modernich lidi. Hypotéza zdivodiujici
vymieni neandertalct nedostatky v jejich strave stoji na nejspise chybném predpokladu o slozeni
stravy neandertalct, kterd obsahovala nejen Zivocisnou ale i rostlinnou slozku. v severnéjsich

oblastech rozsifeni neandertalct vSak byla ZivocisSna slozka potravy vysoce zastoupena a nelze tak

zcela vyloucit jeji vliv.
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S potravou neandertalcii souvisi hypotéza, ze za vymizenim neandertalci je transmisivni
spongiformni encefalopatie zptisobena kanibalismem, ¢i kanibalismus jako strategie sam. Ackoli
kanibalismus jako strategie nebyl po pfichodu anatomicky moderniho ¢loveéka nadale stabilni strategii
a mohl tak ptispét k vymfeni neandertalcii, hypotéza transmisivni spongiformni encefalopatie miize
byt zpochybnéna. Nelze totiz opomenout ¢asovou korelaci mezi pfichodem anatomicky modernich lidi
a vymizenim neandertalct, ktera je jasné patrnd a je tedy ndrocné ji povazovat za ndhodnou.
Hypotetickou moznost vymieni neandertalcti na epidemii, kterd mohla propuknout kdykoli béhem
jejich existence, praveé v dob¢ prichodu anatomicky modernich lidi 1ze tedy povazovat za krajné
podezielou. Epidemie vSak mohla byt zplisobena i patogenem, ktery prinesl anatomicky moderni
¢loveék do neandertalské imunologicky naivni populace. Ani tento piipad vSak neni jednoduchy,
jelikoz je zpochybnén adaptivni introgresi. Diky kifiZzeni neandertalcii a anatomicky modernich lidi
dochazelo i k pfenosu alel imunitniho systému, coz mohlo neandertalce zachranit pfed vymienim kvutli
novému patogenu. Kiizeni neandertalcii a anatomicky modernich lidi navic komplikuje celé vymizeni
neandertalcti. Musime se totiz ptat, zda neandertalci nesplynuli s anatomicky modernimi lidmi v jednu
populaci a postupnou selekci v ramci naseho genomu proti neandertalskym geniim nedochazi

k tplnému vymieni neandertalct prave ted’ v soucasné lidské populaci.
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