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1 UVOD

Ditivod studia fosilnich psovitych Selem pro ucely zoologie, potazmo etologie, se nezda byt na
prvni pohled zcela evidentni. Data o nalezech fosilnich psovitych Selem ndm vSak mohou
velmi vyrazné pomoci pfi studiu evoluce vzniku socidlniho lovu, kterd u téchto zvitat zistava
neobjasnéna.

Da se ptredpokladat, Zze vznik lovu ve smecce uzce souvisi s poCitkem lovu velké
koftisti. Potravni ekologie se d4 velmi dobfe odvodit pfedev§im z morfologickych vlastnosti
zubl a lebky jednotlivych druhti (Van Valkenburgh 1989, Holliday a Steppan 2004). Tedy i
z nalezenych fosilii vymielych psovitych.

Zastupci podceledi Caninae, zahrnujici i vSechny recentné Zijici druhy, maji mnoZzstvi
vlastnosti, které davaji smysl pouze jako adaptace pro Zivot a lov ve smecce. Bazélni recentni
rody (Urocyon, Vulpes) jsou vSak druhy, které ve smeckach nelovi. Fosilni druhy jsou tedy
vhodnym outgroupem pro mapovani morfologickych znakd, jejichz analyza by mohla
napomoct k nalezeni odpovédi na otdzku: Kdy a za jakych okolnosti vznikla socialita u
psovitych Selem? Caninae se totiz nachédzeji hned na bazi celé skupiny Caniformia, tudiz

mezi recentnimi z4stupci vhodny outgroup nenajdeme.

1.1 Cile prace

1) Porovndni a charakteristika fylogenetického postaveni, morfologie a ekologie
vymielych a recentnich druhti psovitych Selem

2) Vytvoreni matice morfologickych znaki pro fosilni zastupce podceledi Caninae

3) Vybér a srovnani morfologickych znakt, které by mohly indikovat vznik lovu ve

smecce u psovitych Selem.

1.2 Charakteristika Celedi Canidae

Celed’ Canidae systematicky fadime do fddu Carnivora. Co se tyée morfologie, je tento fad
charakteristicky specializovanymi typy zubt, které nazyvdme trhdky. Pojmem trhdky se

oznacuji horni 4. premolér a spodni 1. molar (viz. Obr. 1) (Wang et al. 2008).



Cammassials

Obr. 1: Umisténi a vzhled trhdkl na piikladu afrického psa hyenovitého (Lycaon pictus).
(pfevzato z: Wang et al. 2008).
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zastupcti (Van Gelder 1978). Pocet fosilnich zdstupct je odhadovdn zhruba na 165 druhd.
Fosilnich druhti Caninae bylo zhruba 70, podceled Hesperocyoninae méla 28 zéastupci a
podceled’ Borophaginae pak zahrnovala piiblizné 66 zastupcti (Wang et al. 2008, Wang et al.
2004, Van Valkenburgh 2003). Diverzita recentnich zastupcti téchto Selem zahrnuje socidlni
hyperkarnivorni druhy (Lycaon pictus, Canis lupus), vSezravce (Cerdocyon thous), ale i
pomérmné vyhranéného hmyzoZravce (Otfocyon megalotis) (Sillero Zubiri et al. 2004).
Zékladnim socidlnim systémem vSech recentnich psovitych Selem je monogamie. (Kleiman
1977). Samice maji mlad’ata jen jednou za rok, fije probihad v kazdé populaci synchronn¢. U
samic, které nezabfezly, nastdva tzv. ,,falesnd biezost®, kterd kopiruje hormonélni vyladéni pti
skute¢né biezosti a umoziuje péci o cizi mlad’ata, véetné kojeni (Asa a Valdespino 1998).
O mlad’ata se staraji oba rodiCe. S péci o potomstvo pomédhaji i ostatni ¢lenové skupiny, tzv.
,helpfi® (Nowak 1999). Psovité Selmy se dnes vyskytuji téméf po celém svété s vyjimkou
zapadni Indie, Madagaskaru, Taiwanu, Filipin, Bornea a ostrovli od n¢j na vychod, Nového
Z€landu, Antarktidy a ocednickych ostrovii. Na Nové Guineji a v Austrdlii Ziji ve volné
piirod¢ populace psa domaciho (C. familiaris), coz je disledek umélé introdukce ¢lovékem
(Nowak 1999).

Celed’ zahrnuje celkem 3 podé&eledi. Patif sem 2 skupiny jiz vyhynulych psovitych
Selem: Borophaginae a Hesperocyoninae (Wang et al. 2004). Podceled’, kam patii mimo jiné i

vSichni recentni zdstupci, se nazyvd Caninae (Tedford et al. 2009). Nejmens$i zdstupce



recentnich psovitych Selem vazi primérné 1 kg (V. zerda) (Smith et al. 2003), samci druhu C.
lupus mohou dosahovat vahy az 80 kg (Nowak 1999).

Béhem evoluce psovitych Selem doslo ke tiem dulezitym diversifikacnim udélostem.
Prvni probéhla béhem pozdniho Oligocénu, kdy doslo k prvni velké diverzifikaci v Severni
Americe, druhd nastala na konci Miocénu. 2. vina diverzifikace ke konci Miocénu mimo jiné
splyva s diverzifikaci koni v Severni Americe. Za 3. vlnu diverzifikace psovitych Selem se
pak oznacuje Sifeni zastupcu Celedi Canidae do Eurasie na pfelomu Miocénu a Pliocénu
(Wang et al. 2008). Nejstarsi fosilni ndlezy dokladajici existenci zastupct Celedi Canidae
pochdzeji z doby pied 40 miliony let. Dikazem je ndlez fosilie Hesperocyona z eocénnich
sedimentll v Severni Americe (Wang et al. 2008). Hesperocyon byl malé cibetkovité zvite,
které se zivilo malymi obratlovci a rostlinami, a pfilezitostné Splhalo i po stromech (viz.
Ptiloha II, Obr. 22) (Van Valkenburgh 1999). Tyto rané formy psovitych Selem nebyly jesté
plnohodnotnymi prstochodci, proto byly ptizplisobeny spiSe Zivotu na okrajich lest, kde jim
schopnost $plhani po stromech umozZnila stit se uspéSnymi preddtory. Néaslednd evoluce
lepsiho prizptisobeni koncetin k béhu byla asi kliCovou adaptaci pro Zivot v oteviené krajiné
(Wang et al. 2008).

Severni Amerika je mistem vzniku a existence prvnich psovitych Selem. Odtud se
roz§ifily do Jizni Ameriky, kde doSlo k rozsdhlé radiaci (Berta 1987). Prichod psovitych
Selem na jihoamericky kontinent je tradicné spojovan se vznikem Panamské $ije, k cemuz
dosSlo béhem Pliocénu (Perini et al. 2009). Béhem pozdniho Miocénu piesli zastupci
podceledi Caninae Beringovu tGZinu a dostaly se do Eurasie (Wang et al. 2004). Zde doslo
k explozivni radiaci, kterd dala vznik modernim pstim ve Starém svété, zahrnujici vlky, Sakaly
a psy hyenovité (Martin 1989). Zastupci téchto pst se na konci Miocénu vrétili na
severoamericky kontinent, kde se zaclenili do ekosystému spolecné s mistni faunou (Wang et
al. 2008). Prvni doklady o existenci psovitych Selem v Africe pochdzi z doby pfed 7 miliony
lety. Je jimi fosilie druhu Vulpes riffautae ze severozapadniho Cadu (de Bonis et al. 2007).

U skupin Borophaginae i Caninae muZeme najit potravni specializace od
hypokarnivorie, pies vSezravost k hyperkarnivorii (Van Valkenburgh et al. 2003). Vyjimku
tvofi skupina Hesperocyoninae, kde nenajdeme zadného zastupce, ktery by vykazoval
hypokarnivorii (Wang et al. 2004). Zrecentnich druh se mezi vyhranéné masoZravce
(hyperkarnivorie) fadi vlci, dhoulové , psi hyenoviti a psi pralesni (Van Valkenburgh 1991).
Hypokarnivorii najdeme mezi recentnimi druhy napftiklad u psa uSatého (Otocyon megalotis)
(Sillero Zubiri et al. 2004). U skupiny Borophaginae se pak vyskytovaly dva extrémy. Prvnim

byl rod Cynarctoides, jehoz chrup se podobal selenodontnimu chrupu modernich kopytnikd.
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Z psovitych Selem ma tedy nejadaptovanéjsi chrup pro herbivorii (Wang et al. 2004). U jinych
zastupcli Borophaginae (napt. Epicyon a Borophagus) se objevoval chrup podobny tomu,
ktery se vyskytuje u hyen (Wang et al. 1999). Jsou pro néj typické silné Celisti, robustni zadni
premolédry a zmenSené piedni premolary (Wang et al. 2004). Tyto vlastnosti zubli umoznily
témto psum kousani i velkych kosti. Tento druh chrupu se pak vyskytoval jesté¢ u rodu
Enhydrocyon z podc¢eledi Hesperocyoninae (Martin 1989).

Z raznych studii je patrné, Ze ancestrdlni potravni specializaci u psovitych Selem je
jednozna¢né omnivorie (Wang et al. 2008). Dentice uzplisobend pro omnivorni zptisob obzivy
je typickd kriatkymi hornimi trhdky, ctvercovymi hornimi moldry a relativné Sirokymi
vybézky na spodnich moldrech (Tedford et al. 2005). Nésledny posun, at’ uz k hyperkarnivorii
nebo hypokarnivorii, byl jednim z nejzdsadnéjsi divodi uspéSného adaptovani na rychlé
zmény prostiedi. Diky relativné nespecializované dentici se u ancestralnich psovitych mohly
vyvijet rizné potravni adaptace na zdklad¢ neustdle se ménicich podminek (Wang et al.
2008). Hyperkarnivorie se u fosilnich psovitych Selem vyvinula pfedevSim v obdobich, kdy
byla nizka diverzita ostatnich hyperkarnivornich predatorii a zaroven dostatek potravnich
zdroji. Modifikace spodnich premolart a dalsi charakteristické rysy hyperkarnivorni dentice
vznikly pravdépodobné na zdkladé¢ mezidruhové kompetice o potravu (Van Valkenburgh
1991).

Obecné¢ Ize fici, ze psovité Selmy z podcCeledi Caninae, do kterych tedy spadaji i recentni
zastupci, se velmi zdsadné 1isi od vyhynulych podceledi (Hesperocyoninae, Borophaginae) a
to predev§im v kraniodentdlnich znacich, které indikuji zptsob lovu a potravni specializaci.
Naopak fosilni Caninae se v téchto znacich dost podobali dneSnim psovitym Selmdm
(Andersson 2005). Z toho vyplyva vhodnost fosilnich zastupct psovitych Selem jako outgroup

pro mapovani evoluce riznych morfologickych znaka.

1.3 Charakteristika podceledi Caninae

Ve,

fosilni ptibuzné (Tedford et al. 2009). Kompletni fylogeneze recentnich a fosilnich zastupcii
zatim chybi (viz. Piloha I, Obr. 9). Jejich sesterskou skupinou jsou Borophaginae (Wang et
al. 2008). S témito vyhynulymi psovitymi Selmami sdili Caninae dileZitou modifikaci
spodnich trhdkl, ¢imz je pfitomnost tzv. ,dvouhrotého talonidu®, ktery umoznuje pouZivat

tento typ zubi i ke Zvykani potravy (viz. Obr. 2).



Obr. 2: Schéma spodniho trhaku (spodniho prvniho molaru) s dvouhrotym talonidem.

(pfevzato z: Hillson S. 2005)

Odlisuji se naopak zizenim a prodlouzenim premolart oddélenych diastemou, tizkym rostrem
a mélkymi celistmi (Tedford et al. 2009). Oproti obéma vyhynulym podceledim nejsou
Caninae schopni rotace kosti vietenni na piednich koncetindch (Andersson 2005).
ujednoceni vzniklo na zaklad¢ osteologickych, karyologickych a molekuldrnich analyz
(Tedford et al. 1995, Wayne et al. 1997, Tedford et al. 2009). Jediny problém je se zafazenim
psika myvalovitého (Nyctereutes procyonides), jehoz pozice ve fylogenezi psovitych Selem
zatim stale neni objasnéna (Perini et al. 2009).
Caninae se na zacatku své historie vyskytovali pouze na izemi Severni Ameriky. Na zakladé
ruznych geologickych udalosti (vznik Panamské Sije, Beringovy uZiny) se psi rozsifili i na
jiné kontinenty. Zde se pfizptisobovali riznym podminkdm a potravnim nabidkdm. Diky tomu
doslo k odlisné diverzifikaci na téchto kontinentech (Wang et al. 2008).

Prvnimi zastupci této skupiny byli psi velikosti malé liSky z rodu Leptocyon (Wang et
al. 2004). Byli to mali psi vazici mén¢ jak 2 kg, ktefi se zivili pfevazné malymi ZivoCichy a
rostlinami (viz. Piiloha II., Obr. 14) (Wang et al. 2008). Poprvé se objevili v raném Oligocénu
(asi pred 32 miliony let) v Severni Americe a pfetrvali aZ do pozdniho Miocénu. Z hlediska
anatomickych znakl byli psi z rodu Leptocyon charakteristicti izkym rostrem, prodlouZenou
spodni Celisti a také dzkymi Stithlymi premoldry, coz je znak, ktery zdédili vSechny dalsi rody
psovitych Selem ze skupiny Caninae (Wang et al. 2004). Byli velmi podobni nejstarSim
zastupcum Borophaginae, aZ na jejich del§i a mél¢i cCelisti a jemny chrup, coZ umozZiovalo
lov mensi, rychle se pohybujici kofisti. Tato adaptace pietrvala i u rodu Vulpes. Ale napiiklad

vV, %

liska polarni (V. lagopus) mé robustnéjsi chrup a hlubsi Celist pro lepsi lov zajicti, ktefi nejsou



o moc mensi nez tato liSka (Wang et al. 2008). Zastupci podceledi Caninae byli dlouhou dobu
(béhem Oligocénu az do druhé poloviny Miocénu) podobni spiSe liSkdm. Nedoslo k tak
bohaté diverzifikaci jako u Borophaginae (Tedford et al. 2009). Do skupiny Vulpes, ktery
sdruzoval tyto druhy podobné dneS$nim liSkam, patiily i fosilni druhy rodu Metalopex a
predkové dnesnich pst zrodu Urocyon (Wang et al. 2008). Urocyon je podle modernich
analyz povaZovén za nejbazalngjii recentni psovitou Selmu (Zrzavy a Ri¢ankova 2004, Wang
et al. 2004, Tedford et al. 2009). Prvnim zastupcem tzv. Canini byl rod Eucyon, ktery se
objevil v druhé poloviné Miocénu (Rook 2009). Tim tplné prvnim byl E. davisi (viz. Piiloha
IL., Obr. 15), ktery byl velky asi jako dneSni kojot a jeho ndlezy pochdzeji opét ze Severni
Ameriky. Psi rodu Eucyon jsou povazovani za ty, ktefi v pozdnim Miocénu ptesli Beringovu
UZinu a dostali se do Eurasie (Martin 1989). O néco pozdé&ji se zdstupci rodu Eucyon objevili i
na africkém kontinentu (Morales et al. 2005). Béhem Pliocénu dosahl v Eurasii tento rod
vysoké diverzity, avSak na konci tohoto obdobi z Eurasie zcela vymizel (Sotnikova a Rook
2010). V pozdnim Miocénu az raném Pliocénu se v Severni Americe objevili prvni zdstupci
rodu Canis (C. ferox a C. lepophagus). Byli to vSezravi psi opét velikosti dneSniho kojota
(Tedford et al. 2009). Od dnesnich kojotl se C. lepophagus 1i$il uz§imi spodnimi premolary a
spiSe krat$imi a SirS§imi spodnimi trhaky (Kurtén a Anderson 1980). V celkovém vzhledu se
pak C. lepophagus lisil krat§imi zadnimi nohami a ziZengjSim cumdkem (Kurtén 1974). Vétsi
psi rodu Canis se objevili na zacitku Pliocénu. Byl to napiiklad C. edwardii, ktery je
pravdépodobné sesterskym druhem kojota (C. latrans), a C. lepophagus (Tedford et al. 2009).
Ke konci Miocénu se zacaly objevovat primitivni druhy rodit Vulpes a Urocyon. Druhy rodu
Vulpes se pak rozsitily a diverzifikovaly v Eurasii béhem Pliocénu (Martin 1989). Opravdu
velké druhy rodu Canis, ktefi se podobali dneSnim vlkiim, maji svlj pavod v Eurasii.
Druhotné se pak objevili v Severni Americe a prvnim z nich byl druh C. armbrusteri (Tedford
et al. 2009). Tento velky severoamericky vlk byl blizce piibuzny vlku rudohnédému (C.
rufus) a od dneSniho vlka se v kraniodentalnich vlastnostech 1iSil uzsi lebkou a utlejsi dentici
(Kurtén a Anderson 1980). C. armbrusteri dal pozdéji vzniknout obrovskému
hyperkarnivornimu druhu Canis dirus (Tedford et al. 2009). Morfologie $pic¢dku tohoto druhu
se podobala spiSe modernim hyendm neZ psovitym Selmdm (Van Valkenburgh 1989). Jeho
dentice byla obecné silnéjsi neZ u ostatnich druhii rodu Canis, kromé toho disponoval velkou
Sirokou hlavou a silnymi koncetinami. Vyskytoval se skoro po celych USA a Mexiku a jeho
aredl sahal aZ na jih Peru (Kurtén a Anderson 1980). Z fosilnich zdznamu je patrné, Ze C.
dirus (viz. Ptiloha II., Obr. 17) mohl obyvat biotopy od tropickych moc¢alt po opadavé lesy

ptechézejici v travnaté plan¢ (Hodnett et al. 2009). Vyhynul na konci Pleistocénu, stejné jako
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vétSina velkych jihoamerickych hyperkarnivornich psi (Wang et al. 2004). Mezi tyto velké
jihoamerické hyperkarnivorni psy patfily pfedevSim 2 rody: Theriodictis a Protocyon. Tyto 2
rody se fadi do spolecného kladu spolecné s rody Chrysocyon a Speothos (Prevosti 2009).
Prvni psovité Selmy se objevily v Jizni Americe béhem pozdniho Pliocénu, kdy vznikla
Panamskd $ije (Berta 1989). Dlkazem jsou fosilni ndlezy zdstupci rodu Protocyon na
jihoamerickém kontinenté, které patii mezi nejstar$i (Berta 1987). I ptes velkou extinkci je
dodnes jihoamerickd psi fauna nejrozmanitéjSi z celé podceledi Caninae oproti jinym
kontinentim. Dlvodem je jejich velmi rychld adaptivni radiace po pifichodu na jihoamericky
kontinent, kterd mohla probéhnout diky absenci kockovitych a jinych Selem na tomto
kontinentu. Nedoslo zde ke kompetici o zdroje a tak psovité Selmy uzemi Jizni Ameriky

rychle obsadily (Van Valkenburgh 1999).

1.4 Charakteristika podceledi Borophaginae

Borophaginae byli nejvétsi podceledi psovitych Selem a zahrnovali asi 66 druhit (Van
Valkenburgh et al. 2003). Stejné jako zdstupci podceledi Hesperocyoninae i tyto psovité
Selmy se vyskytovaly pouze v Severni Americe. Po nékolik miliént let byly dominantni
skupinou karnivort na tomto kontinenté (Wang et al. 2008). Kromé¢ nekterych prechodnych
forem se Borophaginae d¢li do 4 zékladni linii: Phlaocyonini, Cynarctina, Aelurodontina a
Borophagina. Ve fylogenezi psovitych jsou fazeni jako sesterskd skupina podceledi Caninae
(Wang et al. 1999).

Tyto psovité Selmy byly z celé celedi Canidae vibec nejdiverzifikovanéjsi skupinou a
obsadily Sirokou $kélu potravnich nik. Byli mezi nimi obrovsti hyperkarnivorni psi typu
Epicyon a Borophagus, hypokarnivorni formy a nechybéli ani mali aZ stfedné-velci vSezravci
(Cynarctoides, Phlaocyon a Cynarctus) (Wang et al. 2008). Borophaginae mé&li podobnou
anatomii predlokti jako zdstupci podceledi Hesperocyoninae, tudiZz dokdZou vytocit predni
koncetinu stejn¢ jako kocky. Jejich zptsob lovu se tedy spiSe bliZil lovu kockovitych Selem
nez taktice lovu recentnich psii (Andersson 2005). Diky jejich relativné robustni kostie a
hyperkarnivornich druhi mrchoZravy zptsob obZivy (Van Valkenburgh 2003). Tento zptsob
obZivy jim umoZzioval robustni chrup uzplisobeny k drceni kosti (tzv. bone-cracking
dentition) a velmi silné celisti (Wang et al. 1999). Chrup mrchoZravych zéstupct
Borophaginae se od chrupu recentnich hyen 1isi v lokaci zubii adaptovanych na drceni kosti.

Tato adaptace spociva predevsim v pfeméné jednoho nebo vice molara ¢i premoléart do tvaru
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pyramidy, Siroké na bazi, doprovdzené zvétSenim téchto zubli v porovnéni s ostatnimi. U hyen

jsou to 3. spodni a horni premoldry (viz Obr. 4), Borophaginae maji takto uzpusobené 4.

spodni a horni premoléry (viz Obr. 3) (Werdelin 1989).

Obr.4 : Tvar 4. spodniho premolaru hyeny skvrnité (Crocuta crocuta). (prevzato z: Wang et

al. 2008)

V kontrastu s témito masivnimi zadnimi premoldry byly u téchto zvitat vyrazné¢ zmenSené
predni premolary (Wang et al. 2004). Extrémnim piipadem, co se tyCe morfologie dentice, je

pak rod Cynarctoides, jehoZ stavba zubli se ndpadné podobala zubim modernich kopytnika
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(Wang et al. 2004). Tento druh se vyvinul z bazdlniho rodu Archaeocyon, tudiZ je o néco
odvozen¢jsi, ale stdle spadad do evolu¢ni vétve omnivornich zastupct této podceledi (Wang et
al. 1999).

Historii této podc¢eledi zapocal pravé druh Archaeocyon (viz. Ptiloha II, Obr. 18), ktery
se objevil v pozdnim Oligocénu a mél velikost malé lisky (Wang et al. 2004). Dentice rodu
Archaeocyon je typicka ptitomnosti specidlné tvarovaného talonidu, tvofeného dvéma hrbolky
(hypoconid a entoconid) na prvnim spodnim moléru, a ddle odpovidajici modifikaci hornich
molari, kterou je hrbolek nazyvany metakonul (viz. Obr. 5). Tyto zubni modifikace zdédili

vSichni zastupci podceledi Borophaginae (Wang et al. 2008).

Talonid of m1

Obr. 5: Spodni dentice u rodu Archaeocyon (Borophaginae). (prevzato: Wang et al. 2008)

Odvozen¢js$imi, ale stdle jeSt¢ na bazi skupiny Borophaginae, byly rody Cynarctoides a
Phlaocyon (Wang et al. 1999). Tyto dva rody me¢ly dentici evidentné adaptovanou pro
omnivorni zplisob obZivy (Wang et al. 2008). Na konci Miocénu se objevila novd linie
omnivornich Borophaginae, naptiklad rod Carpocyon. Byly tu druhy velké jako mensi Sakal
az po velikost mensiho vlka (Wang et al. 2004). Poc¢inaje rodem Tomarctus se podceled
Borophaginae stala skupinou silnych, hyperkarnivornich predatort. Nasledoval ho potom
dale rod Aelurodon (viz. Ptiloha II, Obr. 19) a spolecné s rodem Tomarctus ho fadime do linie
Aelurodontina (Wang et al. 2008, Wang et al. 1999). Rod Aelurodon sdili nékolik
morfologickych konvergenci s recentnim psem hyenovitym (Lycaon pictus), jako naptiklad
Siroké patro a premolary s velkym mnoZstvim hrbolkti (Wang et al 2008). Sesterskou
skupinou téchto psii byla linie Borophagina, ktera svij vyvoj zapocala nékolika omnivornimi
druhy (Carpocyon, Paratomarctus) (Wang et al. 1999). Evoluci této velmi diverzifikované
podceledi pak zakoncuje linie Protepicyon-Epicyon-Borophagus (Wang et al. 2008). Druhy

rodu Epicyon dosahovaly velikosti medvéda a byly to nejvétsi psovité Selmy v celé jejich
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historii (Wang et al. 2004). Druh Epicyon haydeni (viz. Ptiloha II, Obr. 20) méfil v kohoutku
90 cm. Vyska v kohoutku dnesniho vlka se pohybuje okolo 75 cm. Zastupci rodu Borophagus
(viz. Piiloha II, Obr. 21) méli nejextrémnéji adaptovanou dentici pro kousani velkych kosti
(Wang et al. 2008). Psovité Selmy z tohoto rodu mély na prafezu kruhovité Spicaky, ¢imz se
opét podobaly vice kockovitym Selmdm nez psim (Andersson 2005). Odvozené druhy rodu

Borophagus ptezily Pliocén, ale na zacatku Pleistocénu vyhynuly (Wang et al. 2004).

1.5 Charakteristika podceledi Hesperocyoninae

Podceled Hesperocyoninae zahrnovala celkem 28 druhii (Wang et al. 2004). Do této
podceledi patii viibec nejprimitivnéjsi a nejstarSi zastupci psovitych Selem. Vyskyt téchto
psovitych Selem nebyl prokdzan nikde jinde neZ v Severni Americe (Wang 1994). Fosiln{
ndlezy zastupct této podceledi pochdzi nejcastéji ze zdpadu USA, nckolik zdznaml pak
existuje z Kanady a Mexika. Hesperocyoninae se vyvinuli ze starobylé celedi Selem
Miacidae. Nejstarsi zastupce této skupiny, Hesperocyon, je zéaroven nejstarSim
reprezentantem psovitych Selem a jeho fosilni ndlezy pochézi jiz z Eocénu (Wang et al. 2008).

Velci zéastupci této podceledi byli typi¢ti kratkym rostrem, redukovanymi prednimi
premolédry a zvétSenymi zadnimi premolary, ¢imZ se velmi podobaji koCkovitym Selméam.
Tim padem se jim podobaji i ve zptisobu lovu kofisti, protoze zkracené rostrum zvétSuje silu
skusu Spicaka, kterymi kocCkovité Selmy rdousi kofist. Dalsi vlastnosti, kterou maji
Hesperocyoninae podobnou s ko¢kovitymi Selmami a zdroven je adaptaci pro kocici zpiisob
lovu, je uspotfddéani predlokti, které urCuje schopnost rotace radia. Tyto psovité Selmy jsou
totiz schopné vytocit predni koncetinu stejné jako kocky a tak jsou schopni svoji kofist velmi
dobie uchopit (Andersson 2005).

Prvnim zéstupcem byl tedy jednoznac¢né Hesperocyon (viz. Ptiloha II, Obr. 22) (Wang
et al. 2008). Béhem Oligocénu se pak objevily dalsi 4 rody této podceledi a to konkrétné:
Paraenhydrocyon, Enhydrocyon, Osbornodon a Ectopocynus (Wang et al. 2004). Vyznamnou
vyvojovou linii této podceledi byla linie Mesocyon-Sunkahetanka-Enhydrocyon. Evolu¢ni
trendy této linie sméfovaly ke zvétSovani téla a hyperkarnivorni dentici. Doslo u nich ke
zmohutnéni premoldrt, trhdky byly mnohem ostiejsi a molary, nachézejici se hned za trhiky,
byly redukovany (Wang et al. 2008). Nejdiverzifikovangjsi skupinou rodii této podceledi byla
Mesocyon-Enhydrocyon skupina, kterd obsahovala celkem 10 druhti. Co se tyce
kraniodentdlnich charakteristik téchto rodl, jednozna¢nym trendem je prodlouzeni zadni ¢asti

lebky, s tim souvisejici zkraceni rostra, zvétSeni trhakli a robustnéjsi molary (Wang 1994). Psi
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zrodu Mesocyon (viz Ptiloha II, Obr. 23) byli Selmami velikosti dneSniho kojota a
pfedstavovali prvni ¢lanek ve vyvoji specializace na hyperkarnivorii mezi psovitymi Selmami
(Wang et al. 2008). S vyjimkou rodu Osbornodon byli vSichni zdstupci podceledi
Hesperocyoninae primitivnimi hyperkarnivory. Hypokarnivorii u Hesperocyonit nenajdeme
vibec (Wang et al. 2004). Nicmén¢, u dentice nékterych druhl byly zfetelné tendence
smétujici spiSe k omnivornimu zplsobu obzivy (Wang et al. 2008). Absenci
hypokarnivornich zastupcti v dob¢ nejvétsi radiace podceledi Hesperocyoninae lze vysvétlit
nizkou diverzitou ostatnich hyperkarnivornich predatorti, napiiklad kockovitych selem (Van
Valkenburgh 1991). Zastupci rodu Osbornodon méli prodlouZené rostrum a rozsahly frontalni
sinus, coZ jsou znaky shodné s podceledi Caninae (Wang 1994). Mezi témito psy bylo mozné
najit jak psy vzristu malé lisky, tak zdstupce velikosti velkého vlka (Wang et al 2008).
Posledni zastupce podceledi Hesperocyoninae (Osbornodon fricki) byl velky asi jako mensi
vlk a vyhynul n€kdy uprostied Miocénu (Wang 2004). Byl to zaroven nejvétsi zastupce této
podceledi, jeho vySka v kohoutku je odhadovdna na 55 cm (viz. Piiloha II, Obr. 24) (Wang et
al. 2008).
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2 METODIKA

Jiz existujici matice morfologickych znakli zahrnujici vSechny recentni zdstupce psovitych
Selem byla doplnéna daty o fosilnich druzich ziskanymi z literatury.

Znaky jsou definované prevazné podle ¢lanku, ktery se zabyva fylogenezi recentnich
psovitych Selem (Zrzavy, Ri¢dnkova 2004).

VétSina znakt, se kterymi pracujeme v matici, byla pouzivana k determinaci fosilnich
druhil i v jednotlivych publikacich, ze kterych bylo Cerpdno. Tim byla zna¢né usnadnéna
determinace jednotlivych znakd.

Znaky jsou ve vétSiné pripadi kvalitativni a tykaji se predev§im morfologie lebky a
dentice. Morfologickych znakl popisujicich dentici je v matici 49. Znaky charakterizujici
vlastnosti lebky jsou v matici zastoupeny v poctu 29. Pét znakli v matici potom popisuje kosti
koncetin. Jeden znak pak popisuje hodnotu velikosti mozku ve vztahu k velikosti t€la a jeden

znak popisuje velikost téla.
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3 VYSLEDKY

Do matice bylo doplnéno celkem 81 druha psovitych Selem (viz. Priloha III). Padesat sedm
znich jsou zastupci podceledi Caninae, zbyvajicich 27 druhti patii do podceledi
Hesperocyoninae. Tyto druhy jsou v matici definovany 85 morfologickymi znaky. Plivodni
matice byla rozsitena o nékolik dalSich morfologickych znaka, které mélo smysl brat v dvahu,
protoZe byly v literatufe uvadény u vice druhi, tudiZ je mozné je mezi sebou srovndvat. (viz.
Ptiloha III, tu¢né zvyraznéné znaky).

Data o druzich z podceledi Hesperocyoninae byla ptevzata z jiz hotové matice (Wang
1994). Novosvétskych druhtt podceledi Caninae bylo do matice doplnéno celkem 36. Tyto
druhy byly zpracovdny na zdkladé monografii a publikaci zabyvajicich se severo a
jihoamerickou psi faunou (Tedford et al. 2009, Berta 1989, Perini et al. 2009). Euroasijskych
a africkych druht, které byly dohleddvany jednotlivé z ¢lank, je v matici 18.

Pro dal$i pldnované analyzy v magisterské praci je tieba doplnit také jiz existujici
matici, kterd kompletné zpracovava zdstupce podceledi Borophaginae (Wang et al. 1999), a

dohledat nékolik zbyvajicich zastupcii Caninae.
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4 DISKUZE

4.1 Jaké kraniodentalni znaky by mohly korelovat s lovem velké koristi, spolupraci
pri lovu a potazmo socialitou?

Psi kostra je primarné uzplsobend pro béh a maximdlni stabilitu béhem pohybu (Andersson
2005). Pti lovu vyuZivaji psi obvykle strategii, pfi které Zenou svou kofist do vycCerpénd,
strhnou ji na zem a zabiji nékolika kousnutimi (Andersson 2005) nebo ji drzi v Celistech a
trhnutim hlavy hodi na zem (Radinsky 1981). Lov ve skupiné obecné umoZziiuje preditorovi
ulovit 1 velkou a silnou kofist (Andersson 2005). Kooperativni lov je pro psovité Selmy
vyhodnéjs$i, protoZe nemaji ostré, zakfivené drapy jako kocCkovité Selmy, které jim umoznuji
lepsi manipulaci s kofisti (Van Valkenburgh et al. 2003, Wang et al. 2008).

Vime, Ze z recentnich psovitych Selem lovi ve skupin€ pes hyenovity (Lycaon pictus), vik
(Canis lupus), dingo (C. lupus dingo), pes pralesni (Speothos venaticus) a dhoul (Cuon
alpinus) (Kleiman 1967). Otazkou je: ,,Podle ¢eho pozndme, jak velkou kofist mohly lovit
fosilni druhy psovitych Selem a zda lovily ve smeckach?*

Potravni specializace, ale i pfibliznd velikost jednotlivych druhli lze velmi dobie
odvodit z kraniodentdlnich a osteologickych znaktl. Pfedevs$im v dentici se velmi dobfe odrdzi
potravni ekologie daného druhu (Van Valkenburgh 1989, Holliday a Steppan 2004). Recentni
psi, kteti obvykle lovi velkou kofist, sdili kraniodentdlni znaky, které je odliSuji od vSeZravct
a druhl lovicich malé obratlovce (Van Valkenburgh a Koepfli 1993). Signifikantnimi
morfologickymi znaky, které koreluji s lovem velké kofisti, jsou kratké, hluboké celisti, silny
skus a velmi silnd lebka (Slater et al. 2009). Tyto znaky jsou adaptacemi pro vypotfddéani se
s velkym tlakem na lebku, ktery vznikd pfi manipulaci s velkou kofisti (Wang et al. 2008).
Mezi dalsi morfologické adaptace, které vétSinou sdili recentni psovité Selmy lovici velkou
kofist, patfi Siroké patro a zvétSené fezdky a Spicdky (Van Valkenburgh et al. 2003,
Andersson 2005). Zkraceni Celisti prispiva k efektivnimu a silnému skusu, protoZe posouva
Spicaky blize k mandibularnimu kloubu (Wang et al. 2008). Zkraceni ptredni Casti lebky m4
také za ndsledek rozsifeni patra, zhusténi premolara a ztratu zadnich molara (Tedford et al.
1995). Tento trend zkracovani rostra ma souvislost s typickymi znaky hyperkarnivorni dentice
mezi které patii: prodlouZeni ostrych hran trhaki, redukce nebo Uplnd ztrata 2. a 3. spodniho
moldru, 1. a 2. horni moldr uzptisobeny pro rozmélilovani potravy (Van Valkenburgh 1989).
Predevsim redukce nebo ztrata zadnich molara je opakujicim se trendem v historii Selem, u
kterych doslo k minimalizovani prostoru pro rozméliiovani potravy na tkor zvétSovani trhaka
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(Wang a Tedford 1994). Mé&fitelnym znakem, ktery by m¢l indikovat lov velké kofisti, je
délka prvniho spodniho molaru. U druhii lovicich velkou kofist by se méla délka spodniho
prvniho molart pohybovat v rozmezi 18 - 25 mm (Van Valkenburgh et al. 2004).

Problém ovSem nastdva pfi rozliSeni dentice striktnich hyperkarnivori a mrchozroutt.
Dentice pro obé tyto potravni specializace jsou si dost podobné. Napiiklad silné a hluboké
Celisti jsou typické pro oba typy potravnich specializaci (Van Valkenburgh 2003). Dobrym
znakem pro rozliSeni téchto dvou specialistii u fosilnich druhi mize byt rozsah prostoru
rozmélnovani potravy (tzv. ,.grinding area®). To znamena pfedevSim miru redukce zadnich
molart. Vyhranéni masoZravci maji tyto zuby velmi redukované na tkor velkych ostrych
trhdkd s tzv. ostruhou vzniklou transformaci talonidu prvniho spodniho moldru na ostry
vybézek (Van Valkenburgh 1991).

Kraniodentdlni znaky budou pravdépodobné dobrym indikatorem kooperace pii lovu.
Mezi zastupci recentnich psovitych Selem nenajdeme Zadnou vyjimku, kde by
hyperkarnivorni dentice nekorelovala slovem ve smecce. Pouze kooperace v paru
pravdépodobné neptijde u fosilnich druhii identifikovat, protoZe i u recentnich zastupci se
vyskytuje u duhti s hypokarnivorni dentici (napt. Canis latrans nebo Canis mesomelas)
(Wang et al. 2008). Fosiln{ druhy Ize podle mnoZstvi kraniodentdlnich znakt rozliSit na hypo-
a hyperkarnivorni. Ze znak, které jsou zastoupeny v matici, je to naptiklad proporce Celisti

nebo pfitomnost zadnich spodnich molart.

4.2 Jak souvisi vyvoj velikosti téla s velikosti lovené koristi a s ekologii druhu?

Obecné se u Celedi Selem s Sirokym rozsahem velikosti téla zvySuje velikost kofisti s velikosti
téla predatora (Gittleman 1985). Jind studie tvrdi, Ze velikost té€la Selmy nezdvisi pouze na
velikosti kofisti, ale také na mife energie, kterou ze své potravy ziskaji. Tzv. Carbonovo
pravidlo tvrdi, Ze kazdy karnivor, ktery vazi vice, nez 21 kg, musi lovit kofist vétSi nez je on
sam. Tento fakt samoziejmé souvisi predevsim s energetickymi naroky zvitete (Carbone et al.
1999, Van Valkenburgh 2004). Velky predator musi zkonzumovat dostate¢né mnozstvi
energeticky bohaté potravy k pokryti energetickych narokti svych dennich aktivit. Vdha 21 kg
je pak kritickou hodnotou, kdy musi preddtor ptejit od konzumace bezobratlych a malych

obratlovct k lovu velkych zvitat (Carbone et al. 1999, Van Valkenburgh et al. 2004, Wang et

al. 2008). Socidlni predatofi jsou schopni vyuZivat SirSi velikostni spektrum nez predatofi
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lovici samostatn€. Lov ve skupiné umoZni ulovit véts$i zvife nez by ulovil solitérni predator
(Earle M. 1987).

Bylo zjisténo, ze psovité Selmy v pribéhu své evoluce smétfovaly k vEétsi télesné
velikosti. U podceledi Borophaginae a Caninae byl tento trend umocnén dvéma obdobimi
opravdu vyrazného zvétSovani, kterd koresponduji s rychlou diverzifikaci téchto podceledi a
také se vznikem morfologickych adaptaci pro hyperkarnivorii (Finarelli 2007). Podle
vysledkti (Van Valkenburgh et al. 2004) analyzy velkych druhti se vétSinou objevoval trend
sméfujici k hyperkarnivorni dentici. Vyvoj hyperkarnivorni dentice a zvétSovani téla jsou tedy
spolu velmi Uzce spojeny, protoZe hyperkarnivorni chrup umoZznuje nejsnadnéjs$i manipulaci
s velkou kofisti (Van Valkenburgh 1991). Tuto teorii vSak naruSuje fakt, Ze velmi vyraznou
hyperkarnivorni dentici ma napfiklad i recentni pes pralesni (Speothos venaticus) (Tedford et
al. 2005), jehoZ vyska v kohoutku se pohybuje kolem 30 cm (Nowak 1999). Hyperkarnivorni
dentici srovnatelnou s dneSnim psem hyenovitym (Lycaon pictus) méli 1 oligocenni zastupci
podceledi Hesperocyoninae, kteti v kohoutku méfili v priméru 40 cm (Wang et al. 2008).
Vznik hyperkarnivorni specializace vétSinou souvisi s absenci jinych predatorii v ekosystému
(Van Valkenburgh 1991). Hyperkarnivorie se u podceledi Hesperocyoninae objevila velmi
brzo praveé proto, Ze vSichni velci hyperkarnivofi tehdy vyhynuli nebo byly jejich pocty velmi
nizké (Wang 1994). Obecné evoluce velkych Selem smétovala ke zvétSovani téla a adaptacim
dentice z ditvodu potravni specializace, coz dé€ld paradoxné¢ druhy nachylnym k extinkci (Van
Valkenburgh 1999). Bylo prokdzano, Ze Zddny hyperkarnivorni druh nepieZil na Zemi déle
nezZ 6 miliont let, naopak vSezravé druhy vydrZely i vice nez 11 miliond let (Van
Valkenburgh 2004).

ZvétSovani téla je nepochybné i vysledkem reakce na zmény podminek prostiedi. Je
znamo, 7Ze zvitata (obzvlasté velci savci) se s chladnymi podminkami vyrovnavaji tim, Ze
zvysi svou télesnou hmotnost. Napiiklad béhem glacidlnich cykli v Pleistocénu doslo
k markantnimu zvétSovani herbivorti (Wang et al. 2008). S touto potravni nabidkou se museli
vyrovnat 1 predatofi Zijici v této dob¢€. V té dob¢ patfil mezi nejobavangjsi predatory v Severni
Americe obrovsky vlk Canis dirus, coz byl nejvétsi zastupce podceledi Caninae (vétsi byly
pouze odvozené druhy rodt Aelurodon a Epicyon z podéeledi Borophaginae) (Wang et al.
2008). Ve srovndni s dneSni vlkem (C. lupus) mél C. dirus mimojiné ve&tSi musculus
temporalis, coZ mu umoZnilo vyvinout vétsi silu pii skusu (Anyonge a Baker 2005), z ¢ehoz
vyplyva, Ze byl schopen manipulace s vétsi kofisti.

Pokud budeme brat v dvahu tzv. Carbonovo pravidlo, mohla by byt velikost téla

vhodnym indikdtorem socidlniho lovu. Jestlize totiZz pes nemd podobnd pfizplisobeni

17



k solitérnimu lovu jako kockovité Selmy a musi lovit velka zvitata, m¢l by lovit ve skupiné.
Nicméné 1 pro Carbonovo pravidlo existuji vyjimky, napf. recentni velky a omnivorni vlk
hiivnaty (Chrysocyon brachyurus) nebo maly a hyperkarnivorni pes pralesni (Speothos
venaticus). 7 fosilnich druhti jsou to napiiklad mali hyperkarnivofi z podceledi
Hesperocyoninae. Velikost téla tedy nejspiS nebude tak spolehlivym indikdtorem socidlniho

lovu jako kraniodentalni charakteristiky.

4.3 Jak souvisi vyvoj relativni velikosti mozku s velikosti lovené Kkofisti, s ekologii a
socialnim chovanim?

Je zndmo, Ze v fddu Carnivora maji masozravci a vSezravci veétsi mozek neZ hmyzozravci
(Gittleman J.L. 1986). Tzv. ,,hypotéza o socidlnim mozku* (Dunbar 1998) ptedpoklad4, Ze se
velikost mozku zvétSovala béhem evoluce v souvislosti se vznikem sociality. Recentni
zastupci psovitych Selem jsou charakteristicti velkym mozkem a velmi rozvinutym socidlnim
chovanim (Finarelli 2008). Statisticky prokazatelny vztah mezi zvétSujicim se objemem
mozku a socialitou byl potvrzen u fadu: Primates, Carnivora a Artiodactyla (Perez-Barberia
2007). Schultz a Dunbar (2007) zjistili, Ze relativni velikost mozku u Selem, kopytnikl a
netopyril souvisi s existenci parovych svazkt, nikoliv uz s velikosti skupiny.

Dalsi analyzy (Finarelli a Flynn 2009) vSak u Selem jako celku hypotézu socidlniho mozku
nepotvrzuji, vysledky predchozich praci byly ovlivnény pravé velkym zastoupenim psovitych
Selem mezi analyzovanymi druhy.

K vyraznému zvétSeni mozku u psovitych Selem doSlo na konci Miocénu. ZvySena
encefalizace byla spojend s celkovym pfeorganizovanim mozku a mohla by indikovat vznik
socidlniho chovani. Zvétseni mozku v poméru k velikosti téla se tyka vSech recentnich druhti
psovitych Selem, tedy i téch, ktefi nelovi ve smecce (Finarelli 2008). To muze mit hned 2
vysvétleni. Pokud bylo zvétSeni mozku adaptaci pro socidlni lov, pak muselo dojit ke ztraté
kooperativniho lovu a jeho opétovnému vzniku. Druhym alternativnim vysvétlenim muze byt
to, Ze zvétSeni mozku souvisi s jinymi aspekty sociality (napt. Zivot v parech a spole¢na péce
0 potomstvo), a k socidlnimu lovu ve smecce doSlo druhotné. Bylo zjiSt€no, Ze ke zvétSeni
mozku doSlo jen jednou, a to n€kde uvnitf rodu Leptocyon, tedy u bazélnich Caninae

(Finarelli 2008, viz Obr. 6).
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(B)  Crown-Group Caninag Borophaginae Hesperocyoninae
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Obr. 6. (A) Schéma relativni distribuce mozku (log EQ) u psovitych Selem v prabéhu jejich
evoluce rozdélené do podceledi. Symboly: plné trojihelniky - Hesperocyoninae, prizdné
trojuhelniky - Borophaginae, Ctverce - Caninae. Hodnoty encefaliza¢niho kvocientu (logEQ)
jsou vyneseny proti ¢asovym udajim nejstarSich nédlezii daného druhu (v milonech let).
Vyhynulé podceledi Hesperocyoninae a Borophaginae tvoii shluk oddéleny od podceledi
Caninae. Nicméné dva druhy rodu Leptocyon do této oblasti také patii. (B) Schéma
fylogeneze Canidae se schematickym znazornénim vyvoje velikosti mozku. Rod Leptocyon je
fazen do podceledi Caninae, ale tvoii parafyletickou skupinu piibuznou dneSnim pstim

(pfevzato z: Finarelli 2008)

Ze srovnavacich analyz vyplynulo, Ze zastupci psovitych Selem maji vétsi mozek nez Selmy
kockovité (Radinsky 1978). Z tohoto faktu vyplyva, Ze velikost mozku by méla mit souvislost
se socidlnim chovanim, obzvlasté¢ pak slovem ve skupiné. VétSina zastupci kockovitych
Selem totiZ lovi individudlné.

Moderni psi maji relativné uniformni vnéjsi stavbu mozku, 1isi se pouze ve velikosti
casti gyrus proreus (Radinsky 1973). Gyrus proreus je vydut, kterd se nachdzi ve frontdln{

¢asti mozku (viz Obr. 7) (Wang et al. 2008).
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Obr. 7: Schéma cerebra (ptedni ¢ast predniho mozku) psa domdciho (C. lupus familiaris). A:
predni dorzolaterdlni pohled, B: dorzalni pohled na frontdlni ¢ast pravé hemisféry, C: bo¢ni
pohled na frontélni ¢ast levé hemisféry. Gyrus proreus je oznacen Sipkou. (pfevzato z: Lyras

G.A., Van der Geer A.A.E. 2003)

Pravé pritomnost a velikost této ¢asti mozku by méla mit souvislost se socialitou a lovem
kofisti ve smecce (Andersson 2005). Vnéjsi anatomie mozku recentnich psovitych Selem je
extrémné uniformni, ale pravé vlastnosti této ¢asti mozku jsou jednou ze 2 proménlivych
charakteristik, které se shodou okolnosti daji vystopovat az do stfedntho Miocénu.
Prodlouzeny a bilaterdlné zploStély gyrus proreus maji Canis spp., C. lepophagus (pozdni
Pliocén), C. lycanoides (stiedni Pleistocén), Cuon alpinus, Lycaon pictus, Atelocynus
microtis, Speothos venaticus, Cerdocyon thous, Nyctereutes sinensis (pozdni Pliocén) a
Nyctereutes tingi (rany Pliocén). Naopak kratky a maly gyrus proreus se vyskytuje u Vulpes
spp., Otocyon megalotis, Urocyon cinereoargenteus, Alopex lagopus (Lyras a Van der Geer
2003). Z tohoto faktu se vSak rozhodné nedd vyvozovat, Ze by velikost této ¢asti mozku me¢la
né¢jakou souvislost s lovem ve smecce. Napiiklad zastupci rodu Nyctereutes rozhodné nelovi
velkou kofist a Zivi se malymi obratlovci, na podzim pak raznymi druhy plodii a semen. Druh
Otocyon megalotis je t€ém¢f vyhranénym hmyzoZzravcem (Nowak 1999). Studie porovndvajici
morfologii mozku psti a kocek ukdzala, zZe psovité Selmy maji mnohem rozsahlejsi gyrus
proreus ( Radinsky 1969). ProdlouZeny a bilaterdln€ zploStély gyrus proreus tedy spiSe jen
obecné oddeluje psy (Canis, Lycaon, Cuon a vétSina jihoamerickych druhil) od liSek, psa
uSatého a psika myvalovitého (Fennecus, Urocyon, Vulpes, Alopex, Otocyon a Nyctereutes)
(Radinsky 1973). Podle jedné z behavioralnich studii maji liSky mnohem mensi ptfedpoklady

Vv s

pro socidlni chovédni neZ zdstupci rodu Canis (Scott 1967). Modern¢jsi studie (Van

Vv s

Valkenburgh et al. 2003) vnéjsi morfologii mozku viibec nepovazuji za zdsadni méfitko pro
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socialitu u fosilnich druhti psovitych. Podle nich neni vztah mezi vnéjs$i morfologii mozku a
socialitou ditkladné prozkouman.

Z raznych tvah a analyz tedy vyplyvd, Ze dobrym indikdtorem lovu ve smecce je spise
relativni velikost nez morfologie mozku. Morfologie mozku signifikantnim indikatorem
naopak neni. Otdzkou je, jestli zvétSeni relativni velikosti mozku u Caninae indikuje ptechod
k Zivotu v parech nebo piimo k lovu ve smecce. Tento problém by mohlo vyjasnit soubézné

mapovani znakl hyperkarnivorni dentice.

4.4 Kdy a za jakych okolnosti se u psovitych Selem vyvinula kooperace pri lovu velké
koristi ?

Pfi¢in a souvislosti vzniku kooperativniho lovu u psovitych Selem je hned nékolik. Velci
predatoii jsou schopni ulovit velkou kofist, ale diky kooperativnim lovu je uspéSnost
rozhodné vétsi (Andersson 2005). Jednotlivei ddle miiZze dspéSny lov ztéZovat prostiedi, ve
kterém se koftist pohybuje. Lov v oteviené krajiné je jisté ndro¢ny. Zalesnéné, ale 1 otevien&;si
planiny se v Severni Americe ve velkém rozsitily v druhé poloviné Oligocénu (zhruba pied
28 miliony let), kdy se oproti horkému klimatu v Eocénu vyrazné¢ ochladilo a panovalo
mirnéj$i klima (Wolfe 1985, Leopold et al. 1992). Dominantnimi psovitymi Selmami v této
dobé byly zastupci podceledi Hesperocyoninae (Sunkahetanka, Philotrox, Enhydrocyon a

Paraenhydrocyon) s vysoce rozvinutou hyperkarnivorni dentici srovnatelnou s dentici

recentniho psa hyenovitého (Lycaon pictus) (viz. Obr. 7).

““THESPEROCYON

Obr. 8: Srovnani lebky a dentice zdstupct rodt Hesperocyon a Lycaon. (ptevzato z: Thenius

E. 1989)
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Byli velci jako mensi vlk a jako prvni byli schopni lovit velkou kofist. Nejvétsi potenciondlni
kofisti v Oligocénu byl pfedek dneSnich koni zrodu Miohippus, jehoZ primérnd vyska
v kohoutku se pohybovala okolo 70 cm a k jeho uloveni bylo pravdépodobné zapotiebi vice
jedinci (Wang et al. 2008). Z téchto fakti by se dalo vyvozovat, Ze prvnimi socidlnimi lovci
byly pravé tyto oligocénni rody podceledi Hesperocyoninae. Nicméné zastupci podceledi
Hesperocyoninae méli jinak uspofddané predlokti neZ moderni psovité Selmy. Byli schopni
vytoc€it pfedni koncetinu podobnym zptisobem jako dneSni kocCkovité Selmy, tudiz mohli i
podobnym zptisobem lovit (Andersson 2005). Z toho vyplyva, Ze takovou kofist, jako byl
Miohippus nemuseli nutné lovit ve smecce.

Z predchozi diskuze vyplyvd, Ze socialita se u psovitych Selem tedy mohla vyvinout
spolecné se vznikem hyperkarnivorni dentice (hluboké Celisti, redukce zadnich moléru atd.).
U podceledi Caninae doslo ke vzniku téchto adaptaci v druhé poloviné Pliocénu, kdy zacaly
vznikat velké formy pst dne$nim vlkim (Wang et al. 2008, Tedford et al. 2009). Nejdiive se
hyperkarnivorni dentice objevila u podceledi Hesperocyoninae diky absenci jinych
hyperkarnivornich predatort a vysoké potravni nabidce (Wang 1994). DalSim moZnym
znakem, ktery by mohl indikovat vznik sociality je zvétSeni téla. Mezi podceledi Caninae
stidle pretrvdvaji zdstupci menSich forem podobnych liSkam. Ke zvétSeni téla zde doslo
nckolikrat. Nejvyznamnéj$i uddlosti byl rozhodné opét vznik velkych psi podobnych
recentnim vlkiim v druhé poloviné Pliocénu (Wang et al. 2008). U podceledi Borophaginae
doslo ke zvétSeni velikosti téla podstatné diive, a to uz v poloviné Miocénu (Wang et al.
1999). Poslednim aspektem, ktery souvisi se vznikem sociality, je zvétSeni mozku ve vztahu
k velikosti téla. K tomu doslo na bazi podcéeledi Caninae u zastupct rodu Leptocyon (Finarelli
2008) béhem Oligocénu, coz odpovidd obdobi diverzifikace podceledi Hesperocyoninae. Je
mozné, ze u podceledi Caninae bylo zvétSeni mozku odpovédi na konkurenci o potravu

s touto jiz vyhynulou podceledi.
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5.1 Celkové shrnuti

Canidae jsou skupinou, jejiZ zastupci maji mnoZzstvi znakl, které mohou byt povazovany za
adaptace pro socialitu. Recentni druhy na bazi podceledi Caninae vSak lovi solitérné€. Z téchto
divodii je prabéh evoluce sociality u psovitych Selem velmi zajimavy. Pokud mdme
odpovédet na otazku: Kdy se socialita u psovitych Selem objevila poprvé?, musime vzit
v uvahu 1 fosilni druhy celedi Canidae. Ty jsou pravé vhodnym outgroupem pro mapovani
znakl souvisejicich se socialitou.

Pokud budeme ptedpokladat, ze lov ve smecce uzce souvisi s lovem velké kofisti,
musime se zaméfit na nékolik zdsadnich kraniodentdlnich znakt, které indikuji lov velké
kofisti. Pravé z kraniodentélnich a osteologickych znakii 1ze velmi dobfe rozpoznat, ¢im se
dany druh mohla Zivit a co mohl lovit. Zadsadnim znakem, ktery souvisi s lovem velké kofisti,
jsou kratké a hluboké cCelisti. Se zkracenim cCelisti souvisi zhusSténi premolarti a redukce nebo
uplnd ztrata zadnich molart. Zkrdcené a hluboké cCelisti umoznuji velmi silny skus, coz
zarucuje snadnéjs$i manipulaci s velkou kofisti. Podle téchto znakl jsme schopni fosilni druhy
rozliSit na hypo- a hyperkarnivorni druhy. U vSech recentnich psovitych Selem bez vyjimek
totiz hyperkarnivorni dentice koreluje s kooperativnim lovem. Tim padem jsou tyto
kraniodentdlni znaky vhodnym indikdtorem lovu ve smecce.

Lov velké kofisti také ddle souvisi s pokrytim energetickych narokl zvitete. Podle tzv.
Carbonova pravidla by mél kazdy predétor t€zs$i nez 21 kg lovit vétsi kofist neZ je on sdm.
Psovité Selmy nejsou schopni lovu pfednimi koncetinami jako Selmy kockovité. Jestlize tedy
musi psi lovit velkou kofist, mé¢li by spolu kooperovat. Trend zvétSovani téla témet ve vSech
piipadech doprovazi vznik hyperkarnivorni dentice. Ale jsou i vyjimky, kdy hyperkarnivorni
dentici maji 1 malé druhy psovitych Selem. Poc¢étek lovu ve sme€ce rozhodné také souvisi
s adaptaci na zmény ekologickych podminek. V Pleistocénu Zilo na zemi velké mnozstvi
obrovskych herbivort, kteii znamenali pro velké predatory zasadni potravni nabidku.

Zajimavé je také vysvétleni sociality na zdkladé vztahu mezi socialitou a velikosti
mozku. Zvétseny mozek v poméru k velikosti t€la maji vSichni dnesni psovité Selmy, tedy 1 ti
zastupci na bazi, ktefi nelovi ve smecce. Pokud je zvétSeni mozku skute¢né pifimou adaptaci
pro lov, dal by se tento jev vysvétlit ztratou sociality u bazélnich Caninae a opétovného

vzniku u druht jako je C. lupus, Lycaon pictus atd. ZvétSeni mozku ovSem vilbec nemusi byt
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piimou adaptaci pro kooperativni lov. MiiZe se jednat o souvislost s jinymi aspekty sociality
jako je monogamie, spole¢nd péce o mlad’ata atd. Kooperativni lov by v tom piipad¢ byl az
druhotné vzniklym dtsledkem zvétSeni mozku. K zvétSeni mozku poprvé doslo nékde uvniti
rodu Leptocyon na bazi Caninae, kde tedy mizeme teoreticky hledat pocétky sociality u
psovitych Selem.

Je vS8ak mozZné, Ze kooperativni lov ve smecce vznikl mnohem diiv, uz v relativné
ranych pocatcich evoluce psovitych Selem. Zhruba pted 28 miliony lety se na Zemi vyrazné
ochladilo a vznikly obrovské oteviené planiny, kde se pohybovala velkd spousta riznych
druhii herbivorii. Nejvétsim z nich byl prapiedek dneSnich koni Miohippus. Ve stejném
obdobi se vyskytovali jiz odvozenéjsi rody podceledi Hesperocyoninae, kteti dosahovali
vysky v kohoutku okolo 40 cm. K uloveni tak velkého herbivora jako byl Miohippus bylo
proto zapotitebi vice jedinct. Hesperocyoninae vsak dokdzali oproti dneSnim psovitym
Selmdm vytoCit predni koncetinu podobné jako kockovité Selmy, a proto mohli svou i
relativné velkou kofist lovit bez problému 1 solitérné.

Znaky, které miizeme povazovat za potencidlni indikatory socidlniho lovu, jsou tedy:

hyperkarnivorni dentice, kratké a hluboké cCelisti, velikost téla a relativni velikost mozku.

5.2 Vyhledy pro magisterskou praci

V planované magisterské praci bychom chtéli vytvofit kompletni fylogenezi podceledi
Caninae, pro kterou existuje zatim pouze velmi hrubé odhadnuta fylogeneze (viz. Ptiloha I,
Obr. 9).

Na vytvoreném kladogramu by mélo byt otestovano nékolik hypotéz. Zasadni otdzkou
stile ztstava: Kdy se u psovitych Selem poprvé objevila socialita a jaké podminky piimély
psovit¢ Selmy kZivotu a lovu ve smeckdch? Za pomoci parsimonniho mapovani
morfologickych a ekologickych charakteristik bychom radi rekonstruovali vlastnosti
spolecného predka podceledi Caninae. Dale bychom chtéli objasnit vztah mezi socialitou a
velikosti mozku, velikosti t€la a hyperkarnivorni dentici. Na recentnich druzich budeme
testovat korelace mezi témito proménnymi a nejlépe korelujici proménnd bude pouzita jako
indikédtor sociality pfi rekonstrukci evoluce tohoto znaku. Budeme se zabyvat dalSimi

zménami, které vzniku kooperativniho lovu ptedchédzely a které mohly nasledovat.
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Znaky, které bychom chtéli mapovat, by se daly rozdélit do 3 kategorii:

1) znaky souvisejici s lovem velké kofisti: vSechny znaky, které indikuji kratké a
hluboké celisti, tedy i ztrata zadnich molari apod. a znaky typické pro
hyperkarnivorni dentici (k6dy v matici: 1, 16, 17, 22, 37, 44, 48, 55,56)

2) znaky tykajici se velikosti téla (testovdni Carbonova pravidla): velikost téla (kod
v matici 85)

3) znaky indikujici velikost mozku: vztah velikosti mozku a velikosti téla (kod

v matici: 84)
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Obr. 9: Fylogeneze 2 vyhynulych podcéeledi psovitych Selem a teoreticky nastinéna
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X., Tedford R.H., Taylor B.E. 1999. a nepublikovanych dat od: Tedford R.H., Wang X. a
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(pfevzato z: Wang X., Tedford R.H., Taylor B.E. 1999).
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Obr. 13. Fylogenetické vztahy a mezikontinentdlni migrace psovitych Selem béhem jejich

evoluce. (prevzato z: Wang et al. 2008).



8 PRILOHA II

Rekonstrukce nejznaméjsich zastupcii fosilnich druhu psovitych Selem

1) podceled’ Caninae

Obr. 14: Leptocyon vafer. Zastupce nejstarSiho rodu podceledi Caninae. (pievzato z: Wang et

al. 2008).

Obr. 15: Eucyon davisi. Prvni zastupce tzv. skupiny Canini. (ptevzato z: Wang et al. 2008).
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Obr. 16: Cynotherium sardous. Sardinsky endemicky druh z pozdniho Pleistocénu. (pfevzato

z: Wang et al. 2008).

Obr. 17: Canis dirus. Nejvetsi druh z podcéeledi Caninae. (prevzato z: Wang et al: 2008).
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2) podceled’ Borophaginae

Obr. 18: Archaeocyon leptodus. Bazalni zastupce podceledi Borophaginae. (ptevzato z:

Wang et al. 2008).

Obr. 19: Aelurodon ferox. Jeden ze zastupcl obrovskych forem z podceledi

Borophaginae. (prevzato z: Wang et al. 2008).

Obr. 20: Epicyon haydeni. Nejvétsi zastupce podcCeledi Borophaginae a vibec nejvetsi

druh v celé historii psovitych Selem. (Wang et al. 2008).
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Obr. 21. Borophagus diversidens. Jeden ze zastupcti nejodvozenéjsiho rodu z podceledi

Borophaginae. (prevzato z: Wang et al. 2008).



3) podceled’ Hesperocyoninae

Obr. 22: Hesperocyon gregarius. Jeden z nejstarSich zastupct psovitych Selem. (pfevzato z:

Wang et al. 2008).

Obr. 23: Mesocyon coryphaeus. Zastupce nediverzifikovanéjsi skupiny (Mesocyon-

Enhydrocyon) z podCeledi Hesperocyoninae. (prevzato z: Wang et al. 2008).

Obr. 24: Osbornodon fricki. Nejvétsi zastupce podceledi Hesperocyoninae. (ptevzato z:

Wang et al. 2008).
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SEZNAM MORFOLOGICKYCH ZNAKU V MATICI A JEJICH KODOVANI

10.

11.

Horizontal ramus (0) deep and thick, (1) shallow and thin (Tedford et al. 1995,
Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

Paroccipital process width (0) narrow mediolaterally, (1) broad, closely appressed to
bulla, short free tip turned laterally, rarely extends below body of process (Tedford et
al. 1995, Zrzavy a Ricankova 2004)

Nasal length (0) long, usually extending posteriorly beyond maxillary-frontal suture,
(1) short, rarely extend to level of most posterior position of maxillary-frontal suture
(Tedford et al 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

Paroccipital process posterior expansion (0) no or little expansion, (1) expanded
posteriorly from bulla, usually with prominent free tip, (2) large, greater posterolateral
expansion (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

Frontal sinus (0) absent, presence of a depression on dorsal surface of postorbital
process, (1) present, lacks a depression on dorsal surface of postorbital process, (2)
present, large, penetrates postorbital process and expands posteriorly toward the
frontal-parietal suture, (3) reached frontoparietal suture (Tedford et al. 1995, Tedford
et al. 2009, Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)

Mastoid process (0) small, crestlike, (1) enlarged, knob- or ridgelike (Tedford et al.

1995, Zrzavy a Ricdnkova 2004)

Zygoma, orbital part (0) presence of a lateral flare and eversion of dorsal border, (1)
lack of lateral flare and dorsal border thickened (Tedford et al. 1995, Zrzavy a
Ri¢dnkovd 2004)

Scars of medial masseteric muscle (0) narrow and uniform width on zygomatic arch
and on lateral surface of angular process, (1) wide on zygomatic arch and enlarged on
mandible (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

Coronoid process (0) short at base relative to dorsoventral height, (1) long at base
relative to dorsoventral height (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)
Angular process (0) slender, attenuated, with dorsal hook, inferior pterygoid fossa not
expanded, (1) large, usually blunt without dorsal hook, fossa for inferior branch of
medial pterygoid muscle expanded, (2) deep, short process, fossae for the pterygoid
muscle are expanded (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

Palate (0) not widened, (1) widened (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)
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12.

13.

14.

15.

16.

17.
18.

19.

20.

21.

22,

23.

24.

25.

26.

27.

Angular process, superior fossa (0) not expanded, (1) expanded with large fossa for
superior branch of medial pterygoid muscle (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova
2004)

Palatine length (0) extends posteriorly to or just anterior to end of tooth row, (1)
extends beyond end of tooth row (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)
Supraoccipital shield (0) rectangular or fan-shaped in posterior view, inion may not
overhang condyles, (1) triangular in shape, inion usually pointed and overhangs
condyles (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

p’ posterior cusp (0) present, (1) very weak or absent (Tedford et al. 2009)

M, (carnassial) two cusp on heel (0) absent, (1) present (Clutton-Brock et al. 1976,
Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)

M3 (0) absent, (1) present (Clutton-Brock et al. 1976, Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)

M1 hypocone (0) small, barely differentiated from lingual cingulum, (1) enlarged
(Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)

m1 entoconid (0) entoconid is a low crest on the lingual border of talonid, (1) conical
or crestlike as discrete cusp, (2) conical cusp, enlarged, may coalesce with base of
hypoconid to block talonid basin, (3) joined to hypoconid with cristids that form a
transverse crest, (4) reduce relative to hypoconid, but retains cristid, (5) greatly
reduced and lacks cristid (Tedford et al. 2009)

m2 metaconid (0) equal to or lower than protoconid, (1) enlarged, taller than
protoconid, (2) greatly reduced or lost (Tedford ez al. 1995, Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)
I1-3 medial cusplets (0) present, (1) cusplet in I3 absent, (2) cusplet in 11-2 weak or
absent (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

Crown height of premolars (0) low-crowned, (1) high-crowned (Tedford et al. 1995,
Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)

p2 position (0) not isolated, (1) isolated by relatively larger diastemata than other
premolars (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

p4 anterior cusplet (0) weak or absent, (1) strong (Tedford et al. 1995, Zrzavy a
Ri¢dnkovd 2004)

Canine shape (0) long, slender with recurved crown, (1) short, slender, crown not
recurved (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

m?2 protostylid (0) absent, (1) buccal cingulum bears protostylid (Tedford et al. 1995,
Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)

ml protostylid (0) absent, (1) present (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)
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28.

29.

30.

31.

32.

33.

34.

35.

36.

37.

38.

39.

40.

41.

42,

M1-2 shape (0) transversely wide for their labial length, (1) narrow for their labial
length (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

p4 second posterior cusplet (0) absent, (1) present (Tedford et al. 1995, Zrzavy a
Ri¢dnkovd 2004)

P4 protocone (0) salient, located medial to anterior border of paracone, (1) reduced,
(2) further reduced or absent, located posterior to anterior border of paracone (Tedford
etal. 1995, Zrzavy a Ri¢4nkova 2004)

m1 metaconid and entoconid (0) not reduced, (1) greatly reduced or absent (Tedford et
al. 1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

m2 metaconid and entoconid (0) not reduced, (1) greatly reduced or absent (Tedford et
al. 1995, Zrzavy a Ricankova 2004)

M1-2 hypocones (0) not reduced, (1) greatly reduced or absent (Tedford et al. 1995,
Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

M1-2 paracones (0) not enlarged, (1) enlarged relative to metacone (Tedford et al.
1995, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

MI-2 buccal cingulum (0) not reduced, (1) reduced or lost (Tedford et al. 1995, Zrzavy
a Ri¢dnkova 2004)

M2 (0) triple-rooted, (1) double-rooted, or M2 absent (Tedford et al. 1995, Zrzavy a
Ri¢dnkovd 2004)

I3 (0) small crown extending to or just below level of 11-2, posteromedial cingulum
weak or absent, (1) large crown extending markedly below level of I1-2, cingulum
enlarged, medial crest of I1-2 present merges with cingulum (Tedford et al. 1995,
Zrzavy a Ri¢4dnkova 2004)

P3 and p2-3 posterior cusplets (0) present, (1) weak or absent (Tedford et al. 1995,
Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)

m; with strong paracristid (0) absent (1) present (Berta 1987, , Zrzavy a Ri¢ankova
2004)

Carnassials small relative to cheekteeth (0) absent, (1) present (Berta 1987, Zrzavy a
Ri¢dnkovd 2004)

Relative length of fore- to hindlimbs (0) short, radius/tibia ratio <90%, (1) long,
radius/tibia ratio >90% (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢énkova 2004)

Forelimb (humerus-radius) (0) longer than 30% of head-body length, (1) less than
30% of head-body length (Tedford et al. 1995, Zrzavy a Ri¢dnkova 2004)
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43.

44.

45.

46.

47.
48.

49.
50.

S1.
52,

53.

54.

5S.

56.

57.
58.

59.

60.
61.

62.

External auditory meatus very short and of a small diameter (0) absent, (1) present
(Berta 1987, Zrzavy a Ri¢ankova 2004)

ml talonid (0) fully trenchant or no talonid, (1) moderately trenchant, (2) bicuspid,
(3) basined talonid (Van Valkenburgh 1991)

Sagittal crest (0) uniformly high-strongly compressed-well defined temporal ridges,
(1) low-temporal ridges weakly developed (Berta 1988)

Infraorbital foramen (0) positioned above the posterior root of P3, (1) positioned
above the anterior root of P4, (2) positioned above the anterior root of P3 (Berta 1988)
m2 talonid (0) short and narrow, (1) short and wide (Berta 1988)

m3 (0) with two trigonid cusp, (1) with a single, centrally placed trigonid cusp, (2)
posterior shelf of trigonid enlarged, (3) absent (Tedford et al. 2009)

jugal (0) relatively large, (1) small (Berta 1988)

tympanic bullae (0) relatively large and inflated, (1) small and strongly inflated, (2)
relatively small and narrow (Berta 1988)

M1 trigon basin (0) broad, (1) narrow, small (Berta 1988)

Zygoma (0) orbital border laterally flared and everted, (1) orbital border not laterally
flared or everted (Tedford et al. 2009)

p3 (0) 2 posterior cusplet behind principal cusp, (1) 1 small posterior cusplet behind
principal cusp (Berta 1988)

M1 parastyle (0) large and salient, united,well developed preparacrista, (1)
subdued,remains united with preparacrista, (2) preparacrista directed more
anteriorly,lingual parastyle (Tedford et al. 2009)

premolar shape (0) broad and short, (1) narrow and elongate (Tedford et al. 2009)
premolar diastemata (0) closed premolar row, (1) premolars separated by diastemata
(Tedford et al. 2009)

m2 paraconid (0) present, (1) very weak or absint (Tedford et al. 2009)

m2 talonid lenth (0) talonid longer than trigonid (90%), (1) trigonid (90%) longer
than talonid (Tedford et al. 2009)

P4 shape (0) broad,protocone large,anterior cingulum strong, (1) slender, protocone
small,anterior cingulum weak or absent (Tedford 2009)

M2 metaconule (0) present, (1) very weak or absent (Tedford et al. 2009)

p2-p4 anterior cingular cusps (0) present, (1) very weak to absent, (2) present only
on p4 (Tedford et al. 2009)

M2 postprotocrista (0) present, (1) incomplete or absent (Tedford et al. 2009)

XXXII



63.

64.

65.

66.

67.

68.

69.

70.

71.

72.

73

74.

75.

76.

77.

78.

79.

80.
81.

m2 anterolabial cingulum (0) weak, (1) well developed,often reaching labial side of
protoconid (Tedford et al. 2009)

Postparietal foramen (0) present, (1) absent (Tedford et al. 2009)

Cerebellum, dorsal exposure (0) dorsoposteriorly between cerebrum and lambdoidal
crest, (1) completely overlapped by cerebrum, not exposed dorsoposteriorly (Tedford
et al. 2009)

m1 hypoconulid shelf (0) absent, (1) present (Tedford et al. 2009)

Zygomatic arch (0) nearly flat or moderately arched in lateral view, (1) strongly
arched dorsoventraly (Tedford et al. 2009)

Subangular lobe of mandible (0) absent, (1) present,rounded, (2) present,angular
(Tedford et al. 2009)

p3,height principal cusp vs p2,p4 (0) forms ascending series with p2,p4 or is at same
height, (1) lies below p2 and p4 (Tedford et al. 2009)

p4 unworn principal cusp (0) equals or exceeds height of m1 paraconid, (1) lower
than m1 paraconid (Tedford et al. 2009)

M1 labial cingulum (0) well developed and continuous, (1) subdued and often
incomplete across paracone (Tedford et al. 2009)

m1 metaconid (0) not reduced relative to labial cusps, (1) greatly reduced, (2) absent

(Tedford et al. 2009)

. M1 lingual cingulum (0) well developed, extends across protocone, (1) very weak,

max be discontinuous across protocone (Tedford et al. 2009)

ml hypoconid (0) situated laterally on talonid, (1) situated centrally on talonid
(Tedford et al. 2009)

M1 metaconule (0) present, (1) very weak or absint (Tedford et al. 2009)

Frontal, nasal process (0) long, (1) short (Tedford et al. 2009)

Paroccipital process location (0) posteriorly directed, free from bulla except at base,
(1) ventrally directed, fused with bulla through most of its lenght (Tedford et al. 2009)
Sagittal crest location (0) confined to parietal, (1) extends onto fronta (Tedford et al.
2009)

Metatarsal I (0) present, with phalanges, (1) reduced to rudiment, lacking phalanges
(Tedford et al. 2009)

Humerus, entepicondylar foramen (0) present, (1) absent (Tedford et al. 2009)
Radius/tiba ratio (0) less than 80 %, (1) 80-90 %, (2) more than 90 % (Tedford et al.
2009)
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82.

83.

84.

8s.

ml, anterior edge of paraconid (0) nearly linear and vertical, (1) nclined posteriorly
and may be curved (Tedford et al. 2009)

Anterior palatine foramina length (0) short, posterior border lies at or anterior to
posterior end of canine alveolus, (1) long, posterior border lies posterior to canine
alveolus (Tedford et al. 2009)

log-encephalization quotient (0) 0,436 - 0,16, (1) 0,155 - 0,004, (2) - 0,001 - - 0,183,
(3) -0,201 - - 0,471 (Finarelli a Flynn 2007)

body size (0) less than 20 kg, (1) more than 20 kg (Wang et al. 2008, Tedford et al.
2009)
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