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Recent discoveries of East African fossil hominids (Olduvai, Omo, East Rudolf) prompted
some revisions of ideas on the phylogeny of hominids. Here the problems are reviewed
in the light of Hennig’s phylogenetic systematics, some basic principles of which are.
shortly expounded. A few models of the interrelationship of Homo and its recent relatives
are produced as the relevant framework in which fossil hominids can be interpreted. On
the basis of supposed shared specialisations (synapomorphies) the probable phylogenetic
relationships of the many fossil »groups« are reconstructed in a few models. An evaluation
of the status as monophyletic species (in the sense of Hennig) of most of these fossil
sgroups« is attempted on the basis of morphology and temporal distribution; and some
unsolved problems are pointed out, especially concemning the »erectus-groupe. Hereby it is
shown that some species cannot be excluded as possible direct ancestors of some mono-
phyletic groups. This is taken into account in a concluding phylogenetic classification of
most hominidae (incl. Pan and ?Gorilla) and a corresponding phylogenetic tree (cladogram),
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Idéer om menneskets oprindelse, udvikling og
slegtskabsforhold er i de sidste 5-10 ar blevet
ivrigt diskuteret iser i lyset af meget rige,
nye fossilfund fra @stafrika (snart klassiske er
Mary og nyligt afdgde Louis S. B. Leakey’s
fund fra Olduvai slugten i N-Tanzania, mens
interessen det sidste par ar specielt har focu-
seret pd sgnnen Richard’s og Kenya Natio-
nalmuseets internationale projekt ved gstbred-
den af Lake Rudolf, N-Kenya og pa Omo
dalen ca. 100 km nord for i Ethiopia, hvor
indsamlinger er blevet ledet af nu afdgde Ca-
mille Arambourg — i en alder af over 80 —
og Yves Coppens, begge Paris, samt af F.
Clark Howell, Berkeley).

Disse nye fund har givet anledning til af- '

holdelse af en del symposier, hvori alle mu-
lige problemer omkring disse fossile menne-
sker har veret debatteret fra specielle funk-
tionelt anatomiske detaljer over arkzologi og
palzobiologi til udviklingshistorie, palzontolo-
gi og stratigrafi og dermed relative- og abso-
lutte dateringer samt @stafrikas Tertizre og
Kvartere geologi i bred almindelighed, inklu-
sive pladetektonik.

Et sddant mgde, hvorunder jeg havde det
held at deltage i den afsluttende diskussion,
blev afholdt 19. til 21. februar 1975 af Geol-
ogical Society, London under titlen »Geolog-
ical background to fossil man — recent re-
search in the Gregory Rift Valley, East Afri-
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ca«. Hertil var knyttet en overordentlig in-
formativ udstilling af fotos, plancher, kort,
profiler, invertebrat og pattedyr fossiler,
blandt disse et stort antal af de nyere fund af
hominider (hvoraf de fleste som fremragen-
de fiberglas afstgbninger). En publikation fra
mgdet er under udgivelse fra Geological So-
ciety.

Blandt foredragsholdere var internationale
kapaciteter, som er aktivt engageret i denne
forskning i @stafrika. Trakplaster ved saddanne
mgder synes ofte at vere en debat om men-
neskets fylogeni (= evolutionshistorie); her fo-
regik den som paneldiskussion med et par kor-
te indledningsforedrag. Dette var min primzre
interesse i mgdet, dels underviser jeg mindst
tre gange arligt om emnet pd forskelligt ni-
veau til biologi- og geologistuderende, dels har
fylogenetiske principper optaget mig en &r-
rekke. )

Den sidstnaevnte interesse synes jeg desvar-
re kun at dele med en forsvindende del af
dem, der forsker i og formidler de primare
data angdende menneskets forhistorie.

Bestyrket pid mgdet i denne min mistanke
har jeg fglt mig inspireret til at fremlegge
ganske skematisk, og til kritisk at begrunde
de modeller for menneskets fylogeni, jeg selv
har ndet frem til i min undervisning, som
for det meste er baseret pa andenhinds viden
hvad fossilerne angir, selvom primitive gips-
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afstgbninger er til nogen hjxlp. (En fyldigere
udarbejdelse i samarbejde med Knud Thom-
sen, Palzeoszskologlsk afdeling, Arhus Universi-
tet eri trykken:) -

Fylogenetiske principper

Her "skal meget’ kort - skitseres nogle af de
principper for fylogenetisk argumentation, som
jeg mener ‘er de mest kritiske, nemlig den sa-
kaldte »fylogenetiske systematik« eller »cla-
disme«, som den er udarbejdet af Hennig
(1950, 1965, 1966; se ogsa Brundin 1968, 1972
Heie 1969, Nelson 1971, Bonde 1975a, Kri-
stensen, 1975).

Den fylogenetiske systematik er baseret pa
den antagelse, at der i dag (primert blandt dyr
med kgnnet formering) findes sidanne grup-
per af individer, som kaldes »biologiske ar-
ter« kendetegnet ved, at de er reproduktivt
isolerede fra hinanden, mens individerne in-
denfor arten er (potenttelt) formerzngsdygtzge
(se f. eks. Mayr 1963). :

Den mest accepterede model for artsdan-
nelsen (speciationen) er den allopatriske spe-
ciation (Mayr 1963, 1969, Simpson 1961,
Heie 1969, Eldredge & Gould, 1972), hvor-
ved 2 (nye) sgsterarter opstdar ved opdeling af
én art (stamformen, forfaderen) begyndende
med geografisk (fysisk) isolation. Baseret pa
disse to fundamentale antagelser om en »na-
turlig enhed« og en proces hvorved diversitet
opstar, kan fylogenetisk slegiskab defineres:
To arter er hinandens narmeste slegtninge
(er spsterarter) nir de har en felles forfader,
som ikke er forfader for andre arter. Endvi-
dere fgrer dette til et relativt og alment be-
greb, grad af fylogenetisk slwgtskab: To arter
er nermere beslegtede med hinanden end med

en vilkarlig tredje, nir de to- fgrste har en.

feelles forfader, som ikke er forfader for den
tredje.

I modsztning til den meget uheldige og
upracise definition som blev valgt af Simpson
(1961:124) for at kunne dekke ogsd Mayr’s
(f. eks. 1974) tildels pra-Darwinistiske eller
typologiske opfattelse af slaegtskab (som frem-
havet af Nelson (1973), Ruse (1973), Bonde
(1975a)), kan monofyli nu gives en helt precis
formulering: En monofyletisk arts-gruppe be-
star af alle arter (og kun disse) nedstammende
fra én stam-art (felles forfader). Dette bety-
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der da per definition, at alle arter i en mo-
nofyletisk gruppe er nermere beslegtet med
hinanden end med arter udenfor gruppen.

Monofyletiske grupper, som er hinandens
nermeste slagtninge, kaldes sgster-grupper.

‘Det fylogenetiske slegtskabsforhold arter og
andre ‘monofyletiske grupper imellem kan af-
bildes ved et »stamtrae« (dendrogram, clado-
gram), og grupperne kan klassificeres entydigt
i et modsvarende hierarkisk system (Heénnig
1966, Nelson 1974), hvori sgster-grupper har '
samme rang.

Speciation ved isolation mi ngdvendigvis
medfgre, at der blandt karaktererne hos
(mindst) en af de to nyopstiede sgsterarter
udvikles mindst et karaktertrek forskelligt fra
stamartens, samtidigt med at dennes trek bi-
beholdes uzndret hos s@sterarten. Det afledte
eller »avancerede« trzk kaldes relativt apo-
morft, mens det oprindelige eller »prxmmve«
trak kaldes relativt plesiomorft.

Da et karaktertrek naturligvis ikke behgver
at endres ved en"speciationsproces, kan man
vise, at felles oprindelige treek (symplesiomor-
fier) ‘ikke kan anvendes som argument for
gruppers nermere slegtskab, og hvis man
overhovedet skal bruge overensstemmelse i ka-
raktertrek (»ligheder«) som indicier for slegt-
skab, kan man kun anvende felles afledte trek
(synapomorfier, fig. 1).-

Dette medfgrer, at man inden for en grup-
pe ikke precist kan placere former, som kun
udviser relativt plesiomorfe tr&k for gruppen,
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Fig. 1. Indikation af fylogenetisk slegtskab ved hjelp
af »ligheder< opsplittet i symplesiomorfi (gverst), kon-
vergens (i midten) og synapomorfi. Plesiomorft trek
betegnet a, apomorft-a’. (Efter Hennig 1966.) Captions
in English at the end of text.
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saledes som gruppens stamform per definition
mi ggre. Det vil sige, at faktiske fossile for-
fedre ikke direkte kan péavises i praksis.
Stamformer, mener vi selvfglgelig, eksisterede
engang, men i almindelighed forbliver de for
os hypoteser, helt precist hAypoteser om fylo-
genetiske - slegtskabsforhold for deres. formo-
dede afkom. v . L
_Siledes er en stamforms morfologi, fysio-
logi, etologi etc. hypotetisk og en fglge af
analyse af slegtskabsforhold og kan tilsam-
men kaldes en monofyletisk gruppes morfoty-
pe (Nelson 1970).. Denne holdning til stam-
former, fossiler og morfotyper er fundamen-
. talt forskellig fra de fleste palzontologers. (og
neontologers) opfattelse og har vidtgaende
konsekvenser for den strategi, der legges for
en forskning. Palzontologer af Mayr/Simp-
son observans (i denne sammenhzng f. eks.
Romer 1966, Kurtén 1965, Simons 1972, Pil-
beam 1972) sgger i hgj grad efter forfedre,
ser dem gerne gravet ud, mens fylogenetiske
systematikere (»cladister«) anser dette for en
ret irrelevant problemstilling og sgger i stedet
at pavise sgstergruppe-relationer (slegtskabs-
forhold), idet de antager, at dette er den mest
precise analysemetode, som kan fgre til syn-
teser i form af fylogenier (udviklingshistorie,
og dermed ogsd forfedre), og som frem for

Fig. 2. Forud antaget »sand« fylogeni af 5 arter (eller
monofyletiske grupper) A ~ E. a — e er plesiomorfe ka-
raktertrek; o — e tilsvarende apomorfe trek; a, a’,
a” udggr en karakter transformation  (udviklingsten-
dens). Denne karakteriserer D 1~ E som en monofyle-
tisk gruppe og C som dennes sgstergruppe. A + B er
monofyletisk (b’ synapomorf). A + B 4+ C 4+ D (¢
symplesiomorf) er parafyletisk. B - C er polyfyletisk
(&’ konvergent). Cirkler er hypotetiske forfedre; pilen
viser hen til det omrdde, hvori en art med kun plesio-
morfe trek kan fraspaltes. Fra Bonde 1975a. Modsva-
rende hierarkisk klassifikation indtegnet.

alt kan kommunikeres entydigt (cfr. Simpson
1959) — ogsa i form af en klassifikation (fig. 2).

Fossiler mad umiddelbart behandles fyloge-
netisk ligesom recente organismer, argumen-
terne for deres slegtskabsforhold mi vare af
samme art, selvom informationer fra fossiler
er langt mere fragmentariske, og hypoteser
baseret pa sidanne derfor darligere kan testes.

Tilmed fglger det,:at for alle monofyletiske
grupper, fossile som recente, gelder det, at
blandt de nulevende grupper er der én be-
stemt, de er narmere beslegtede med end med
andre nulevende. Fossile arter/grupper kan sé-
ledes vurderes fylogenetisk helt uafhzngigt
af andre fossiler.

I forskellige udviklingslinier kan tenkes ud-
viklet ensartede »avancerede« karakterer uaf-
hangigt af hinanden, sikaldte konvergenser,
men det er et uomgaeligt metodologisk prin-
cip, at falles apomorfier ma umiddelbart vur-
deres som synapomorfier, det vil sige som in-
dicier pa neert fylogenetisk slegtskab og ikke
som konvergenser uden meget vagtige begrun-
delser i form af andre karaktertrzk. Det hen-
ger sammen med, .at hypotesen om synapo-
morfi er den simpleste (et nyt treek opstaet
én gang, mens konvergens kraver opstien
mindst to gange uafhangigt); uden dette prin-
cip (»Occams rageknive, parsimoni) kan mo-
derne videnskab neppe arbejde. Tilsvarende
mé antal af parallellismer minimeres i hypo-
teser om slegtskab, og dette galder ligeledes
antallet af »reversals« i Kkaraktertrek, det vil
sige udvikling fra »avanceret« til formodet
»primitive igen, for ellers kan man lige si
godt opgive at rekonstruere fylogenier ved
hjelp af karaktertrek (Hennig 1966:121). Pa-
rallellismer kan jo kun konstateres pa bag-
grund af en idé om slegtskabsforhold baseret
pa, at visse andre karaktertrek vurderes som
synapomorfier. S

Hennigs fortjeneste ligger i, at han har ana-
lyseret det ret vage begreb »ligheder« i tre
komponenter, symplesiomorfier, konvergenser
og synapomorfier, og har vist, at kun de sid-
ste kan anvendes som argumenter for fyloge-
netisk slegtskab (fig. 1), det vil sige som be-
grundelse for monofyletiske grupper. Grupper,
som kun Karakteriseres ved symplesiomorfier
(f. eks. ved at mangle visse »avancerede« trek,
blandt andet som -Pongidae gg¢r) kaldes para-
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fyletiske, og grupper baseret pd konvergenser
kaldes polyfyletiske (Hennig 1966, 1965:fig.
2, Nelson 1971a), og de er uacceptable i et
fylogenetisk system (fig. 2). Flertallet af de af
palzontologer (og andre accepterede »stam-
grupper« - er parafyletiske - (pongider, dryopi-
theciner etc.). .

De er ikke af samme historiske integritet
som monofyletiske grupper, der hver repre-
senterer resultatet af én genpuljes hele evolu-
tion. For palzontologer er det vard at be-
merke, at uddgen for parafyletiske grupper
ikke kan have samme precise mening som
for monofyletiske, idet en del af genpuljen fra
stamformen for en parafyletisk gruppe udvik-
ler sig videre uden for denne.

Karaktertraks relative plesiomorfi eller apo-
morfi indenfor en formodet monofyletisk grup-
pe kan i praksis afggres efter fglgende meto-
der (Nelson 1970, 1973a): 1) »direkte«: Ved
bed¢mmelée af ontogenetiske stadier antages
de tidligste stadier normalt (men ikke altid)
at illustrere de mest »primitive« trek; denne
regel (»Hiickel’s biogenetiske lov«) har s man-
ge velargumenterede undtagelser, at den er
ret problematisk. 2) Den »indirekte« metode
er langt vigtigere: Det »primitive« trek sgges
uden for gruppen hos formodet ret nere slegt-
ninge (plesiomorfi af et trzk i Homo plus
menneskeaber afggres ved reference til gib-
boner, bavianer, andre @staber etc.). Hennig
giver (1966:95) endnu nogle hjzlperegler, som
dog er ret problematiske. F. eks. er det »geo-
logiske« (hellere stratigrafiske) argument for
primitivitet ganske suspekt; per definition mi
det »primitive« trek optrede fgrst i tid, der-
for gelder: jo xldre fossiler, jo primitivere
trek som en gennemsnitsbetragtning. Men for
hver -enkelt konkret sammenligning af to eller
flere arter, ma ngdvendigvis deres slegtskabs-
forhold analyseres, og man kan ikke blot gi
ud fra, at den wldste er mest plesiomorf (trzk
hos Devone vertebrater er ikke alle -mere
primitive end tilsvarende hos nutidens Am-
phioxus (lancetfisk)).

For palzontologer spiller tidsbegrebet en
serlig rolle, og en modification af artsbegre-
bet i stil med Hennigs (1966:58-65) er ngd-
vendig. Hermed ggres de eneste »naturlige«
(og ikke-arbitreere) diskontinuiteter i den el-
lers kontinuerte evolutions- og diversifika-
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tions-proces, nemlig speciationerne, til skille-
punkter mellem arterne udbredt i tid (ogsd dis-
kuteret af Westoll 1956 og Robinson 1967).

Hennig ggr (1966:163-9) meget ngje rede
for den eneste mide pa hvilken fossiler ‘kan
fortelle noget om en gruppes alder: fossiler
som har synapomorfier overensstemmende med
en monofyletisk gruppe kan angive eksistensen
af gruppen og dermed en minimumsalder. Det
folger samtidig, at gruppens sgstergruppe md
have eksisteret den gang, uanset om man har
fundet fossile reprasentanter eller ej (f. eks.
fund af de tidligste egentlige hvirveldyr i Or-
dovicium indicerer, at vertebraternes sgster-
gruppe, som med stor sandsynlighed er lancet-
fisk (trevlemunde, Acrania), ogsi eksisterede
dengang, selvom man aldrig har fundet en
fossil treevlemund).

Det fglger ogsi af det foregiende, at det er
betydningsfuldt at kunne vise, om to nzrtbe-
slegtede, péstiede arter overlapper hinanden
i tid, kun pa den mide har man rimelig sik-
kerhed for, om de faktisk er gode arter (og
ikke eventuelt kunne vere stamform og efter-
kommer). Dette kan ggres, hvis de er syn-
chrone (og meget gerne sympatriske) eller hvis
den form, der kendes tidligst som fossil, har
visse mere apomorfe trek end den anden.

Hennigs teori har ogsd vidtrekkende kon-
sekvenser for biogeografi (1966:133, Brundin
1966, 1972a, Cracraft 1973 og beslegtede an-
grebsvinkler: Croizat et al. 1974) i sterk op-
position til Mayr/Simpson skolen (Darlington
1965, 1970; cf. Nelson 1971, 1973 b). Blandt
hvirveldyr-forskere har iser ichthyologer opta-
get Hennigs idéer positivt (se Bonde 1975).

Jeg ser Hennigs teori som en logisk konse-
kvens af Darwins evolutionsteori med en pre-
cis, meningsfuld og biologisk relevant analyse
og definition af »slegtskabe, nemlig som fy-
logenetisk slegtskab, der er en vigtig rela-
tion, som organismer har til hinanden i mod-
setning til den livigse verden. Desuden er en
vigtig test-procedure bygget -ind (Hennig
1966:122): hypoteser om fylogenetisk slegt-
skab testes mod fordelingen af formodede sy-
napomorfier (meget elegant i Miles 1973), en
typisk hypotetisk-deduktiv metode. Samtidig
indbygges en forklaring (historisk) i klassifika-
tionen; Hennig (1966:72) og Crowson (1970:
251) anbefaler separate klassifikationer for
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hver tidshorisont, hvilket jeg (1975a, ligesom
Nelson 1974) mener bade i teori og prak51s er
helt ungdvendigt.

. Hennigs teori synes at vare den mest »ob-
jektive« fylogenetlske teori (sml. Bonde 1975:
567), .da. 1) dens enheder,: de -monofyletiske
grupper, er- non-arbitrere, i.»Naturen«  eksi-
sterende enheder, 2) kommunikationen. om dis-

Hypoteser
om "Naturen”

Klassifikation

se er entydig, 3) teoriens basale antagelser er
veldefinerede og biologisk relevante (teorien
fremtreeder nzrmest som et »semi-axiomatisk«
system), 4) teorien er konsistent, 5) opstlllede
fylogenetlske hypoteser kan testes.

Interne relationer.i teorien er-sggt illustre-

‘ ret ved et »flow chart« (ig. 3

Metodologi

Reference- R c: ; "Tro pA" fak-
ramme Evolution tiske forfazdre ~ |
Antagne Biologiske Arter (non- Sml. biologi
enheder arter :i> arbitrezre) (homologi etc)
Diversi- “Allopatrisk : Dichotom deling
fikation speciation :i> Sestergrupper <$::i> (udbredelse etc)
. Monofyletiske ‘
?lagtsgab )_ F{lo%eﬁez1sk::> grupper (af hi- «—— Synapomorfier
genealog. sixglska stor. realitet) - o f -
Slegtskabs- Grad af fyl. {"Naturens") Karakter trans-
forhold slzgtskab :D hierarki form., serier,
ontogenier,
rel, apomorfi,
Tid Alder af f®l- Absolut morfotyper
1 les forfader rang

Fig. 3. Indre relationer i Hennigs teori for fylogenetisk
systematik. Dobbelt-pile kan kalde »bio-logiske impli-

Menneskets neermeste nulevende slegtninge

I almindelighed fremstilles det siledes at men-
nesket, arten Homo sapiens, er eneste nule-
vende representant for familien Hominidae,
og at nzrmeste slegtninge til denne er de sto-
re menneskeaber, familien Pongidae, bestien-
de af (3-)4 arter: chimpanze, Pan troglody-
tes, dvargchimpanze, P. paniscus (af enkelte
opfattet som kun en underart), gorilla (Parn
eller) Gorilla gorilla og orangutan, Pongo pyg-
maeus; ofte indregnes som en egen underfa-
milie ogsd gibboner: Hylobates (flere arter) og
siamang, Symphalangus (en art).

Dette er en uacceptabel fremstilling, hvad
de fylogenetiske slegtskabsforhold angér, for
praktisk taget alle forskere er enige om, at

katorer«, mens enkelt-pile kan leses som »fgrer tile,
Modificeret efter Bonde 1975a.

de afrikanske -menneskeaber er spaltet fra
menneskets aner senere, end orangutan-linien
er fraspaltet. Pan og Gorilla havde da fzlles
forfader med Homo senere i tid end med no-
gen anden gruppe og er derfor nermere fylo-
genetisk beslegtet med Homo  end med -andre.
I- Hennig’s terminologi danner de afrikanske
menneskeaber muligvis sgstergruppen til Ho-
mo, siledes som det faktisk ofte fremstilles af
»Neodarwinisternec, f. eks. Mayr-Simpson sko-
len (Simpson 1963, Mayr 1950 og 1969) i
diagrammer, men ikke i systematikken.

I en konsekvent fylogenetisk systematik vil-
le Pongidae omfattende alle - menneskeaber,
eventuelt inklusive Hylobatinae, opfattes som
en parafyletisk gruppe, kun karakteriseret ved
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relativt primitive treek og ubrugelig i systemet.
Fglgelig ma Pongidae for at blive en. strengt
monofyletisk gruppe indskrenkes til Pongo, og
de afrikanske menneskeaber. ma Klassificeres i
Hominidae som f. eks. en. egen underfamilie
modstillet Homininae (med kun Homo).

Jeg er dog lidet overbevist om, at dette er
den bedst begrundede lgsning pa spgrgsmalet
om menneskets nzrmeste slegtninge, for en
del af de serologiske, immunologiske og kary-
ologiske undersggelser antyder, at chimpan-
zerne (P. troglodytes plus P. paniscus) alene
udggr sgstergruppen til Homo. Dermed burde
Pan includeres i Homininae eller — hvis syste-
matikken anglende mennesket skal bruges ba-
re nogenlunde pé linje med praksis for resten
af dyreriget — endda snarere includeres som
underslagt i Homo (og dermed er vi forresten
tilbage ner Linné’s oprindelige betegnelse for
shulemennesketc, Homo Sapiens Troglodytes)
(1758:24), sdledes at chimpanzen nok burde
‘have et andet artsnavn, f.eks. satyrus (1758:
25; cf. Hill 1969:29-30)).

. For fuldstzendighedens skyld skal n®vnes, at
det end ikke er umuligt, at dvergchimpanzen
alene er vor. allern®rmeste slegtning. Visse
undersggelser antyder noget sidant, og en me-

get sandsynlig synapomorfi for P. paniscus og’

Homo kunne vare samlejestillingen (sml. Tratz
& Heck 1954 fide Hill 1969:46). P. paniscus
har ogsd ligesom Homo en del pzdomorfe
trek i forhold til de stgrre menneskeaber.
Men i almindelighed er karaktererne for vore
allernzrmeste slzgtninge slet ikke analyseret
pd relevant méde i litteraturen hvad angar re-
lativ apomorfi og plesiomorfi. Uanset det rin-

ge antal nulevende arter, er de oftest ikke alle

medtaget i oversigtsartikler om hominoider-
nes slegtskab, og tit angi‘ves karaktertrzk
summarisk som forekommende hos »pongi-
der«< eller »afrikanske menneskeaber« eller
»Pan« pi. trods af, at disse grupper kunne
vere parafyletiske og derfor lidet anvendelige
i en fylogenetisk sammenhzng. Karaktererne
mangler nasten altid for dvergchimpanzen og
oftest for flere af gibbonarterne.

Sidanne mangler gelder i serlig hgj grad
for litteraturen om serologi, immunologi og
karyologi (Chiarelli 1973; Goodman, Moore,
Conti, og andre in Chiarelli (ed.) 1968), Sa-
rich & Wilson 1967), som derved kun med
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vanskelighed kan anvendes i fylogenetisk gje-
med. Denne del af litteraturen kunne ellers
synes at indicere netop det postulerede naere
slegtskab mellem Homo og chimpanzerne (en
eller begge arter; sml. King & Wilson 1975),
mens anatomerne, anthropologerne og iser pa-
leontologerne (f. eks. Romer, Pilbeam, Si-'

. mons) tvartom synes at stgtte opfattelsen af

menneskeaberne, Pongidae, som en »naturlige
gruppe. Da de sidstn®vnte undersggelser of-
test begrunder de anvendte taxonomiske grup-
per med oplagte symplesiomorfier (fzlles pri-
mitive karakterer), har jeg sammen med Knud
Thomsen forsggt at finde enkelte anatomiske
treek som taler imod den gengse palazontolog-
opfattelse (uden at vi dog er sikre pi, om
opgivelserne for Pan ogsié galder dvergchim-
panzen i alle tilfelde).

Af karakterer, som med stor sandsynlighed
er. synapomorfier, og som indicerer narmere
slegtskab mellem Homo og de afrikanske
menneskeaber end mellem disse og Pongo,
kan nazvnes (fra Romer 1966). 1) hzlbenets
position og funktion; 2) hindrodens os cen-
trale forsvundet ved fusion: .1) ? plesiomorft.

Endelig kan en analyse af Remanes grun-
dige beskrivelse af tandsat hos primater (1960)
anvendes som argument for at Pan og Homo
er sgstergrupper, idet de har fglgende sand-
synlige synapomorfier: 3) krydsmgnster pa
nedre molarer med tilsvarende hgj frekvens
hos Pan og Homo; 4) reduceret antal rgdder
pa premolarer; 5) bygningen af forreste pre-
molar; 6) skerekanter pa gvre fortender.

Visse anatomiske treek stemmer saledes ikke
ner s darligt med blod- og celleundersggel-
serne, som flertallet af paleontologer tenderer
til at hevde. Det skal retferdigvis nevnes, at
enkelte af disse karakterer har varet sterkt
kritiseret, f. eks. af Schultz (1936:270 ff.), som
sggte at imgdegd de af Weinert (1932) frem-
fgrte ideer om Homo’s sarligt nzre slegtskab
med chimpanzer. Schultz’ kritik er dog ikke
serligt overbevisende, da distinktion mellem
formodet primitive og avancerede trzk ikke

‘er gennemfgrt. :

De rimeligste modeller af menneskets slegt-
skabsforhold mener jeg sdledes er de pa fig. 4
viste.

Disse modeller stemmer ogsd ganske godt
med moderne ideer om bevageapparatets ud-
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Hylob. Pongo

Fig. 4. Modeller for det fylogenetiske slegtskab mellem
recente Hominoider. Flere spgrgsmadlstegn angiver for-
modet mindre sandsynlighed. ’

‘vikling: Hylobatider er egentlige brachiatorer
(armsvingere), men Pongo ‘kunne kaldes en
»semibrachiator«, Gorilla og Pan er knogan-
gere og som unge i nogen grad semibrachiato-
rer, mens Homo er opretgdende. Det primitive
forhold for hominoiderne kan ‘da meget vel
have veret semibrachiation (en formodet tid-
ligt afspaltet gruppe af uddgde hominoider er
jo ogsé semibrachiatoren Oreopithecus). Fra
dette stade specialiseres hylobatider extremt til
at ferdes i tyndere grene. Pongo bevarer stort
set det primitive forhold. Pan og Gorilla bi-
beholder tildels den primitive bevagelsesméde,

men specialiseres ogsd til liv pd jorden som

knogangere; dette sidste er en mulig synapo-
morfi, som argument for at Gorilla og Pan
er sgstergrupper som ‘i fig. 4 (relationen til
venstre) hvilket yderligere forsterkes ved den
fglgende betragtning.

Et semibrachiatorstade kunne udmerket vir-
ke som przadaption: for oprejst gang pa jor-
den i ret abent terreen, da kroppen holdes
lodret i begge tilfelde, og Oxnard (1969) har
peget pd pafaldende ligheder (morfometriske)
i skulderregionen hos Pongo og Homo, mens
Tuttle (1969). mener at kunne vise, at der
nxzppe har varet et knogengerstade i menne-
skets forhistorie.

Der er saledes meget sterke indicier for at
én, to eller alle tre afrikanske menneskeaber
er sgstergruppe ‘til Homo (fig. 4), og at »Pon-
gidae« som almindeligt brugt om alle eller

Gorilla Pan
.9

kun de store menneskeaber er en parafyletisk
gruppe, som ikke kan accepteres i det fylo-
genetiske system, men som  dog med. fordel
kan indskrenkes til kun at omfatte orangu-
tanen. Et muligt argument for monofyli af de
store menneskeaber er dog deres store, skovl-
formede fortender, som sandsynligvis er en
specialisering.

Disse modeller for menneskets fylogenetiske
relationer til andre recente, »hgjere primater«
bgr vere referencerammen for bedgmmelse af
de fossile slzgtninge.

Fossile hominider

Typiske Homo sapiens kan kun fglges godt
35.000 &r tilbage i Europa (f. eks. Cromag-
non-manden) og fund med en alder af ca.
40.000 ar fra Sarawak, Borneo, synes ogsa at
vare typiske H. sapiens (Oakley 1964). Af
vigtige avancerede trzk skal n®vnes den hgje
pande, hjernerumfang i snit ca. 1400 cm? (va-
rierer fra smi 1.000 — godt 2.000 cm3), vel-
udviklet hage, meget svage gjenbrynsbuer. Vo-
re allernzrmeste - slegtninge er utvivlsomt de
typiske neanderthalere (fra sidste istids 1. fase,
Wiirm I), de har af apomorfier et lidt stgrre
gennemsnits hjernerumfang, enormt kraftige
gjenbrynsbuer og noget afvigende postkranial-
skelet, mens plesiomorfe trek er den vigen-
de pande og hage. Vigtige synapomorfier for
de to former er det store hjernerumfang (14—
1500 cm3) og det ret spinkle, moderne tand-
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set. Typiske neanderthalere forsvinder i Eu-
ropa i Wiirm I/Il varmetiden lige fgr Cro-
magnon-manden dukker op — overlap i tid kan
neppe pavises med sikkerhed hér. De to for-
mer kan regnes for gode arter, H. sapiens og
H. neanderthalensis (eller to underarter af H.
sapiens). Visse fund i Israel (Skhul) med en
alder pa ca.-45.000 ar viser dog nogle sa-
piens apomorfier (f. eks. hage) og mi regnes
som- reprasentanter for denne (under-)art syn-
chrone med typiske neanderthalere (»palzoin-
dianere« har maske ca. samme alder i USA
(Bada et al 1974)). Minimumsalder for (sub-)
speciationen mellem de to (under-)arter ma
vare sidste interglacial tid.

Sékaldte »pra-neanderthalere« er nzrt be-
slegtet med disse to, og udviser kun plesio-
morfe trek i forhold til dem. De kendes fra
sidste interglacialtid, Riss/Wiirm og fra mel-
lemste Pleistocen. '

Sidanne former har f. eks. spinkelt tandset,
hjernerumfang pd 1,1-1,3 1 og »moderne«
hjernekasse form (bredeste mal hgjt beliggen-
de). De zldste af disse fossiler er ret fragmen-
tariske og udggres af kraniefundene fra f. eks.
Swanscombe (GB), Steinheim (BRD) og Vér-
tesszolloz (Ungarn) fra Mindel/Riss og Min-
del og som det xldste muligvis Heidelberg un-
derkzben fra Mindel (? eller Giinz/Mindel).
Heidelberg kaben er trods de ret smi, »mo-
derne type« tender meget kraftig (Howell
1960), et trak, hvori den ligner tidligere Ho-
minider.” Disse former reprasenterer nok kun
en enkelt art, og de kan med deres relativt
plesiomorfe trek ikke afvises som mulige di-
rekte forfedre for sapiens- og neanderthalen-
sis-former; kendskabet til dem er dog for util-
strekkeligt til en afggrende bedgmmelse. Ar-
ten bgr kaldes Homo heidelbergensis. ’

Det er vigtigt for forstielsen- af de fgl-
gende former, »pithecanthropinerne«, at be-
mzrke sig, at disse overlapper de fgrnzvnte
i tid. Nogle pithecanthropin-lignende fund er
af tvivlsomt tilhgrsforhold, som de sent Plei-
stocene »Rhodesia-mand«, »Saldanha-menne-
sker« og andre afrikanske fund, samt »Solo-
mennesker« fra Ngangdong, Java. Men »Pe-
king-mennesket«, som regnes for en typisk pi-
thecanthropin, er sandsynligvis fra Mindel, li-
gesom de ldste kendte »modernec typer.

Tilsvarende pithecanthropiner findes fra
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Mindel eller prz-Mindel fra Ternifine i Al-
gier (mest underkaber; mere dubigse er lig-
nende, noget yngre fund fra Marokko).

Af andre lignende former skal navnes kra-
nier og underkzber og larben af den typiske
H. (= Pithecanthropus) erectus fra Trinil:Zo-
nen pd Java, der er af tidlig Mindel -eller prz-
Mindel alder (? Giinz/Mindel eller Giinz, (sand-
synligvis 0,5-0,75- (= ?? 1) mill. ‘ar gammel,
og det nok lidt @ldre fund fra ¢gvre del af
Bed II i Olduvai (»Chellean Manc<), samt de
noget @®ldre (?Giinz — pre-Giinz) ca. 0,75-
over 1 mill. ar (Isaac 1972:? op mod nasten 2
mill. ar) gamle fund fra Djetis Zonen pa Java,
et voksent kranium kaldet »Pithecanthropus
robustus< (= P. 1IV), et juvenilt kaldet »Pithe-
canthropus modjokertensis«, begge former
sandsynligvis reprasentanter for samme art
(blandt underk®be fragmenter fundet i Djetis
lag er ogsd de sdkaldte »Meganthropus<, se
senere). ‘Mens- Djetis, Trinil og Olduvai for-
merne har hjernerumfang pd ca. 800-1050
cm3 (Holloway 1974; oprindeligt vurderet: lidt
lavere), har en form af Trinil eller Djetis al-
der fra Lantian i Nordkina et rumfang nasten
800 cm3, og de yngre og langt rigere fund
af »Peking-mennesker« har rumfang pa 1050
+ 200 cm3. »Telanthropus« fra Swartkrans i
Transwall, S. Afrika regnes ogsd for en H.
erectus- form (Clarke et al. 1970, Robinson
1961) og har en alder pd sm& 2 mill. &r (se
Tobias 1973), den kendes fra kaxbe og ansigts-
dele og findes sammen med robuste australo-
pitheciner. '

De typiske pithecanthropiner fra Java og
Kina har som specialiserede karaktertreek me-
get tykke kranieknogler (ligeledes tykke knog-
leveegge i lemmerne) og meget kraftige og na-
sten retlinet sammenh®ngende gjenbrynsbuer.
Disse to traks signifikans er diskutabel, og de
er -de eneste jeg kan finde som maske indi-
cerer, at H. erectus (i al fald flertallet af for-
merne) kan- karakteriseres som monofyletisk
gruppe (sml. Kurtén 1965:77), hvilket nemlig
synes at vere et meget problematisk spgrgs-
mél omkring pithecanthropinerne. Hjernerum-
fanget indicerer, at de er narmest beslegtede
med de mere avancerede hominider, mens sel-
ve hjernekassens form og kraftige muskelfz-
ster samt relativt kraftige tandszt og ret svae-
re kaber mi betragtes som Pprimitive trzk
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(Djetis formen har endog diastem foran gvre
hjgrnetand!).

Tidsoverlappet viser klart, at Pekingmenne-
sket (og mulige yngre pithecanthropiner) er en
art forskellig fra de mere moderne typer, men
tilsvarende er mindre sikkert for de ldre pi-
thecanthropiner, som er vanskelige at udelukke
som mulige stamformer for hominiderne i
Mindel, medmindre de to ovenfor nevnte mu-
lige specialisationer tillegges stor veagt, og
serligt markante trek er der jo ikke tale om.
Séledes mener jeg ikke at problematikken
omkring erectus-formerne overhovedet er ner
en lgsning, selv om de i de fleste bgger frem-
stilles som en »naturlige gruppe, hvad enten
de nu tilleegges status som vore direkte for-
fedre eller en blind sidegren.

Pithecanthropinerne indicerer altsd mindst
én speciation, hvis minimumsalder mi vere
ca. Giinz/Mindel; dog helt tilbage i Giinz, si-
fremt Trinil-fundene henregnes til en monofy-
letisk H. erectus art; om en sidan gruppe og-
sd omfatter Djetisformerne er langt mere
usikkert, da deres gjenbrynsbuer er darligt
kendt. Tilsvarende gzlder for »Telanthropusc,
mens »Chellean Man« fra Olduvai snarere
kan vere en typisk erectus.

Problematikken kompliceres yderligere af
de sakaldte Homo habilis fund fra Olduvai og
lignende fund ved Lake Rudolf, Kenya. Ty-
pen for H. habilis (OH 7) er fra nedre del
af Bed I og har en alder pi ca. 1.75 mill.
ar og bestdr af en juvenil underkazbe og pa-
rietalerne. Issens krumning kan rekonstrueres
og dermed kan hjernerumfanget skgnnes til
smd 700 cms. En lille fod, komplet bortset
fra tzerne, og diverse juvenile og voksne
handknogler er fundet i samme niveau. Da
foden funktionelt anatomisk synes bygget helt
som moderne menneskers, og da hinden kun
afviger lidt fra disses, henfgres disse fossiler
tit H. habilis og ikke til den omtrent samme-
steds fundne robuste australopithecin »Zinjan-
thropus«, som formodes at mitte have haft et
mere afvigende postkranialt skelet (sidant vi-
des om bzkkenregion og larben — se neden-
for — mens australopitheciners hander og f@d-
der er ret darligt kendte).

De yngre fund, blandt andet OH 13, fra
nedre del af Bed II, som oprindeligt henfgrtes
til H. habilis, har en alder pd godt 1 mill. ar.

De synes at vere lidt mere avancerede end
typematerialet, hvad tandszt angir og regnes
af mange forfattere som tidlige erectus-for-
mer (Tobias & Koenigswald 1964, Tobias
1966) nzrmest svarende til pithecanthropiner
fra Djetis Zonen pé-Java og.»Telanthropus«
fra Transwaal. Hjernerumfang for OH 13 an- °
givet Holloway dog til kun 650 cm?® (1974).

Siden beskrivelsen 1964 har der veret strid
om H. habilis, som f.eks. Robinson (1966,
1972) ikke mener er signifikant forskellig
fra Australopithecus africanus, hverken hvad
angér det tilsyneladende noget stgrre hjerne-
rumfang (se ogsd Wolpoff 1970) eller tand-
settet, som er lidt spinklere iser med smal-
lere premolarer (Tobias 1966:954); ingen af
afvigelserne regnes statistisk signifikante.

De nye fund fra 1970-erne ved gstbredden
af Lake Rudolf, Kenya, setter imidlertid disse
problemer omkring H. habilis og tidlige »pi-
thecanthropiner« i et noget andet lys.. Fgrst
méi de bedre kendte »australopitheciner«-dog
diskuteres.

»Australoplthecmer« er en samlebetegnelse
for de mere primitive mennesketyper, som ofte
regnes for vore direkte forfeedre. Dette kan
dog hgjst gelde den mindste form, Australo-

pithecus africanus (de sikaldte »gracile« for-

mer), mens den anden type, de »robuste
australopitheciner« synes for sterkt speciali-
serede i tandsat og kebefunktion.

Jeg vil ikke komme narmere ind pa de si-
den 1925 kendte former fra Sydafrika, men
blot henvise til oversigter som Le Gros Clark
(1964, 1967), Kurtén (1965), Day (1965,
1971), Pilbeam (1972) og Robinson (1972), og
nzvne at blandt disse former er den oven-
navnte type-art for australopithecinerne kendt
fra hulefund ved Taung i Botswana, Sterk-
fontein (Broom & .Schepers 1950) og Maka-
pansgat i Transwaal og den »robuste« type-
art, Paranthropus robustus (af nogle regnet til
Australopithecus), fra Xkarsthuler ved Krom-
draai og Swartkrans i Transwaal (Broom &
Robinson 1952).

De sydafrikanske funds aldre har altid va-
ret meget problematiske, de nyeste skgn (To-
bias 1973) er baseret pd biostratigrafi i over-
ensstemmelse med hypoteser om geomorfologi
(tidligste abning af hulerne ekstrapoleret pa
basis af floddalenes erosionssnit, Partridge
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1973) og angiver i rakkefglge med faldende
aldre, at @ldst er Makapansgat og dernast
Sterkfontein, begge mellem 2,5 og 3 mill. ar;
Swartkrans, og lidt yngre Kromdraai, er smi
2 mill. 4r, og overraskende skgnnes Taung til
en del under -1 mill. ar, og.ikke leengere som
et.af de wxldste fundsteder (det drejer sig dog
om et andet afvandingssystem .og-kunne vare
helt misvisende skgnnet).

Det er verd at bemerke, at de ®ldste fund
fra Makapansgat er beskrevet som A. africa-
nus, men med nogle robustus-trek i kranium
og tandset (og at de muligvis reprasenterer
begge grupper (Tobias 1973:80)). Safremt der,
som anfgrt nedenfor, er grund til at antage,
at de robuste former udggr den relativt apo-
morfe gruppe blandt australopithecinerne, bur-
de Makapansgat fundene da nok hellere klas-
sificeres som tidlige P. robustus.

De samme . to grupper findes i @stafrika
mellem: 5 0g. 1 mill. & gamle. Den robuste
type beskrives -af nogle som “separate slegter
og arter, nemlig A. (Zinjanthropus) boisei fra
Olduvai (Tobias 1967) og Paraustralopithecus
aethiopicus (Arambourg & Coppens 1968) fra
Omo, som begge er super-robuste, men dog
udmerket kunne vare hanner af den sam-
me robuste art.

De vigtigste nye informationer fra (stafri-
ka er den tilsyneladende samtidige tilstedeve-
relse af bade gracile og robuste former (for-
delt pd mindst 'to arter) i Omo Valley og det
lidt sydligere East Rudolf (Howell 1969, 1972,
Leakey 1974, Brock & Isaac' 1974) fra 2,5-3
indtil for ca. 1,75 mill. ar siden (den yngre
del overlapper de @ldste fund fra Olduvai). Til-
med eksisterer de ved East Rudolf sammen
med H, (habilis)-lignende former, af hvilke de
xldste har hjernerumfang pad nesten 800 cm3
og er 3,1 mill. &r gamle (Leakey 1973; og
det antydes endog (1974), at visse »super-ro-
buste« fund méske burde regnes som en fjer-
de, samtidig hominid-art). Alle tre former
kendes fra rimeligt komplette kranier og man-
ge underkaber, idet dog den gracile form sy-
nes at vere meget sjelden; dette kan dog skyl-
des, at den er vanskelig at skelne fra den tid-
lige Homo, og fgrst ret sent er blevet er-
kendt. Der er dog kun fundet 2 typer af post-
kranialt skelet (mest lemmeknogler), den ene
meget menneskelignende og den anden afvi-

overbevisende for, at
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gende, som det andetsteds fra kendes hos de
robuste australopitheciner.

At der kun er 2 arter med kraftig kgns-
dimorfi er muligt; kgnsdimorfi forfaegtes af
Leakey angdende den robuste form (1972,
1974, dog ikke inklusive den »super-robuste«).
At de »gracile« former-—med hjernerumfang
ca. 500 cm3 kunne vare hunner af en art af
Homo med nogle: hanner pid nasten 800 cms3
synes ikke ganske udelukket, nir man sam-
menligner med variationen i H. erectus (sml
Holloway 1974) og nutidsmennesker.

Den robuste type synes meget vidt udbredt,
idet Robinson (1953, 1961) har argumenteret
»Meganthropus« fra
Djetis-lagene pa Java med sine meget kraf-
tige kaber og store tender ikke kan skilles
fra de robuste australopitheciner i Afrika. Ba-
de pd Java, i Sydafrika og i Olduvai (nederst
i-Bed II) findes saledes robuste »australopi-
theciner« sammen med tidlige »pithecanthro-
piner«:i lag af alderen 1-2 mill. &r. I Olduvai
Bed I ses samme association af tidlig Homo
(habilis) og den robuste art-og . ved East Ru-
dolf gir de to omkring 3 mill. ar tilbage (Lea-
key 1974). 1 Afar-omradet, Ethiopia, findes
op mod 3 mill. &r gamle aflejringer med ho-
minider, blandt andet fgrste kendte associa-
tion af ret komplet postkranialskelet og en un-
derkzbe af en spinkel (?) gracil australopithe-
cin (Johanson & Taieb 1975).

Det synes at blive mere og mere klart, at
distinktionen mellem H. habilis-lignende for-
mer og tidlige »pithecanthropiner« bliver van-
skelig at opretholde. Disse sidste kan maske
kun udskilles pa de lidt mindre dimensioner
af tenderne, mens hjernerumfangene synes at
overlappe noget. Man kan altsé ikke udelukke
H. habilis former som direkte forfadre for
tidlige (Djetis) pithecanthropiner og som re-

_ prasentanter for den samme art (som da ikke

vil kunne bzre artsnavnet. habilis). Problemet
er helt tilsvarende hvad angir denne gruppes
afgrensninger mod A. africanus. Med mindre
man helt sikkert kan fastsld et tidsoverlap for
de to former (de isolerede kabefragmenter
og tender fra Omo henregnet til africanus kan
maske vare vanskelige at skelne fra habilis,
og Sterkfontein og Makapansgat fundene kun-
ne vel vere ®ldre end East Rudolf, og Taung
fundets alder synes ret usikker) eller man end-
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og kan konstatere direkte sympatri, som kan
fastsld et tidsoverlap for de to former; s&

kunne ogsd A. africanus repreesentere samme

art, der da matte bare det af Robinson (1966,
1972) foresliede navn Homo africanus (evt.
som underslegt Australopithecus).

Men "hvad- de gracile »australopitheciner«
angér, kompliceres sagen yderligere ved, at de
bedgmt péa kranickarakterer eventuelt ogsa
kunne vere forfedre for den monofyletiske
gruppe af robuste »australopitheciner«. Den
lidt hvelvede pande kunne dog vare en spe-
cialisering, der indicerer, at de gracile former,
der har ca. 450 cm? i hjernerumfang, er ner-
mere beslegtet med Homo end de robuste
former er, trods disses godt 500 cm?® hjerne-
rumfang, for de sidste er noget stgrre og tun-
gere dyr (McHenry 1975).

Disse sidstes monofyli indiceres af speciali-
sationer i tandszttet: dm, (fgrste melkekind-
tand i undermunden) er mere molariseret end
hos' Homo "og de gracile former, og forhol-
det mellem de sm fortender og hjgrnetender
og ‘de kolossale kindtender.er en specialise-
ring (Robinson 1956, 1962). Sandsynligvis ud-
- ge¢r de robuste former én art, Paranthropus ro-
bustus.

Lemmeknoglerne er forskellige i de to grup-
per Paranthropus og Homo (Robinson 1972),
f. eks. lirbenet; men hvilken modifikation der
er mest plesiomorf kan nappe afggres med
sikkerhed. Derimod synes bakkenet at give
nogle sikre indikationer (Le Gros Clark 1967),
idet africanus-formens bakken er mere men-
neskelignende, mens Paranthropus har nogle
flere menneskeabetrek, hvilket oplagt er ple-
siomorft, gangarten har vearet forskellig fra
menneskets (Robinson 1972).

A. africanus er nermere beslegtet med Ho-
mo end med andre former og bgr inklu-
deres i denne slegt, evt. i egen underslagt.

Dichotomien mellem Homo og Paranthro-
pus har en minimumsalder hgjere end fund
fra Makapansgat eller Homo fra East Rudolf,
det vil sige nok over 3 mill. dr. De fa frag-
mentariske kebestumper og isolerede tender
af mulig stgrre alder fra @stafrika (Kanapoi,
Garusi, Omo, og 5 mill. ar gamle Lotlagam —
se Pilbeam 1972) henfgres oftest til 4. afri-
canus, men dette er ikke begrundet i felles
avancerede trek. »Australopitheciner« beteg-

ner en oplagt parafyletisk gruppe; 4. africanus.
delvis ogsa. '

Som afslutning piA omtalen af disse betyd-
ningsfulde, nye gstafrikanske fund skal naev-
nes, at fra Baringo bassinet i Kenya er fundet
en hominid kindtand i Lukeino Formation med
alderen ca. 6,5 mill. r (Pickford 1975) og en
lignende tand i Ngorora Formation- med -en
alder pa 10-12 mill. &r (Bishop & Pickford
1975). Disse tznder kan nappe sikkert be-
stemmes, men ligner i nogen grad Ramapithe-
cus’. ’

Ramapithecus er kun kendt fra kabefrag- -
menter og tander iser fra formodet Nedre
Plioczene Siwalik-lag i Himalaya, Pakistan og
Indien med en alder pa ca. 9 mill. ar.

R. punjabicus regnes af de fleste for en tid-
lig hominid, idet tandform med blandt andet
ret sma, nesten lodrette fortender, bicu-
spid fgrste pramolar, lille hjgrnetand og slid-
méaden pd kindtznderne helt svarer til »au-
stralopithecinernes«, og tandbuen er parabolsk
som hos mennesker (Simons 1963, 1964, 1972).

Ostafrikanske former fra @vre Miocaen med
en alder pad 12-14 mill. ir er beskrevet som
Kenyapithecus, men regnes af mange for end-
og samme art som den indiske. I det mindste
nogle af de gstafrikanske har dog muligvis
en mere primitiv, divergerende tandbue end de
indiske (se Walker & Andrews 1973). Disse
»ramapitheciner« har kun plesiomorfe trek i
forhold til resten af hominiderne, med hvem
de deler de fgrstnevnte synapomorfier, si de
kan ikke afvises som mulige hominid-forfadre.

To slegter af formodede »ramapitheciner«
er beskrevet fra Nedre Pliocen i Ungarn
(Kretzoi 1975) pad grundlag af keeber, tender
og maske tilhgrende lemmefragmenter, og fund
i Spanien er miske fra newrt beslegtede. for-
mer. »Ramapithecin«-gruppen far dog nemt
karakter af en parafyletisk rodegruppe for
mulige hominider med (nzsten) kun primitive
trek.

Gigantopithecus blacki fra Mellem Pleisto-
cen i Kina er den stgrste kendte primat; den
kendes kun fra tre underkzber og mangder
af 1gse tender. Den har et ekstremt speciali-
seret knuse-male gebis, idet ogsd de moderate
hjgrnetenders slid og méiske de smi forten-
ders slid indicerer at de ogsd fungerede ma-
lende. Oftest regnes den for en »pongid« med
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mange trek udviklet fra »dryopitheciner« pa-
rallelt med hominider (Simons 1972, Pilbeam
1972). Disse specialiserede trek er det dog
mere rimeligt at betragte som synapomorfier,
der faktisk indicerer nert slegtskab med ho-
minider - og maéske helt- specielt med Paran-
thropus robustus, der ogsd har et kraftigt
knuse-male gebis, dog mindre ekstremt udvik-
let. Saledes kan jeg tilslutte mig Robinson
(1972), som placerer Gigantopithecus som s@s-
tergruppe til Paranthropus. Simons’ og Pil-
beam’s forsgg pa specifik afledning af Gigan-
topithecus fra »dryopitheciner« er nasten in-
tetsigende. Med det stade analysen af de Mio-
cen/Pliocene »dryopitheciner« befinder sig pa
i dag (f.eks. Pilbeam 1969) betyder et sa-
dant udsagn ikke andet end, at G. er en ho-
minoid. »Dryopitheciner« er en helt oplagt
parafyletisk gruppe af primitive hominoider,
og Pilbeam’s péstande om, at visse. arter er
chimpanze- eller gorilla- eller endog oran-
gutan-forfeedre, har intet pa sig i form af pi-
viste synapomorfier, men er kun baseret pa
Igse overvejelser over stgrrelser og geografisk
forekomst, (se ogsi Andrews & v. Couvering
1975:93).

Speciationen, der ledte til Pan (? + Gorilla)
og Homo kan da muligvis med pévisningen af
de ca. 14 mill. &r gamle hominider, »ramapi-
thecinernec, fastszttes til pre-@vre Mioczn.

Giganthopithecus har interesse, fordi den
har en pistiet »forfader« fra Indien, G. bi-

Klassifikation af hominider:
Hominidae
Paninae
Pan

? Gorilla
? Homininae eller Paninae

Gigantopithecus

Homininae

incerta sedis Ramapithecus (og andre)
Paranthropus
Homo
inc. sed. H. (Australopithecus)

H. (Pithecanthropus)

H.(Homo)
inc. sed. H. (H.)
H.(H.)

H.(H)
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laspurensis (én underkebe) der er 5-9 mill.
ar gammel. Med det antydede nzre slegt-
skabsforhold til Paranthropus, kunne det indi-
cere, at dennes dichotomi med Homo har
mindst den samme alder! Dog er det nok lige
sd rimeligt blot at betragte Gigantopithecus

‘som sgstergruppe til resten af hominiderne,

hvormed muligheden for at nye fund vil in-
dicere slegtskab med de store menneskeaber
bliver ret narliggende.

Undersggelsen af hominidernes slegtskabs-
forhold kan konkluderes i en fylogenetisk klas-
sifikation, fglgende regler som afstukket af
Nelson (1974), og et dertil svarende clado-
gram (fig. 5). Af dette kan enhver arts fylo-
geni afleses pa linierne i modellen, og de fezl-
les forfedre, som kan hypotetisk rekonstrue-
res som morfotyper, angiver de morfologiske
(og andre) stadier udviklingen har gennemgéet.
Et s& vesentligt etologisk tra&k som redskabs-
fremstilling er sandsynligvis opstiet pa Homo-
linien omtrent pd H. africanus/H. habilis sta-
diet, mens sddant nzppe med sikkerhed kan
tillegges Paranthropus (Robinson 1972), da
der pa (nzsten?) alle steder, hvor P. og red-
skaber findes sammen, ogsd findes en mere
»avanceret« hominid som sandsynligere red-
skabsmager. AEldste veldaterede stenredskaber
er 2,6 mill. &r gamle fra East Rudolf (Fitch et
al. 1974, Isaac 1972). Det er muligt, at sten-
redskaber fra Sterkfontein er aldre (? 3 mill
ar eller mere); der er endog tvivlsomme sten-

troglodytes
paniscus
gorilla

blacki og bilaspurensis

robustus

africanus
(syn. habilis etc.)
erectus (syn. pekinensis)

heidelbergensis (syn. steinheimensis)
neanderthalensis
sapiens
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(A?)Pr. . Aa

G.BI. Ram

Panel.
Georilla+Pon

Fig. 5. Modeller for menneskets udviklingshistorie (fy-
logeni). Fulds optrukne linier angiver de mest sikre mo-
nofyletiske arters fylogenetiske slegtskab. Slegtskabs-
forhold for mere usikre, fossile arter (eller dele af ar-
ter) antydet ved stiplede linier. Navne for arter, som
ikke kan udelukkes som direkte forfadre for andre ar-
ter, er ogsd angivet neer den eventuelle »forfader-posi-
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H.e. Hp. H.n. H.s.

tione pa linierne. Flere ? angiver mere usandsynlige
muligheder.. A — Australopithecus, a = africanus, bi
= bilaspurensis, b! = blacki, ¢ = erectus, G = Gi-
gantopithecus, H — Homo, ha = habilis, he = heidel-
bergensis, m = modjokertensis, n = neanderthalensis,
P = Paranthropus, p = pekinensis, » = robustus,
Ram = »ramapithecinere, s = sapiens.
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redskaber fra Makapansgat. Herfra kommer
ogsi den af Dart (1957) pastiede »osteodon-
tokeratiske« kultur; den bestdr af »tilvirkete«
knoglemateriale, som nogle mener blot er gna-
vet af andre dyr (se Pilbeam 1972), s& denne
kultur er ret dubigs. '

Et sddant precist cladogram visende de ve-
sentlige usikkerhedsmomenter i de fylogeneti-
ske interpretationer kan med fordel sammen-
lignes med tilsvarende, men uprzcise, lidet in-
formative diagrammer hos Simpson (1959: fig.
7, og 1961: fig. 28, kaldt »impressionistisk«)
og med tildels misvisende (de basale arter) og
uklare (polyfyli?) »stamtrazer« hos Tobias
(1967: figs.-38 og 39). Deres diagrammer kan
ikke entydigt »oversettes« til en klassifikation.

Jeg takker Geologisk Centralinstitut, KU, for finan-
siering af symposierejsen. Henrik Egelund har fremstil-
let tegningerne og Annelise Dawes og Else Mgller-
Hansen har renskrevet manuskriptet, jeg er dem alle
stor tak skyldig. Jeg er meget taknemmelig over, at
Ella Hoch, KU, og Knud Thomsen, AU, har foresliet
mange nyttige rettelser i manuskriptet.

(Foredrag i Paleontologisk Klub 12. maj).
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Captions to textfigures

Fig. 1. Phylogenetic relationship based on “similarities”
divided into symplesiomorphy *(upper), convergens
(middle) and synapomorphy (lower line). a’ is the re-
latively apomorph condition of a. (After Hennig 1966).

Fig. 2. Assumed “true” phylogeny of 5 species (or
monophyletic groups) A-E. Plesimorph features are
a-e; corresponding apomorph ones a’~e’; a, a’, a”
" form a trend, which indicates that D+E is monoply-
letic and C its sistergroup. A+ B is monophyletic (b’
synamorph). A+B+C+4D (c symplesiomorph) is pa-
raphyletic. B4+ C is polyphyletic (d’ convergent). Arrow
point to area in which a species with only plesiomorph
features could branch off. (From Bonde 1975a).

Fig. 3. Internal relations in Hennig’s theory of phylo-
genetic systematics. Fat arrows mean “bio-ogical im-
plication”, thin arrows should be read “leading to”.
(After Bonde 19752).

Fig. 4. Models of the phylogenetic relationships of re-
cent hominoids. Several? indicate less likely interpre-
tations.

Fig. 5. Models of the phylogeny of Man. Full lines
indicate the polygenetic relationships of species, which
are almost certainly monophyletic. Relationships of
more problematic fossil species (or parts of species)
indicated by stippling.' Names of species which cannot
be excluded as possible ancestors of other species are
also shown near their ‘“‘ancestral position” on the lines.
? as in fig. 4.
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