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AZ EMBERI LAB EVOLUCIOJA
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Jozsa, L.: The evolution of the human foot. This paper reviews a number of recent
advances in understanding the evolution of the human foot. The foot has gradually changed
from the grasping and clinging organ of early Eocene and Miocene primate ancestors to the
specialised weight bearing structure of modern man. Recent studies have indicated that
postcranial remains commensurate with the requirements of bipedal plantigrad locomotion
may have been present as far back as 3 million years ago in the forerunners of Homo Sapiens
known as the australopithecinae and H. habilis. Subsequent modifications appear to be
refinements to increase the efficiency of weight transmission in habitual bipedalism.

The changes the human foot undergo during its development are described. When compa-
red with the feet of our closest living relatives (the African apes), the human foot characterised
by three major evolutionary specializations: (1) the longitudinal and transversal arches, (2)
the parallel first and second metatarsals and (3) the calcaneal and plantar padding.
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Bevezetés

Az agy rendkiviili fejlettsége, a hangképzd szervrendszer struktirdja és funkcidja mellett
az also végtag, és kiilonosen a 1ab felépitése alkotjdk azt a triadot, ami az embert anatomiailag
elkiiloniti a tébbi emldstd] [1]*. Az ember bipedal dlldsa, valamint a bipedal és a plantigrad
helyzetvéltoztatds azt eredményezték, hogy a mells§ végtag felszabadult a quadripedal
Jjarasban betoltott funkcidja alol, €s lehet6ve valt a kéz (€s felsd végtag) allandd, egyéb célu
hasznalata (Aiello 1994, Susman 1994). A kézzel torténd manipulécid jelentGsen megnovelte
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sapiens kezének és kézhaszndlatanak kialakuldsat.

Az emberi ldb evolicidjanak tanulmdnyozasara harom egymastol eltérd, de egymadst jol
kiegészitd modszert haszndltunk: (1) az embriolégiai, (2) a paleontoldgiai, és (3) az dsszeha-
sonlité anatémiai €s kinezoldgiai eljarasokat.

Ezek koziil a paleontolégial megfigyelések a legfontosabbak, mert direkt bizonyitékait
nyujtjdk az evoliicio sordn bekdvetkezd morfoldgiai véltozasoknak. Figyelembe kell venniink
azonban, hogy 6slénytani leletek gyakran hidnyosak és/vagy toredékesek, szamos faj post-
cranidlis vazat nem, vagy csak igen hidnyosan ismerjiik. Az osteol6giai megfigyelések

* A szogletes zdrGjelben szerepld szamok a jegyzetekre utalnak. Az irodalmi hivatkozdsokat a szerzé nevével
¢és évszammal jeldltem.
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lehet8séget adnak az izmok, inak, szalagok egyéb locomotor struktirdk szervezddésének
megismerésére, ez azonban még nem jelenti a szerkezet adta funkcié teljes feltarasat. A
palentoldgiai elemzé€s j6 alapot ad az €16 egyedek Osszehasonlité anatémiai €s funkciondlis
vizsgélatdhoz. A komparativ médszer hétranya, hogy a mai primatdk és az ember élettere
jelentGsen eltér, tovabba, hogy a fajok nagy variaci6ja, a Hominidak folyamatos fejlgdése alig
teszi lehetGvé a harmad- és negyedkori viszonyok rekonstrukcidjat [2].

Az embriolégiai megfigyelések jelentdsége visszaesett, amiota rajottek, hogy az egyedfej-
16dés nem rekapituldlja az evoliciot. A humdn embri6 fejlddése sordn semmi jele nincsen
annak, hogy az 6regujj valaha is mozgathatd, oppondlhat6 lett volna (Crelin 1983). Az viszont
kideriilt az embrioldgiai vizsgalatokbdl, hogy az egyedfejlddésben igen kordn (emberben a
6. héten) elkiiloniil a plantigrad jardsu fajok ldbfejlddése az ujjakon jaré fajokétol.

Aplantigrad jaras nem emberi sajatossag [3]. Amezozoikum végén, a Kréta-korban 100-60
milli6 éve alakultak ki az elsd apr6 emldsok, amelyeknek szamos leszarmazottja ma is él.
Féként a cickanyok, egyes mokusfélék, a menyétfélek €s a kiilonbozé medve-fajok (kihalt és
é16 fajok egyarant) plantigrad jarasdak. Az emberi 1ab evoliciéjanak megértéséhez sziikséges
roviden attekinteni a Primatdk fejlédésmenetét, labuk és jarasuk sajatossdgait [4].

Az ésprimatak laba

A Kréta és Paleocén iddszak hatdran, koriilbeliil 70 millié éve alakult ki a Plesiadapis,
amelyet ma a féemlgsok Gsének tekintenek [5]. A Plesiadapis koriilbeliil patkdny nagysédgi
volt, talpa €s ujjai a talajt €rinthették, de semmi jele annak, hogy a pollex vagy hallux
opponalhaté vagy legaldabbis szabadon mozgd lett volna (Simons 1972). Egyébként a Plesi-
adapis csontvdza igen sok hasonlésdgot mutatott a ma él6 mékusokéhoz, de csontjai vasko-
sabbak €s nehezebbek voltak. Ma még vitatott, hogy a Plesiadapis talaj- vagy fanlaké volt-e.
Az cliilsé végtagok erds flexidja arra utal, hogy az allat ugralva-szokdelve kozlekedhetett az
dgak kozott.

Az elsd féemlds, amely habitusdban is hasonlitott a ma €16 majmokhoz, az eocén idején
(36-52 milli¢ év) kialakult Notharctus volt. Ez az dllat mind nagysdgaban, mind locomotié-
jaban hasonlé lehetett a mai lemurokhoz. A vdzmaradvanyok azt mutatjdk, hogy ez a
kistermetd faj fanlaké volt, mind a pollex mind a hallux divergélt, ezdltal alkalmassa véltak
a kapaszkoddsra. Az I. metatarsus szabadon mozgott és valdszintleg szembefordulhatott a
hosszi ujjakkal [6]. A Notharctusnak jol fejlett talusa és calcaneusa volt, és ujjperc maradva-
nyai arra utalnak, hogy inkdbb kormoket, semmint karmokat viselt (Simons 1972). Az eocén
idején kialakult féemldsok valamennyien erdélakok, mind mellsd, mind hatsé végtagjaik az
agakon val6 kapaszkoddshoz, futashoz, ugrashoz alkalmazkodtak (Laitman €s Jaffe 1982).
Az eocénkori Primdtak féként rovarevdk lehettek (Clemens 1974, McKenna 1966). A
vazmaradvanyok arra utalnak, hogy az eocénben szdmos egyéb valtozas is bekovetkezett. A
szaglo-appardtus jelentGsen redukalddott, nemcsak az orr, hanem ezzel egyiitt a szaglomezd
¢és szaglokéreg nagysdga is csokkent. Az orr megkisebbedésé vel a szemek kozelebb keriiltek,
és a kordbbi kiilondll6 latémezdk integracidjaval kialakult a preciz térbeli latds. Az eocénbdl
két féemlds csalddot ismeriink, az Adapidak, és az Omomydak csaladjat, amelyek Eszak-
Amerikdban és Eurdzsidban éltek. Feltind, hogy eocénkori fGemldsmaradvany Dél-Amerika
teriiletén nem keriilt el¢ (Conroy és Rose 1983). Az eocénben viltozott meg a féemldsok
helyvaltoztatd mozgasa. A paleocén Primatdk mokusszerd ugré-szokell6 mozgésat felviltotta
a fliggeszkedd és kapaszkoddé mozgasforma.
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A vertikélis mdszast, fliggeszkedést lehetGvé tette a hatsé végtagok izomzatanak ereje, a
hétsé végtagok igen nagy amplitiddju flexidja és extenzidja. A femur-fej inkdbb cilindrikus,
semmint szférikus, a patella a femur sikja el€ keriilt, a tibia jelentGsen megerdsodott (7], a
csipblapdt hosszu és széles, az tilGcsont rovid (Napier és Walker 1967). A calcaneus distal felé
megnyilt alsé része tilért a talocalcanealis iziilet vonaldn, a calcaneocuboidalis izfelszin a
1ab hossztengelyére merdlegessé vilt, €s ezzel csuklo-iziiletszerd izesiilés jott 1étre. Mindezek
a 14b biomechanikdjanak valtozasat eredményezték: a teherkar megnovekedett az erékarhoz
képest. Az eurdzsiai genusok (Adapis, Leptadapis) sarokcsontjdnak tuberositisa megnyuilt,
ami azt jelenti, hogy a triceps surae izomzatuk hosszabb erdkarral mdkodott, mint az
észak-amerikai genusokban (Pelycodus, Notharctus). A talus-nyak megnyailt, a halluxhoz
képest medializalodott, ezaltal calcaneus €s talus tengelye keresztezi egymast. A medialis os
cuneiforme magasabban helyezkedett el, mint a cuboideum. A cuneiforme medialis €s az 1.
metatarsus helyzete és alakja a hallux oppoziciés készségét, a musculus peroneus longus
fejlett tapadasi zondja pedig az oregujj nagy forgderejét bizonyitja (Conroy és Rose 1983,
Szalay és Decker 1974).

Az oligocén idészakban (35-25 millié év) alakultak ki a fejlettebb Primatdk, a majmok,
emberszabasiak €s az ember kozos Gsei. Ezeknek vdzmaradvanyait médr a szazadeldn
feltartdk, de postcranialis csontanyag csak az 1960-as években kertilt el§ (Conroy 1976ab,
1976b, Fleage et al. 1975). A fayumi leletek kozott két fejlettebb fGemlds csalddot, a
Parapithecidae (Apidium, Parapithecus) €s a Pliopithecidae (Aegyptopithecus, Propliopithe-
cus) kiilonitettek el. J6llehet ezeknek a filogenetikus viszonya erdsen vitatott (Simons 1972,
Szalay és Delson 1979), abban azonban egyetértés van, hogy a Pliopithecusok a k6zos sei
az Ovilagi majmoknak, az emberszabdsiaknak és embernek (Fleagle és Kay 1983). A
tovabbiakban benniinket a Pliopithecusok érdekelnek, csak ezekkel foglalkozunk [8]. A
Propliopithecus leletek szegényesebbek (mint a Parapithecus leletek), mindossze egy tibia
distalis véget €s négy incomplet calcaneust irtak le. Aegyptopithecus tarsaliak koziil egyetlen
L. metatarsus és egy talus keriilt el6 (Conroy 1976a, 1983). Ezek a labtécsontok sokkal inkdbb
hasonlitanak a miocénben élt Pliopithecus vindobonensiséhez, semmint az é16 f6emlGsoké-
hez. A talus-fej széles, a fej gorbiiletének sugara hosszu.

A calcaneus tuberculumba kicsiny és mélye helyezkedik el. A szegényes maradvanyokbol
arra kovetkeztettek, hogy a Propliopithecusok az arborealis quadripedal jarashoz és fiiggesz-
kedéshez alkalmazkodtak (Fleagle et al. 1975). Mind a Propliopithecus, mind az Aegyptopit-
hecus tarsaliak a miocénkori kelet-afrikai Hominida leletekkel mutatnak nagyfoku rokonsagot.

A miocénben szamos féemlGs-faj €It mind Eurazsidban, Afrikdban, mind pedig Dél-Ame-
rikdban a jelenkor el6tt 24-5 millié évvel. Témank szempontjabdl a Dryopithecusok, a
Pliopithecusok és a Sivapithecusok postcranialis vdzanyaga jelentds, ezért a t6bbi féemlGs-
csaldddal nem foglalkozunk. A Dryopithecusok csalddjabdl a Proconsul africanus, a P. major
€s a P. nyanzae végtagjainak hossza koriilbeliil olyan lehetett mint a térzs hosszisaga (Napier
€s Davis 1959, Walker és Pickford 1983). A Proconsul fajokban a ldbtd hossza viszonylag
nagy a lab hosszahoz képest, a tarsaliak keskenyek, a talotibialis és talofibularis szalagok
robosztusak, ami a felsd ugréiziilet mediolateralis stabilitdsanak jele. A talocruralis {ziilet igen
hasonl6 az erd6laké majmokéhoz. A talus-fej iziileti felszinének mérete és alakja arra enged
kovetkeztetni, hogy a plantar- és dorsalflexio terjedelme csekély volt (Lewis 1980a). A
subtalaris iziilet formdja és méretei kozepesfoku inverzids-everziés mozgdst tettek lehetGvé.
A Proconsul ldbcsontjainak és iziileteinek szerkezete olyan, hogy lehetévé tette mind a
fiiggeszkedd, mdszo, mind a quadripedal jaré mozgast. Lényegében a recens emberszabdsiak
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ldbanak valamennyi sajatossaga felfedezhetd a Proconsul 1aban. A Pliopithecusok (Dendro-
pithecus macinnesi, Pliopithecus vindobonensis) szdmos végtagcsont maradvanya azt mutat-
ta, hogy azok mind alakilag, mind méreteikben lényegében hasonléak a Proconsul fajok
labesontjaihoz (Andrews és Simons 1977, Andrews és Groves 1975, Fleagle és Kay 1983,
Zapfe 1958) [9]. A Sivapithecusok a miocén kozepe-utolsé harmada tdjan jelentek meg
(Pilbeam 1979, Szalay és Delson 1979). Egyes Sivapithecus leletek az orangutdn labcsontja-
ihoz hasonléak (Andrews és Cronin 1982). A pakisztani Chinji-Formation-ban talalt cunei-
forme laterale minden tekintetben megegyezik a csimpdnzéval (Conroy és Rose 1983), mig
a rudabanyai Rudapithecus (Dryopithecus hungaricus) talusa méreteiben és alakjdban a
Proconsul africanus és a P. nyanzae ugrécsontok kozé tehets. A felsé ugrdiziiletben mind a
medio-lateralis, mind a dorsiflexios mozgdsterjedelem szik lehetett, mivel a tibialis izfelszin
a talus oldaldra is kiterjed (Begun 1994). A Potwarban (Pakisztdn) taldlt Sivapithecus
calceneus pedig méreteiben €s alaku tulajdonsdgaiban a Pan troglodytesével mutat egyezést
(Pilbeam et al. 1980) [10]. A miocén idején kezdGdott az €lettér megvaltozasa. A kordbban
kizarélagosan arborealis dllatok egy része megvaltoztatta €letterét, fokozatosan arborealis-
terrestrialis modra tért at. Ekkor alakult ki a quadripedal jarasnak az a mddja, amit taldan az
ujjhdt jarasnak [11] lehetne magyaritani. Ezek az él6lények képesek voltak mind az erdei
fliggeszkedd, mind a f61don valé quadripedal helyvaltoztatdsra. Van olyan vélemény is, amely
szerint egyes miocénkori fajok testtomege annyira megnovekedett, hogy kénytelenek voltak
leszallni (legaldbb iddlegesen) a fakrdl a talajra (Olson és Seidel 1983).

Az emberi lab

Morton (1935) harom pontban foglalta 6ssze azokat az alapvetd valtozasokat, amelyck az
arborealis majomlab terrestrialis emberi 1dbba valé dtalakuldsat jellemzik.

1. A locomotor funkcié a karokrdl és kezekrdl dttevddott a ldbra €s az alsé végtagokra.

2. Asarok leszdllasaval és talajérintésével megvaltozott a 1db tehervisel§ belsd struktirdja.

3. A fiiggeszkedés megsziintével az alsé végtag lett a testtart6 szerv, amely a test emelését
¢s forditdsat is dtvette.

A pliocénben (5-1,5 millié év) jelentek meg az Australopithecusok, amelyeknél elGszor
ismerhetd fel a bipedal jaras (Lovejoy et al. 1973, Lovejoy 1974). Az Australopithecus fajok
(himjeinek testmagassdga 132-151 cm, a testtomegiik 40-49 kg, mig a ndstényeké 105-124
cm és 29-31 kg kozott volt) szavannalakdk voltak. EI6bb Dél-Afrikdban, majd Kelet-Afrika-
ban (Hadar és Laetoli térségben) keriiltek elé maradvanyaik és nyomuk. A Hadar régiéban
taldlt Australopithecus afarensis (AL, 288- 1) fiatal ndstény csaknem teljes csontvazanak korat
3 milli6 évre teszik [12]. A labcsontok hidnyoznak ugyan, de a ldbszarcsontok, a térdiziilet,
a femur nyak angulatioja, a combfej alakja és a medencecsont-toredékek egyértelmiien
bizonyitottdk, hogy az dllat a bipeddl jarashoz alkalmazkodott. A Laetoli medencében taldlt
Australopithecus ldbnyomok azt mutattdk, hogy teljes talpukra léptek, az 6regujj szorosan
zarédott a tobbi ldbujjhoz, €s a lenyomatokon nyoma sincsen a ldbboltozatnak (Leakey €s
Hay 1979) [13]. Az Australopithecus maradvdnyokbol arra lehet kovetkeztetni, hogy ahumén
vonalra jellemzden megvaltoztak a lab belsé ardnyai, valamint, hogy a 1db megrovidiilt a
labszarhoz képest. Az Australopithecus talusa mind morfolégidjaban, mind elhelyezkedésé-
ben kozelebb dll az emberhez, mint az emberszabdsiakéhoz, jollehet a fej nem helyezkedik
el teljes terjedelmével a bokavilldban. A masik, az emberszabdsiakra emlékeztet§ eltérés,
hogy a fibula rovid, a talocruralis iziilet lateral felé nyitott, ami fokozott plantarflexiét tett

162



lehetévé (Stern €s Susman 1983). Alegfontosabb humdn vonds, hogy az 6regujj nem divergalt
a tobbitdl, biztosan nem volt oppondlhaté. Azzal, hogy a hallux helyzete és mozgathatésdga
megviltozott, az ujjbegy plantdris felszine elérte a talajt, €s kialakult a hdrom-pontos alati-
masztds [ 14]. Ez a fajta aldtdmasztds emberi sajdtossdg, €s igy latszik, akkor alakult ki, amikor
a bipedal jdrasra és egyenes testtartdsra dttértek a pliocénkori Australopithecusok (Kretzoi
1976).

A homo genus elsd, legésibb tagja a Homo habilis (Leakey et al. 1964), amely 1,9-2,4
milli6 évvel ezeldtt alakult ki (Hill et al. 1992). EIébb Olduvaiban taldltdk meg a H. habilis
maradvéanyokat, dsszesen 8 koponyadt (vagy részleteit) és 9 postcranialis vazrészletet. Ezek
koziil négy maradvény also végtag csontokat is tartalmazott [15]. Kelet-Afrika kozeli vidé-
kein még négy lel6helyrél (Koobi Fora, Omo West Turkana, Chemeron és a dél-afrikai
Sterkfonteinbdl) keriiltek eld H. habilis leletek. Ezek koziil csak a Koobi Fora-i leletek
tartalmaztak alsévégtag csontokat, mégpedig két femur részletet (KNM-ER 1472 €s 1481-A),
valamint egy talust (KNM-ER 813) [16]. A leletek értékelése soran kideriilt, hogy nem is egy,
hanem két fajrdl, az olduvai H. habilisrél és a H. rudolfensisrél van sz6 [17]. H. habilis leletek
mind Olduvaibdl, mind Koobi Fora-bdl, a H. rudolfensis maradvanyok [18] csak ez utébbi
helyrdl keriiltek el6. Miel6tt részletesen targyalndnk a H. habilis alsé végtagjat, tekintsiik at
roviden a leleteket (1. tabldzat).

1. tabldzar. H. habis leletek
Table 1. H. habilis finds

Lelohely Jelzés Lelet
Site Code Number Finds
Olduvai OH 8 Valamennyi ldbtGcsont és 5 metatarsus

Tarsals and 5 metatarsus

A sarokcsont kis darabja és a IV-V metatarsus
distalis vége hidnyos

Small fragments of calcaneus and distal end
of th 4-5th metatarsus

Olduvai OH 35 Tibia, fibula distalis része, talus
Tibia, distal end of fibula, talus
Olduvai OH 62 Femur, tibia, fibula
Femur, tibia, fibula
Olduvai OH 10 Hallux ujjperc
Phalanx of great toe
Koobi Fora KNM-ER 1472 Femur
Femur
Koobi Fora KNMPER 1481 Femur
Femur
Koobi Fora KNM-ER 813 Talus
Talus
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Az OH 8 jelzésti 1db kiilonos jelentGségd a H. habilis tartdsdnak €s jardsanak megité€lésében.
A talus tengelyalldsa ferde, a fels6 ugréiziileti feliilet medial felé tekint. Ezek a mai ember-
szabdstakra jellemz4 tulajdonsdagok. Az alsé ugréiziileti felszin alakja €s terjedelme jelent6-
sen eltér mind az €16, mind a kihalt (Proconsul africanus, P. maior, P. nyanzae) emberszaba-
suakétol (Lewis 1980 a, b, ¢).

A calceneus hits6 vége kiszélesedd, a labtGcsontok elhelyezkedései €s iziiletei igen
hasonléak a mai emberéhez, és az OH 8-as ldbon mind a medialis hosszanti, mind a
harantboltozat megfigyelhetd. A labtécsontok kozotti szalagtapaddsi helyekbdl arra lehet
kovetkeztetni, hogy a tarsaliak iziiletei éppoly feszes iziiletek lehettek, mint a H. Sapiensé. A
calcaneonavicularis és cubonavicularis szalagnak fontos szerepe volt a hosszirdnyu boltozat
kialakitasidban. A medialis cuneiforme megnyuilt, ezéltal az I. metarsus bézisa distdlisabban
van, mint a tobbi 1dbkdzépcsonté, a tarsometatarsalis iziiletek nem egy sikban helyezkednek
el [19]. Az L. metatarsus ilyen helyzete eleve kizdrja a hallux abductiéjat és oppositiéjat. az I.
és II. metatarsus csaknem parhuzamos elhelyezkedésd, a kozottiik 1évé divergencia nem éri
el a 10%-ot, szemben a csimpénz és gorilla ldbdval, ahol a divergencia 40-6"-o0s [20]. A
tarsometatarsalis iziiletek azt mutatjdk, hogy a H. habilis mdr nem haszndlhatta fogdsra,
kapaszkoddsra oregujjat. A H. habilis ldban a metatarsusok is az emberével egyezd, a
Primatdktdl eltérd tulajdonsdgot mutatnak. Az I. metatarsus megnyilt, robosztusabbad valt,
mikozben a II. metatarsus rovidebb és gracilisabb lett, az V. metarsus pedig ugyancsak
robusztusabb, mint a korabbi emberdsckben vagy a mai emberszabdsiakban. Az elsd labko-
zépcsont dorsoplantaris rotdciét, a fejecs kiilon laterdlis torziét mutat.

A tobbi ldbkozépcsont fejecse alig rotdlt, a metatarso-phalangealis iziiletek sikja csaknem
merdleges aldb tengelyére. Ezzel szemben a féemldsokben a labkdzépesontok valamennyien
rotdltak, az I. mediolateralis a II-V. pedig lateromedialis irdnyban. Ez egyfeldl azt eredmé-
nyezi, hogy az I. és II-V. metatarsus fejecsek szembefordulnak, masfeldl pedig a metatarso-
phalangealis iziiletek sikja lateral felé nyitott szoget képez a 14b tengelyével. A metatarsalidk
alakjdt és helyzetét tekintve az OH 8-as 1db kozelebb 4ll a H. sapienshez, mint barmely kihalt
Hominiddhoz (Olson €s Seidel 1983). Az os cuboideum iziileti felszine a recens embersza-
bastiakban dombori, szemben az OH 8 és H. sapiensével, amelyckben a cuboideum calca-
neocuboidealis izfelszine homort [21]. Ennek megfelelden a calceneus cuboidealis felszine
az emberszabdstakban homort, az OH 8 és H. sapiens ldbon lapos, vagy csekély domboru-
latot mutat (Lewis 1980b). Az emberszabastuakban a calcancocuboidealis iziiletben kiterjedt
rotaciés mozgdasok vannak. A H. habilis, a H. erectus és a H. sapiens laban az iziileti felszinek
megvaltozasdn kiviil a cuboideum expansidja is gatat vet a rotdcios mozgéasnak. Az OH 8
clélaba még tobb emberi és még kevesebb hominoid vondst mutat, mint a labtg. Az OH 8
laban tett megfigyeléseket megerdsitik ah OH 35 distalis 1dbszar részei és felsd ugrdiziilete.
A tibia distalis pereme el6refelé megnyuilt, ezzel beszukiilt a lab dorsiflexiés mozgas terje-
delme, ami ugyancsak emberi jellegzetesség [22].

A 1db és labszar viszonya (labhossz/tibiahossz x 100) a mai emberben 24,6-28,5 kozotti,
az OH 8 és OH 35 leleteken 27,0, illetve 25,0 a viszonyszam, €s mind a H. habilis, mind a H.
sapiens ¢rtékek szignifikansan kisebbek, mint a csimpanz (33,5-35,5 atlagosan 34,9), vagy a
gorilla (32,7-42,7 atlagosan 35,9) hasonl6 adatai. Mindez azt bizonyitja, hogy a H. habilis
also végtagjanak aranyai megegyeztek a mai emberével. Az evolicio sordn az egyenes
testtartds és a bipeddlizmus az Australopithecusokban alakult ki. Ezt kbvetden aldb szerkezete
és statikdja mddosult, finomodott, de gy tinik, hogy a H. habilis ldbdnak anatémidja és
mukodése madr alig tért el a mai emberétél. Az Australopithecus afarensis ldbnyomdn a
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labboltozat még nem ismerhetd fel, az azonban mar kivehetd, hogy jaras kozben a sulyatvitel
dontéen a talp laterdlis oldalan torténik a sarok feldl az Gregujji parna felé. Ugyancsak
megfigyelhetd, hogy a talpon harompontos silyeloszlds van (Day és Wickens 1980). A H.
habilis ldbaban a hosszanti és harantboltozat felemelkedik, €s bar a H. habilis lablenyomatat
nem ismerjiik, nagy valészindséggel mondhat6, hogy csak tdimaszkoddsi pontok érték a talajt.
A H. erectusndl a két tavoli tdmaszkoddsi pont distal felé helyezddott.

Az egyenes testtartds és bipedal jards egészen mds bizonyitékait szolgaltatta Spoor et al.
(1994). Abbdl indultak ki, hogy bipeddl dllds és jards az egyensulyi szerv ivjdratainak
morfolégidjdban, a f6bb mozgasi irdnyok monitorozasat szolgdld receptorok megoszlasaban
is megmutatkozik. Az ivjaratok mérete aranyos a szenzitivitassal, areakcididével, és az egyes
ivjaratok mérete madarakban €s félmajmokban Gsszefiigg a mozgasformdkkal. A hartyas és
csontos labirintus mérete azonosnak tekinthetd, ezért az egyensulyi szerv fosszilis anyagon
is vizsgalhato. Az eliils6, hatulso €s oldalsé jaratok méreteit CT-vel meghatdroztak, majd
ebbdl kiszamitottdk az fvjarat sugarat. A hdrom jarat radiusat szaznak véve, az egyes jaratok
sugardnak megoszldsat vizsgaltak. Az eliilsG és hatsé jaratok sugardnak ardnya nagyobb mint
az oldals6é a H. sapiensben, H. erectusban €s H. habilisben, mint a mai emberszabastakban.
A Paranthropusé a csimpanzéval egyezik, mig az Australopithecusok labirintusdnak jaratai a
H. sapiens (H. erectus) és a gorilldé kozott van (2. tablazat). Az evolici6 sordn az eliilsé és
hatso ivjaratok megnovekedtek, a lateralis jarat redukalodott. A megnovekedett ivjaratok
nagyobb érzékenységtick, ami az egyenes testtartds egyensulyozasinak gyorsabb és ponto-
sabb reflex-szabdlyozdsit jelenti. A H. sapiens és H. erectus labirintusanak vizsgdlata meg-
erdsitette a végtagesontok megfigyelésének eredményeit. A H. erectus és a H. habilis obligat
bipedalis mozgasi volt. Az Australopithecusok labirintusdnak elemzése arra utal, hogy ezek
a lények posturdlis tartdsiak, bipeddl mozgasiak voltak, de a jardson kiviil egyéb mozgas-
formakat (futds, tdvolra vagy magasba ugrds) nem tudtak két labon végezni. A Paranthropus
robustus {vjdratai alapjan nem dllapithaté meg, hogy kevésbé lett volna talajlaké, mint az
Australopithecus africanus. A H. habilis labirintusa dtmenetet mutat az Australopithecus és a
H. erectus kozott.

2. tabldzat. A labirintus ivjdratainak sugdr-ardnya (Spoor és mtsai 1994 utin)
Table 2. Relative radii of curvatores of the anterior, posterior and lateral semicircular canals of the great
apes and hominids (after Spoor et al. 1994)

Species Az ivjaratok sugaranak aranya
eliilsé hatso oldalsé
Species Rate of radii of the semicircular arches
anterior posterior lateral
H. sapiens 37 36 26
H. erectus 38 A 25
H. habilis 37 35 28
Australopithecus africanus 34 36 30
Paranthropus robustus 34 34 32
Pan troglodytes 34 35 31
Pan paniscus 35 34 32
Gorilla gorilla 32 34 34
Pongo pygmeus 35 33 31
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Leakey és Hay (1979) és Laetoli lel6hely G szegmentumdban ldbnyomokat fedezett fel. A
34 ldbnyom koziil 22 kisebb, 12 nagyobb volt, ami nyilvanval6va tette, hogy két egyed
l1dbnyomat lelték meg. Ezek a labnyomok bizonyitottdk, hogy a pliocén Hominida bipedal
jarasu volt. Az elsé leirds utan alaposabban elemezték a ldbnyomokat. A legépebben megma-
radt harom nyomrol kiilonleges sztereofotografias eljarassal, majd fotogrammetrids értéke-
1éssel rekonstrudltdk a nyomasviszonyokat. Ezekbdl a vizsgdlatokbol kideriilt, hogy a pliocén
Hominida ugyanigy mint a mai ember a sarkdra l€pett, majd a talp laterdlis oldalan at a
metatarsophalangealis iziiletekre, f6leg az oregujji €s IV-V. ujji régidra helyezte a silydt. A
ldbnyomok mast is eldrulnak, mindenek el6tt azt, hogy a kisebbik egyednek egyaltaldn nem
volt sem hosszanti, sem hardnt labboltozata, €s a nagyobbik egyednek is csak a bal talpan
lehet sejteni a ldbboltozat nyomat. A 14b talajfogdsa, a talp és talaj viszonya lépés kdzben
ugyanolyan volt, mint a mai emberé [23], beleértve azt is, hogy az 6regujji benyomat jelezte
a talaj elhagydsdt (Day és Wickens 1980).

A kellden nagyszamu Iépésnyom egyéb kovetkeztetésekre is lehetdséget adott. Pontosan
meg lehetett hatarozni mindkét egyed ldbméreteit: a kisebbik 18,5 cm, a nagyobbik 21,5 cm
hosszu volt. A lab hosszabdl kiszamithaté a testmagassag, ugyanis a lab teljes testhossz
15,5%-anak felel meg [24]. A szamitott testmagassag 1,19, illetve 1,31 méter volt. Még
érdekesebbek a teljes Iépéshosszra [25] tett megfigyeléseik. Az a tdvolsdg, ami azonos lab két
egymas utani talajfogdsa kozott volt, 77,4, illetve 94,4 cm, azaz az ellentétes labak lépése
kozott 38,7-47,2 cm-es volt a tavolsag. A teljes Iépéshossz a 1abhosszusag 4,18-4,39-szerese.
Mind termetiikh6z, mind ldbuk méretéhez képest viszonylag hosszuakat 1éptek a pliocén
Hominidédk. A labnyomokbdl ki lehetett szamitani a jarassebességet is (Charteris et al. 1981).
Egy-egy teljes lépés megtételéhez 1,38, illetve 1,31 mdsodpercre volt sziikségiik. Ez azt
jelenti, hogy jarassebességiik 0,56-0,72 m/sec volt. Arelativ jarassebességiik (=jdrdssebesség
m/sec/testmagassag) 0,47-0,52, ami alig tobb, mint a fele a mai ember relativ jarassebessé-
gének. Azt mondhatjuk tehat, hogy a pliocén Hominida inkdbb sétalt mintsem jart, amikor a
labnyomait otthagyta. Ezzel szemben Webb (1996) szamitésai azt mutattdk, hogy az Austra-
lopithecus africanus jarassebessége hasonlo lehetett a Homo sapienséhez, a Homo erectus
pedig nagyobb sebességgel jart, mint amai ember. A Laetoli labnyomok azt bizonyitjak, hogy
az Australopithecus egyenes testtartdsu, két labon jaré él6lény volt, amelynek a jarasmecha-
nizmusa mindenben megegyezett a Homo sapiensével. A viszonylag egyenletes teljes 1€pés-
hosszisagok, a labnyomok tengelydlldsa, a nyomadsviszonyok closzlasa és még egy sor
tényezd [26] arra utalnak, hogy a Laetoli Hominiddk teljes biztonsdggal kozlekedtek a talajon,
egyensulyuk kifogdstalan, testtartasuk jards kdzben is egyenes volt. Nem sokkal a Laetoli
labnyomok utan Eszak-Kenydban Koobi Fora-ndl a 103-as mezében 1,5-1,6 millié évesnek
tartott ldbnyomokat taldltak (Behrensmeyer és Laporte 1981). A 89 nyom koziil 15 biztosan
Hominida labnyom [27], amelyeken az 6regujj benyomata is latszott. A Homo erectus nyomai
26 c¢m hosszuiak [28] €s 10 cm szélesek voltak, a szamitott testmagassag 1,60-1,70 m. A H.
erectus ldbnyoman j6l kivehetd mind a hosszanti, mind a harantboltozat, a jards mechaniz-
musa [29] teljesen megfelelt a recens emberének. A l1€pésszélesség, a két 1ab kozotti oldalta-
volsag par cm. Erdekes megfigyelni a lab tengelyallasat, amely a haladési irannyal csaknem
parhuzamos volt. A H. erectus labnyoma sem méreteiben, semegyéb jellegzetességeiben nem
kiilonbozott a mai emberétdl. A Laetoli €s a Koobi Fora-1 labnyomok kora kozott 2 millié év
korkiilonbség van. Az Australopithecus afarensis ldbnyoma a Homo sapiens ldbdnak sajatos-
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sdgait mutatja, a 1épés €s silyeloszlas mechanizmusa azonos volt. Az Australopithecus és H.
erectus kozotti idében kialakult a 14b harant és hosszanti boltozata (amelyek kiilonben mér a
H. habilis laban is megvoltak).

A Homo erectus (1,5 milli6400.000 év) a pliocén €s pleistocén hatdran jelent meg, szamos
lelete ismert Javarol, Peking kornyékérdl, Kelet-Afrikdabol, valamint Magyarorszagrol [30].

A H. erectus nagyobb szami postcranialis maradvanya kozott szamos alsévégtag is
eldkertiilt, tobbnyire hidnyosan. Mindezek ellenére megdllapithato, hogy a H. erectus meden-
cecsontjai, femurja, labszdr, 1abtd-, 1labkozép- és labujjperc csontjai sem alakilag, sem
méreteikben nem tértek el a H. sapiensétél (Susman 1983). A H. erectus mozgdsa, €s
mozgasformai nem kiilonboztek a H. sapiensétdl (Laitman €s Jaffe 1982).

A Homo sapiens neanderthalensis elsé leletei a 19. szdzad derckan keriiltek el6. Azéta
Eur6paban, a Kozel-Keleten, Nyugat- és K6zép-Azsidban igen sok neandervilgyi marad-
vanyt tartak fel, és ezek kozott szép szammal taldlhat6 also végtag is. Morton 1926-ban mar
ismertette a neandervolgyi ember csontozatat, megdllapitva, hogy ortograd bipedal jarasu
volt. A neandervolgyi ember ldbdnak csontozata minden szempontbdl megegyezik a H.
sapiensével, kivéve, hogy csontjai robusztusabbak voltak (Trinkaus 1983a, 1983b, Trinkaus
és Howells 1979).

Osszehasonlité anatomiai és élettani megfigyelések

Az emberi ldb evolucidja soran szamos egyedi jellegzetességet vett fel. A fosszilis
leletanyag elégtelen ahhoz, hogy minden részletre kiterjedd Gsszehasonlitasra alkalmas
legyen, ezért kénytelen-kelletlen fel kell haszndlni a kortars féemlGs és emberszabdsd anyagot
1s. Az €lettani, elektrofizioldgiai, jardsmechanikai stb. dsszehasonlité vizsgélatokra pedig
kizardlag igy nyilik méd.

Az emberi labon a hallux és I. metatarsus parhuzamosan helyezkedik el a tobbi metatar-
sussal. Az emberszabasiak I. metatarsusa convex izfelszinnel, 40-60-os divergencidt képez-
ve izesiil a medialis cuneiformehoz. Az emberszabastakban a II-V. metatarsus Iényegesen
hosszabb, mint az I., €s a 1abkozép csontok robuszticitasdban alig van kiilonbség. Emberben
az . metatarsus majdnem azonos hosszisdgu, mint a tobbi, robuszticitdsa lényegesen na-
gyobb. A cuneiformeval csaknem sima izfelszinnel izesiil. Az emberszabdstak a m. adductor
hallucis €s m. peroneus longus révén az I. metatarsust €s ujjat oppondlni képesek. Az emberi
ldbban az intrinsic izmon (m. adductor, m. abductor hallucis, m. abductor digiti quinti)
megtaldlhaték ugyan, de sem méreteik, sem funkcidjuk nem hasonlithat6 6ssze az embersza-
basuakéval. Emberben a cuneiforme-metatarsalis iziiletek feszes iziiletté alakultak. Ember-
szabastakban a II-V. metatarsusok torziéban helyezkednek el, ami Iényegesen noveli a
hallux-szal végzett szorité-kapaszkodé erét azdltal, hogy az adductiét fokozza. Emberben
csak a halluxon maradt meg csekélyfoku torsio. Az emberszabastakhoz képest az emberi
ldbujjak phalanxai drdmaian redukdlédtak, és madr csak méreteik miatt sem alkalmasak
fogdsra, kapaszkoddsra. Az emberi calcaneus jelentGsen megnyult és megnivekedett, kiilo-
nosen a tuber calcanei sz€lesedett ki. A talus ugyancsak megnagyobbodott, a talo-calcanealis
iziilet csaknem pdrhuzamos a talajjal, szemben az emberszabdsiakkal, ahol az iziilet medio-
distalisan ferde sikd. A tobbi tarsalia méreteiben megndvekedett, helyzetiik megviltozott,
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fzfelszineik primitivebbek mint az emberszabdstaké. A 1abtd- és 1dbk6z€p csontok 1étrehoz-
z4k a 14bboltozatot. Ennek 1étrejottével a tarsalidk kozotti szalagok és a feszessé valt iziileti
tok erésen megnagyobbodtak, illetve megvastagodtak.

Az emberi 14b egyediildll6 képzédménye a hardnt és hosszanti labboltozat. Aldbboltozat
fenntartdsban hiarom nagyobb in, a m. tibialis ant. m. peroneus longus [31] és a m. tibialis
posterior ina vesz részt. A harom nagy izom, illetve inaik a boltozat fenntartdsat koriilbeliil
20%-ban végzik (Jones 1941), a fenntarté apparatus 80%-a mds szerkezeti elemek feladata.
ElsGsorban a csontok elrendezddése képezi a csaknem Onhordé boltivet, amelyet alulrdl a
csontok kozotti szalagok €s a plantar aponeurosis erdsit. Morton (1935) dgy vélekedett, hogy
a csontok, a szalagok és az aponeurosis aktiv izommunka nélkiil is fenntartjak a ldbboltoza-
tokat. Egyes megfigyelések szerint dll6 helyzetben a terhelés 60%-at a plantaris aponeurosis
viseli (Hicks 1954), és szerkezeti adottsagaindl fogva (az egyik 14b talpi aponeurosisa) a
testsuly kétszeresét birja el (Hicks 1955). A ldbboltozat (mint arrdl fentebb mdr sz6ltunk) az
Australopithecus ldbnyomdn még nem ldtszik, jollehet az oszteoldgiai vizsgalatok mar jol
fejlett talpi szalagrendszerre utalnak és a talplenyomat fotografids analizise is azt mutatta,
hogy a sulydtvitel a talp lateralis oldaldn tortént. A H. habilis vazleletein jol ldtszik mind a
harant, mind a hosszanti ldbboltozat.

Az elektrofiziologiai vizsgdlatok megerdsitették azokat az elképzeléseket, hogy a talpbol-
tozat fenntartdsdban sem az extrinsic (m. tibialis anterior, m. tibialis posterior, m. peroneus
longus), sem az intrinsic izmoknak nincs Iényeges szerepiik (Basmajian €s Bentzon 1963,
Gray 1969, Mann és Inman 1964, Reeser et al. 1983, Walmsley 1977). Ezek az izmok csak a
jaraskor aktivalodnak, akkor viszont mind a révid talpizmoknak, mind a ldbszdrizmoknak
jelentGs szerepiik van. Az ember és az emberszabdsiak m. peroneus longusa kozotti funkci-
onalis (és elektrofizioldgiai) kiilonbségekbdl, valamint a plio-pleistocén csontmaradvanyok-
bél arra kovetkeztettek, hogy a Hominidaknal extrém fejlettségi lehetett ez az izom (Stern és
Susman 1983).

Az emberi 1db merev, kevéssé mozgékony. A bokatdjék €s a metatarsophalangealis
izesiilések kozott koriilbeliil 20 iziilet talalhaté [32]. Ezek koziil mindossze kettSben, a fels§
és alsé ugréiziiletben észlelhetd 5'-ndl nagyobb mozgdsterjedelem, a 1db plantar- és dorsalf-
lexidja, illetve az inversio €és eversio. A tobbi iziiletben egyfeldl az izfelszinek laposak,
majdnem simdk, masfeldl ezek az izesiilések (a sok €s erds szalag miatt) annyira feszesek,
hogy 6ndll6 mozgasra képtelenek. Ezzel szemben az emberszabdstakban a ldbtécsontok
kozotti iziiletek lazdk, az izfelszinek dombortak, az iziileti vapak annak megfeleld homoru-
sagot mutatnak. A felsé és alsé ugréiziiletek nyitottak, az I. metatarsus és medialis cuneiforme
kozott funkciondlis nyeregiziilet van, amely soktengelyd mozgdst (abductio-adductio, oppo-
sitio, flexio-extensio) engedélyez (Zadravecz 1981, Wright 1961). Az Australopithecusokban
az Oregujj mdr csak flexio-extensidra volt képes, és ez a mozgds sem a tarso-metatarsalis,
hanem a metatarso-phalangealis iziiletben jott Iétre. A labt6esontok iziileter és féként a
bokaiziilet sokkal nyitottabb és lazabb volt, ami nagyobb terjedelmd plantar és dorsiflexiot
tett Iehetévé, mint a H. erectus vagy H. sapiens ldba esetén. A két ldbon allds megkovetelte,
hogy a labtd és 1abkozép egységes komplexumot alkossanak, €s tulajdonképpen ezért alakul-
tak ki a feszes iziiletek. A bipedal jards amellett, hogy egységes és stabil eldlabat kovetel,
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kitinden megfelelnek a 1ab feszes iziiletei [33].
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A 14b evoldciGjanak tdrgyaldsakor kivétel nélkiil minden szerzé megfeledkezett egy
rendkiviil fontos lagyrész-struktirardl, a talpi parnardl, amely ugyancsak emberi sajatossag,
¢és amely nélkiil a bipedal jards folyamatossdga €s a 1db talajfogdasanak harménidja elképzel-
hetetlen. A talpi, azon beliil is a sarki parna struktdrdjanak vizsgalatdra igen késén, az 1920-as,
30-as években keriilt sor [34]. A bér és a plantar-aponeurosis, valamint az aponeurosis €s
sarokcsont kozott helyezkedik el az a zsirparna, amely a szivacsszerd kotGszoveti rostrendszer
hézagaiban helyezkedik el. A kollagén kotdszovetes vdz haromdimenzids elrendez8désd. A
tamaszkodasi (teherviseld) teriileteknek megfeleléen a kotdszoveti rostok denzitdsa fokozo-
dik (Tietze 1921, 1982). A sarokcsont oldalaindl pedig a hid gerendaszerkezetéhez hasonlé
elrendezddést mutatnak. A talpi parna a 7-8 cm-es embridban jelenik meg, el6bb a sarki
részén, mintegy 0,3 mm széles lemez formdjaban. Mdr ebben a stidiumban felismerhet§ a
kotdszoveti vaz kamrarendszere, amelyet el6bb laza mesenchymalis szovet toltki. Akollagén
vdz rostjai belesugdroznak a calcaneus porctelepébe. A hatodik embriondlis honapra két
kotdszoveti lemez alakul ki, amelyek a sarokcsont, illetve bér kontirjat kovetik, a két lemez
kozotti U és forditott U [] kotdszoveti rostok képzddnek, a tér mindharom sikjaban. A 6-7.
intrauterin hénapban jelenik meg a zsirszovet, és az U-alaki tdmasztérostok két szdra kozott
hardntrostok képzddnek. Az ujsziilott-korra a kotdszoveti vaz atalakul, a talp sikjaval parhu-
zamosan a rostrendszer megerGsodik, és 1ényegében ugyanez a szerkezet tapasztalhaté a
felndttekben is. A csont és abor kdzott 1-2 mm széles rostok hatarolta zsirlemezek képz&dnek.
A csecsemd- €s gyermekkor folyaman a lemezeken beliil apro, zsirsejtekkel kitoltott kamrak
keletkeznek. Terheléskor a kotdszoveti rostok medial és lateral felé megnyilnak, ezdltal a
zsirszovet kissé Osszepréselddik, de a sarki pdrna vastagsdga alig 1 mm-rel viltozik
csakiigy, mint az oldalirdnyuak, és csekély megnyildsaval és oldalra valé kitérésével komp-
rimélja a zsirszovetet.

A talpi zsirparnat sziikségesnek tartottuk kissé bvebben ismertetni, nemcsak azért, mert
ez is humdn jellegzetesség, hanem mert a csontstruktiira mellett fontos része a bipedalizmus-
nak. Sem majmokban, sem emberszabdstiakban nincsen ilyesfajta talpi parna. A Laetoli
labnyomok fotogrammetrids elemzése nemcsak az Australopithecusok bipedalizmusanak
bizonyitdsdra alkalmas (Day és Wickens 1980). A kozolt képekbdl az is leolvashaté (bér ezt
a szerz6k nem tették meg) [35], hogy terheléskor a talpi és 6regujji parna felismerhetd, noha
nem azonos szerkezetd a mai ember €s az A. afarensis ldban. A mai emberben a talpi parna
feszesebb, egységesen viselkedik és terheléskor egyetlen témegbe tér ki oldalirdnyba. Az
Australopithecus talpparndja hulldmosan tért ki és tdmaszkodott a talajra, amibdl arra ko vet-
keztetiink, hogy a haromdimenzids kotGszoveti rendszer fejletlen, kevésbé dimenzionalt és
kisebb denzitdsu volt. A tobbi (Koobi Fora stb.) Homo ldbnyom hasonlé vizsgdlatira meg
nem kertiilt sor.

Az emberi izmok rostosszetételérdl is viszonylag keveset tudunk, az emberszabasiakérol
pedig még annyit sem. Az antigravitdcios, azaz az egyenes testtartdst biztosité tonusos izmok
(m. gluteus maximus, m. glutens medius, m. vastus medialis, m. vastus intermedius, m. soleus
stb.) féként ténusos, oxidativ anyagcseréju, 1. tipusu izomrostokat [36] tartalmaznak (J6zsa
et al. 1983). Emberben és emberszabdsiakban nincsenck tiszta, csak egyféle izomrostot
tartalmaz6 izmok. Majmokban a felsorolt izmokban sincsen olyan rostdominancia, mint az
ember antigravitdcios izmaiban (Ogata és Mori 1964, Beatty et al. 1966 és 1967, Rome et al.
1988). Az emberszabdsidak izmaira vonatkozé irodalmi adatot nem ismeriink, ezért csak
feltételezziik, hogy azok rostdsszetétele a majmok és az ember kozott dllhat. A viszonylag
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lassu, de kitart6 helyzetvaltoztatdst az I. tipusu rostok tilstlya biztositja. azok az egyének,
akiknek l4bszdr- és combizmaik tobb mint 55-60%-ban tartalmaznak L. tipust rostot, kevésbé
faradékonyak, kitartéan tudnak gyalogolni, futni. Azok viszont, akiknek alsé végtagi izmai-
ban 55-60-70% II. tipusd rost van, rovid tavi, de igen gyors futdsra képesek. Ebbdl a
megfigyelésbdl kiindulva és nagyjabdl ismerve az Australopithecus, a H. habilis, a H. erectus,
a H. sapiens fossilis mozgdsat, feltételezziik, hogy az evolicio sordn az izmok rostosszetétele
a gyors, II. tipust izomrostok irdnyéba tolédott el.

Kovetkeztetések

1. A féemlGsok evoltcidjuk sordn tobbszor valtoztattdk mozgasformajukat. A Plesiadapis
plantigrad jarasu volt, de sem a pollex, sem a hallux nem volt szabad mozgasu. A hiivelyk-
és bregujj mozgathatdsdga, opponalé készsége az eocénben, a Northarctusndl alakultak ki, és
ugyanezen jelentek meg az ujjhegyek megtdmasztasat biztosito kormok. A Notharctus
mozgasformdja is megvaltozott, a plantigrad jards helyett az ujjakon-tenyéren és talpon valé
jaras jelentkezett, a sarok viszont nem érte a talajt. Az oligocénben élt Propliopithecusok
quadripedal jardsuak, fliggeszkeddek, a labcsontokon alig van jele a hominizdcios tendenci-
anak. A miocénkori Dryopithecusok és Sivapithecusok ldbcsontjai a recens emberszabdsuak-
kal mutatnak hasonldsdgot, de azemberével alig. Amiocénben az élettér és kovetkezésképpen
a fenti csalddok mozgdsformdja is megvdltozott. Az emberi ldb evoluicidja a pliocénben
kezdddott.

2. A felegyenesedett testtartds, a bipeddl jaras a miocén €s pliocén hatdran kezdddatt, ennek
megfelelden viszonylag gyorsan alakultak ki a ldb emberi vondsai. EIGbb a labtdcsontok
alakja €s elrendezése, czzel egyidejileg a hallux mozgathatésdganak megszinte az Australo-
pithecusnal jelentkezik. Valamennyi csontmaradvanyuk és labnyomaik arra utalnak, hogy az
Australopithecus mdr obligdt bipeddl mozgasu volt, jollehet1dban még nem alakultki a humdn
jellegzetesség, a talpi boltozat. A talpi pdrna fejletlen volt.

Az Australopithecus szavannalaké volt, teljesen felhagyott a fiiggeszkedd, erddlako élet-
moddal. A jards mechanizmusa, a testsily eloszldsa, az aldtamasztdsi pontok lényegében
emberi jellegick.

3. AHomo habilis laba és als6 végtagja mind ardnyaiban, mind szerkezetében megegyezett
a H. sapiensével. A ldbon kialakult a hosszanti és hardnt boltozat. Egyenstilyi szervének
méretei és megegyeznek a H. sapiensével. A H. habilis és a H. sapiens laba kozott alig van
kiilonbség. Azt mondhatjuk tehat, hogy a H. habilissel befejezddott a 1ab evoldcidja, és a H.
erectus megjelenése 6ta (1,5 millié éve) az emberi 1db nem vdltozott.

4. A koponya és a lab nem pdrhuzamosan fejlédtek. Az A. africanus és A. afarensis
koponyadrtartalmat 600 ccm koriilinek adjak meg (Wood 1992). Ezek az értékek messze
elmaradnak a H. sapiens koponyatrtartalmatol. Ezzel szemben az A. afarensis ldba, jardsme-
chanizmusa, a testsuly dtvitel Iényegében azonos volt a H. sapiensével, noha talpi boltivet
még nem tartalmazott. A H. habilis koponya drtartalma alig fele akkora, mint a H. sapiensé,
czzel szemben ldba (beleértve a talp boltozatokat €s a 1db/test, valamint a 1db/1dbszdr ardnyat
is) megegyezett a H. sapiensével. Talan merésznek tinik végkovetkeztetésiink, mégis azt kell
mondanunk, hogy az evolicid folyamatdban a ldb gyorsabban fejlédott és alakult ki a mai
formdjivd, mint a koponya.
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Jegyzetek

[1] Sokan a kéz szerkezetét és mikodését tekintik specidlis emberi sajatossdgnak, jéllehet az emberszabdsuak
és a human kéz struktirdjaban €s alapfunkcidiban nincsen elvi kiilonbség. A Primatdk és az ember keze
kozott elsdsorban méret- és ardnybeli eltérések taldlhaték a csontozaton. Az intrinsic izmok eloszldsa,
valamint emberben a hosszi hiivelykujj hajlité izom megléte szemben az emberszabdsiakéval, ahol a
hiivelyknek nincsen kiilon hajlité izma és ina, hanem a kozos ujjhajlité (m. flexor digit. longus egyik ina)
végziapollex flexidjdt, olyan eltérések, amelyek az emberi kéz manipulativ képességét jelentGsen novelték,
de nem jelentettek olyan konstrukcids vdltozdsokat, mint az alsévégtagok kozotti kiilonbségek (J6zsa L.:
kozoletlen vizsgalatok).

[2] A paleontolégiai és comparitiv anatémiai vizsgdlatok értékeléséhez figyelembe kell venni a filogenetikai
viszonyokat, a genetikus affinitds fokdt. igy sem konnyd egy-egy jellegzetességrdl (pl. az iziileti felszin
domborulati viszonyair6l megallapitani, hogy primitiv vagy fejlettségi jelnek tekintheté-e. Aztis figyelem-
be kell venni, hogy a progressziv evollcids specializdci6 nem feltétlendil jdr egyiitt komplexebb struktirdk
kialakuldsdval. Példdul az elsé terrestridlis eml&sok labtéesontozata 11 tagad volt, amely a sokkal fejlettebb
emldsokben 7-re redukdlédott (Romer 1966). Nem kétséges, hogy a fejlédés sordn a tarsalidk egyszertibb
szerkezete alakult ki, mint a kevésbé fejlett fajokban volt.

[3]A plantigrdd jardskor az egyed hdts6 végtagjdval a teljes talpfeliiletre 1ép. A tdmaszkodasi feliilet megnove-
kedése, a kedvezdbb silyelosztds lehetéve teszi, hogy a plantigrad emlGsok rovidebb-hosszabb idére csak
ahdtsé végtagjaikon dlljanak, esetleg rovidebb tdvolsdgra a két végtagon menjenek. A kiilonbozd cickdnyok
és mokusok tdpldlkozas és figyelés kozben a hdtsé ldbaikon dllnak, a medvék pedig gyakran kozlekednek
is két ldbon.

[4]A helyzetvdltoztatas modozatait els6ként Arisztotelész elemezte és probdlta rendszerbe foglalni. Jollehet a
bipedal és quadripedal jards kozott kiilonbséget tett, atalajt éré ldbfeliilet szerint nem kiilonitette el a fajokat.
Kétezer évvel késébb Leonardo da Vinci ismerte fel, hogy az ember, a medve €s a menyét jardsaban kozos
a plantigrad talajfogas, de arra is rajott, hogy ezek labdnak szerkezete, f6ként pedig a tarsalidk elhelyezke-
dése erdsen eltérd (Jozsa 1997).

[5]Az emlGsok ldb-evolicidjanak direkt bizonyitékai szegényesek. A legkordbbi leletek Eurdpa, Afrika és Kina
Rhaeto-Liassic iiledékeibdl valok. A Tricodontok (Eozostrodon, Megazostrodon) és Eutheria fajok kozel
200 millié éve éltek, szamos ldbtéesontjukat ismerjiik (Szalay 1982, SzalayDecker 1974). A fejlédés korai
szakdban a legjelentésebb viltozasnak tekinthetd, hogy az emlGsokben a talus a calcaneus folé keriilt. A
Reptilidkban az ugrécsont nem volt szuperpozicidban a sarokcsonthoz képest. A fibula teherviseld szerepe
csokkent, anndl nagyobb mértékben, minél kifejezettebbé vilt a szuperpozicié az evolicié sordn. A talus
szuperpoziciéjdval megteremtédott a 1db prondcids-szupindcios (eversids-inversiés) mozgdsanak lehetdsé-
ge (Lewis 1964, 1980b). Ez a csavar- vagy helyesebben zsanér-mozgds redukdlta a calceneus fejét, a talus
és naviculare kozotti iziiletet pedig feszesebbé tette.

[6] A bevezetSben emlitettiik, hogy az emberi kéz clvileg nem kiilonbozik a féemlGsokétél. A hiivelyk
oppondlhatosaga az evolicio igen korai szakaszdban, mintegy 36-54 milli6 éve kialakult, €s ez a sajatossiga
azota is megfigyelhetd valamennyi féemlGs kezén.

[7] A tibia megerdsodése mellett egyes Necrolemur, Nannopithex fajokban a sipcsont és fibula distalis vége
fuziondlt, €s ez a jelenség a mai Tarsius fajokban is megfigyelhetd.

[8] A Parapithecidae csalddban a talus-fej széles, az iziileti felszin alig ékelSdik be a tibia és fibula kozé. A
fels6 ugréiziilet laza, extrém dorsiflexiot tesz Iehet6vé. A talus alsé felszinén az iziileti felszinek egybefoly-
nak, ami az als6 ugroiziilet nagyfoku eversios-inversios képességét mutatja. A talocruralis és talocalcanealis
iziilet igen hasonlit az arboredlis quadruped mozgdst végzG majmok iziileteihez. A calceneocuboidalis
izfelszinek szélesek, a cuboideum és calcaneus morfologidja arra utal, hogy az ezek kozotti iziilet
csokkentette a ldb eversiojdt. A Parapithecus tarsaliak multivaridcios statisztikai elemzése arra utal, hogy
mozgdsuk a recens tjvildgi majmokéhoz lehetett hasonlé (Conroy 1976b).

[9] A Dendropithecusokat tartjdk a gibbonok és simiangok &sének. A Dendropithecusok végtagjainak csontjai
igen hosszdak €és viszonylag gracilisek, ezzel szemben a ldbtécsontok elsdsorban a Proconsulokéval
mutatnak egyezést (Andrews és Groves 1975, Conroy és Rose 1983).

[10] Természetes, hogy a leleteket nem kdrositjdk azzal, hogy mikroszképos vizsgélatnak vetik ald, jéllehet a
csontstruktira elemzése olyan informdciokat adhatna, amelyekbdl kovetkeztetni lehet a funkcidra. A
csontgerenddzat elrendezddése, a teherviselésnek, az dllds és jards testhelyzetének megfeleléen alakul
(Sinha 1985). Az viszont teljesen érthetetlen, hogy a lelet épségét nem kdrosité radiolégiai vizsgdlatokra
miért nem keriilt sor. Wood Jones 1949-ben hivta fel a figyelmet a rontgenvizsgalatok jelentGségére. Aztota
a radioldgiai vizsgdlatok lehetdsége a szdmitégépes rétegvizsgilattal (computer tomograf = CT) és a
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mdgneses magrezonancia vizsgalattal (magnetic resonance imaging = MRI) béviilt. Ezek az eljdrdsok
alkalmasak arra, hogy legaldbb részben helyettesitsék a mikroszképos vizsgdlatokat. Nincs tudomdsunk
arrdl, hogy a fosszilis tarsalidk rtg, CT, esetleg MRI felvételei megtorténtek volna. Pedig a csont belsd
szerkezete, a gerenda és a lamella rendszer orientdcidja rendkiviil érzékenyen reagdl a terhelés és mozgds-
forma viltozdsokra. Torok (1993) genu valgum (ismertebb nevén X-ldb) esetén a tibiafej szivacsos
dllomanydnak jelentds dtépiilését észlelte. A genu valgum esetén a terhelés és mozgdsmechanizmus csak
csekély mértékben tér el az ép viszonyoktol, mégis kifejezett strukturdlis eltéréseket okoz. Mennyivel
inkdbb lenne varhaté a kiilonbség, amikor a quadripedal vagy bipeddl, esetleg a kevert mozgédsformdra
kellene kovetkeztetni?

[11] Az angol irodalomban "knuckle walking" kifejezéssel jelolik azt a jardsmechanizmust, amit a ma €l§
emberszabdsuak is gyakorolnak. Ennek az a Iényege, hogy hatsé végtagjaik plantigrad helyzetben vannak
a talajon, mellsé végtagjaik -1V ujjainak distalis és kozépperce koriilbeliil 90° flexidban van, ezeknek az
ujjaknak a dersalis felszine tdmaszkodik a talajra, az V. ujj lehet flektdlt helyzetben (mint a csimpdnznal),
vagy semiflektdlt dllapotban, amikor a behajlitott II-IV. ujjtdl kissé abdukdlva kitdmasztja a kéz laterdlis
sz€élét (mint a gorillandl). Ezt a réviden ismertetett "knuckle walking" kifejezést prébdlom helyettesiteni az
ujjhdti jardssal. Ez a jardsméd a ma €16 fajok koziil kizdrélag a csimpdnz és gorilla technikdja, a tobbi
féemlGs (beleértve az orangutdnt is) a talpdra €s tenyerére 1ép (Bauer 1977, Jenkins 1972, Susman et al.
1980, Schaller 1963, Napier és Napier 1967).

[12] Az irodalomban a hivatalos A. L. 288-1 megjel6lés helyett gyakran haszniljdk a lelet becenevét, a Lucy-t
is.

[13] Az Australopithecus ldbnyom eltekintve a méretbeli kiilonbségektSl mindenben egyezik a mai, lidtalpas
ember ldbnyomadval. Szellemesen demonstrdlta ezt Crelin (1983), amikor a sajat lddtalpas labnyomat és az
Australopithecus ldbnyomot egymads mellett dbrdzolta. Mai méreteket tekintve, az egyik ldibnyom koriilbe-
liil 26-27-es libméretnek felel meg. Ez egy mai 7-9 éves gyermek ldbnagysiga. Messzire vezetne a
labméretbdl a termetre kovetkeztetni, mégis megkockaztatjuk, hogy a libnyomat otthagyé Australopithecus
is koriilbeliil akkora termetd lehetett, mint egy mai kisiskolds gyermek.

[14] A talp hdrom ponton, sarok, I. ujj sugara (beleértve a metatarsophalangealis iziiletet is) és a IV-V. metatarsus
fejére tamaszkodik. A 1V-V. ldbujjak csak csekély mértékben vesznek részt az aldtdimasztisban. Ez a
tehereloszlds jelentkezik az inak mérteiben és szakitoszilardsdgaban is. Az dregujj flexor és extensor indnak
szakitdszildrdsdga egy nagysdgrenddel nagyobb, mint a II-IV. ldbujjaké. A ldbujjak inainak szakitdszildrd-
sdga kozott is szignifikdns kiilonbségek vannak. A legerdsebb a IV. majd V., I1. és I11. sorrendben csokken
a labujj hajlito és feszitd inak szakitoszildrdsdga (J6zsa 1983, J6zsa €s Kannus 1997).

[15] Leakey és mtsai elsé kozlése (1964) utdn nyomban megindult a vita arrél, hogy a Homo habilis nem
kiilonbozik az Australopithecusoktél, masok pedig Homo spaiens (!!)-nek vélték. Az elmdlt harminc évben
lecsendesedett vitaval nem kivanunk foglalkozni, elfogadjuk (Wood (1992) higgadt 6sszegzését, aki 14
pontban foglalta dssze azokat a jellegzetességeket, amelyek a H. habilist 6ndll6 taxonnd mindsitik.

[16] Végtagcsontok csak Olduvaiban és Koobi Foraban fordultak eld, ezért a tobbi csak koponya- és
forgmaradvanyt tartalmazo lelettel itt nem foglalkozunk.

[17] A H. rudolfensist sokan nem fogadjék el 6ndll6 fajnak.

[18] Voltak akik egy harmadik fajt, a H. ergastert is leirtdk a Koobi Forai anyagban, a koponya és praemolaris
fogazat alapjan. Ma dltalaban kevesen fogadjdk el a H. ergaster Iétezését. Tekintve, hogy végtagcsontok
nem voltak a H. ergasternek meghatdrozott leletekben, ezért dllasfoglaldsunknak sincsen értelme.

[19] A majmok ldbdban a medialis cuneiforme és [. metatarsus kozotti iziilet sikja koriilbeliil 60°-os szoget zar
be a lab hossztengelyével, ez teszi lehetdvé a hallux oppozicigjat. A H. habilisndl (és a késébbi emberi
taxonokban) az I. metatarsus és cuneiforme kozotti iziilet el6re tekint, az iziilet sikja kozel derékszogd a
1db hossztengelyére.

[20] Morton 1935-ben, anélkiil, hogy ismerte volna az olduvai leletet, igy foglalta Gssze az ember és
emberszabasuiak liba kozotti kiilonbséget, hogy az I-11. metatarsus kozotti divergencia emberben mindig
kisebb 15"-ndl, emberszabdstiakban pedig mindig nagyobb 40"-ndl. Jéllehet Morton nem antropolégus/pri-
matolégus, hanem orthopédsebész volt, helyesen kovetkeztetett, amikor tigy vélte, hogy az evoliicié sordn
akkor beszélhetiink emberi 1dbrél, ha az I-11. metatarsus kozotti divergencia 15" ald csokken. Az OH 8 ldb
egyebek mellett ennek a kritériumnak is megfelel.

[21] A calcaneocuboidealis iziileti viszonyokat csak a ma €16 emberszabdsuak és az OH 8, illetve H. sapiens
reldcidjdban lehetett elvégezni, ugyanis sem Proconsul, sem Sivapithecus cuboideum és értékelhetd
calcaneum még nem kertiilt el6.

[22] Emberszabdstakban és majmokban a talocuralis iziilet el6refelé és hatrafelé egyardnt nyitott, ami széles
dorsal és plantarflexiés mozgdstartomdnyt engedélyez.
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[23] A pliocénkori labnyom vizsgdlatokhoz kortdrs fiatal férfi €s n6 homokban val6 jardsa adta a kontrolképe-
ket.

[24] A 14b és testmagassag Osszefiiggéseinck megdllapitdsdhoz a ma €16 legalacsonyabb populdcid, a Mawabi
pigmeusok adatait vették alapul. Ezekben a testmagassdg 15,5%-a a 1ab hossza. Charteris és mtsai (1981)
részben ezekkel a viszonyszdmokkal szdmoltak, részben a recens (europid) ember adataival. A pigmeus és
europid viszonyszdmok kozott nem taldltak értékelhet6 kiilonbséget, ezért gy vélték, hogy a viszonysza-
mok a pliocén Hominidékra is alkalmazhatok.

[25] Az eredeti leirds szerint a jobb-bal 1db talajfogdsa kozotti tdvolsdg a 1épés, az azonos ldb két egymadsuténi
talajfogdsa kozotti tdvolsdg a "hosszilépés". Tekintve, hogy a magyarban a hosszilépés kifejezést egészen
mas fogalomra haszndljdk, helyesebbnek tartottam az angol kifejezést a "teljes 1épéshossz"-szal helyette-
siteni.

[26] A Lactoli libnyomokon jél latszik, hogy az dregujj nem oppondlhatd, abdukalhatd, alkalmatlan a fogdsra,
fliggeszkedésre, de igen nagy szerepe van a talpra nehezedd testsily megoszldsdban, tovabbd a 1épéskor a
libnak a talajrél valé ellenditésében. A pliocén ldbnyomokon mdr j6l ldthaté a harompontos aldtdmasztas,
illetve silymegoszlds (lasd a 14. jegyzetet is).

[27] A Koobi Fora-i ldbnyomok koziil (a 15 emberi nyomon Kiviil) azonositani tudtdk két vizil6 faj, egy
topi-szerd kér6dzd, egy daru és egy lile ldbnyomait.

[28] A 26 cm-es ldbhosszisag koriilbeliil 40-41-es mai ldbméretnek felelt meg. Ha hozzavessziik a 10 cm-es
libszélességet, azt mondhatjuk, hogy a H. erectusnak hosszu, de viszonylag keskeny laba volt.

[29] A 1épés és jards mechanizmusdval késébb részletesen foglalkozunk. Itt most csak a talajfogdsra (0 fdzis)
és az oregujjal valé ellenditésre (100% fdzis) utalunk.

[30] A vértessz6l6si H. erectus leletek postcranialis csontokat nem tartalmaztak.

[31] Az emberszabdsdak 1dbdban a m. peroneus longus végzi a transmetatarsalis adductiét. Ez a mozgds az
embernél kivihetetlen, a m. peroneus longus tapaddsa medio-posterior irdnyba keriilt, és a ldbboltozat
tartdsdban vesz részt.

[32] Az iziiletek szamdban igen nagy varidci észlelhetS az emberi ldbon. El6fordul, hogy az I. metatarsus
nemcsak a medialis cuneiforméval, hanem a II. 1dbk&zépesont oldaldval is izesiil. Hasonl6 varidcié gyakori
az os cuboideum, V. metatarsus €s IV. metatarsus kozott. A talus és calcaneus kodzott lehet egy-két, vagy
elvétve, harom izfelszin is, és ezek kdzosen mint alsé ugréiziilet mikodnek. Az anatémiai varidciék miatt
pontos szam nem adhaté meg, helyesebbnek véltiik, ha az emlitett teriileten 20 koriili iziiletr6l beszéliink.

[33]) Az emberi 1db evolicidja, tgy winik, a H. habilis H. erectusndl befejezodott. Ezek a viszonylag fiatal
struktirdk azonban nem mindig és nem mindenben felelnek meg a kovetelményeknek. Tekintsiink mos el
az extrém nagy, afiziol6gids testtomegtdl, ami az utébbi par szdz, legfeljebb 1-2 ezer év betegsége, és ami
ugyancsak a ldb funkciondlis elégtelenségét eredményezheti. Az elhizdst nem szdmitva is, szdimos olyan
kéros dllapot van, amelyeket kozds csoportba, a "maladaptédciés” betegségek kozé sorolnak. Ezek egy része
atavisztikus elvdltozds, amelyek sordn az evolici6 korabbi stidiumaihoz kézeledd labstruktira alakul ki.
Leggyakoribbak a ldbboltozat eltérései, a pes excavatus €s ennek ellentéte a pes planus (ez utdbbi ismertebb
neve a lidtalp vagy bokasiillyedés). Ugyancsak gyakori maladaptécids eltérés a hallux valgus (biity6k),
amikor az I-II. metatarsus kozott koriilbeliil 15°-nyi divergencia alakul ki. Ritkdbban fordul el§ az I.
metatarsus rovidsége, a metatarsophalangealis iziiletek tengely-eltérései, a 1db iziileteinek lazasdga és még
egy sor egyéb kérkép (Jézsa 1997). Nem célunk ezekkel foglalkozni, csak megjegyezziik, hogy bar a 14b
evolicidja befejezettnek ldtszik, az adaptacié kozelrSl sem teljes.

[34] A talpi pdrna zsirszovetének hallatlan fontossdgdt bizonyitja, hogy a szervezet a legstilyosabb éhezés
(koncentrdciés tdborok, fogsdg) alatt sem fogyasztja el ennek (és még egy-két mdsik teriiletnek) a
zsirszovetét, illetve az abban tdrolt kal6ridt. Mint ismeretes, az éhezés alatt el6bb a zsirtartalékait éli fel a
szervezet, ezutdn a fehérjékhez, elsdsorban izomfehérjékhez nyil, és ha azt is kimeritette, akkor elpusztul,
de még éhhaldl esetén is véltozatlan a talpi és tenyéri zsirparna!

[35] Day és Wickens felvételeit mikroszképosan elemeztiik. A recens férfi és nd sarokpdrndjin azonos
szerkezetd volt a lépéskor bekovetkezd deformdlédds. Ezzel szemben az Australopithecus egyed két talpdn
sem azonos a deformdlddds. A terhelés erGvonalaibdl kiszdmithat6, hogy a recens emberi 1dbon a
deformadlddds legfeljebb 1-2 mm, és a parna szovete egységesen tér ki oldalirdnyba. Ezzel szemben az A.
afarensis joval kisebb testtomege €s talpfeliilete ellenére a deformdlédds nagyobb (2,5-5,0 mm-nyi), és a
talpi parna hulldmosan tért ki oldalra,

[36] A glutedlis izmokban és am. soleusban az I. tipusi rostok ardnya meghaladhatja a 80%-ot. A ldbszdr egyéb
izmaiban koriilbeliil 50%-ban van I. és II. tipusi (fazisos, glikolitikus anyagcseréji) izomrost.
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