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Dvonozno kretanje (bipedalizam) prva je i osnovna odlika koja se javlja u evoluciji hominida i
odreduje pripadnost ovoj razvojnoj liniji. Rad donosi pregled anatomskih prilagodbi i promje-
na nuznih za ovaj nov nacin kretanja kao i pregled vaznijih modela kojima su se pokusali ob-
Jjasniti razlozi te promjene koriste¢i primjere iz arheoloske i paleoantropoloske grade.

UvOD

Dvonozno kretanje (bipedalizam) prva je karakteristika koja nas dijeli od nasih evolucijskih
predaka, odnosno prva odlika koja je prepoznatljiva u fosilnim dokazima hominizacije. Sve odlike
koje se u literaturi cesto navode kao glavne razlike kako od nasih najblizih rodaka, africkih ¢ovjeko-
likih majmuna (Pan i Gorilla), tako i od ostalih primata (posebice veli¢ina mozga, izradba i uporaba
oruda, promjene u morfologiji zuba i smanjenje veli¢ine ocnjaka i sl.) dogadaju se kasnije, nakon
Sto je dvonoZno kretanje vec sasvim razvijeno i predstavlja osnovni nacin kretanja unutar razvojne
linije hominida. U ovom tekstu za sve dvonoZne oblike primata koji su u blizem srodstvu sa ¢ovje-
kom, a pojavljuju se nakon odvajanja linije koja vodi k africkim ¢ovjekolikim majmunima, koristiti
¢emo u literaturi uvrijeZen naziv hominid (natporodica: Hominoidea, porodica: Hominidae). U no-
vije vrijeme, prvenstveno na temelju molekularnih analiza o stupnju srodnosti za iste se oblike ko-
risti precizniji naziv hominin (natporodica: Hominoidea, porodica: Hominidae; potporodica: Homi-
ninae; pleme: Hominini). Radi se o taksonomskoj raspravi o stupnju srodnosti raznih grupa primata
(prvenstveno trojstva Gorilla-Pan-Homo) koja nije predmetom ovog rada te detaljniju raspravu
zainteresirani ¢itaoc moze pronaci u vise publikacija (na pr. WOOD — CONSTANTINO 2004;
WOOD - RICHMOND 2000). Bez obzira na taksonomsku problematiku, medu stru¢njacima pos-
toji slaganje o dvonoznom kretanju kao prvoj i osnovnoj odrednici evolucijskog razvoja covjeka.

Literatura koja se bavi razvojem dvonoznog kretanja vrlo je brojna. U ovom radu iznesen je
pregled anatomskih preduvjeta za uspravno dvonozno kretanje, te se putem najvaznijih fosilnih na-
laza ukazuje na prvu pojavu bipedalizma prepoznatljivu u paleoantropoloskim nalazima. Pitanje
koji nacin kretanja prethodi razvoju dvonoZnosti ne predstavlja osnovnu temu ovog rada te je izne-
sen samo povrSan prikaz i pregled najvaznijih modela.
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PITANJA I TEORLJE O RAZVOJU DVONOZNOSTI

Prvi znanstvenik koji je predlozio da dvonozno kretanje prethodi povecanju mozga bio je
australski anatom Raymond Dart (1925), profesor na sveuciliStu Whitwatersrand u JuZnoj Africi.
Svoje tvrdnje temelji na nalazu Taung 1 (slika 1), prvom objavljenom nalazu australopitecina uop-
ée, i Cinjenici da je zatiljni otvor ovog fosila smjeSten na bazi lubanje, kao i ekoloSkom smjestaju sa-
mog nalaziSta (otvorenija savana, a ne tropska Suma). Dart svoju teoriju isnosi u vrijeme kad vecina
znanstvenika smatra da je prva karakteristika u ljudskom razvoju poveéanje volumena mozga. Nai-
me, »nalaz« iz Piltdowna, kao »potvrda« ovakve morfologije u to je vrijeme smatran istinskim fosi-
lom i nije prepoznat kao prijevara sve do ranih 1950ih (WALSH 1996). Danas znamo da je Dartova
tvrdnja bila ispravna, a brojni fosilni nalazi otkriveni nakon 1925. godine omoguéuju detaljne znan-
stvene analize i odgovore na konkretna pitanja.

Slika 1. Nalaz Taung 1 (fotografija I. Jankovic¢)

Kada se bavimo razvojem dvonoZnosti, osnovna pitanja koja nam se namecu su gdje, kada i
zaSto? Na pitanje gdje se po prvi puta javlja ovaj nacin kretanja na osnovi danasnjih saznanja i fosil-
nih dokaza vrlo je lako odgovoriti. Bududi da je dvonoZno kretanje prva stepenica u razvoju ovje-
ka, a kolijevku ljudskog roda veZemo uz prostor Afrike, samim time odreden je i kontinent pojave
ove evolucijske novosti. PobliZa geografska regija Afrike gdje pronalazimo najranije hominide mi-
jenja se svakim novim (i geoloski starijim) nalazom, premda nema sumnje da je pojava ovog novog
nacina kretanja vezana uz prostor isto¢no od Velike rasjedne doline (Great Rift Valley). Na pitanje
kada se dvonoZno kretanje po prvi puta javlja, nesto je teZe precizno odgovoriti. Noviji nalazi loka-
liteta Tugen Hills pomicu donju granicu pojave ovog nacina kretanja u vrijeme prije 6 do 7 milijuna
godina (SENUT i sur. 2001; PICKFORD — SENUT 2001; AIELLO — COLLARD 2001). Zasto se
dvonoZnost razvija i koji na¢in kretanja prethodi ovom, vjerojatno su najsloZenija od svih pitanja i
bar za sada nisu odgovorena na sasvim zadovoljavajuéi nacin.

U literaturi se kao nacin kretanja koji prethodi razvoju dvonoZnosti navode razne mogucnosti
(za detaljniji pregled vidi RICHMOND i sur. 2001), kao Sto je arborealni kvadripedalizam, teres-
trialni kvadripedalizam, brahiacija, penjanje i sl. (RICHMOND i sur. 2001; GEBO 1992; MEL-
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dela predlaZe da su gorila i ¢impanza zadrZali nacin kretanja zadnjeg zajednickog pretka ovih vrsta i
hominida — nacin kretanja koji u literaturi nalazimo pod imenom »knuckle-walking» (RICHMOND
i sur. 2001; CORRRUCCINI — McHENRY 2001; RICHMOND — STRAIT 2001). Pod ovim nazi-
vom podrazumijeva se ¢etveronozno kretanje s poluuspravnim gornjim dijelom tijela koje se oslanja
na vanjski dio Sake, prvenstveno na distalni i intermedijalni red ¢lanaka drugog do petog prsta Sake.

Modeli kojima se pokusalo objasniti pojavu dvonoZnosti takoder su brojni. Cime to moZemo
objasniti kretanje koje, kako navodi Napier (1967.), predstavlja balansiranje na rubu katastrofe?
Vecina teorija uzima u obzir i prilagodbu na okolis i Sirenje savane (vidi POTTS 1998). Novija fosil-
na otkri¢a ranih hominina, kao §to je Orrorin tugenensis (PICKFORD — SENUT 2001; SENUT i
sur. 2001) 1 Ardipithecus (Australopithecus) ramidus (WHITE i sur. 1994; WORLDEGABRIEL i
sur. 2001) pokazuju da se dvonoZnost javlja unutar staniSta koja predstavljaju kombinaciju Sumskog
i otvorenijeg okolisSa (REED 1997). Jedno od objasnjenja, poznato pod imenom »East side story«
predstavlja model prema kojem klimatske prilike nastale kao rezultat stvaranja Velike rasjedne doli-
ne Afrike (Great Rift Valley), prije svega susa klima i stvaranje savane, uvjetuju pocetni impuls u
razvoju dvonoznog kretanja. Prema ovom objasnjenju (COPPENS 1975; 1994) prostor istocno od
Velike rasjedne doline mjesto je na kojem se razvijaju hominidi, dok se zapadno od nje razvijaju na-
$i najbliZi evolucijski rodaci, africki covjekoliki majmuni.

Tlustracije modela razvoja dvonoZnosti prikazani su na slici 2. U literaturi najcesce citirani
modeli kojima se objaSnjavaju razlozi pojave dvonoznosti ukljucuju tzv. »seed-eating« hipotezu

Slika 2. Modeli razvoja dvonoZnosti (modificirano prema FLEAGLE 1988: 431). 1. noSenje,
la orude i oruzje, 1b. PrenosSenje mladuncadi, hrane i vode, 2. prelaZzenje udaljenosti izmedu
izvora hrane, 3. hranjenje s grmlja, 4. prehrana sjemenkama, 5. briga za obiteljsku zajednicu.
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(JOLLY 1970) prema kojoj ovaj nacin kretanja oslobada ruke za aktivnosti poput sakupljanja sje-
menki, dok Hunt (1994) smatra da se radilo o sakupljanju plodova s grana drveéa. Lovejoy (1981)
povezuje dvonoZznost i oslobadanje ruku za noSenje veée koli¢ine namirnica s razvojem monogam-
nih zajednica — muzjak bi tako mogao donositi viSe hrane u obiteljski logor. Wheeler (1985; 1991;
1992) smatra da kretanje savanom po africkom suncu u uspravnom poloZaju minimalizira povrSinu
tijela izloZzenu suncanim zrakama, te predstavlja termoregulacijsku prednost, odnosno adaptaciju.
Ovaj je model, nadalje, povezan s gubitkom tjelesne dlake i pove¢anim znojenjem (WHEELER
1984; 1992; 1994; 1 vidi QUEIROZ DO AMAROL 1996). Jablonski i Chaplin (1993) predlazu da je
uspravan poloZaj povezan s prijetnjom, odnosno ponasanjem sli¢nim onom u npr. gorile kada se, u
slucaju da se osjeti ugroZen, podiZe na straznje noge te na taj nac¢in pokusava zastraSiti protivnika.
Rodman i McHenry (1980; LEONARD — ROBERTSON 1997; 2001; ABITBOL 1995) vjeruju da
je novi naCin kretanja bio energetski isplativiji (barem na duge staze) nego cetveronozno kretanje po
tlu. Wolpoff (1971) povezuje dvonoznost i uporabu oruda, iako noviji fosilni dokazi dvonoZzZnosti
prethode najranijim arheologkim nalazima (SEMAW i sur. 1997) za vise milijuna godina. Sto god
bio glavni razlog pojave dvonoznog nacina kretanja (a najvjerojatnije je da se radi o viSe uzroka),
nesumljivo je promjena okoliSa odigrala vaznu ulogu te je dvonoZznost pogodovala iskoriStavanju
novonastalog okruzenja (JABLONSKI — CHAPLIN 1993).

ANATOMSKI ZAHTJEVI DVONOZNOG KRETANJA

Kako bi shvatili proces razvoja dvono-
Znosti, vazno je razumjeti koje su se promjene
morale dogoditi u anatomiji da bi ovaj nov na-
¢in kretanja mogao funkcionirati. MoZda je naj-
bolji nacin kojim mozZemo objasniti ove promje-
ne usporeda anatomije ¢impanze (Pan) Ciji je
nacin kretanja CetveronoZan, i covjeka (slika 3).
Za pojasnjenje anatomske terminologije vidi
Krmpoti¢-Nemani¢ (1990) i Platzer (1989).

Jedan od temeljnih zahtjeva uspravnog
polozaja tijela jest uspostaviti centar ravnoteze
pod stopalima. CetveronoZne Zivotinje imaju
centar ravnoteZe izmedu straznjih i prednjih
udova, pa im odrZavanje ravnotezZe ne predstav-
lja poseban problem. Kod ljudi, medutim, cen-
tar ravnoteze nalazi se otprilike u regiji ispred
drugog kriznog kraljeska, a uspravan stav odr-
Zava se putem iliofemoralne sveze (lig. iliofe-
morale). Ovaj ligament najveca je i najcvrséa
sveza u zglobu kuka. Nalazi se na prednoj strani
zgloba i povezuje bedrenu kost i zdjelicu. Stabi-
lizaciju koljena pri uspravnom hodu vrse ukri-
Zene sveze (lig. cruciatum anterius i posterius).
Ova sveza sprijeCava klizanje bedrene (femur) s
vrha goljeni¢ne kosti (tibia), odnosno u¢vrséuje Slika 3. Usporedba zdjelice Cimpanze (A),
koljeno i zadrzava tijelo od pada prema naprijed nalaza vrste A. africanus (B) i Covjeka (C)
(AIELLO — DEAN 1990). (prema CAMPBELL 1966: 124)
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Da bi tijelo CetveronoZca krenulo prema naprijed dovoljna je ekstenzija straznjih udova i sila
gravitacije koja svojim djelovanjem tjera tijelo u Zeljenom smijeru. Funkcionalnost miSi¢a povecéa-
na je nagibom gornjeg dijela zdjelice prema naprijed kao i izduZenjem bocne kosti (os ilium) Sto re-
zultira smjestajem miSi¢nih hvatista pred zglobnu ¢aSicu (dakle biomehanicki olaksava akciju misi-
¢a). lako covjekoliki majmuni, kao i drugi ¢etveronozni primati, ponekad hodaju na dvije noge, to
¢ine uz velik energetski troSak. Razlike u nacinu kretanja ¢ovjekolikih majmuna i Covjeka odraziti
¢e se u mnogim anatomskim detaljima zdjelice, kostiju doljih udova i stopala, kraljeznice itd. kao i
miSiénim hvatiStima. Glavni miSiéi i miSi¢ne skupine vezane uz dvonozan hod ukljucuju glutealne
miSiée, kao i1 prednju i straZnju skupinu misi¢a nadkoljenice (slika 4).
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Slika 4. Smjestaj vaznijih miSi¢a koji sudjeluju u dvonoznom kretanju ¢ovjeka
(modificirano prema NAPIER 1967: 55)

M. gluteus maximus, medius 1 minimus tri su miSi¢a koja imaju vaznu ulogu u razvoju dvo-
noznog kretanja. Najveéi i najsnazniji od njih je m. gluteus maximus. SmjeSten je blizu povrsine i ¢i-
ni ono §to obiCavamo nazivati straznjicom. PolaziSte ovog misica je na straznjem rubu krila bocne
kosti, a hvatiste duZ gotovo Citave straznje povrsine tijela bedrene kosti. Veci dio hvatista vrlo je la-
ko uociti na kostima, buduci da formira izbocenje koje nazivamo linea aspera. Ovaj misi¢ vrsi ek-
stenziju i rotaciju bedra prema van, te ucvrséuje zdjelicu potiskujuéi je prema naprijed. M. gluteus
medius i minimus smjesteni su dublje od m. gluteus maximus i polaze od vanjske strane ruba bo¢ne
kosti, a hvataju se na veliki obrtac (trochanter maior). Oba misSiéa prvenstveno vrse abdukciju bedra
i nadkoljenice i rotaciju bedra prema van. Za razvoj dvonoznosti od velikog je zna¢aja uloga ovih
miSica u ucvrscivanju i uspravljanju zdjelice. Time sprijecavaju pad na bok i omogucavaju uspra-
van stav i hod.
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M. quadriceps i m. sartorius dva su miSiéa koja ¢ine prednju skupinu miSica nadkoljenice i
vrSe antefleksiju kuka i fleksiju, odnosno ekstenziju koljenskog zgloba (ispravljaju nogu). M. sarto-
rius, koji ujedno i rotira nadkoljenicu prema van, polazi sa spina iliaca anterior superior i hvata se
na gornji dio medijalne povrsine goljeni¢ne kosti. M. quadriceps, kao Sto mu ime govori, ima Cetiri
glave, odnosno tvore ga Cetiri miSiéa, m. rectus femoris, te m. vastus lateralis, medialis i interme-
dius. Ovu snaznu grupu misi¢a mozemo vrlo lako napipati na prednjoj strani nadkoljenice. PolaziSte
m. rectus femoris je spina iliaca anterior inferior i gornji dio zglobne ¢aSice na zdjelici. M. vastus
lateralis polazi sa velikog obrtaca i lateralnog dijela linee aspere na bedrenoj kosti, Sto je ujedno i
polaziste m. vastus medialis. M. vastus intermedius ima polaziSte na prednjoj i lateralnoj povrsini ti-
jela bedrene kosti i lateralnoj usni linee aspere. Sva Cetiri miSic¢a prednje skupine spajaju se u jedin-
stveno hvatiste na iveru (patella) i putem ligamenta na hrapavost goljeni¢ne kosti (tuberositas ti-
biae).

Straznja skupina misic¢a nadkoljenice sastoji se, poput prednje, od vise misic¢a. To su m. bice-
ps femoris, m. semitendinosus i m. semimembranosus. M. biceps femoris ima dvije glave, od kojih
jedna polazi sa straznjeg i lateralnog dijela sjedne izbocine, a druga sa lateralnog ruba linee aspere.
Glave se spajaju i zajedniC¢ko hvatiSte im je na lateralnom kondilu bedrene kosti i glavi lisne kosti
(fibula). Ovaj miSi¢ vrsi fleksiju bedra i lateralno rotira nogu. M semitendinosus i m. semimembra-
nosus polaze sa straznje strane sjedne izbocine 1 hvataju se na gornji dio goljenicne kosti i to: m. se-
mitendinosus na medijalnoj strani, a m. semimembranosus na straznjoj strani medijalnog kondila
goljenic¢ne kosti. Glavna uloga ova dva miSica je ekstenzija bedra, fleksija koljena te medijalna rota-
cija noge. Skupno, misi¢i nadkoljenice imaju odlucujucu ulogu u pocetnoj fazi hoda — ekstenziji
bedra.

Najuocljivije razlike vidljive su u arhitekturi zdjelice (slika 3). Osnovne anatomske promje-
ne nuzne za razvoj dvonoznosti ukljucuju (AIELLO — DEAN 1990; McHENRY 1994; CONROY
1997; WOLPOFF 1999):

1. razvoj spina iliaca anterior inferior (hvatiSte m. rectus femoris i m. sartorius),

2. post acetabularna ekstenzija, odnosno vertikalno skracenje bo¢ne kosti te nagib krizne kosti (os
sacrum) koji dovodi gornji dio tijela iznad boka i spusSta centar ravnoteZze,

3. povecanje Sirine ulaza u zdjelicu,
4. Sirenje vanjskog promjera zdjelice koji podrZava unutarnje organe i ujedno povecava biomeha-
nicke odlike miSiéa koji vrse abdukciju,
5. promjena u orijentaciji krizne kosti kako njena baza ne bi blokirala ulaz u zdjelicu.
Glavne razlike u anatomiji zdjelice covjekolikih majmuna i ¢ovjeka iznesene su u tablici 1.

Uz promjene u arhitekturi zdjelice, dvonoZno kretanje zahtijeva i promjenu u anatomiji ne-
kih drugih dijelova tijela. Ljudska kraljeZnica odlikuje se izgledom dvostrukog slova S (slika 5), $to
je rezultat slabinske lordoze i kifoze toraksa, nastalih zbog pomicanja centra ravnoteZe nad spojem
krstacne i bo¢ne kosti i odrZavanja uspravnog stava. Iz istog je razloga zatiljni otvor (foramen mag-
num) smjesten na bazi lubanje, puno anteriornije nego u ¢ovjekolikih majmuna (slika 6) te pri us-
pravnom stavu lubanja balansira na vrhu kraljeZnice. Promjene u bedrenoj kosti ukljucuju izduzenje
vrata te pomicanje hvatiSta m. gluteus maximus na straznji dio tijela kosti. Kut bedrene kosti u ljudi
nadalje dovodi koljena pod zdjelicu (slika 7), Sto olakSava odrZavanje ravnoteze pri uspravnom po-
lozaju tijela (AIELLO — DEAN 1990). Najznacajnije se promjene dogadaju u anatomiji stopala.
Ove su promjene ocite ve¢ pri povr$noj usporedbi stopala covjeka sa stopalom ¢impanze, gorile ili
bilo koje druge vrste primata (slika 8). Ljudsko stopalo odlikuje se dvostrukim lukom — uzduznim i
poprecnim. Bez ovog dvostrukog luka, koji se kao amortizer suprotstavlja stresovima pri hodu, kre-
tanje na dvije noge predstavljalo bi velik problem, pogotovo na duze destinacije (kao $to znaju svi
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Tablica 1. Najvaznije anatomske razlike u zdjelici Covjeka i africkih covjekolikih majmuna

Homo

Pan/Gorilla

Boc¢na kost (os ilium):

— kratka i Siroka

— post acetabularna ekstenzija

— veliki sjedni urez

— lateralna orijentacija gornjeg dijela kosti

— crista iliaca je »S« oblika

— razvijena spina iliaca anterior inferior

— 7ljeb za m. iliopsoas prisutan

— kratka udaljenost od zglobne Casice do
facies auricularis

—relativno velik facies auricularis

Boc¢na kost (os ilium)::

—izduZena i uZa

—nema ekstenzije

— nema ureza

— posteriorna orijentacija gornjeg dijela kosti

— crista iliaca je ravna

— slabo razvijena spina iliaca ant. inf.

— 7ljeb nedostaje

— vecéa udaljenost od zglobne caSice do facies
auricularis

— relativno mali facies auricularis

Sjedna kost (os ischii):
— dobro razvijena spina ischiadica

Sjedna kost (os ischii):
— slabo razvijena spina ischiadica

KriZzna kost (os sacrum):
— relativno Siroka

KriZna kost (os sacrum):
—relativno uska

Slika 5. Usporedba kraljesnice Covjeka (desno) i Covjekolikog majmuna (lijevo)
(prema JANKOVIC — KARAVANIC - BALEN 2000: 21)
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Slika 7. Usporedba kuta bocne kosti u covjeka Slika 8. Usporedba stopala covjeka (dolje) i
(lijevo) i ¢impanze (desno) (prema CONROY, covjekolikog majmuna} (gore) (prema JANKO-
1997: 207) VIC — KARAVANIC - BALEN 2000: 21).

koji pate od tzv. spustenih stopala). Nadalje, petna kost (calcaneus) je ve¢ih dimenzija, a palac (hal-
lux) robustan i nalazi se u liniji s ostalim prstima stopala. Ovo zadnje je ujedno i najveca razlika iz-
medu stopala ljudi i ostalih primata i uvjetuje nas gubitak moguénosti hvatanja predmeta stopalom.
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FOSILNI DOKAZI PRILAGODBE NA DVONOZNO KRETANJE

Nakon $to je ukratko iznesen pregled anatomskih zahtjeva za dvonozno kretanje, okrenimo
se sada direktnim, odnosno fosilnim dokazima za pojavu bipedalizma u evoluciji hominida. Koji su
to od navedenih anatomskih zahtjeva dvonoznosti vidljivi u fosilnim nalazima? Otisci stopala pro-
nadeni na nalaziStu Laetoli (slika 9) u Tanzaniji godine 1976. (LEAKEY i sur. 1976; LEAKEY
1978; LEAKEY — HAY 1979) predstavljaju vaZan doprinos razumijevanju pojave dvonoZnosti u
evoluciji covjeka. Najznacajniji od nekolicine lokaliteta fosilnih otisaka u Laetoliu jest lokalitet G,
otkriven 1978. godine, na kojem su otkriveni tragovi tri individue, dvije odrasle i jednog djeteta

(LEAKEY —HAY 1979; WHITE — SUWA 1987).
Analize otisaka nedvosmisleno ukazuju na to da
je u vrijeme prije oko 3.56 milijuna godina dvo-
nozni nacin kretanja bio sasvim razvijen. Ana-
tomski detalji kao $to su dvostruki luk stopala te
polozaj noZznog palaca u liniji s ostalim prstima
ne razlikuju se puno od morfologije stopala Zi-
vuéih ljudi (TUTTLE 1985; TUTTLE i sur.
1991), iako neki autori ukazuju na odredene raz-
licitosti i arhai¢ne karakteristike (vidi STERN —
SUSMAN 1983) te sumnjaju u to da otisci pripa-
daju vrsti A. afarensis. Analize koje provode
White i Suwa (1987), medutim, pokazuju da ne-
ma razloga sumnjati da je upravo ova vrsta pro-
Setala vulkanskim blatom Tanzanije prije 3.5 mi-
lijuna godina.

Posljednjih nekoliko godina donijelo je
nova zanimljiva i uzbudljiva otkri¢a koja pomi-
¢u inicijalnu pojavu dvonoZnosti (i samim time,
pojavu prvih hominida) za nekoliko milijuna go-
dina u proslost. Nalaz vrste nazvane Orrorin tu-
genensis u miocenskim slojevima nalazista Tu-
gen Hills u Keniji izazvao je veliko zanimanje,
bududi da je njegova starost odredena na ¢ak 6
milijuna godina (SENUT i sur. 2001; PICK-
FORD - SENUT 2001). Analize B. Senut, M.
Pickforda i suradnika pokazuju prilagodbe veza-
ne uz dvonozno kretanje, poput smjestaja hva-
tiSta m. obturator externus i duzeg vrata bedrene
kosti, no uz odredene primitivne karakteristike
vezane uz arborealnu adaptaciju (PICKFORD i
sur. 2002; SENUT i sur. 2001; GALIK i sur.
2004). M. obturator externus je aduktor, fleksor i
lateralni rotator boka. Njegovo polaziste smje-
Steno je na gornjoj i prednjoj strani trupa i donjoj
grani preponske kosti te vanjskoj strani grane
sjedne kosti (opturatorni otvor), a hvata se u tro-
hanteri¢noj udubini gornjeg dijela bedrene kosti.
Ovakav smjestaj doprinosi stabilizaciji zdjelice.

“\ )

Slika 9. Otisci stopala na nalaziStu Laetoli,
Tanzanija (lokalitet G)
(modificirano prema WOLPOFF 1999: 246).
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Uz nalaze vrste Orrorin tugenensis, te vrste Sahelanthropus tchadensis koju dio znanstveni-
ka ubraja medu prve hominide (BRUNET i sur. 2002; ZOLLIKOFER i sur. 2005) stru¢njaci s veli-
kim zanimanjem ocekuju detaljnu objavu postkranijalnih ostataka vrste Ardipithecus ramidus
(WHITE i sur. 1994), najveéeg uzorka ranih hominida koji vremenski prethode vrsti Australopithe-
cus afarensis.

Fosilni nalazi vrste Australopithecus afarensis najbolje su poznati nalazi ranih hominida, pr-
venstveno zahvaljujuci izuzetnoj ocuvanosti fosilnog kostura AL 288-1 (ocuvano je oko 40% skele-
ta), starosti otprilike 3 milijuna godina, popularno nazvanog Lucy (JOHANSON - TAIEB 1976;
JOHANSON i sur. 1982) (slika 10). Ovo je otkrice u Afar regiji Etijopije godine 1974. zadivilo
svjetsku javnost, dok je nadimak, dan prema popularnoj pjesmi grupe The Beatles, dodatno prido-
nio popularizaciji ovog nalaza. Uz kostur Lucy ovoj vrsti pripisujemo i brojne nalaze lokaliteta Ha-
dar u Etiopiji, te je samim time vrsta A. afaren-
sis postala temeljem proucavanja rane etape
evolucije Covjeka (iako, kao Sto je ranije napo-
menuto, danas poznajemo vise vrsta vremenski
ranijih hominida). Vecina stru¢njaka smatra da
je Lucy bila u potpunosti prilagodena dvonoz-
nom kretanju, iako je sama prilagodba bila ana-
tomski neSto drugacija od one danasnjih ljudi
(WHITE 1980; KRAMER 1999; ABITBOL
1995a; McHENRY 1991; 1994; JUNGERS 1991
MACLACHTY 1996), sto se odraZzava u arhi-
tekturi zdjelice (RAK 1991; NAGANO i sur.
2005) i nekih drugih anatomskih regija. Wang i
suradnici (2004) smatraju da razlike u anatomiji
vrste A. afarensis i kasnijih pripadnika roda Ho-
mo (H. ergaster) odraZzavaju prilagodbe kasnijih
hominida na tréanje i hodanje na duZim distan-
cama. Nalazima vrste A. afarensis vremenski
prethode nalazi vrste nazvane Australopithecus
anamensis (LEAKEY i sur. 1995). Morfologija
ove vrste sliCna je onoj A. afarensis-a, iako
nesto primitivnija, posebice u anatomiji Celjusti
i gornjih udova (WARD i sur. 2001). Nalazi pri-
pisani A. anamensis-u dolaze s kenijskih nala-
ziSta Allia Bay i Kanapoi, a datirani su izmedu
3.814.2 milijuna godina prije sadasnjosti (LEA-
KEY i sur. 1998). Zbog sli¢nosti u morfologiji
neki autori smatraju da se radi o vremenski rani-
joj varijanti vrste A. afarensis (vidi COFFING i
sur. 1994). Bez obzira radi li se o zasebnoj vrsti
ili ne, fosili pripisani A. anamensis-u ve¢ poka-
zuju nedvojbene dokaze o prilagodbi na dvo-
nozno kretanje (WARD i sur. 1999; 2001).

Moguce je da su vrste poput A. anamen-
sis, A. afarensis, A. africanus, te H. habilis zadr-
Slika 10. Nalaz AL 288-1 (Lucy) zale odredene arborealne karakteristike, bilo

(fotografija J. Ahern) kao odraz joS$ uvijek prisutne adaptacije na ko-
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riStenje kro$nji drveca pri kretanju (SUSMAN — STERN 1991; STERN 1999; SABATER-PI i sur.
1997; WARD i sur. 2001; WARD 2002) ili kao rezultat mozaicke evolucije i ¢injenice da se odrede-
ne anatomske odlike javljaju (i gube) u razlicito vrijeme. lako postoje odredene anatomske razlike
izmedu spomenutih vrsta te su razni autori predlozili i razlicitosti u nacinu dvonoznog kretanja, od-
nosno smatraju da su neke vrste koristile arborealne resurse vise od drugih (vidi HAUSLER 2002;
DAY — WOOD 1968; OXNARD - LISOWSKI 1980; CLARKE — TOBIAS 1995; DAY — NAPIER
1964), jasno je kako je osnovni nacin kretanja svih hominida dvonoZan. Za razliku od Sterna i Sus-
mana (1983; 1991), Robinson (1972.) smatra da su ove, popularno nazvane »gracilne« vrste bile
sasvim prilagodene na dvonoZno kretanje i koriStenje resursa na tlu, dok su tzv. »robusne« vrste aus-
tralopitecina (ili Paranthropus) u svojoj ekoloskoj nisi ukljucivale i koriStenje arborealnih resursa.
Novije analize kosti stopala ukazuju i na moguénost da su biomehanicke prilagodbe na dvonoZzan
hod kod tzv. robusnih vrsta australopitecina bile nesto drugacije (GEBO — SCHWARTZ, u tisku).
McHenry (1991; 1994), medutim, ispravno primjecuje da kod stvorenja koja su izgubila moguénost
hvatanja stopalom (vezano uz spomenute promjene u arhitekturi stopala i smjestaja palca u liniji s
ostalim prstima) koriStenje arborealnih resursa ne moze predstavljati osnovnu ekolosku nisSu. Koje
god objasnjenje prihvatili, nema sumnje da su australopitecini bili sasvim prilagodeni na habitualno
dvonozno kretanje (LOVEJOY i sur. 1973), te su anatomske prilagodbe na ovaj na¢in kretanja jedan
od osnovnih kriterija za smjesStaj takvih fosila unutar hominida (McHENRY — TEMERIN 1979;
ZILHMAN - BRUNKER 1979).

Nalaz zdjeli¢nih kostiju i dijela kraljeznice vrste A. africanus Sts 14 (slika 11) nalaziSta Ster-
kfontein (BROOM i sur. 1950; BROOM — ROBINSON 1950) datiran je u vrijeme od prije 2.5 mili-
juna godina (VRBA 1982) i prema Langdonu i suradnicima (1991) anatomija kraljeSnice pokazuje
slabinsku zakrivljenost (slabinska lordoza). Vidljiv je lateralni otklon gornjeg dijela bocne kosti

Slika 11. Nalaz Sts 14 nalz}ziéta Sterkfonteip, Juzna Afrika
(modificirano prema JANKOVIC — KARAVANIC — BALEN 2000: 22)
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lovanje pri dvonoZnom kretanju, te je prisutan u vecini nalaza ove anatomske regije australopitecina
(LOVEJOY isur. 1973; BRAIN i sur. 1974; DART 1949; 1958). Analize fosilnih nalaza poput Lucy
(A. afarensis), zatim Sts 14 1 Stw 431 (A. africanus), nedavno otkrivene boc¢ne kosti iste vrste Stw
441/465 (HAUSLER — BERGER 2001) nalazista Sterkfontein, fosilnog nalaza SK 50 (Swartkrans)
(BROOM — ROBINSON 1952; BRAIN i sur. 1974; DAY 1973; MAYER — VAN GERVEN 1978),
kao i fosila nalaziSta Makapansgaat (DART 1949; 1958) u Juznoj Africi, omoguéavaju detaljnija
saznanja o razvoju dvonozZnosti.

Osim zdjeli¢nih i bedrenih kostiju, za proucavanje razvoja dvonoZnosti od velikog znacaja
su fosilni nalazi kostiju stopala. Promjene u arhitekturi stopala vidljive su, osim u ostacima nalaziSta
Laetoli, i u fosilnim nalazima poput AL 288-11 AL 333-115 nalazi$ta Hadar u Etiopiji, Koobi Fora u
Keniji (LEAKEY 1972; 1973), Stw 573 (tzv »little foot«) nalazista Sterkfointein u Juznoj Africi,
koji je ujedno i najbolje oCuvan nalaz stopala (a moZda i najbo-
lje ocuvan kostur) australopitecina uopce, zatim nalazima loka-
liteta Kromdraai (BROOM 1943). Detaljan opis anatomskih
promjena u stopalu donose Latimer i Lovejoy (1989; 1990a;
1990b). Anatomija ovih fosilnih nalaza u potpunosti odgovara
otiscima lokaliteta Laetoli — nema otklona palca i prisutan je
dvostruki luk (LANGDON i sur. 1991), dok ¢lanci prstiju, iako
ponesto zakrivljeni, u potpunosti odgovaraju dvonozZnom stvo-
renju (LATIMER — LOVEJOY 1990b). Analiza petnih kostiju
(calcaneus) nalazista Hadar (AL 333-8 1 AL333-55) takoder po-
kazuju da se radilo o stvorenju u potpunosti prilagodenom bipe-
dalizmu i njihove morfometrijske karakteristike svojim su vri-
jednostima unutar varijacije opaZene u danasnjim ljudskim po-
pulacijama (LATIMER — LOVEJOY 1989).

Vremenski nesto mladi, nalaz gotovo cijelog stopala jed-
ne individue (OHS), pripisane vrsti Homo habilis pronaden je
na poznatom lokalitetu Olduvai Gorge u Tanzaniji (slika 12).
Vise autora smatra da karakteristike ovog nalaza odgovaraju u
potpunosti ranije spomenutoj anatomiji i prilagodbama na habi-
tualni bipedalizam, iako postoje odredeni primitivni anatomski

detalji u odnosu na kasnije pripadnike roda Homo (DAY — Slika 12. Nalaz stopala OH8

NAPIER 1964; DAY — WOOD 1968; OXNARD — LISOWSKI nalazista Olduvai Gorge, Tan-

1980). zanija (fotografija I. Jankovic)
ZAKLJUCAK

Razvoj dvonoznog kretanja predstavlja prvu odliku po kojoj se ljudi razlikuju od svojih naj-
bliZzih rodaka, ¢ovjekolikih majmuna a koja je vidljiva u fosilnim nalazima. Tijekom evolucije ho-
minida, nacin prilagodbe na dvonozno kretanje se razlikuje u pojedinih vrsta, a moguce je da se vr-
ste razlikuju i koriStenju odredenih ekoloskih nisa. U kasnijoj etapi evolucije covjeka (Homo ergas-
ter/erectus) izgleda da dolazi do vecih evolucijskih pritisaka u smjeru iskoriStavanja vecih prostora
savane ili/i tr¢anja i hodanja na duZe udaljenosti. Ovo je osobito vidljivo pri usporedbi svih ranijih
vrsta (ukljucujuéi i H. habilis/rudolfensis) s nalazima pripisanim vrsti H. ergaster i H. erectus, te
kasnijih ljudi. Nacin kretanja koji prethodi razvoju dvonoznosti ostaje upitan, dok je sam razlog ove
promjene predmet brojnih rasprava u antropoloskoj literaturi. Najvjerojatnije je da se radi o kombi-
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naciji vise ¢imbenika, pri ¢emu su promjene u okoliSu nesumnjivo odigrale vaznu ulogu. Fosilni na-
lazi raznih oblika hominida omogucuju uvid u anatomske promjene i prilagodbe vezane uz razvoj
dvonoZnosti. Noviji pristupi istraZivanju ove problematike, poput analiza srednjeg uha (SPOOR i
SUR. 1994; 1996) ukazuju na mogucénosti drugacijeg pristupa proucavanju evolucije ranih homini-
da. Otisci stopala koje su nasi pretci ostavili u vulkanskom blatu Tanzanije prije viSe od 3.5 milijuna
godina odjekuju u otiscima koje danas pripadnici nase vrste ostavljaju na povrSini mjeseca. Mala
stopala ponekad uistinu ¢ine velike korake.
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SUMMARY
SMALL FEET — LARGE STEPS

The development of bipedal locomotion as the first stage in human evolution

Bipedal locomotion is the first feature to arise during human evolution and therefore used to
define the beginning of the hominid/hominin clade. This review paper is aimed to present a general
overview of main theories on where, when and why this novel mode of locomotion arose. As under-
standing of necessary anatomical changes and adaptations related to bipedalism is crucial for under-
standing hominid/hominin evolution, most important of these changes are summarized. Further,
origin of bipedalism is traced through the fossil record for hominid/hominin evolution and most im-
portant fossils showing bipedal adaptations.
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