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Funkcjonalno-adaptacyjne uwarunkowania
zmiennosci morfologicznej twarzy
australopitekow

Katarzyna A. Kaszycka

Abstract

MORPHOLOGICAL DIFFERENCES WITHIN AUSTRALOPITHECINE FACES AS A REFLECTION OF
DISTINCT FUNCTIONAL ADAPTATIONS. The purpose of this paper is to discuss whether the differences
in the faces of three australopithecine species (A africanus, A. robustus and A. boisei) are responses to different

dietary adaptations.
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W step

Zmiennos¢ wsrod wcezesnych homini-
déw, zwanych australopitekami, dotyczy
wielu cech, w tym takze pewnych cha-
rakterystyk morfologicznych czaszki, a
przede wszystkim: morfologii twarzy,
wielkosci i proporcji zebow, a takze mi-
kroskopowo rejestrowanych wzoréw star-
cia zebéw, zwigzanych z rodzajem spo-
zywanego pokarmu.

Hipoteza, ze zwyczaje pokarmowe,
poprzez naprezenia powstajgce w ko-
$ciach twarzy w trakcie procesu zucia
przy udziale silnych mies$ni - zwacza i
skroniowego (m.masseter im. temporalis)
moga mie¢ wptyw na morfologie twarzy,
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wydaje sie prawdopodobna. Celem
przedstawianej pracy jest prdoba zbada-
nia, czy réznice morfologiczne twarzy
trzech gatunkéw australopitekéw - Au-
stralopithecus africanus, Australopithecus ro-
bustus i Australopithecus boisei mozna uz-
na¢ za takg wiasnie funkcjonalng
adaptacje - przystosowanie ze wzgledu
na roznice w diecie.

Poniewaz jednym z najwazniejszych
zrédet informacji na temat diety kopal-
nych istot jest ich uzebienie, to pierwsze
historycznie biorgc - hipotezy dotyczace
roznic pokarmowych australopitekow
byty oparte na analizach wielkosci i pro-
porcji ich zebow. w porownaniu ze
wspotczesnym cztowiekiem, wszystkie
gatunki australopitekéw charakteryzo-
waly sie znacznie powiekszonymi zebami
trzonowymi (wielkoscig doréwnujgcymi
nieomal gorylowi [woLPOFF1975]) i zmo-
laryzowanymi przedtrzonowcami. Z dru-
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giej strony ich siekacze i kty byty stosunko-
wo niewielkie - u tak zwanych ,,masyw-
nych" australopitekow wielkoscig zblizone
do ludzkich. W szczegotach jednak, propo-
rcje i wielko$¢ poszczegolnych zebdw roz-
nig sie,.znacznie miedzy poszczeg6lnymi
gatunkami. Trzonowce i przedtrzonowce
form masywnych (A. robustus i A. boisei) sg
generalnie wieksze niz u A. africanus, na-
tomiast siekacze, a szczeg6lnie kly, sg
mniejsze. W wyniku wspomnianych réz-
nic w wielkosci, réznig sie tez proporcje, a
mianowicie stosunek wielkosci zebow
przednich do tylnych oraz zebOw prze-
dnich do ogdlnej wielkosci ciata. Roznice
te, a takze niektore inne, ROBINSON [1954,
1972] wyjasniat sugerujac, ze ,,smukie”
australopiteki byly wszystkozeme, a ich
stosunkowo duze zeby przednie, a szcze-
g6lInie kiy, byty przydatne przy spozywa-
niu pokarmu miesnego. Inaczej rzecz sie
miata u roslinozernych form masywnych
- ich wielkie przedtrzonowce i trzonowce
byty przystosowane do wegetarianskiego
sposobu odzywiania.

Podobny kierunek rozumowania ujaw-
nia sie w wielu pdzniejszych teoriach doty-

czacych adaptacji pokarmowych austra-
lopitekdw. Najogdlniej rzecz biorac, o
diecie wczesnych hominidéw wniosko-
wano na podstawie danych poréwnaw-
czych: prymatologicznych i morfologicz-
nych, dotyczacych wielkosci zebdw, ich
powierzchni kontaktowych i sposobow
Scierania tych powierzchni. Jedni autorzy
[Grine 1981; Kay 1985; LUCAS i wsp. 1985]
dochodzili do wniosku, ze pomiedzy po-
szczegOllnymi gatunkami australopitekéw
istniaty réznice w diecie, inni natomiast
stwierdzali, ze takich réznic nie da sie uza-
sadni¢ [wALLAcCE 1975]. Autorzy, ktorzy
roznice znajdowali, zgadzali sie zasadni-
€zo, ze A. robustus oraz A. boisei specjalizo-
waly sie w odzywianiu drobnymi i twar-
dymi cze$ciami roslin. Odmienny poglad
wyrazit jednak PeTERs [1981], ktéiy na
podstawie analizy mechanizmu i wydolno-
§ci zucia stwierdzit, ze jesli gatunek A. afri-
canus uzna¢ za Robinsonem za wszystko-
zemy, to formy masywne nalezatoby
uwaza¢ za ,,superwszystkozercow", ponie-
waz ich aparat ¢ucia byt tak wydajny, ze
mogty korzysta¢ z dowolnego rodzaju po-
b

Rys. 1. Mikroskopowy obraz startej powierzchni zujacej zebéw trzonowych przedstawicieli dwu gatunkéw
australopitekow: a- A. africanus (STS 28); b - A. robustus (SK 42) [Kay, Grine 1988]. Odcinek skalujacy odpo-
wiada dtugosci 100 (im
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karmu, czego nie da sie powiedzie¢ o for-
mach ,,smuktych".

Od konca lat siedemdziesigtych zaczeto
stosowac¢ mikroskopowag analize starcia ze-
bow w celu rekonstrukcji zwyczajéw po-
karmowych zwierzat. Badania takie wyko-
nywano z uzyciem mikroskopu ska-
ningowego, na odpowiednio wykonanych
replikach zebOw. Ocenie poddawano
ksztatt i liczbe mikros$ladéw; przypadaja-
cych na jednostke powierzchni zeba. Tak
wiec obserwowano ,,rysy" (scratches) -
podtuzne i waskie zarysowania szkliwa
oraz ,dotki" (pits) - Slady krotsze, lecz
szersze. Stwierdzono, ze u zyjacych obec-
nie przedstawicieli naczelnych wspomnia-
ne mikroskopowe $lady na zebach wyste-
puja w réznych formach, w zaleznosci od
zwyczajow pokarmowych [TEAFORD, WAL-
KER 1984; TEAFORD 1985]. Opisywany ro-
dzaj analizy pozwalat odréznia¢ zwierzeta
owocozeme od tych, ktore sa przede wszy-
stkim lisciozercami, a takze zwierzeta od-
zywiajace sie twardymi obiektami, od je-
dzacych przede wszystkim migkkie owoce.

Mangaba

Poniewaz technika badania mikrosla-
déw okazata sie uzyteczna w badaniach
zyjacych obecnie naczelnych, to Grine i
Kay wykorzystali ja w celu zrekonstruo-
wania diety wczesnych hominidéw (au-
stralopitekéw). Zbadano pod tym wzgle-
dem pewng liczbe statych [GrINE, Kay
1988; KAY, GrRINE 1988] i mlecznych trzo-
nowcéw [GRINE 1981] o réznych sto-
pniach starcia, nalezacych do dwoéch ga-
tunkéw australopitekéw: A. africanus i
A. robustus. Wyniki okazaty sie interesuja-
ce. Po pierwsze, stwierdzono istotnie roz-
nice czestosci ,,rys" i ,,dotkbw" na bada-
nych zebach: 49% rys i 51% dotkéw u
A. robustus i odpowiednio - 71% i 29% u
A. africanus. Po drugie, badane gatunki
roznity sie rozmiarami (dtugoscig i szero-
koscig) mikrouszkodzen - rys i dotkéw:
istotnie szersze byty one u A. robustus niz
u A. africanus. Po trzecie wreszcie, na ze-
bach A. robustus zarysowania wykazywa-
ty wiekszg zmienno$¢ ukierunkowania
(przyktady mikrosladéw przedstawia
rys. 1).
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Rys. 2. Wskazniki procentowe udziatu dotkéw irys wéréd mikrosladéw starcia na powierzchni zujacej ze-
boéw trzonowych u réznych gatunkéw naczelnych [Kay, Grine 1988]
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Opisane wyzej roznice w mikrosla-
dach na trzonowcach A. africanus i A. ro-
bustus wyraZznie sugerujag odmiennosci
diety tych dwoch gatunkéw wczesnych
hominidéw. KAY i GRINE [1988] podsu-
mowujg swoje wyniki stwierdzeniem, ze
chociaz ogélne cechy aparatu zucia u obu
gatunkow wskazujg na roslinozernos¢, to
jednak mikroslady na zebach A. africanus
sg podobne do tych, jakie obserwuje sie u
dzisiejszych naczelnych o diecie ztozonej
gtéwnie z lisci i miesistych owocow
(rys. 2). A. robustus jest pod tym wzgle-
dem podobny do tych sposréod zyjacych
dzi$ naczelnych, w ktorych diecie liczne
sg twarde skiladniki, takie jak ziarna,
orzechy czy nasiona roslin stragczkowych.

Australopithecus africanus jako
przyktad ,,normalnej" funkcji

Sposréd trzech gatunkow, ktore beda
poddane dalej analizie, A. africanus zostat
odkryty najwczesniej. Jest on réwnoczesnie
z nich najstarszy (3,0-2,3 min lat [Vrba
1985]) i najmniej wyspecjalizowany.

Wiele cech twarzy omawianego ga-
tunku ma charakter prymitywny (po-
wszechny). Cechg charakterystyczng jest
miedzy innymi silnie wyrazony progna-
tyzm twarzowy - wskaznik prognaty-
zmu moze osiggac¢ 137% [woLPoFrF 1975].
Zaréwno podniebienie, jak i cata szczeka
sg wysuniete silnie ku przodowi. Te wia-
Sciwos¢ struktury mozna scharakteryzo-
wacé liczbowo na dwa sposoby. Po pier-
wsze, wyraza jg wskaznik, w Kktorym
dtugosc tej czesci podniebienia, jaka (pro-
jekcyjnie) wystaje ku przodowi w stosun-
ku do punktu sellion (jest to najgtebszy
punkt twarzy w ptaszczyznie strzatkowej
posrodkowej), jest wyrazona w procen-
tach ogolnej dtugosci podniebienia. War-

tos¢ tego wskaznika u A. africanus wynosi
55,1% (patrz rys. 6A [Rak 1983]). Po dru-
gie, omawiang witasciwo$¢ mozna zmie-
rzy¢ stopniem wysuniecia tuku zebowe-
go przed przedniag czes¢ kosci jarzmowej
(guzek jarzmowy, miejsce przyczepu
zwacza) i wyrazi¢ w odsetkach catkowitej
dtugosci podniebienia. Tak liczony
wskaznik dla A. africanus wynosi 51,8%
(rys. 6B [Rak 1983]).

Podoczodotowa cze$¢ twarzy oma-
wianego gatunku jest usytuowana w
ptaszczyZznie czotowej, jednak jej czesé
przysrodkowa jest potozona bardziej ku
przodowi niz jej czesci boczne. Oznacza
to takze, ze przyczep miesnia zwacza jest
przesuniety ku tytowi w stosunku do
srodkowej czesci twarzy, natomiast nos
i dolne okolice twarzy sg wysuniete
do przodu w stosunku do policzkow.
Tak wiec, A. africanus charakteryzuje
sie stosunkowo duzg odlegtoscig pomie-
dzy plaszczyzng bocznych czesci twarzy
i wystajagcym ,,pyskiem" z tukiem zebo-
wym. Rak [1983] twierdzi, ze ,,im bar-
dziej pysk wysuwa sie przed boczne oko-
lice twarzy, tym bardziej wymaga on
wzmocnienia strukturalnego z przodu".

ZEBODOLOWY

Rys. 3. Twarz Australopithecus africanus [Rak 1983]
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Rzeczywiscie - patrzac na twarz A. africa-
nus widzimy dwie wyrazne i masywne
struktury wzmacniajgce, zwane przez
Raka ,,przednimi filarami". Filary te
(rys. 3) sa kostnymi kolumnami roz-
ciagajacymi sie od przedniobocznych cze-
sci luku zebodotowego, wzdtuz brzegow
otworu gruszkowatego, powodujgc za-
okraglenie bocznej krawedzi wspomnia-
nego otworu.

Inng cechg morfologiczng charak-
terystyczng dla A. africanus, ktorej nie
mozna poming¢ przy omawianiu spe-
cyfiki twarzy tego gatunku, jest stok
nosowo-zebodotowy. Jest to powierzch-
nia pomiedzy dolnym brzegiem otworu
gruszkowatego a wyrostkiem zebodo-
towym, ograniczona z kazdej strony
przez wspomniane poprzednio filary.
Poniewaz stok jest ptaski (czasem lekko
wypukly) i lezy w tej samej ptaszczyznie
co przednie filary twarzy, to tworzy wraz
z nimi wyrazng strukture morfologicz-
na - tréjkat nosowo-zebodotowy [Rak
1983].

Nadoczodotowa cze$¢ czaszki jest de-
likatna; okolica glabelli, jakkolwiek wy-
stajgca, nie jest zbyt masywna. Kresy
skroniowe zblizajg sie do linii srodkowej
sklepienia, ale zazwyczaj nie kontaktujg
sie ze sobg. Taki uktad kres skroniowych,
w potgczeniu ze zwezeniem zaoczodoto-
wym powoduje, ze boczna cze$é okolicy
nadoczodotowej (watdbw nadoczodoto-
wych) tworzy wyizolowang i waska li-
stwe kostna.

tukijarzmowe sg dosy¢ szerokie, pro-
ste i przebiegajg strzatkowo, cho¢ odle-
gto$¢ miedzyjarzmowa {zy - zy) nie jest
szczegOlnie duza w stosunku do wysoko-
Sci twarzy.

Szerokie tuki jarzmowe i wyrazne
zwezenie zaoczodotowe tworzg ;dosyé
obszerny - otwér skroniowy (przestrzen
pomiedzy'tukiem i przysrodkowsg $ciang

dotu skroniowego). Srednio powierzch-
nia otworu skroniowego u A. africanus
(zmierzona na dwu osobnikach (STS 5
i STS 19) wynosi 925 mm2 [WHITE 1977].

»Masywne" australopiteki jako
przyktad odpowiedzi morfologi-
cznej na zwiekszone obcigzenia

Gatunki A. robustus i A. boisei sg okre-
Slane tgcznie jako ,,masywne" australo-
piteki, przy czym A. robustus (czasem
zwany parantropem) pochodzi z Afryki
Potudniowej (datowany jest na 2,0-1,6
min lat [vRBA 1985]), natomiast A. boisei
jest forma wschodnioafrykanskg (2,2 - 1,4
min lat [Brown, Feibel 1988])

Jakkolwiek u wszystkich australopi-
tekOw twarz jest prognatyczna, to u form
masywnych cecha ta jest wyrazona sta-
biej. Najbardziej ortognatyczng twarzg
wyréznia sie A. boisei, u Kktérego
wskaznik prognatyzmu spada nawet do
113%. Stopienn wysuniecia podniebienia
poza punkt sellion u A. robustus wyraza
sie wskaznikiem 45,6%, a u A boisei
43,3%. Wysuniecie podniebienia w sto-
sunku do guzka jarzmowego charakte-
ryzujg wskazniki, odpowiednio - 37,7% i
31,6% [RAK 1983]; sg to znacznie mniejsze
liczby niz te, ktore opisywaty stosunki
kostne twarzy u A. africanus (por. rys. 6).

Najog6lniej biorgc, przysrodkowa
czes¢ twarzy i tuk zebowy sg potozone
bardziej ku tytowi, podczas gdy boczne
czesci twarzy wysuwajg sie do przodu.
Takie usytuowanie bocznych okolic twa-
rzy (kosci jarzmowych) powoduje, ze
cze$¢ przysrodkowa staje sie wklesta,
a nos przestaje by¢ widoczny w rzucie
bocznym. Projekcyjna odlegtos¢ pomie-
dzy okolicg podoczodotows i tukiem ze-
bodotowym u A. robustus jest nieduza,
niemniej tuk zebowy jest nadal wysunie-
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Rys. 4. Twarz Australopithecus robustus [Rak 1983]

ty. U przedstawicieli A. boisei podniebie-
nie w zasadzie nie jest wcale wysuniete.
W opisanej sytuacji, wyrazne i masywne
struktury wzmacniajgce - filary przednie
- sg obecne jeszcze u A. robustus, nato-
miast brak ich u A. boisei.

Trojkat nosowo-zebodotowy nie wy-
stepuje u zadnego z dwdéch masywnych
gatunkéw. Stok nosowo-zebodotowy jest
zazwyczaj ptaski, czasem lekko wypukty
(za sprawg masywnych korzeni siekaczy
przebiegajgcych pod powierzchniag kosci).
Im krotsza jest odlegto$é pomiedzy wyro-
stkiem zebodotowym a dolnym brzegiem
otworu gruszkowatego, tym bardziej stok
staje sie zagtebiony, tworzac rodzaj rynny.

Istotnie r6znig sie oba gatunki okolicg
nadoczodotowsa. GOrne brzegi oczodotéw
u A. robustus sg wygiete tukowato, a waty
nadoczodotowe ten ksztalt odtwarzaja.
W efekcie, okolica glabelli lezy znacznie
nizej niz srodkowe czesci watdéw. Inaczej
wygladajg waly nadoczodotowe u A. boi-
sei. Nie sg one tukowate, lecz proste, wo-
bec czego glabella znajduje sie na tej sa-
mej wysokosci, co ich srodkowe partie.
Jedynie boczne czesci watdw obnizajg sie
ku dotowi i tytowi. Kresy skroniowe u
obu gatunkéw zazwyczaj tgczg sie ze so-

Rys. 5. Twarz Australopithecus boisei [Rak 1983]

ba tworzac grzebien strzatkowy. U form
masywnych wyrazniejsze jest takze zwe-
zenie zaoczodotowe. Waty nadoczodoto-
we stajg sie przez to bardziej wyodreb-
nionymi, samodzielnymi kostnymi
belkami, ktoére u A. boisei dochodzg nie-
omal do glabelli. Okolica glabelli u obu
gatunkéw wyglada podobnie - jest wy-
stajgca, masywna, prostokatna lub trape-
zoidalna.

Luki jarzmowe u A. robustus sg szer-
sze niz u A. africanus, cho¢ przebiegajg
podobnie - strzatkowo. Zwezenie za-
oczodotowe jest jednak znaczniejsze, a
otwor skroniowy tym samym nieco wie-
kszy, o powierzchni 1350 mmz2 (pomiar
dla mtodocianego osobnika SK 52 [WHITE
1977]). Luki jarzmowe u A. boisei sg zna-
cznie szersze niz u innych australopite-
kow, a zwezenie zaoczodotowe - najwie-
ksze. Najwiegkszy tez u tego gatunku jest
otwér skroniowy. Jego $rednia powierz-
chnia, zmierzona na dwoch osobnikach
(KNM-ER 406 i OH 5) wynosi 1775 mm2
[WHITE 1977], jest wiec dwukrotnie wie-
ksza od S$redniej dla cztowieka wspot-
czesnego. tuki jarzmowe A. boisei S3
ponadto zaokraglone i skrecone wzdiuz
swej osi, a otwor skroniowy tak uksztat-
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Cecha A. africanus

1. Wielko$¢ zebéw

- przednich Srednie

- tylnych duze
2. Prognatyzm twarzowy silny
3. Potozenie podniebienia przednie
4. Potozenie bocznych tylne

czesci twarzy
5. Przednie filary twarzy obecne

[=2]

. Stok nosowo-zebodotowy

~

. Trojkat nosowo-zebodotowy obecny

[ec]

. Ksztatt watéw nadoczodoto-
wych

tukowate

o

. Luki jarzmowe

10. Otwor skroniowy

towany, ze jego wymiar poprzeczny jest
wiekszy od podiuznego. Schematy cza-
szek przedstawicieli A. robustus i A. boisei
sg przedstawione na rysunkach 4 i 5, a w
tabeli zestawiono warianty zréznicowa-
nia morfologicznego czaszek omawia-
nych trzech gatunkéw australopitekéw.

Dyskusja i wnioski

Charakterystyka morfologiczna wska-
Zuje, ze A. africanus rézni sie od masyw-
nych form australopitekow budowg twa-
rzy, wielkoscig i proporcjami zebdw, a
takze - 0 czym wspomniano we wstepie
- rodzajem spozywanego pokarmu.
Zmiany diety musialty spowodowac po-
wstanie nowego typu naprezen w ko-
Sciach, warto wiec zastanowic sie, czy
przedstawione wyzej dane na temat mor-
fologii sa zgodne z hipotezg ,,obcigzen".

Badania wspétczesnych ludzi pokazuja,
ze wraz ze wzrostem prognatyzmu rela-
tywnie wzrasta réwniez sita zwierajaca ze-

w ptaszczyznie filarow

szerokie, proste,
ustawione strzatkowo

duzy (925 mm2)

A. robustus A. boisei
mate mate
wieksze najwieksze
stabszy najstabszy
tylne tylne
przednie przednie
obecne brak

zagtebiony, tworzy zagtebiony, tworzy

rynne rynne
brak brak
tukowate, dtugie belki  proste, bardzo dtugie
kostne belki
szersze znacznie szersze,
proste tukowato wygiete

wiekszy (1350 mm2)  najwiekszy (1775 mm2)

by w przednim ich odcinku. Australo-
pithecus africanus, ze swym silnym progna-
tyzmem, dysponowat prawdopodobnie
stosunkowo wiekszg sitg zwierania prze-
dnich zebéw [McKEE 1989]. Ponadto, mie-
sieh zwacz (a prawdopodobnie takze mie-
sief skroniowy) u A. africanus miat bardziej
tylne potozenie niz u innych wczesnych
hominidéw. Im blizej zebow znajduja sig
przyczepy tych miesni, tym efektywniej
moga one wykonywa¢ funkge zgniatania i
rozcierania. Miesien zwacz u A. africanus
znajduje sie wyraznie blizej zebdéw niz u
szympansa, niemniej o wiele dalej niz zwacz
u masywnych australopitekéw. Rowniez
miesier skroniowy u tego gatunku musiat
mie¢ przebieg bardziej poziomy niz u in-
nych wczesnych hominidéw, a takie potoze-
nie tego miesnia jest przydatne wtedy, gdy
przednie zeby (siekacze i kfy) maja efektyw-
nie pracowac przy/przecinaniu i obieraniu
pokarmu [woLpoFF 1980]. Jak wspomnia-
no poprzednio, wszystko to wymaga
wzmochien konstrukcyjnych. Taka wiasnie
funkcje petnig przednie filary twarzy.
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Wraz z przejSciem od diety ztozonej z
miekkich i stosunkowo duzych obiektéw
do takiej, w ktorej dominowaty obiekty
twarde i male, opisane przystosowania
systemu zucia tracg swa przewage. LUCAS
i wsp. [1985] sugeruja, ze im mniejsze sg
sktadniki pozywienia, tym mniejsze jest
prawdopodobienstwo ich  skruszenia
przez zeby. Zatem odpowiedzig adapta-
cyjna na taka zmiane diety powinno by¢
przede wszystkim zwiekszenie powierz-
chni zeb6éw. PETERS [1981] zwrécit uwage
na zréznicowang efektywnos$¢ Zucia.
Stwierdzit on, ze wspéitczesny cztowiek po-
trzebuje okoto 2 godzin zucia, by zaspokoic
swe dzienne zapotrzebowanie kaloryczne,
gdy odzywia sie miekkimi owocami. Kiedy
natomiast pokarmem sg nasiona traw i ro-
slin strgczkowych, czas zucia wydtuza sie
od 3 do 12 godzin, w zaleznosci od twardo-
$ci pokarmu i masy ciata. Tak wiec, ponie-

waz zucie matych i twardych sktadnikow
pokarmu wymaga wiecej czasu; to dobdr
powinien dziata¢ w Kierunku zwieksze-
nia ogolnej powierzchni zujacej, by skroé-
ci¢ ten czas. Ponadto, zwiekszenie sity i
intensywnosci zucia w przednim odcinku
uzebienia pozakiowego spowodowato
zapewne molaryzacje przedtrzonowcéw
[WOLPOFF 1975].

Odpowiedzig adaptacyjng na zmiane
diety, pociagajgcg za soba zwiekszenie
naciskoOw w czasie zucia, byty nastepuja-
ce zmiany biomechaniki, usprawniajgce
prace mies$ni zwacza i skroniowego (przy
zwiekszonych rozmiarach uzebienia po-
zaktowego): 1) cofniecie podniebienia
oraz 2) wysuniecie ku przodowi bocz-
nych czesci twarzy wraz z przyczepami
miesnia zwacza. Jak juz wspomniano, im
blizej zebow znajduje sie ten miesien, tym
efektywniej pracuje.

Rys. 6. Graficzne przedstawienie réznych wskaznikéw wyrazajacych proporcje aparatu zucia u trzech ga-

tunkéw australopitekéw: (A) stopien wysuniecia podniebienia przed punkt sellion; (B) stopiefh wysuniecia

podniebienia w stosunku do guzka,jarzmowego (tuberculum zygomatiaim); (C) stopien przesuniecia ku przo-

dowi zasiegu miesnia zwacza w stosunku do odlegtosci miedzy sellion i wyniostoscig stawowa (eminentia

articularis); (D) stopiefi zachodzenia na siebie wymiaréw: dtugosci podniebienia i odlegtosci miedzy guz-
kiem jarzmowym a wyniosto$cig stawowga (wzorowane na [Rak 1983])
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Dane metryczne potwierdzaja hipoteze,
ze obie zmiany u masywnych australopite-
kéw rzeczywiscie nastgpity. Na rysunku 6
sg przedstawione rézne wskazniki opisuja-
ce relag'e w obrebie aparatu zucia, jakie na
podstawie swych pomiaréw zapropono-
wat RAK [1983]. W kolumnie A tego rysun-
ku jest scharakteryzowane wysuniecie
podniebienia - u form masywnych jest ono
cofniete, podczas gdy u A. africanus ponad
potowa diugosci podniebienia jest wysu-
nieta ku przodowi. Kolumna B ilustruje za-
réowno cofnigcie podniebienia, jak i wysu-
niecie bocznych czesci twarzy (guzek
jarzmowy - przyczep dla mig$nia zwacza).
Wysuwanie sie przyczepu miesnia zwacza
ku przodowi ilustruje kolumna C omawia-
nego rysunku. U A. africanus jego przyczep
znajduije sie nieco ku tytowi w stosunku do
punktu sellion, u form masywnych przesu-
niety jest on do przodu. W kolumnie D
wreszcie, widzimy zalezno$¢ pomiedzy
dtugoscig podniebienia a odlegtoscig guzka
jarzmowego od wyniostosci stawowej (sta-
wu skroniowo-jarzmowego). Zaleznos¢ ta
wyraza obie przeciwstawne dyslokaqg'e -
cofanie sie podniebienia i wysuwanie cze-
§ci bocznych twarzy. Im bardziej te dwa
wymiary nachodzg na siebie, tym wieksza
jest biomechaniczna wydajnos¢ aparatu zu-
cia. Jak wida¢, wobec takiego kryterium,
najbardziej efektywny jest aparat zucia u
A. boisei.

Cofniecie tuku zebowego i wysunigcie
ku przodowi bocznych czesci twarzy wy-
stgpito wiec u obu masywnych gatunkéw
australopitekéw. Byty to fundamentalne
zmiany w architekturze twarzy tych
form, ktére pociagnety za sobg wiele in-
nych przeksztatcen. W wyniku cofniecia
podniebienia,' trojkat nosowo-zebodoto-
wy przeksztatcit sie w nosowo-zebodoto-
wa rynne u-masywnych gatunkéw au-
stralopitekdw. Przednie filary twarzy,
ktére wzmacniaty tuk zebowy u A. africa-
nus, a wystepowaty jeszcze u A. robustus,

u przedstawicieli gatunku A. boisei zostaty
zastgpione przez kosci okolicy podoczo-
dotowej, ktére wysunely sie ku przodowi
w stosunku do podniebienia.

Kolejng konsekwencja morfologiczng
jest powigkszenie si¢ miesni zwacza i skro-
niowego oraz zmiana ich potozenia na bar-
dziej przednie. W odpowiedzi na zwie-
kszone naciski, tuki jarzmowe u obu
masywnych gatunkéw odsunety sie od
Sciany czaszki, wzrosta wielko$¢ otworu
skroniowego, zwezito sie wciecie zaoczo-
dotowe i wreszcie, pojawit sie grzebien
strzatkowy zwiekszajacy powierzchnie
przyczepu migénia skroniowego. Pod
wptywem nacisku wywieranego przez
miesien zwacz, modyfikacji ulegta goérna
czes¢ twarzy - zmienit sie ksztatt i nachyle-
nie watéw nadoczodotowych. Formy ma-
sywne, og0lnie rzecz biorac, dzieki tylne-
mu potozeniu podniebienia i
powigekszonym miesniom zwaczowym,
charakteryzowaty sie prawdopodobnie
znaczng sitg zwarcia tylnych zebdéw
[McKEE 1989]. Ponadto, przednie potoze-
nie miesnia zwacza zwiekszyto efektyw-
nos¢ miazdzenia pokarmu, bowiem w
czynnosci tej mogty uczestniczyé zaréwno
trzonowece, jak i przedtrzonowce. Inaczej
rzecz sie ma u A. africanus, ktérego miesien
zwacz ma bardziej tylne potozenie i jako
zeby miazdzace pokarm efektywnie dzia-
ta¢ mogty jedynie tylne czesci szeregu ze-
bowego - zeby trzonowe [woLPOFF 1975].

Hipotezy alternatywne -
allometria i ekologia jako zrédto
zréznicowania morfologii twarzy

Wielokrotnie zadawano pytanie, czy
roznice morfologiczne pomiedzy A. afri-
canus i masywnymi gatunkami austra-
lopitek6éw wynikajg z r6znych przystoso-
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wari pokarmowych, czy raczej sg efektem
skalujgcym (allometrycznym) zrdznico-
wanej wielko$ci ciata [woLpoFF 1974;
W olpoff, 1975; woOD, Stack
1980]. Zastanawiano sie nawet, czy uza-
sadnione jest wyrdznianie wéréd austra-
lopitekOw odrebnych gatunkéw, czy tez
nalezatoby uwazac je za ,,allometryczne"
warianty tego samego gatunku.

Jak wspomniano na wstepie, w 1954 r.
Robinson po raz pierwszy przedstawit hi-
poteze o réznych adaptacjach pokarmo-
wych, by wyjasni¢ zmienno$¢ morfologi-
czng czaszek, zuchw i zebow réznych
gatunkow australopitekow. Z krytyka
Robinsona wystgpili Wolpoff i Brace su-
gerujac, ze réznice pomiedzy plio-plejsto-
censkimi hominidami dajg sie wyjasnic¢
znacznym dymorfizmem plciowym i
zmienno$cig allometryczng [woOLPOFF
1974, 1976, 1975].
Rzeczywiscie, réznice zwigzane z wielko-
$cig ciata mogg ujawniaé sie w zmienno-
$ci morfologicznej i gdyby nie wystepo-
waty réznice w mikrostarciu zeb6w oraz
gdyby wszystkie australopiteki zajmo-
waty te samg nisze ekologiczna, to mogt-
by to by¢ argument popierajacy hipoteze
jednogatunkowosci omawianych homi-
nidow.

Nie wszystkie jednak réznice mozna
wyjasni¢ allometrig. woob i sTAck [1980]
zbadali zaleznosci allometryczne miedzy
zyjacymi obecnie formami naczelnych
(matpy zwierzoksztattne, cztekoksztattne
i cztowiek), a nastepnie wyniki odniesli
do australopitekéw.. Wykazali oni, ze
przy okre$Slonym wzroscie diugosci cza-
szKi (g- op), wspOtczynniki wzrostu wiel-
kosci ktéw sg wyzsze od wspotczynni-
kéw wzrostu dla zebéw trzonowych. Co
wiecej, powierzchnia przekroju podstawy
kia jest pozytywnie allometrycznie zwia-
zana z powierzchnig trzonowcéw. Tak
wiec, mniejsze kly (przypuszczalnie wieg-

Brace

W olpo ff, Brace

kszych) masywnych gatunkéw;gustralo-
pitekbw nie korespondujg z allometry-
cznymi tendencjami u innych naczel-
nych. Wood i Stack stawiaja wniosek, ze
podczas gdy powiekszone trzonowce
masywnych form hominidéw moga pod-
lega¢ tendencji allometrycznej, relatywnie
i absolutnie mniejsze kly sprzeciwiajg sie
jej, a zatem rdznice rozmiaréw miedzy
ktami i trzonowcami mogg wskazywac
na istotne r6znice w diecie.

Podsumowujac - poniewaz nie wszy-
stkie rozmiary zeb6w sg powigzane z
wielkoScig ciata, to nie mozna twierdzic,
ze roznice w bezwzglednych i wzgled-
nych wielko$ciach powierzchni zebow
policzkowych miedzy A. africanus i ma-
sywnymi gatunkami australopitekow sg
po prostu wynikiem allometrii. Zdajg sie
one wskazywac na zréznicowanie pokar-
mowe i, jak stwierdza G rine [1981], zroz-
nicowanie to nie musi oznacza¢ wszy-
stkozerno$ci A. africanus i ro$linozemosci
A. robustus, ale zréznicowane preferencje
w stosunku do réznych typéw, pokarmu
roslinnego. Twierdzenie to wydaje sie
prawdopodobne. Warto doda¢, ze Cor-
RUCCINI i clocHON [1979] znaleZli takze
inne, niz wspomniane wyzej, cechy mor-
fologiczne australopitekdw, o zmiennosci
odbiegajacej od relacji allometrycznej:
ksztalt otworu gruszkowatego, dtugos¢ i
szerokos$¢ kosci nosowych, stopien pro-
gnatyzmu oraz powierzchnie otworu
wielkiego kosci potylicznej.

Podsumowanie

Jak wykazano w niniejszej pracy,
omoéwiorie gatunki australopitekéw rézni-
ty sie miedzy sobg pod wzgledem morfolo-
gii twarzy, wielkosci i proporcji zebdw,
a takze mikroskopowych $ladéw starcia
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powierzchni zebow, ktdre niewatpliwie
byty odbiciem zréznicowanych zwycza-
jéw pokarmowych. Zmiany diety musia-
ty spowodowac pojawienie sie specyficz-
nych naprezen w kosciach twarzy, a dane
zdajg sie potwierdzac¢ stusznos¢ ,,hipote-
zy obcigzen". Ponadto, przy wyjasnianiu
zroznicowania niektérych przynajmniej
sposrdod badanych cech morfologicznych,
interpretacja allometryczna zawodzi.

Uzasadniona wydaje sie wiec konklu-
zja, ze zrdznicowanie cech morfologicz-
nych twarzy omawianych gatunkéw au-
stralopitekéw jest odzwierciedleniem
adaptacji funkcjonalnej. Obserwowane
réznice sg odpowiedzig na obcigzenia
spowodowane zmiang rodzaju pozywie-
nia.
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Summary ..

It has been demonstrated in this paper that the australopithecine species differ in the morphology of
their faces [Rak 1983], tooth sizes and proportions, and microscopic dental wear patterns, which are undoub-
tedly related to dietary habits [Grine, Kay 1988; Kay, Grine 1988]. Changes in diet created'stresses in the face
because of the forces connected with chewing actions and powerful masticatory muscles,'and the data seem
to support the stress hypothesis. Moreover, allometric interpretations have failed to explain these different
morphologies.
Therefore, it seems reasonable to conclude that morphological differences within the australopithecine
faces reflect distinct functional adaptations, i.e., dietary adaptations, and these differences are responses to
stress caused by changes in diet.



