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Préface

Joachim VON BRAUN

I like to look at the Neanderthal man in the Bonn museum. It all began with the discovery of the Neanderthal skeleton 150 years ago. Since then, paleoanthropology has developed explosively with more and more new finds, which depict the evolution of humans until today.

Our worldviews are constantly transformed through science that changes our understanding of nature, by philosophical insights, and by religious believes. While physics and astrophysics change our view of space and of the sub-atomic micro world, and while biology changes our view of bio-systems and genetics, there is hardly a more profound force of change of worldview than that triggered by the science exploring the origins of us, the human species.

We learned that early humans were probably more sophisticated than many of us thought until recently. Early humans seem to have moved around on earth fast and far, human migration may have millennia ago already been triggered by search for opportunity. Evolution into diversity of human populations occurred possibly simultaneously a few hundred thousand years ago rather than linear and sequential. The merger of early humans with sapiens may have been widespread, maybe 60-thousand years ago, which is only 2000 generations before us.

The Pontifical Academy of Sciences has a standing commitment to paleoanthropology and prehistory. The research insights in this volume – a proceedings of the fascinating workshop “Who was who, who did what, where and when” – has the potential to further change worldviews. Learning about the earliest Hominids ever found – 4 to 7 million years old – changes perspectives. New sciences and tools in genetics and physics engaging with interdisciplinary approaches in paleoanthropology promises new insights.

This volume by Yves Coppens and contributors demonstrates breathtaking insights from recent explorations into our ancestors. We get to know our ancestors better and better, and gain the opportunity to respect them more and more.

 

Joachim von Braun
President of the Pontifical Academy of Sciences


Introduction

Yves COPPENS

En 2013, un important Symposium sur l’origine et l’évolution de l’Homme, appelé « Sur le chemin de l’Humanité, Via humanitatis, les grandes étapes de l’évolution morphologique et culturelle de l’Homme ; l’émergence de l’être humain », proposé par le cardinal Roger Etchegaray et le professeur Henry de Lumley, s’est tenu à l’Académie pontificale des Sciences (PAS) et ses travaux ont été publiés en 2015 par cette Académie et CNRS Éditions.

Ce colloque a évidemment tracé les grandes lignes de l’évolution des hominidés, des fossiles, des artefacts et des comportements. Ce nouveau symposium que j’ai proposé, seulement une demi-douzaine d’années plus tard, ne répétera pas bien sûr les mêmes sujets de la même manière ; son but est de décrire les découvertes les plus importantes et les plus récentes (hominidés, artefacts, datations) engendrant de nouvelles questions.

Rappelons l’état de l’art en 2013 et ses étapes chronologiques successives pour expliquer le choix des sujets et des auteurs.

Les ancêtres communs (Hominidae) des Préhumains (Homininae) et des Préchimpanzés (Paninae) sont supposés avoir vécu en Afrique tropicale, dans un environnement forestier, il y a environ 10 millions d’années. Leurs descendants, probablement du fait de raisons cosmiques (expansion de la surface des pôles, principalement de l’Antarctique), ont dû faire face à deux sortes de nouveaux environnements, au lieu de la forêt précédente : un environnement couvert (la même forêt dense) et un environnement moins couvert (une forêt ouverte). Ce fut sans doute la raison de la double descendance des ancêtres communs susmentionnés, les Paninae, dans l’environnement couvert, et les Homininae dans l’environnement plus ouvert. La façon dont les Homininae se sont adaptés à ce nouvel environnement semble avoir été l’adoption d’une station érigée. Les Préhumains se tenaient donc debout, marchaient mais grimpaient encore, mangeaient des racines sur et dans le sol mais encore des fruits dans les arbres.

Comme cette période très importante n’a pas été documentée lors du Symposium 2013, nous avons pensé qu’il était utile d’inviter les auteurs des découvertes de ces « premiers » Préhumains, que nous appelons « Préhumains anciens » (Sahelanthropus, Orrorin, Ardipithecus), à venir nous les présenter.

Il y a environ 4 millions d’années, toujours en Afrique tropicale, l’environnement est devenu à nouveau plus sec ; les Homininae ont dû bien sûr s’y adapter ; c’est l’époque d’Australopithecus (connu au Tchad, en Éthiopie, au Kenya, en Tanzanie et en Afrique du Sud) et de Kenyanthropus (connu uniquement au Kenya). Nous avons pensé qu’il était important d’inviter nos collègues qui ont décrit, ou bien de nouvelles espèces de ces deux genres, ou encore le premier squelette presque complet du genre Australopithecus. Mais nous avons invité aussi les auteurs de découvertes d’outils de pierre et de stries de découpe sur des os, contemporains de ces Homininae que nous appelons « Préhumains moyens ».

Il y a environ 3 millions d’années, probablement pour de nouvelles raisons cosmiques (cette fois impliquant l’expansion de la zone arctique dont l’englacement du Groënland), les Homininae ont dû faire face, encore en Afrique tropicale, à une nouvelle sécheresse, merveilleusement documentée par l’évolution de la faune. Deux principales adaptations des Homininae (une robuste et une gracile), et plusieurs variantes pour chacune d’entre elles, sont alors apparues. C’est l’époque de l’émergence des « Préhumains récents » ou « tardifs » et celle des premiers Humains (la toute première espèce du genre Homo). C’est ce que j’ai appelé l’Evènement de l’(H)Omo, ou « the (H)Omo event », car cette étape de notre histoire a été démontrée pour la première fois dans la vallée de l’Omo en Éthiopie. Je décrirai cet Événement, tandis que mes collègues décriront leurs récentes découvertes de nouvelles documentations de cette époque géologique.

Sa nouvelle anatomie entraînant un nouveau comportement, le genre Homo, contrairement à ses ancêtres, « bouge ». À ce stade, nous présenterons les anciennes et les nouvelles découvertes hors d’Afrique des premiers outils de pierre ou des premières traces de découpe sur des os (Pakistan, Inde, Chine, Java, Europe), ainsi que la première démonstration de la multiplicité attendue des mouvements de l’Homme, de l’Afrique vers l’Eurasie (Turquie) et dans l’autre sens aussi. Les auteurs de ces données les présenteront.

Il y a environ 500 000 ans (?), Homo sapiens est apparu, en Afrique encore, descendant d’Homo erectus  ; ces premiers êtres humains modernes ne sont pas physiquement connus mais des découvertes d’Homo sapiens, vieux de 300 000 ans, ont été faites au Maroc ainsi qu’en Afrique du Sud (où ils étaient côte à côte avec une nouvelle espèce du genre Homo, d’ailleurs étonnante, et dont il sera aussi question ici), démontrant le panafricanisme de l’Homme moderne dès cette période géologique. Cet ancêtre direct aurait emprunté ensuite le même chemin que son prédécesseur pour atteindre l’Eurasie, 2,5 millions d’années avant lui ; ses restes les plus anciens, hors d’Afrique (180 000 ans), ont récemment été rencontrés en Israël. Les auteurs de ces découvertes sont également au sommaire.

Pour finir, nous présenterons les plus anciennes traces indirectes de l’Homme en Sibérie (45 000 ans), juste avant qu’il ne découvre l’Amérique et nous terminerons aussi par la datation inattendue de peintures rupestres en Europe, juste avant Homo sapiens (« Qui a fait quoi ? »).





Introduction

Yves COPPENS

In 2013 an important Symposium on the origin and evolution of Man, called Sur le chemin de l’Humanité, Via humanitatis, les grandes étapes de l’évolution morphologique et culturelle de l’Homme ; l’émergence de l’être humain, proposed by Cardinal Roger Etchegaray and Prof. Henry de Lumley, took place at the Pontifical Academy of Sciences and its proceedings were published in 2015 by the PAS and the French National Scientific Research Center (CNRS). This Symposium obviously drew the main lines of Hominid evolution, fossils, artefacts and behaviors.

This new workshop that I have proposed, only half a dozen years later, will of course not repeat the same topics in the same way ; its aim is to describe very new important discoveries (hominids, artefacts, datings) allowing new questions.

Let us remember the state of the art in 2013 and its successive chronological steps to explain the choice of topics and authors we have made for this coming 2019 scientific meeting.

Common ancestors (Hominidae) to Prehumans (Homininae) and Prechimpanzees (Paninae) are supposed to have lived in tropical Africa, in a forest environment, around 10 million years ago.

Their descendants, probably because of cosmic reasons (settlement of polar sheets, mostly the Antarctic one), then had to deal with two sorts of new environments, instead of the previous forest one : a covered one (forest again) and a less covered one (open forest). This was probably the reason for the double descent of the aforementioned common ancestors, Paninae in the covered environment, and Homininae in the less covered one. The way Homininae adapted to this new open environment seems to have been the adoption of an erect posture and all its consequences. Prehumans therefore stood tall, walked but still climbed, ate fruits in the trees and roots on and in the ground.

Since this very important period was not documented during the 2013 Symposium, we thought it useful to invite the authors of the discoveries of these “early” Prehumans (Sahelanthropus, Orrorin, Ardipithecus) to come to introduce them to us.

Around 4 million years ago, again in tropical Africa, the environment becoming dryer, the Homininae were obliged to adapt to this new ecological niche ; it is the time of Australopithecus (known in Chad, Ethiopia, Kenya, Tanzania and South Africa) and of Kenyanthropus (known only in Kenya). We thought it would be important to invite our colleagues who have described new species or the first near complete skeleton of the genus Australopithecus. As unexpected stone tools and cut marks on bones have been found in the same period that we call the “middle” Prehumans, we have, of course, also invited the authors of these discoveries.

Around 3 million years ago, again probably because of cosmic reasons (this time involving the settlement of Greenland’s Arctic sheet), Homininae had to cope, again in tropical Africa, with a new drought, wonderfully documented by the evolution of the fauna. Two main adaptations of the Homininae (a robust one and a gracile one) and several variations for each of them appeared in our history. It is the time of the emergence of the “late” Prehumans and of the “early” Humans (the very first species of the genus Homo). It is what I called the (H)Omo event, because this step in our history was first demonstrated in the Omo Valley in Ethiopia. I will talk about it, while my colleagues will describe their recent discoveries of new documentations of this geological time.

This new behaviour made it possible for the genus Homo to move. At this point we will introduce old and new discoveries of the earliest stone tools or cut marks on bones done out of Africa (Pakistan, India, China, Java, Europe), as well as the first demonstration of the expected multiplicity of Homo’s movements, from Africa to Eurasia (Turkey) and back (?). The authors of these data will take part in our session. originaires

Around 500,000 years ago (?) Homo sapiens appeared in Africa, descending from Homo erectus ; these early Modern human beings are not known but discoveries of Homo sapiens, 300,000 years old, have been made in Morocco as well as in South Africa (where they were side by side with an odd-looking new species of the genus Homo), demonstrating the pan-Africanism of Modern Man, at least at that geological time. This direct ancestor would use the same way to reach Eurasia as his predecessor, 2.5 million years before, and his most ancient remains (180,000 years old) have recently been found in Israel. The authors of these discoveries will be with us.

We will close the workshop with the presentation of the most ancient indirect remains of Man in Siberia, just before he moved to America and with the unexpected discovery of rock paintings in Europe before Homo sapiens (Who did what ?).


Sahelanthropus tchadensis dit « Toumaï »

Le plus ancien membre connu de la famille humaine (désert du Djourab, 7 Ma, Tchad)

Michel BRUNET

La notion de l’existence de fossiles humains est très récente, de l’ordre d’un siècle et demi. Mais savoir quelle est la population ancestrale, et où et quand est-elle apparue restent toujours des questions d’actualité.

La Paléontologie et la phylogénie moléculaire ont montré que, au sein de l’ordre des Primates, nous appartenons au groupe des Anthropoïdes, les singes, sûrement originaires d’Asie (et non d’Afrique... !) (Jaeger et al. 1999) avant 40 Ma. Arrivés très tôt en Afrique (autour de 37- 40 Ma) ils sont à l’origine de deux groupes frères : les Catarrhiniens (Singes de l’ancien Monde) et les Platyrrhiniens (Singes du nouveau Monde).

Ce deuxième groupe est probablement originaire directement d’Afrique à la suite d’une migration ancienne (peut-être ca 37-40 Ma) dont la route vers l’Amérique du Sud demeure conjecturale et reste encore à définir (îles Shetlands, péninsule Antarctique... ?) ; les plus, anciens représentants actuellement connus sont datés de moins de 30 Ma.

Au sein du premier groupe, nous les humains appartenons à la superfamille des Hominoïdaea, les grands singes, actuellement représentés en Asie par les Hylobatidae – Gibbons (Hylobates & Symphalangus) – et Pongidae – Orangs Outans (Pongo) –, en Afrique par les Hominidae regroupant deux sous familles, les Gorillinae – Gorilles (Gorilla) – et les Homininae avec deux tribus sœurs : les Panini – Chimpanzés (Pan) – et les Hominini – la Famille Humaine. Le genre Homo est apparu en Afrique il y a au moins 2,5 Ma. L’espèce H. sapiens, elle aussi apparue en Afrique au moins dès 300 ka, va se déployer sur l’ensemble de la planète à l’exception du continent Antarctique.

Les homininés anciens

Dans les années 1980, les Hominini anciens ne sont décrits qu’en Afrique australe et orientale, mais le fait que les plus anciens soient Est-Africains a conduit à proposer le paléoscénario « East Side Story » : l’hypothèse de la savane originelle d’Afrique orientale (Coppens, 1983 ; Figure 1).


[image: Fig001]

Figure 1 : Principales localités à Hominini anciens du Continent Africain. Tous les dessins sont dus au talent de Sabine Riffaut, UMR CNRS 7262-Université de Poitiers, France.



Depuis 1994 la MPFT{1} prospecte et fouille dans le désert du Djourab (Nord Tchad) où elle a mis au jour successivement un nouvel Australopithèque, Australopithecus bahrelghazali, dit « Abel » (3,5 Ma ; Figure 2), le premier découvert à l’ouest de la vallée du grand Rift (Brunet et al., 1995) et plus tard un nouvel Hominini (dit « Toumaï » ; Figure 3), Sahelanthropus tchadensis (Brunet et al., 2002) du Miocène supérieur (7 Ma ; Vignaud et al., 2002 ; Brunet et al., 2005 ; Lebatard et al., 2008 et 2010). Ce plus ancien Hominini connu est une découverte majeure qui montre que l’hypothèse d’une origine australe ou orientale du clade humain doit être reconsidérée à la lumière de ces nouvelles évidences (Figure 1).


[image: Fig002]

Figure 2 : Australopithecus bahrelghazali Brunet et al. 1996 (dit “Abel”) : mandibule, holotype de l’espèce. Dessin Sabine Riffaut.



Depuis la découverte d’« Abel » en 1995, nos racines ont doublé leur longueur dans le temps, de 3,5 Ma à 7 Ma aujourd’hui, avec trois nouvelles espèces du Miocène supérieur : Ardipithecus kadabba (5,2-5,8 Ma, Middle Awash, Éthiopie ; Haile-Selassie, 2001) et Orrorin tugenensis (ca 6 Ma, Lukeino, Kenya ; Senut et al., 2001) tandis que le plus ancien (7 Ma) est l’Hominini tchadien. Ces découvertes ont un impact scientifique tout à fait similaire à celui de la première description d’Australopithecus africanus par R. Dart en 1925.

S. tchadensis possède une combinaison unique de caractères primitifs et dérivés qui montre clairement qu’il ne peut être rapproché ni des gorilles, ni des chimpanzés, mais traduit au contraire son appartenance au rameau humain et par l’âge sa proximité temporelle avec le dernier ancêtre commun aux chimpanzés et aux humains (Brunet et al., 2002 & 2005 ; Zollikofer et al., 2005 ; Figures 3 à 6). Dans le Miocène supérieur du Tchad, les données liées à l’environnement sédimentaire et à l’assemblage faunique associé (maintenant plus d’une centaine d’espèces fossiles sont décrites dans le site de Toumaï) témoignent d’une mosaïque de paysages (Vignaud et al., 2002). Actuellement, au Botswana dans le Kalahari central, le delta de l’Okavango nous apparaît être un bon analogue avec un paysage mosaïque similaire de rivières, de lacs, de marécages, de zones boisées, d’îlots forestiers, de savane arborée, de prairies herbeuses et de zones désertiques (Brunet et al., 2005). Dans cette mosaïque, les préférences écologiques de Toumaï sont encore en cours d’étude mais il s’agissait probablement des espaces boisés avec une composante herbeuse plus importante que pour les deux autres Hominini décrits du Miocène supérieur. De plus, ces trois Hominini du Miocène supérieur liés à des paysages mosaïques arborés sont plus probablement des bipèdes arboricoles grimpeurs. Aussi l’hypothèse qui invoquait le rôle déterminant de la savane dans l’origine du rameau humain doit dorénavant être reconsidérée.


[image: Fig003]

Figure 3 : Sahelanthropus tchadensis Brunet et al. 2002 (dit “Toumaï”) : crâne, holotype de l’espèce. Dessin Sabine Riffaut.
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Figure 4 : Sahelanthropus tchadensis Brunet et al., 2002 : hémi mandibule droite, paratype de l’espèce. Dessin Sabine Riffaut.
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Figure 5 : Moulage stéréolithographique de la reconstruction 3D du crâne de Toumaï. Dessin Sabine Riffaut.




[image: Fig006]

Figure 6 : Sculpture du buste de Toumaï (par Elisabeth Daynes, Paris). Dessin Sabine Riffaut.



Avec les caractères anatomiques particuliers de sa denture (morphologie des canines à couronnes petites et à usure apicale ; épaisseur de l’émail des dents jugales intermédiaire entre celui des chimpanzés et des Australopithèques...) et de son crâne (bâsicrâne de type bipède) (Brunet et al. 2002, 2005, 2006 et 2008 ; Zollikofer et al., 2005), Sahelanthropus tchadensis dit « Toumaï » représente bien un nouveau grade évolutif (Brunet, 2008), le troisième décrit après Australopithecus et Homo.

Les deux autres Hominini du Miocène supérieur : Ardipithecus kadabba (Haile Selassie, 2001) et Orrorin tugenensis (Senut et al., 2001) appartiennent très probablement au même grade évolutif. Ceci a d’ailleurs été montré de manière magistrale par T. D. White et son équipe pour l’un d’entre eux, Ardipithecus ramidus (White et al., 1994) mis au jour à Aramis en Éthiopie et daté de 4,4 Ma : un hominini par sa denture (canine petite et asymétrique, émail d’épaisseur intermédiaire...), son crâne (foramen magnum en position antérieure) et sa locomotion de type bipède grimpeur avec un gros orteil complètement opposable, sans cambrure plantaire : il devait marcher « pieds plats », ne pratiquait pas le knuckle-walking (la marche sur les phalanges) et fréquentait un environnement boisé (Lovejoy et al., 2009a-e ; Suwa et al., 2009 a-b ; White et al., 1994 et 2009 a-b).

Grâce à l’ensemble de ces nouvelles découvertes il est donc maintenant parfaitement clair que le paléoscénario de la savane herbeuse originelle pour les préhumains bipèdes doit être reconsidéré.

Une conclusion encore très provisoire

Avec les fossiles mis au jour au Tchad depuis 1994 nous savons donc que ces premiers Hominini fréquentaient des paysages mosaïques (environnements boisés et prairies herbeuses) et qu’ils n’étaient pas restreints à l’Afrique australe et orientale mais vivaient au contraire dans une zone géographique beaucoup plus vaste incluant aussi l’Afrique tropicale sahélienne : au moins l’Afrique centrale (Tchad) et probablement aussi pro parte l’Algérie, l’Égypte, la Libye, le Niger, le Soudan...

Autour de 4 Ma, ces hominidés anciens ont donné naissance aux Australopithèques (Haile-Selassie et al., 2019) : A. anamensis, puis A. afarensis (Lucy), A. bahrelghazali (Abel), etc. ; eux-mêmes à l’origine entre 2 et 3 Ma des premiers représentants du genre Homo qui vont ensuite être les premiers migrants à se déployer sur le reste de l’Ancien Monde (ca 2 Ma) (Brunet, 2016).

Les Hommes modernes, Homo sapiens, vont peupler l’ensemble de la planète à l’exception du continent Antarctique. Les plus anciens sont connus en Afrique autour de 200-300 ka (Hublin et al., 2017 ; White et al,. 2003). Ils peupleront successivement le Moyen Orient, puis l’Europe (40 ka) et l’Asie, l’Australie vers 40-60 ka, mais n’occuperont le continent Américain que très tardivement (ca 15-20 ka) par la voie de l’Isthme de Béring.

Enfin, entre 10 et 5 ka, ces Hommes modernes deviendront sédentaires, agriculteurs éleveurs, pour la première fois dans trois zones géographiques distinctes : Chine, Mésopotamie et Amérique du Sud.

Historiquement nous sommes tous des Africains (Brunet, 2016) et ce sont des représentants de l’espèce Homo erectus qui ont été les premiers migrants et se sont déployés en Eurasie.

En fonction des découvertes récentes, l’origine des Hominini anciens et leur histoire doivent être reconsidérées dans le cadre de nouveaux paradigmes.
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Qui était Orrorin tugenensis ?

Son apport à la question des origines des hominidés

Brigitte SENUT

L’histoire des origines de l’Homme est pavée de nombre d’idées préconçues et de mythes auxquels il est difficile de s’opposer, car ils sont souvent soutenus par les médias. À la fin des années 1990, il a été largement diffusé dans la littérature scientifique que les caractéristiques des chimpanzés étaient primitives et celles des humains évoluées, soutenant l’idée que le chimpanzé était un bon « prototype » du dernier ancêtre commun, une hypothèse également soutenue par la représentation linéaire de l’évolution humaine. Il n’était pas rare de voir des reconstitutions de nos ancêtres ressemblant à des chimpanzés bipèdes. Il était largement accepté dans le domaine que l’Homme était originaire d’un environnement de type savane, que la divergence entre les chimpanzés et les humains avait eu lieu entre 4 et 6 millions d’années, que l’ancêtre commun aurait eu des dents de chimpanzé et qu’il se serait déplacé comme lui sur l’articulation des phalanges antérieures repliées (knuckle-walking). En effet, dans un livre consacré aux grands singes, Wrangham & Pilbeam (2001) ont conclu : « 6 mybp ancestors...would have been thin-enamelled, knuckle-walking and females would have black body coats » ! (les ancêtres qui ont vécu il y a 6 Ma auraient possédé des dents à émail fin, se seraient déplacés comme les chimpanzés [knuckle-waking] et le pelage des femelles aurait été noir).

En 1998, invités à reprendre les recherches dans les collines Tugen par le gouvernement kenyan, l’équipe a prospecté des niveaux du Miocène supérieur de la Formation de Lukeino où Martin Pickford avait trouvé en 1974 une molaire inférieure (Pickford, 1975) (Figures 1, 2). L’âge de la formation a été estimé à environ 6,5 Ma (entre 6,7 ± 0.3 Ma pour la date la plus ancienne et 5,4 ± 0.2 Ma pour la plus récente) par la méthode radiométrique de datation au K/Ar (Bishop et al., 1971) et confirmé par les assemblages fauniques. Cette dent fut attribuée à un hominidé{2}, mais comme elle était un peu roulée, les caractères ne semblaient pas très clairs à certains chercheurs et elle fut attribuée ou à un hominidé, ou à un chimpanzé ou encore à un dryopithèque, comme en témoigne la littérature (Corruccini & McHenry, 1980 ; Hill & Ward, 1988 ; Senut 1998). Par ailleurs, le spécimen fut découvert la même année que Lucy en Éthiopie ; la dent de Lukeino n’a donc pas reçu la même attention médiatique. Il n’en reste pas moins que le fossile démontrait qu’il était important de poursuivre la recherche dans les collines Tugen pour essayer de trouver d’autres restes pour éclaircir et trancher le statut systématique du spécimen. En octobre 2000, au cours d’une mission de terrain à Kapsomin, Kiptalam Cheboi, le chef des ouvriers, ramassa deux fragments d’une mandibule. C’est sur la base des quelques spécimens trouvés cette année-là qu’un nouveau genre et une nouvelle espèce d’hominidé ont été érigés (Senut et al., 2001). Nous avons poursuivi les prospections pendant plusieurs années et aujourd’hui, 22 restes dentaires, mandibulaires et postcrâniens et presque 10 000 spécimens de flore et de faune ont été identifiés dans la Formation de Lukeino. Nous avons donc une meilleure image de la dentition, de la locomotion et de l’environnement d’Orrorin tugenensis.


[image: Fig007]

Figure 1 : Vue du site de View of Cheboit où la première molaire d’Orrorin fut trouvée en1974 par M. Pickford.
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Figure 2 : Orrorin tugenensis – molaire inférieure découverte en 1974.



La stratigraphie des collines tugen

La stratigraphie des dépôts de Lukeino a été établie en 1975 par Pickford dans sa thèse. La succession des collines Tugen recouvre une période de temps comprise entre 18 Ma jusqu’à l’actuel ; elle renferme des sédiments intercalés de niveaux volcaniques qui permettent d’appliquer des méthodes de datations radiométriques (Figure 3). Nous nous sommes focalisés sur la Formation de Lukeino (Figure 4) qui a été datée grâce à la biochronologie (Pickford, 1974 ; Pickford, Senut, Cheboi, 2009), par radiométrie (Hill et al., 1985, 2002 ; Deino et al., 2002 ; Sawada et al., 2002) et paléomagnétisme (Sawada et al., 2002). L’intervalle de temps est maintenant réduit à 5,7-6,1 Ma (Sawada et al., 2002), ce qui est en accord avec la biochronologie (Pickford, 1975 ; Pickford, Senut, Cheboi, 2009).


[image: Fig009]

Figure 3 : Colonne stratigraphique des Collines Tugen (Kenya).
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Figure 4 : Stratigraphie de la Formation de Lukeino (d’après Sawada et al., 2002).



Quatre sites à hominidés ont été reconnus dans la formation : Cheboit, où fut trouvée une molaire en 1974, Kapsomin, qui a livré la majorité des fossiles, Kapcheberek, où une phalange proximale du doigt V fut découverte et Aragai, où fut reconnu un col fémoral. À Kapsomin, la fouille d’une ravine a livré 10 spécimens (incluant des adultes et des individus plus jeunes ; certains os étaient représentés par les mêmes côtés). Une prémolaire inférieure fut, en outre, récoltée dans une autre ravine indiquant la présence d’un autre individu (Figure 5). En tout, on aurait 5 individus à Kapsomin et si on ajoute les restes de Cheboit, Aragai et Kapcheberek, on pourrait donc se trouver en présence d’au moins 8 hominidés anciens dans les dépôts de la Formation de Lukeino (Figure 6).


[image: Fig011]

Figure 5 : Carte de la ravine de Kapsomin d’où proviennent la plupart des restes d’Orrorin tugenensis.




[image: Fig012]

Figure 6 : Hypodigme d’Orrorin tugenensis en 2020.



Orrorin tugenensis

La mandibule en deux morceaux récoltée en 2000 a été choisie comme holotype de l’espèce Orrorin tugenensis. D’autres restes dentaires et postcrâniens ont été découverts par la suite jusqu’à fin 2002 (voir le Tableau 1) (Senut et al., 2001 et 2018).


Tableau 1 : Liste du matériel attribué à Orrorin tugenensis.








	
No


	
Localisation


	
Identification


	
Date de la collecte





	
KNM LU 335


	
Cheboit


	
m/3 gauche


	
1974





	
BAR 349’00


	
Kapcheberek


	
Phalange de main


	
13/10/2000





	
BAR 1000’00 a


	
Kapsomin


	
Fragment mandibulaire gauche avec racines de m/1, m/2 and m/3 


	
25/10/2000





	
BAR 1000’00 b


	
Kapsomin


	
Fragment mandibulaire droit avec m/3


	
25/10/2000





	
BAR 1002’00


	
Kapsomin


	
Fémur gauche


	
04/11/2000





	
BAR 1004’00


	
Kapsomin


	
Diaphyse humérale droite


	
05/11/2000





	
BAR 1003’00


	
Kapsomin


	
Fémur proximal gauche


	
05/11/2000





	
BAR 1215’00


	
Aragai


	
Col fémoral droit


	
11/11/2000





	
BAR 1390’00


	
Kapsomin


	
p/4 gauche


	
13/11/2000





	
BAR 1425’00 


	
Kapsomin


	
Canine supérieure droite


	
16/11/2000





	
BAR 1426’00


	
Kapsomin


	
M3/ gauche


	
17/11/2000





	
BAR 1900’00


	
Kapsomin


	
M3/ droite


	
23/11/2000





	
BAR 200’01


	
Kapsomin


	
Canine inférieure gauche


	
03/2001





	
BAR 201’01


	
Kapsomin


	
Symphyse mandibulaire (même que BAR 1000’00)


	
03/2001





	
BAR 210’01


	
Kapsomin


	
M2/ droite


	
03/2001





	
BAR 380’01


	
Kapsomin


	
M1/ droite


	
08/2001





	
BAR 400’01


	
Kapsomin


	
P4/ droite


	
08/2001





	
BAR 521’01


	
Kapsomin


	
p/4 droite


	
08/2001





	
BAR 1900’01


	
Kapsomin


	
p/3 gauche


	
08/2001





	
BAR 1901’01


	
Kapsomin


	
Phalange distale de pouce


	
09/2001





	
BAR 1530’02


	
Kapsomin


	
i/2 droite-


	
08/2002









Anatomie dento-gnathique

À l’hypodigme original fut ajoutée une incisive centrale supérieure, BAR 1001’00, mais nous n’étions pas vraiment convaincus que son attribution à Orrorin tugenensis était correcte : la dent était trop grande pour appartenir au même individu que celui représenté par la mandibule et sa morphologie ne correspondait pas à l’anatomie des dents inférieures. La découverte en 2002 d’une molaire supérieure fragmentaire, BAR 1757’02, suggéra qu’un primate ressemblant aux gorilles était également présent dans la Formation de Lukeino et que l’incisive supérieure appartenait plus vraisemblablement à ce grand singe. La dent fut donc retirée de l’hypodigme d’Orrorin tugenensis.

L’holotype fut complété en 2001 par la découverte de la symphyse mandibulaire qui est plutôt verticale en vue antérieure et dont la surface buccale est nettement aplatie. La hauteur du corps mandibulaire peut être estimée et s’avère plus grande que chez les chimpanzés actuels (Pan troglodytes et Pan paniscus) et Ardipithecus kadabba (Haile-Selassie et al., 2009), un peu plus que chez les Australopithèques, mais assez proche de celle des hominoïdes miocènes comme Proconsul, Ekembo et Ugandapithecus.

La canine supérieure, petite, appartient à une femelle et présente une petite facette de contact à l’apex de la dent et la canine inférieure mâle est plutôt petite (Senut et al., 2018). En outre, la canine inférieure présente une facette de contact, petite mais bien marquée, résultant du contact avec la p3 inférieure suggérant l’absence de diastème. Ceci est confirmé par le fait que sur la cassure distale de la symphyse, on peut observer les racines de la p3 gauche accolées à la canine inférieure.

Les dents jugales, au contour occlusal carré, sont basses ; en outre les molaires présentent un émail épaissi. Les racines des prémolaires sont décalées, une morphologie présente chez les grands singes modernes et les hominoïdes miocènes ; c’est probablement un caractère hérité des ancêtres miocènes d’Orrorin. L’incisive inférieure ressemble à celle des hominidés ultérieurs et diffère de celle des grands singes modernes et des hominoïdes miocènes. Il n’y a pas de forte crête verticale, ni de grand tubercule basal comme c’est le cas chez les chimpanzés et chez les hominoïdes miocènes.

Les comparaisons entre la longueur de la rangée molaire et celle de la rangée des incisives donnent un résultat intéressant : Orrorin tugenensis se rapproche d’Homo sapiens, mais ses proportions semblent différentes de celles des Australopithèques comme A. afarensis et encore plus de celles d’Australopithecus boisei qui sont plus dérivées. Il faut signaler que, si on considère ce rapport, Ardipithecus ramidus se situe en dehors des variations humaines, entre les humains et les chimpanzés (Pickford 2005, 2012) (Figure 7).
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Figure 7 : Relations entre la longueur de la rangée molaire et la longueur de la rangée des incisives chez les hominoïdes.



Les trois molaires supérieures (M1-M2-M3) appartenant au même individu fournissent des informations sur certains aspects des caractères de vie d’Orrorin. Comparées aux chimpanzés modernes, les molaires montrent une usure différentielle (la première étant la plus usée dans la rangée dentaire) tandis que chez les chimpanzés, les trois présentent des degrés d’usure similaires (Figure 8). Ceci démontre un retard de croissance chez Orrorin comme c’est le cas chez les hominidés ultérieurs, Australopithèques et Homo. Les molaires d’Orrorin ont un émail épais suggérant un régime à base de nourriture coriace.
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Figure 8 : Comparaison des usures dentaires sur une rangée de molaires supérieures chez Orrorin tugenensis (à gauche) et un chimpanzé moderne (à droite). Échelle = 1 cm.



Anatomie postcrânienne

Plusieurs restes postcrâniens appartenant à Orrorin tugenensis ont été découverts : deux extrémités proximales fémorales, un col fémoral, un humérus fragmentaire, une phalange distale de pouce et une phalange proximale de la main. On ne peut pas dire grand-chose sur le col fémoral, mais les deux autres restes fémoraux présentent des caractères liés à la bipédie, décrits en détail dans Pickford et al., 2002 ; seuls les traits principaux seront mentionnés ici. BAR 1002’00 appartient à un jeune adulte d’âge biologique sensiblement équivalent à celui d’AL 288.1 (Figure 9) tandis que BAR 1003’00 est beaucoup plus massif (probablement un individu mâle adulte) auquel il manque la tête fémorale et le grand trochanter. Mais les deux spécimens sont morphologiquement identiques pour les parties conservées. Orrorin ne présente aucun caractère de grand singe moderne (tel qu’une fosse trochantérienne profonde ou un col fémoral court). Le fémur est platymérique, mais il est difficile de lier cette morphologie à une platymérie humaine, car elle est aussi présente chez les hominoïdes miocènes. Le petit trochanter se projette fortement médialement, caractère plésiomorphe chez les hominoïdes modernes et fossiles. Plusieurs traits s’avèrent plus proches des hominidés comme l’encoche proximale peu profonde, la morphologie du col fémoral (allongé, comprimé antéropostérieurement et qui présente un os cortical épaissi à sa partie supérieure, et une corticale fine à sa base comme on peut l’observer sur les CT-scans), la présence d’une gouttière de l’obturator externus, l’antéversion de la tête fémorale. Par ailleurs, une tubérosité glutéale allongée proximodistalement existe ; elle rejoint la crête qui court distalement et postérieurement le long de la diaphyse fémorale (il s’agit probablement d’un précurseur de la linea aspera). Cette morphologie rappelle celle des hominidés (i.e. Australopithèques et Homo) et suggère qu’Orrorin était un bipède orthograde, mais pas nécessairement au même degré que les hominidés ultérieurs. Par ailleurs, comparé à celui de chimpanzé de même taille, il est clair que le fémur d’Orrorin était plus allongé que celui des grands singes, suggérant aussi une élongation du membre inférieur, un caractère important de la bipédie. Des études indépendantes ont confirmé qu’Orrorin était bipède, mais certains auteurs ont émis l’hypothèse que la morphologie de sa hanche était plus proche de celle des Australopithèques (Richmond & Jungers, 2008). Toutefois, il est difficile d’accepter ce résultat, en raison des différences morphologiques dans la position et l’orientation du petit trochanter, du système de crêtes qui l’entoure et de l’antéversion de la tête fémorale. Celles-ci suggèrent un modèle mécanique de la hanche différent de celui des Australopithèques (Pickford et al., 2002). D’autres ont suggéré, à partir d’une étude de morphométrie géométrique, que le fémur d’Orrorin était intermédiaire entre ceux des hominoïdes miocènes et des Australopithèques (Almécija et al. 2013) ; ce résultat n’est pas incompatible avec notre hypothèse puisque nous avons montré que plusieurs caractères sont probablement plésiomorphes, hérités des hominoïdes miocènes.
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Figure 9 : Comparaison entre les fémurs d’Orrorin tugenensis (à droite) et un chimpanzé moderne (à gauche). A : vue postérieure ; B : vue antérieure.



La diaphyse humérale fragmentaire indique que le m. brachioradialis était bien développé. La morphologie de la partie latérale de l’os ressemble à celle des chimpanzés et des Australopithèques. Cette morphologie a été liée à des adaptations au grimper chez les premiers hominidés (Senut, 1981, 1988).

La courbure de la phalange proximale de la main suggère aussi une forme de grimper arboricole. La phalange distale du pouce est un élément intéressant car elle ressemble à celle de l’Homme et diffère de celle des hominoïdes miocènes et des Australopithèques : la morphologie asymétrique du bord radial de la dépression du m. flexor pollicis longus, le renflement transversal distal à la dépression, la tubérosité apicale asymétrique, en forme de fer à cheval, associée au développement des épines unguéales et à la fosse unguéale. Ces caractères ont été associés à la manipulation d’outils (Susman, 1988, 1998), mais la prudence s’impose car nous ne possédons aucune preuve de la présence d’outils dans la Formation de Lukeino. Dans une étude détaillée de cette phalange, Gommery et Senut (2006) ont émis l’hypothèse que ces caractères seraient liés à des saisies de précision qui auraient été cruciales dans les comportements de grimper d’Orrorin. Une estimation de la stature d’Orrorin basée sur le fémur de jeune adulte indique que l’individu auquel il appartenait ne pouvait pas être plus petit que 1,1 m et pas plus grand que 1,37 m (Nakatsukasa et al., 2007). Ses proportions corporelles étaient différentes de celles d’un chimpanzé (ses membres inférieurs étaient relativement plus longs). Il ne pouvait donc pas grimper comme lui. Il devait stabiliser son grimper et sécuriser ses mouvements. Quand les hominidés ultérieurs sont devenus bipèdes permanents au sol, la morphologie de la phalange aurait été fonctionnellement adaptée pour manipuler et/ou manufacturer des outils ; c’est ce qu’on appelle une « exaptation » en biologie. Orrorin était une créature bipède qui pouvait grimper aux arbres, une dualité de comportements déjà observée chez les premiers hominidés qui pouvaient marcher et grimper avec des pourcentages d’activités différents selon les espèces et leurs adaptations aux environnements variés.

Orrorin tugenensis est-il un Australopithèque ?

Il est aujourd’hui accepté qu’Orrorin est un hominidé (sensu stricto), mais certains auteurs ont suggéré qu’il pourrait aussi bien être un Australopithèque. Si l’on considère tous les spécimens connus, il est difficile d’accepter cette hypothèse, et ce, pour plusieurs raisons. Certains caractères sont présents sur Orrorin et chez les Australopithèques, mais aussi chez l’Homme. Si l’on accepte qu’Orrorin était un ancêtre des Australopithèques qui à leur tour vont donner naissance à l’Homme, nous nous trouvons en face d’un problème évolutif majeur. En particulier, il faut admettre que l’antéversion de la tête fémorale aurait évolué vers une rétroversion comme observée chez Australopithecus afarensis par exemple, pour ré-évoluer vers une antéversion (Figure 10 et 11). Les dents jugales sont petites par rapport au reste du corps chez Orrorin tandis que chez les premiers hominidés, c’est l’inverse. Il faudrait, une nouvelle fois, admettre une réversion du caractère. Si on considère la phalange distale du pouce, nous rencontrons un problème similaire car Australopithecus apparaît beaucoup plus dérivé morphologiquement qu’Orrorin et les hominidés ultérieurs (Figure 12). Il faudrait, là encore, accepter une réversion morphologique. Les proportions des incisives par rapport aux molaires semblent également plus proches de celles des hominidés ultérieurs que des Australopithèques. Pour résumer, un animal microdonte (à petites dents et grand squelette) aurait évolué vers un animal mégadonte (à grandes dents et petit squelette) pour évoluer à nouveau vers un animal microdonte. C’est pourquoi, à la vue des données, il est difficile de considérer Orrorin tugenensis comme un Australopithèque. En effet, ces derniers apparaissent plus dérivés pour plusieurs caractères et pourraient représenter une branche latérale dans l’évolution humaine, qui se serait éteinte, une hypothèse déjà formulée par Coppens (1983), Senut (1981), Senut et Tardieu (1985) ainsi que quelques autres auteurs (voir les bibliographies des références citées). D’autres chercheurs ont aussi suggéré qu’Orrorin et Sahelanthropus sont des synonymes d’Ardipithecus (White et al., 2009). Compte tenu des différences dentaires et postcrâniennes publiées, cette hypothèse n’est pas confirmée.
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Figure 10 : Comparaison des fémurs d’Orrorin tugenensis (à gauche) et d’Australopithecus afarensis (à droite) en vue postérieure. Échelle = 1 cm.
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Figure 11 : Comparaison des fémurs d’Orrorin tugenensis (à gauche) et d’Australopithecus afarensis (à droite) en vue proximale.




[image: Fig018]

Figure 12 : Comparaison de la phalange distale du pouce chez Homo (1), Pan (2), Orrorin (3) A : vue dorsale ; B : vue palmaire. Échelle = 1 cm. C : comparaison vues palmaires d’Orrorin et de Paranthropus.



Dans quel environnement Orrorin tugenensis vivait-il ?

Les quatre sites de la Formation de Lukeino qui ont livré les restes d’Orrorin tugenensis renferment également des flores et des faunes riches et diversifiées (Figure 13). Une bonne collection de feuilles fossiles a été récoltée, dont l’étude suggère une végétation sempervirente sèche avec des zones plus humides comme l’indique la présence de papyrus et donc de marécages sur les rivages du paléolac Lukeino (Bamford et al, 2013). Des restes de feuilles de fougères ainsi que des feuilles à longues pointes d’égoutture confirment également des environnements humides.
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Figure 13 : Feuilles fossiles de la Formation de Lukeino Formation, CollinesTugen, Kenya.



Plusieurs restes d’herbes indéterminées indiquent la présence de prairie, mais peu représentée. Les résultats d’une analyse CLAMP montrent que localement le climat dans la région où vivait Orrorin était humide saisonnier (1 723 mm de précipitations annuelles moyennes ; température moyenne de 19,8 Co). La faune associée, dominée par les colobes et les impalas, était riche et diversifiée (Tableau 2) (Pickford, 1978 ; Mein et Pickford, 2006 ; Pickford, Senut et Cheboi, 2009). Les dépôts importants de calcaires renfermant des algues, des mollusques et des os indiquent un pH basique pour les eaux du paléolac.

Les études géochimiques (isotopes stables du carbone et de l’oxygène) effectuées sur l’émail dentaire des grands mammifères herbivores montrent que dans la Formation de Lukeino, le paléoenvironnement était une végétation mixte de plantes C3-C4 (Roche et al., 2013) (Figure 14){3}.
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Figure 14 : Analyses des isotopes stables dans l’émail dentaire des grands herbivores (Roche et al., 2012).



L’étude sédimentologique des phosphorites reconnues dans la stratigraphie montre que les diatomées ont joué un rôle important dans la formation des roches (3 niveaux principaux de phosphate ont été identifiés) indiquant un pH basique (7,8-8,2) pour les eaux du lac. Ces niveaux phosphatés démontrent un accroissement de l’apport en matière organique dans le lac indiquant une couverture forestière dans l’environnement (Dericquebourg et al., 2015 ; 2019).


Tableau 2 : Liste faunique actualisée de la Formation de Lukeino









	
Crustacea 


	
Ostracoda 


	
 


	
Indet. 





	
Mollusca


	
Gastropoda


	
Thiariidae


	
Melanoides tuberculata





	
Bivalvia


	
Mutelidae


	
 


	
Cameronia subelongata

Cameronia mohariensis





	
Pisces


	
 


	
Cichlidae


	
Indet.





	
 


	
 


	
Cyprinidae


	
Indet.





	
 


	
 


	
Clariidae


	
Indet.





	
Reptilia


	
Crocodilia


	
Crocodylidae


	
Rimasuchus lloydi

Crocodylus sp. 





	
 


	
Chelonii


	
Pelomedusidae


	
Indet.





	
 


	
 


	
Trionychidae


	
Indet.





	
 


	
 


	
Testudinidae


	
Stigmochelys cf pardalis





	
 


	
Squamata


	
Varanidae 


	
Varanus sp. 





	
 


	
Ophidea


	
Boidae


	
Python sp. 





	
Mammalia


	
Chiroptera


	
Pteropodidae


	
Rousettus sp. 





	
 


	
 


	
Emballonuridae ?


	
Taphozous sp. 





	
 


	
 


	
Vespertilionidae


	
Chamtwaria sp.

Myotis sp. 





	
 


	
Rodentia


	
Pedetidae 


	
Indet. sp. 





	
 


	
 


	
Phiomyidae


	
Apodecter aequatorialis





	
 


	
 


	
Thryonomyidae


	
Paraulacodus sp. 





	
 


	
 


	
Hystricidae


	
Hystrix sp. 1

Hystrix sp. 2





	
 


	
 


	
Petromuridae


	
Petromus cf antiquus





	
 


	
 


	
Gerbillidae


	
Abudhabia tateroides





	
 


	
 


	
Cricetomyidae


	
Saccostomus cf geraadsi





	
 


	
 


	
Dendromuridae


	
Steatomys minus

Steatomys cf intermedius

Dendromus sp





	
 


	
 


	
Muridae


	
Preacomys cf griffin

Preacomys cf kikiae

Lukeinomys cheptumoae

Saidomys alisae

Murid indet.





	
 


	
Lipotyphla


	
Macroscelididae


	
Elephantulus sp. 





	
 


	
Insectivora


	
Erinaceidae


	
Indet. sp. 





	
 


	
Soricidae


	
 


	
Crocidura kapsominensis

Suncus sp. 





	
 


	
Lagomorpha


	
Leporidae


	
Serengetilagus sp. 





	
 


	
Carnivora


	
Mustelidae


	
Plesiogulo praecocidens

Torolutra ougandensis

Sivaonyx soriae

Sivaonyx senutae





	
 


	
Viverridae


	
 


	
Genetta sp. 

Megaviverra aff. Leakeyi

Nandinia sp. 

cf. Ichneumia sp. 





	
 


	
Hyaenidae


	
 


	
Hyaenictis sp. 





	
 


	
Canidae


	
 


	
Eucyon intrepidus





	
 


	
Felidae


	
 


	
Felis sp. 

Metailurus sp. 

Dinofelis sp. 

Megantereon obscura





	
 


	
Hyracoidea


	
Procaviidae


	
Dendrohyrax samueli





	
 


	
Proboscidea


	
Gomphotheriidae


	
Anancus kenyensis





	
 


	
 


	
Elephantidae


	
Primelephas gomphotheroides

Stegotetrabelodon orbus





	
 


	
 


	
Deinotheriidae


	
Deinotherium bozasi





	
 


	
Tubulidentata


	
Orycteropodidae


	
Orycteropus large sp. 

Orycteropus small sp. 





	
 


	
Primates 


	
Galagidae 


	
indet. sp. 





	
 


	
 


	
Cercopithecoidea


	
Colobus sp. 





	
 


	
 


	
Hominoidea


	
Orrorin tugenensis





	
 


	
 


	
Panidae


	
indet.





	
 


	
Perissodactyla


	
Equidae


	
Hipparion cf sitifense

Hipparion turkanense





	
 


	
 


	
Rhinocerotidae


	
Brachypotherium lewisi

Ceratotherium praecox

Diceros cf pachygnathus

Diceros bicornis





	
 


	
 


	
Chalicotheriidae


	
Ancylotherium cheboitense

Chemositia sp. 





	
 


	
Artiodactyla


	
Hippopotamidae


	
Hippopotamus s.l. 2 spp. 





	
 


	
 


	
Suidae


	
Nyanzachoerus tulotos

Cainochoerus africanus 





	
 


	
 


	
Tragulidae


	
Hyaemoschus aquaticus





	
 


	
Giraffidae


	
 


	
Giraffa cf jumae





	
 


	
Bovidae


	
 


	
Reduncini

Antilopini

Gazella sp. 

Tragelaphus cf spekei

Ugandax cf gautieri

Aepyceros sp. 

Cephalophus sp. 











En conclusion, Orrorin vivait probablement près d’un lac alcalin où il y avait des zones marécageuses où les papyrus étaient présents. L’environnement était dominé par une forêt sempervirente sèche, mais certaines zones étaient plus humides et une zone restreinte était plus ouverte. La région du paléolac Lukeino ressemblait aux environs du lac Bogoria aujourd’hui, mais avec quelques différences : en particulier les bords du lac étaient plus boisés et les collines alentour étaient plus basses car la tectonique du Pliocène n’avait pas encore joué.

Locomotion et environnement

Comme il a été suggéré, Orrorin était un bipède et un grimpeur. Il a vécu dans une sorte de région boisée, mais de quel type ? En Afrique, les structures de ces zones sont variées, mais les forêts de miombo pourraient représenter le type de végétation dans lequel évoluaient les premiers hominidés (Senut et al., 2017) (Figure 15). Cet écosystème avec des arbres aux troncs verticaux éloignés les uns des autres aurait pu être avantageux pour des animaux au torse redressé comme celui de l’Homme, mais aussi de certains hominoïdes miocènes ; cela aurait par ailleurs pu être un désavantage pour des animaux comme des chimpanzés avec des colonnes vertébrales semi-orthogrades ou horizontales. La succession des saisons est également spécifique dans le miombo : une saison des pluies par an avec 4 à 7 mois de saison sèche. Ceci peut avoir un impact sur la reproduction, avec une gestation et une enfance prolongées. Cela demande aussi d’élargir l’aire de répartition pour trouver de la nourriture et rend donc nécessaire de mémoriser les endroits où elle est disponible. La structure des arbres nécessite de posséder un pouce opposable pour sécuriser le grimper et éviter de glisser le long des troncs (Senut et al., 2017). Les premiers hominidés auraient pu passer du temps dans les arbres pour s’alimenter ou échapper à des prédateurs, mais lorsqu’ils étaient au sol, ils devaient se déplacer entre ces derniers, ce qui aurait pu favoriser leur comportement bipède. Aujourd’hui, la forêt de Miombo s’étend de l’Afrique australe à la Tanzanie, mais il a été suggéré qu’elle aurait pu exister en Éthiopie il y a 10 millions d’années (Bonnefille, 2010). On peut alors supposer que la physionomie de cette végétation aurait joué un rôle important dans l’évolution des premiers hominidés (Senut et al., 2017).
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Figure 15 : Forêt de miombo dans le nord de la Namibie. Photo Brigitte Senut.



Où sommes-nous nés ?

Dans l’histoire de l’évolution humaine, il y a eu une tendance à proposer un lieu d’origine : l’Asie plutôt que l’Afrique, par exemple, ou plutôt l’Afrique orientale que l’Afrique australe ou septentrionale. Pendant les cinquante dernières années, il a été largement admis que notre lignée est née en Afrique, en mettant l’accent sur un pays ou sur une région : Éthiopie plutôt que Kenya, Afrique centrale plutôt qu’orientale. L’hypothèse la plus originale fut proposée par Coppens en 1981 (1983) : l’East Side Story, qui suggérait que la formation de la Grande Vallée du Rift avait joué un rôle primordial dans la dichotomie entre les grands singes africains et les Hommes. Une population originelle d’ancêtres communs vivant dans les forêts de l’Afrique fut scindée en deux populations par l’ouverture du rift. La population isolée à l’ouest aurait évolué vers les grands singes alors que celle située à l’est aurait donné naissance aux Hommes. Cette hypothèse est basée sur la distribution des plus anciens hominidés fossiles découverts le long de la Vallée du Rift ; de plus, la séparation aurait eu lieu il y a 7 millions d’années (Coppens, 1983) ou même encore plus tôt, vers 10 millions d’années (Coppens, 1986). La théorie fut rejetée après la découverte d’Australopithecus barhelghazali (3,5 Ma) au Tchad (Brunet et al., 1995). Comment, cependant, une découverte de 3,5 Ma peut-elle remettre en cause une dichotomie estimée à 10 Ma ? La même remarque peut être faite concernant la découverte de Sahelanthropus tchadensis, vieux de 7 Ma environ (Brunet et al., 2002). Pour tester l’East Side Story, l’Uganda Palaeontology Expedition fut formée en 1985. Après 27 mois de terrain dans le bassin du lac Albert en Ouganda, il a été démontré qu’un épisode aride avait eu lieu aux alentours de 12-13 Ma, confirmant les données récoltées au Zaïre par de Heinzelin (de Heinzelin, 1962). Vers 8 à 6 Ma, une forêt dense poussait dans le Rift Occidental : la végétation était similaire à l’actuelle du Kasai (RDC). À la même époque et sous les mêmes latitudes, au Kenya, les niveaux d’Orrorin suggéraient un environnement humide, mais plus sec qu’à l’ouest du rift, confirmant le rôle de ce dernier sur les environnements et donc les climats. L’échelle de temps est aussi confirmée (Senut, 2006). Deux des aspects de l’East Side Story sont donc validés : la date et l’impact éco-climatique. L’aspect géographique est plus contestable, car il est difficile en paléontologie d’identifier le lieu d’origine d’une espèce, qui généralement a une distribution diffuse dans le temps et dans l’espace. Plus récemment, Begun (1992, 2013) a suggéré que les hominidés auraient émergé en Europe, puis auraient migré vers l’Afrique pour donner naissance aux premiers hominidés. Toutefois, dans ses articles, il omet généralement les données africaines (Begun, 2013) : l’Afrique n’était pas dépourvue d’hominoïdes quand ces derniers se sont répandus en Eurasie. Une autre manière d’aborder le sujet est de prendre en compte le mouvement des ceintures climatiques au Miocène. Au Miocène inférieur, toute l’Afrique était tropicale, mais ceci a changé vers 17 Ma quand la calotte glaciaire antarctique s’est agrandie. La ceinture tropicale s’est alors déplacée vers le nord. La plaque africaine rejoignant l’Eurasie à peu près à la même époque, les hominoïdes ont pu se répandre de l’Afrique vers l’Eurasie où ils purent trouver un environnement tropical à subtropical approprié. Vers 10 Ma, l’expansion de la calotte glaciaire arctique a causé un déplacement vers le sud des ceintures climatiques tropicale à subtropicale jusqu’à la position qu’elles occupent aujourd’hui. Les hominoïdes se sont progressivement éteints en Eurasie comme la région devenait plus tempérée (sauf en Asie du sud-est où survivent les gibbons et les orangs-outans dans un milieu tropical). On peut alors suggérer que les populations d’ancêtres communs aux grands singes africains modernes et aux Hommes habitaient dans cette zone tropicale comprise entre le sud de l’Eurasie et l’Afrique australe, ce qui représente un vaste territoire à explorer dans l’avenir.

Conclusion

Les restes d’Orrorin tugenensis s’avèrent importants pour comprendre les tout premiers stades de l’évolution humaine. Ils fournissent les plus anciennes preuves connues d’une créature adaptée à la fois à la bipédie et au grimper en Afrique. De plus, ils suggèrent que les Australopithèques pourraient ne pas avoir été nos ancêtres directs. Mais on ne peut pas écarter la possibilité que ce soit l’une des nombreuses espèces qui présente des caractères annonçant les hominidés ultérieurs. Quand on compare Orrorin tugenensis à Sahelanthropus tchadensis et Ardipithecus kadabba, il apparaît évident que ces trois genres sont trop différents pour être englobés dans un seul, Ardipithecus, sur les données dentaires et postcrâniennes. En outre, le statut d’« hominidé » des genres tchadien et éthiopien a aussi été discuté. L’environnement n’était pas sec, mais humide, et pourrait en partie être représenté par une forêt de Miombo qui semble un écosystème stimulant pour les hominoïdes qui y vivaient. Le point intéressant est que les trois premiers hominidés potentiels n’ont pas vécu dans des environnements ouverts, mais plutôt fermés, suggérant aussi que l’évolution de la bipédie dans ses premiers stades de développement était liée à des environnements boisés à forestiers, une idée confirmée par les travaux de terrain réalisés à Bornéo par Thorpe et ses collègues (Thorpe et al., 2007, 2014) et largement débattus aujourd’hui (voir revue dans Thorpe et al., 2014). Si on considère la découverte de primates dans les dépôts paléogènes et miocènes d’Afrique australe (Pickford et al., 2008 ; Senut et al., 1997 ; Conroy et al., 1992), il est également possible que des hominidés miocènes soient découverts dans cette partie du monde. Focaliser la recherche future sur cette région pourrait aussi éclaircir nos origines les plus anciennes.
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The World’s First Near-Complete Australopithecus skeleton from the Sterkfontein Caves, South Africa

Ronald J. CLARKE

The first known fossil of an Australopithecus was the Taung child, blasted out from a calcareous cliff at Buxton Limeworks in the South African North West Province in 1924. It was recognized by Dart (1925) as a link between ape and human. Later that year, Broom (1925) published his observations on the skull and stated, “It seems to me not at all improbable that an adult Australopithecus will yet be obtained and possibly a perfect skeleton. Should such a discovery be made, it would be difficult to overestimate its importance.” It would be Broom himself who would discover that first adult Australopithecus—a natural endocast and crushed cranium with good dentition (TM 1511), found in August 1936 at Sterkfontein Caves, South Africa (Broom, 1936). Although Broom would also in 1947 find part of a skeleton—a pelvis with vertebral column and a poorly preserved proximal femur shaft, the perfect skeleton he had hoped for would not be found until 1997, i.e., 72 years after Broom’s 1925 prediction. The reasons for this are that, during the time of Australopithecus as happens today in Africa, skeletons after death were broken up and dispersed by a variety of carnivores and scavengers. Even if any escaped such dispersal, they broke up in the rocky talus slopes in the caverns in which they had come to rest (Clarke, 2007). Hence the fossil limb bones that have been discovered are mostly partial and cannot be indisputably associated with any cranial fossils, making it difficult to assign postcrania to species.

Thus the chances of Broom’s prediction being fulfilled seemed unlikely. Ironically, however, parts of the fossil that would ultimately be revealed as the world’s first near-complete Australopithecus skeleton were blasted out of a lower Sterkfontein cave deposit, possibly around the time that Broom made his prediction. Those fossils, some foot and lower leg bones encased in blocks of calcified cave infill, lay among the lime miners’ rubble that contained many other animal fossils, some of which were collected around 1945 by Dr. Helmut Silberberg, a Johannesburg art dealer (Tobias, 1979). Just after that, the French prehistorian and expert on Palaeolithic art, Abbé Henri Breuil, visited Silberberg’s art gallery and noticed part of the muzzle of a fossil hyaena embedded in a block of calcified cave deposit (Broom and Schepers, 1946, p. 83). He asked permission to show it to Robert Broom in the Transvaal Museum, and Broom then identified it as a Pliocene hyaena, which is now known as Chasmaporthetes silberbergi, and it convinced Broom that Australopithecus was Pliocene and not Pleistocene in age. Strangely, it seems that neither Broom nor his assistant John Robinson conducted any investigation of the lime miners’ rubble that still remained on the floor of that lower cave. It was not until 1978 that Phillip Tobias and Alun Hughes began to process that fossil-rich rubble. They arranged for the Randfontein Estates Goldmine to help them by constructing a strong wooden staircase and a winch platform, so that the rubble could be directly lifted to the main excavation site above and processed.

They hoped that because the fossils were stratigraphically older than those from the main site above (Partridge, 1978; see also Partridge and Watt, 1991 and Clarke, 2006, and Figure 1), they would find more primitive Australopithecus fossils similar to those that had just been recovered in Ethiopia and Tanzania and which were classified as A. afarensis (Johanson et al., 1978). However, the results did not meet their expectations. What they did uncover was a very different scenario to that of the higher deposits. There was a large quantity of fossils of carnivores (big cats and hyaenas) and monkeys (Parapapio, Papio izodi, and some colobus) but relatively few bovids and not a single fossil of Australopithecus (or so they thought).


[image: Fig022]

Figure 1 : Schematic South-North section through the Sterkfontein deposits showing the relative positions of Members 4 and 2. Silberberg Grotto contains Members 1, 2 and 3.
| Coupe schématique Sud-Nord des dépôts de Sterkfontein montrant les positions relatives des Membres 4 et 2. La grotte Silberberg contient les membres 1, 2 et 3.



Discovery

By 1992, Tobias decided that the in situ cave infill exposed as a vertical face at the eastern end of the Silberberg Grotto, and rich in fossil bones, should be excavated. He enlisted the help of mining engineer John Cruise and his blasting assistant Dusty Van Rooyen, who were able to blast out a large quantity of breccia. Although there were many excellent fossils of monkeys and carnivores (Pickering et al., 2004a), there were again no Australopithecus fossils, and as I was processing the breccia, I was puzzled by the paucity of bovids, which were so common in higher, younger Member 4 breccia. Hence I checked the contents of Sterkfontein boxes containing fossils that had been cleaned out of the ancient lime miners rubble by Alun Hughes’ technicians. To my great surprise, I found among the miscellaneous fauna four conjoining and previously unrecognized foot and ankle bones of an Australopithecus (Clarke and Tobias, 1995), now known as StW 573 (Little Foot). Two years later, I identified more foot bones of the same individual, as well as a distal tibia, in a box of monkey fossils in the University of the Witwatersrand Medical School Anatomy Department. On checking again the boxes at Sterkfontein, I identified another distal tibia that had been classed as a bovid and a calcaneal fragment that had been incorrectly classed as part of a bovid humerus. These bones were later described briefly by Clarke (1998) and in detail by Deloison (2003).

I gave a cast of the left distal tibia to my two assistants, Stephen Motsumi and Nkwane Molefe, and asked them to search with hand-held lamps the deep and totally dark Silberberg Grotto for a contact from where the tibia fragment would have been blasted off probably in the 1920s. Remarkably, after only one and a half days of searching they found a perfect contact and we began to excavate using hammer and chisel to remove overlying rocks and then an airscribe to expose the bones (Figure 2). We uncovered the rest of the legs up to the mid-femur shafts. The breccia containing these lower leg bones was on top of a thick flowstone. Our continued careful excavation upslope and on top of this flowstone over a period of two months failed to uncover any more bones of this skeleton. This was strange and disconcerting, because it seemed impossible that left and right legs from mid-thigh downward would be next to each other in the breccia without the rest of the skeleton being close by. As there was an ancient calcite-lined cavity extending beneath the breccia that contained the lower legs, I concluded that there must have been an ancient subsidence of part of the breccia and that the flowstone had then formed above the upper part of the skeleton but had filled the cavity beneath the lower legs (Clarke, 2002).


[image: Fig023]

Figure 2 : The distal tibiae fitting perfectly against the in situ tibia shafts, following excavation of breccia to expose the shafts. Photo by Patrick Landman and Remi Benali.
| Les parties distales des tibias s’adaptent parfaitement aux proximales restées in situ, après leur dégagement dans la brèche.



So we chiseled through the 20 cm thick and extremely hard flowstone and did indeed locate the rest of the skeleton in the breccia beneath. The flowstone had sealed over the breccia containing the upper body, sealed the breaks through the femur shafts, and filled the cavity beneath the lower legs that had formed as a result of the ancient collapse (Figure 3). Clearly the flowstone had formed after the collapse of the breccia and could not be used, as had been done, to date the skeleton (Walker et al., 2006; Pickering and Kramers, 2010; Pickering et al., 2010; Herries and Shaw, 2011; Herries et al., 2013), but only to date the flowstone formation that followed the breccia collapse (see Bruxelles et al., 2014, 2019).


[image: Fig024]

Figure 3 : The flowstone encasing the broken-through shafts of the femurs.
| Vue de la calcite pénétrant les fissures des diaphyses fémorales



This was the first time that such an excavation had been undertaken to uncover an Australopithecus fossil in situ in a breccia deposit within a cave and using an airscribe. The matrix was a natural concrete full of large and small dolomite and chert blocks that had sometimes crushed, broken and displaced elements of the skeleton. Thus the excavation was a very slow and lengthy process but had the advantage of preserving every bone intact and uncovering clues about the taphonomic history of the skeleton (Clarke, 2019a; Figure 4). We excavated through the flowstone and found the complete skull with mandible still in articulation and a left humerus lodged against the inside of the mandible. Upslope we located the left forearm with hand still attached. The upper femur shafts had slipped partly beneath the lower femur shafts and were still articulated with the crushed pelvis. All of this told a story of the taphonomic history of this individual, as follows.


[image: Fig025]

Figure 4 : Stephen Motsumi and Abel Molepolle excavating the skeleton in the Member 2 breccia using an airscribe powered by a small compressor in the background at left. Photo by Patrick Landman and Remi Benali.
| Stephen Motsumi et Abel Molepolle dégageant le squelette dans la brèche du Membre 2 à l’aide d’un appareil à air comprimé alimenté par un petit compresseur à l’arrière-plan à gauche.



Taphonomy

The individual, like the monkeys and the carnivores, fell into a steep vertical shaft which was inaccessible to scavengers. This is indicated by the fact that there is no carnivore damage on the bones and the skeleton is complete, with many parts still articulated.

The body rolled down the talus slope in dry conditions and was mummified. It lay with the left arm stretched upward next to the head with the articulated hand clenched and the legs crossed. If conditions had been wet, the soft tissues would have decayed and disintegrated from fungus and insect attack, as happens today in that same cavern to small mammals such as hares that fall in. The bones would then have been separated and scattered throughout the rocky talus slope.

After mummification, the left upper arm separated cleanly at the elbow joint and slipped downslope, with the humeral head, clavicle and scapula still in articulation. This could only have happened if the body was mummified and before there was any calcification of the deposit, and it is further proof that it happened during a dry period.

Rocks continued to fall onto the mummified body, breaking and crushing some parts. One rock smashed the left wrist, fragmenting some of the bones, including the distal radius and ulna. An indication that this damage was from falling rocks is shown by the fact that the trapezium was damaged and came to rest half way along the radius, as if catapulted to that position.

The climate changed to be wetter and the mummified body became encased in calcified deposit. Calcium carbonate formed around dessicated tissue of the hand and against the radius. When the tissues eventually decayed, they left spaces between the calcium carbonate and the bone. The date of this breccia formation is ca. 3.67 million years using cosmogenic nuclide burial dating (Granger et al., 2015).

At a later time, perhaps around 2.2-2.4 million years ago according to the Uranium Lead dates on the flowstone (see Bruxelles et al., 2014 for discussion of such dating), there was a collapse that displaced the solid breccia and caused cracks through the skull, the adjacent distal humerus, and the adjacent breccia (see Clarke, 2019a for detail). The femurs broke through at mid-shaft and the upper femur shafts slid under the lower femur shafts.

Water flowed down the talus slope and eroded the left ilium, as well as parts of the break through the right femur. Flowstone was deposited within the cracks, as well as in the void caused by collapse beneath the lower legs, and it also encased the break through the femur shafts. The proof of this flowing water is still clearly seen in the ripple marks formed by the calcite as it descended vertically over the broken edge of the collapsed breccia. The flowstone is about 20 cm thick.

Moulding and processing of the skeleton

When sufficient elements of the skeleton had been uncovered, a silicone rubber mould was made of the fossil in situ, together with parts of the surrounding breccia and flowstone deposits. From this, epoxy resin casts were made for a record and for exhibition. Excavation was then resumed in order to undercut parts of the skeleton in blocks of breccia so that they could be lifted to the surface for final cleaning and reconstruction in the Sterkfontein field laboratory. Each bone and bone fragment was carefully cleaned out of the encasing hard matrix using an airscribe. This work was very lengthy as the bone surfaces were often soft and flaky, and the bones were sometimes intertwined with each other and with blocks of chert and dolomite. Several of the rocks adjacent to the bones, e.g., in the hand, had to be laboriously ground away using the airscribe in order to avoid any damage to the bone. This time-consuming removal of the very hard breccia not only ensured the integrity of each element of bone, but it also revealed some isolated small fragments that connected to larger bones, e.g., two parts of the left ilium and a vital part of the distal end of the left ulna, which, after cleaning, fitted perfectly on the shaft and allowed for the measuring of the complete arm length.

Another significant discovery during this cleaning was a very large Parapapio cranium beneath the pelvis, a very large cercopithecoid tibia beneath the right humerus, and two very large cercopithecoid vertebrae associated with the Australopithecus vertebrae. Although cercopithecoid fossils are very common in the breccia of this cavern, the presence of this especially large male cranium and associated bones possibly of the same individual suggested one possible explanation of how the Australopithecus fell into the cave shaft. It may have been that the Australopithecus and the large male monkey had a conflict over access to fruit in a tree overhanging the shaft, with both falling into the cavern below. Such conflicts over food resources do occur between chimpanzees and baboons (Morris and Goodall, 1977).

The endproduct of this work was a virtually complete Australopithecus skeleton that is the most complete ever discovered and the oldest Australopithecus fossil in South Africa, dating to ca. 3.67 million years (Granger et al., 2015). Detailed stratigraphic studies by Laurent Bruxelles confirmed that the Member 2 breccia containing the skeleton was situated conformably beneath Member 3, which was itself beneath Member 4 that had yielded a large number of Australopithecus fossils (Bruxelles et al. 2014, 2019). Bruxelles also confirmed that the flowstone around the skeleton was a later deposit that filled voids left by ancient collapse, and that it could not therefore be used to give a date for the fossil.

The fact that this skeleton is the only Australopithecus individual so far discovered in the large Silberberg Grotto, even though there are hundreds of other fossils of monkeys and carnivores and a very few bovids (Pickering et al., 2004a), contrasts with the higher Member 4 breccia that is rich in fossils of bovids, along with numerous Australopithecus, monkeys and carnivores (Pickering et al., 2004b).

Observations on some aspects of the skeleton

The cleaned and reconstructed skeleton (Figure 5) reveals several new facts about Australopithecus. It is the first time that Australopithecus postcranial material can, with certainty, be assigned to a species identified on the skull morphology (see next section on taxonomy). The height of the individual, subject to confirmation after further analysis, is estimated to have been approximately 1.3 m, and the heavily worn dentition shows that this was an elderly individual. The wide greater sciatic notch of the pelvis, the narrow cranial base posteriorly, and the smaller size of the canines and central incisors compared to those of a similar Member 4 cranium (StW 252) suggest that it is a female. For the very first time, we now have a full leg length and full arm length in one Australopithecus individual, and it shows that in this species of Australopithecus the legs are considerably longer than the arms (Clarke, 2019a; Heaton et al., 2019; Figure 6).
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Figure 5 : Stages in the cleaning and reconstruction of the StW 573 skeleton.
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