N

N
N

HAL

open science

Orrorin tugenensis et les origines de I’homme : une

synthese
B. Senut

» To cite this version:

B. Senut. Orrorin tugenensis et les origines de I'homme : une synthese. Bulletin de I’Académie
Nationale de Médecine, 2020, 204 (3), pp.258-267. 10.1016/j.banm.2019.12.018 . mnhn-03265478

HAL Id: mnhn-03265478
https://mnhn.hal.science/mnhn-03265478
Submitted on 7 Mar 2022

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépot et a la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche francais ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

Distributed under a Creative Commons Attribution - NonCommercial 4.0 International License


https://mnhn.hal.science/mnhn-03265478
http://creativecommons.org/licenses/by-nc/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc/4.0/
https://hal.archives-ouvertes.fr

Version of Record: https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0001407920300170
Manuscript_Sedd84acafe7a014a383¢1{9d9%eele18

O 00 N o uu B W N B

W W W W N N N N N N NN N NN P P P P P P Rk P R, op
W N P O VW 0 N O U B W N P O O W N O O M W N B O

REVUE GENERALE
Recu le 10/12/2019, accepté le 19/12/2019

Orrorin tugenensis et les origines de ’homme : une synthese*
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Résumé

Ces vingt dernieres années, de nombreuses découvertes africaines ont permis de mieux
appréhender la question de I’émergence des hominidés (pris ici dans le terme restreint :
famille regroupant les hommes actuels et leurs proches parents fossiles). S’il était encore
admis en 2000 qu’un ancétre ressemblant aux chimpanzés avait émergé il y a environ 4 a 5
millions d’années dans la corne de I’ Afrique dans des milieux de savane plus ou moins seche,
la découverte dans les Collines Tugen (Kenya) d’Orrorin tugenensis, hominidé bipede vieux
de 6 millions d’années, et 1’étude des milieux associés contredit ces affirmations. En outre,
des travaux récents suggerent que cette émergence n’est pas forcément est-africaine, ni méme
africaine, qu’elle est bien plus ancienne qu’on ne le pensait (10 Ma et peut-étre plus) et que

I’environnement était plus humide qu’il n’était suggéré.

Abstract

Several discoveries realized during the past twenty years yielded crucial information for better
understanding hominid origins (hominid refers to the family which contains humans and their
closely related ancestors). In 2000, it was widely accepted that a chimpanzee-like ancestor
emerged in the horn of Africa 4 to 5 million years ago in a more or less wooded savannah, but
the discovery in the Tugen Hills (Kenya) of Orrorin tugenensis, a bipedal hominid 6 million
years old and the study of the associated environments challenge these views. Moreover some

recent studies suggest that hominids might have not emerged in East Africa and even maybe
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not in Africa, earlier than expected (at around 10 Ma and even before) and that the

environmental was more humid than previously thought.

Mots-clés : Orrorin tugenensis, Kenya, Hominoidea, Bipédie, paléoenvironnement
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Alors qu’il était largement admis a la fin des années 1990 que la divergence entre les grands
singes et les hommes avait eu lieu entre 4 et 6 millions d’années, que la bipédie était apparue
a cette époque dans des environnements de savane plus ou moins boisée et que les
chimpanzés modernes étaient de bons prototypes morphologiques de 1’ancétre commun [1-3],
la découverte d’Orrorin tugenensis au Kenya en 2000 remettait en question ces affirmations
[4]. Elle fut suivie par la publication en 2001 des restes d’Ardipithecus kadabba en Ethiopie
[5] daté entre 5,2 et 5,6 Ma et en 2002 par celle de Sahelanthropus au Tchad [6] dont I’age est
estimé aux alentours de 7-7,2 Ma. Mais comprendre 1’origine de notre lignée nécessite de
comprendre aussi celle des hominoides non-humains et en particulier les gorilles et les
chimpanzés. Si on ne connaissait pratiquement rien sur leur origine a I’aube de 1’an 2000 ;
quelques découvertes de grands singes de type moderne en Afrique permettaient de combler
cette lacune : des restes dentaires vieux de 12,5 millions d’années, 10 Ma et 6 Ma au Kenya
[7, 8], en Ethiopie (10,5 Ma) [9] et au Niger (11,5 a 5,5 Ma) [10]. Ces nouvelles données
soulignent la diversité des hominoides (humains et non-humains) fossiles au Miocene

supérieur en Afrique et la complexité de leurs relations.

1. Qui est Orrorin tugenensis ?
1.1 Histoire de la découverte.

C’est en 1974, lors d’une prospection dans les Collines Tugen au Kenya que M. Pickford
découvrait une molaire inférieure d’un hominidé sur le gisement de Cheboit dans la
Formation de Lukeino vieille de 6 millions d’années environ [11]. Cette molaire n’a pas fait
I’unanimité dans le milieu anthropologique car elle €tait un peu roulée, et trop vieille selon les
critecres de 1’époque. De plus, elle fut découverte la méme année que la célebre
Australopitheque, Lucie (datée a 1I’époque aux alentours de 3 millions d’années) et elle n’a pas
fait la carriere médiatique de cette dernicre et fut restée un peu oubliée, bien que certains
auteurs comme Coppens [12] lui prétaient attention et la placaient dans les hominidés. En
1998, a I'invitation du gouvernement kenyan, nous réinitialisions des recherches franco-
kenyanes avec M. Pickford et focaliserent nos travaux en partie sur la Formation de Lukeino
et a I’automne 2000 nous mettions au jour une douzaine des restes dentaires et postcraniens
sur d’autres sites Kapsomin, Kapcheberek et Aragai (Fig. 1) [4]. Diverses méthodes de
datations (radiométriques, paléontologiques et paléomagnétiques) ont été appliquées [13] qui
ont livré un age compris entre 6,1 et 5,7 Ma ; les sites de Cheboit et Aragai étant les plus

anciens et Kapcheberek le plus récent. C’est le site de Kapsomin qui a livré la plus grande
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part des fossiles d’Hominidés et aujourd’hui on compte une vingtaine de pieces appartenant a
au moins 5 individus.
1.2 Les restes dento-gnathiques

En plus de la molaire trouvée en 1974, 14 restes dento-gnathiques ont été découverts a
Kapsomin depuis la mission de 2000 [4, 14]: un fragment de mandibule gauche avec la racine
de la ml, la m2 et la m3, un fragment de mandibule droite avec la m3 et la symphyse
mandibulaire, une p/4 gauche, une canine supérieure droite, une M3/ gauche, une M3/ droite,
une canine inférieure gauche, une symphyse mandibulaire (méme spécimen que BAR
1000°00), une M2/ droite, une M1/ droite, une P4/ droite, une p/4 droite, une p/3 gauche et
une /2 droite. La mandibule est haute (comme chez les hominoides mioceénes) mais courte
antéro-postérieurement suggérant une faible projection de la région antérieure et donc de la
face (Fig. 2). Il n’y a pas de diasteme entre la canine inférieure et la premiere prémolaire (les
racines de la p/3 sont collées a la canine sur le fragment symphysaire), confirmant la petitesse
des canines. Les caracteres dentaires présentent des caracteres a la fois modernes comme la
forme carrée et la petitesse des molaires, la morphologie et la proportion des incisives ; la
réduction des canines (y compris chez les males) mais aussi plus simiesques : ainsi les canines
bien que saillantes ressemblent plus a celles des hominoides miocenes qu’a celles des
chimpanzés modernes, comme c’est aussi le cas des prémolaires. On peut également
mentionner 1’épaisseur assez forte de I’émail sur les molaires. La rangée molaire supérieure
est préservée et apporte, par comparaison avec celle des chimpanzés modernes, des éléments
intéressants (Fig. 3) :

ainsi, chez le chimpanzé, les trois molaires supérieures présentent des degrés d’usure quasi-
équivalents suggérant que les trois dents sont fonctionnelles en méme temps chez celui-ci ;
alors que chez Orrorin, I'usure était différentielle (une premiere molaire trés usée, une
seconde qui ne I’est pratiquement pas et la troisieme pas du tout) indiquant que la premiere
molaire a été fonctionnelle longtemps avant que ne pousse la seconde, puis la troisieme: il y
avait donc un retard de croissance comme on 1’observe chez les Australopitheques et
I’homme. Les caracteres de vie apportent donc des éléments complémentaires pour définir le
statut d’hominidé d’Orrorin. Par ailleurs, chez les primates, le rapport des proportions entre
partie coupantes des incisives et la longueur de la rangée molaire, pris sur la mandibule,
permet d’isoler les différents taxons d’hominoides actuels et fossiles (incluant les hominidés)
(Fig. 4) [14, 15]. Pour ce rapport, Orrorin se positionne sur la ligne de régression proche du
genre Homo et s’isole des australopitheques situés au-dessus de cette ligne.

1.3 Les restes postcraniens
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Les restes fémoraux sont incontestablement les plus intéressants car ils prouvent 1’existence
d’une bipédie de type humain deés 6 millions d’années [16, 17]. Trois restes fémoraux sont
connus : 2 fémurs fragmentaires a Kapsomin et un col fémoral a Aragai. Comparé a celui d’un
chimpanzé, le fémur le plus complet présente une diaphyse allongée, un col fémoral long, une
téte globuleuse et grande, la distribution de 1’os cortical dans le col fémoral (plus épais a la
base, plus fin au sommet et le systeme de crétes avec un renforcement postérieur (sans €tre un
vrai pilastre). Le petit trochanter est positionné médialement et non pas postérieurement
comme c’est le cas chez les australopitheéques, tout comme la té€te fémorale qui est orientée
légerement antérieurement, plutdt que postérieurement suggérant une mécanique de la hanche
différente de ces derniers. Cette bipédie ancienne n’est pas exactement identique a celle de
I’homme moderne car I’allongement du fémur n’est pas aussi prononcé que chez nous, et le
pilastre pas encore bien individualisé, mais elle représente 1’évidence la plus ancienne de
notre mode de locomotion. La bipédie a été confirmée par des études indépendantes [18,19]
bien que la forme de bipédie ait été discutée.

Cependant, parmi les restes fossiles d’autres éléments squelettiques suggerent une forme
d’adaptation a la vie arboricole comme la phalange proximale (probablement du doigt V) de
la main et un humérus fragmentaire [4]. La morphologie humaine d’une phalange distale de
pouce indique une capacité a effectuer des saisies de précision [20]; ceci apparait cohérent
avec un animal dont les proportions n’étaient pas celles d’un grand singe ni celles d’un
homme. Sa stature a été estimée a partir du fémur le plus complet comme comprise entre
1,10m et 1,37m et son poids a environ 48 kgs [21]. Il ne grimpait pas aux arbres comme un
chimpanzé ou comme un homme : moins habile qu’un chimpanzé, il devait probablement
assurer ses prises. Cette morphologie aurait été conservée chez les hominidés ultérieurs ol
elle aurait pu s’avérer utile pour les actions de manipulation ou de manufacture d’outils.

1.4 Le paléoenvironnement

Les feuilles fossiles récoltées dans la Formation de Lukeino suggerent la présence d’une forét
sempervirente seche avec des zones beaucoup plus humides [22]. Ce milieu s’accorde bien
avec la faune de la méme formation qui est dominée par les impalas (antilopes de fourrés) et
les colobes (singes arboricoles de la haute canopée forestiere) [23, 24]. La faune comprend
aussi des Galagidae, des Tragulidae (chevrotains d’eau), des loutres d’eau douce, des
proboscidiens vari€s comprenant des especes de milieu boisé, des hippopotames, des
Rhinocerotidae, des Equidae, des Suidae de forét, des crocodiles, quelques carnivores et des
rongeurs en grand nombre. La présence de niveaux calcaires renfermant des algues, des

gastéropodes et parfois des restes de grands mammiferes indique que le milieu était alcalin
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avec la présence de sources chaudes. Les études géochimiques et sédimentologiques ont

confirmé ces résultats [25-28].

2. L’impact de la découverte d’Orrorin tugenensis

2.1 La chronologie de la divergence grands singes/hommes
La découverte a 6 millions d’années d’un hominidé a bipédie avérée réfutait les hypotheses
largement acceptées de «1’horloge moléculaire » qui fixait la dichotomie grands
singes/hommes entre 4,5 a 6 Ma au grand maximum (voir revue dans [29] et critique dans
[30]. Mais avec la multiplication de travaux utilisant différentes techniques d’approche, les
dates commengaient a vieillir certains atteignaient méme 10 Ma (qui, on doit le rappeler était
déja envisagée par Coppens [3]). On peut ainsi, parmi d’autres, citer les travaux de 1’équipe
d’Arnason [31], ceux basés sur le nombre de générations [32]. Des variations dans les taux de
substitution chez différentes especes de primates ont permis méme d’estimer une date de
divergence entre chimpanzés et hommes aux environs de 12,1 Ma [33]. Les méthodes
moléculaires ont aussi leurs limités comme mis en évidence par [34]. 1l reste certain que les
dates obtenues aujourd’hui par la biologie du vivant apparaissent plus cohérentes avec celles
de la paléontologie. Les découvertes récentes d’ancétres potentiels des grands singes africains
modernes suggéreraient méme une date de dichotomie entre les grands singes africains et
I’homme proche de 12 Ma.

2.2 Les australopitheques dans la phylogénie
Si certains chercheurs admettent qu’ Orrorin appartiendrait au groupe des Australopitheques,
ceci semble difficile a accepter car sa bipédie apparait différente de celle des
Australopitheques et plus humaine. En outre, ses dents jugales sont petites et carrées, alors
que celles des Australopitheques anciens (i.e. Australopithecus afarensis) sont rectangulaires
et massives. Si on admet que les Australopitheques sont les ancétres d’ Homo, il faut envisager
deux réversions évolutives importantes, une dentognathique et une locomotrice. Par ailleurs,
les proportions dentaires (voir figure 4) semblent isoler Orrorin des australopitheques. On
peut alors se poser la question de savoir si les australopitheques seraient des ancétres directs
ou bien une branche cousine comme cela a déja été proposé a la fin des années 1970. La
publication récente du squelette d’Ardipithecus ramidus (4,4 Ma) [35] ne permet pas de régler
cette question et il apparait moins évolué qu’ Orrorin pour les adaptations a la bipédie [36-37].
Ceci met en évidence la grande diversité des genres d’hominoides présents en Afrique au
Miocene supérieur et dans le Pliocene.

2.3 L’ancétre commun aux grands singes africains et a ’homme
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Si la représentation la plus répandue de 1’ancétre commun aux grands singes et a I’homme est
celle d’un étre a peu pres bipede au crane proche de celui d’un chimpanzé actuel, il est
évident que ce ne peut etre exact. Ces représentations gomment 1’idée d’évolution, car elles
utilisent un animal moderne comme prototype de 1’ancétre. Les nombreux caracteres observés
chez Orrorin montrent que celui-ci en était différent. Ceci suggere une longue histoire des
chimpanzés africains et que de nombreux caracteres considérés comme primitifs sont en fait
évolués et dérivés et vice-versa. C’est une hypothese que j’ai défendue depuis pres de 30 ans
et qui a été confirmée par les travaux sur Ardipithecus ramidus publiés en 2009 [35].
2.4 Le paléoenvironnement associé aux premiers hominidés

Les milieux de forét associés aux premiers bipedes a 6 Ma réfutent 1’hypothese que les
hominidés ont émergé dans un milieu sec, comme le suggérait la célebre « savannah
hypothesis ». Les fouilles dans des niveaux plus anciens permettent de mieux interpréter
I’évolution des environnements et donc des climats. Un milieu possible et cohérent est le
miombo, aujourd’hui présent en Afrique sub-saharienne jusqu’en Tanzanie, mais qui a été
plus étendu par le passé et peut-€tre présent vers 10 Ma en Ethiopie [38]. La structure des
arbres aux troncs verticaux et espacés les uns des autres aurait pu favoriser I’émergence de la

bipédie de type humain [39].

3. Ou les hominidés ont-ils émergé?

Cette question, largement débattue depuis plus de 100 ans n’est toujours pas résolue
aujourd’hui. On peut aborder la question sous un angle nouveau : celui de I’environnement, ce
qui a ’avantage de placer les origines anciennes de I’homme dans un cadre beaucoup plus
vaste permettant d’ouvrir de nouveaux terrains de recherche et de proposer d’autres scénarios.
Il était largement accepté que les hominidés ont émergé en Afrique orientale dans un milieu
de savane, d’ou ils auraient émigré vers le nord et le sud. Il y a une tendance chez les
paléoanthropologues d’annoncer la découverte d’un hominidé a un endroit précis qui devient
alors un berceau potentiel de 1’origine de I’humanité. Mais ces scénarios apparaissent
aujourd’hui plus nationalistes que scientifiques.

Définir un lieu d’origine n’est pas un intérét récent. Des le XIXeme siecle, deux lignes de
pensée se sont fait jour. Ernst Haeckel, I’embryologiste allemand, concluait qu’une sorte de
proto-gibbon asiatique avait donné naissance a un signe-homme qui ne pouvait pas parler et
qu’il nomma Pithecanthropus alalus, puis Homo stupidus qui allait donner naissance a Homo
sapiens [40]. Par ailleurs, Charles Darwin promouvait 1’idée que nos ancétres étaient

africains. A cette époque, des dissections de grands singes africains avaient déja été faites et
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montraient que ceux-ci étaient proches de ’homme [41]. Mais la découverte a Java en 1891
par Eugene Dubois (médecin militaire hollandais) du fameux Pithecanthropus erectus [42]
étayait la théorie de Haeckel. P. erectus avait une té€te simienne et un fémur humain: une
combinaison qui était attendue par les dogmatiques de 1’époque.

En 1925, le berceau de déplaca de nouveau vers I’ Afrique lorsque Raymond Dart publia le
découverte en Afrique du Sud du premier Australopithecus africanus [43] trouvé dans les
carricres de Taung en 1924. Malheureusement, il s’agissait d’un crane d’enfant et ses
caracteres juvéniles ne confortaient pas les idées en vogue. Il ne fut pas bien accueilli par
nombre de scientifiques ; et ce, jusqu’a la découverte en 1937 d’un adulte (la célebre Mrs
Ples) de la méme espece dans les grottes de Sterkfontein pres de Krugersdorp en Afrique du
Sud [45]. A. africanus était alors reconnu comme un ancétre de I’homme. Depuis cette date,
de nombreuses découvertes ont été réalisées en Afrique du Sud, notamment dans la région
connue sous le nom de « Cradle of Humankind », dont la plus vieille se situe autour de 3.6 Ma
dans des niveaux plus anciens que ceux qui ont livré Mrs Ples [46].

En réinsérant 1’histoire de I’homme dans celle des hominoides au sens large, un autre scénario
peut étre proposé [39, 47]. Si les hominoides non-humains (orang-outan, gibbon, gorille et
chimpanzé) habitent aujourd’hui une zone intertropicale, ou le climat est chaud et humide,
comprise entre 10° de latitude Nord et 10° de latitude Sud, leurs parents fossiles ont eu une
répartition beaucoup plus étendue. Aux alentours de 18 millions d’années, ces derniers ont
vécu dans des régions situées beaucoup plus au sud, comme I’ Afrique du Sud [48] et plus au
nord (I’Egypte) [49]; vers 11 millions d’années, ils ont habité des régions situées beaucoup
plus au nord, comme I’ Allemagne [50] ou la Chine [51]. Il apparait que ces mouvements ont
pu étre liés aux variations de 1’établissement des calottes polaires et le fait que 1’ Afrique était
rapprochée de I’Eurasie. Mais vers 8 millions d’années, les hominoides s’éteignent
progressivement en Europe et en Asie (ils sont toutefois présents en Asie du Sud-Est qui reste
tropicale) et les premiers hominidés apparaissent en Afrique, ainsi que les grands singes
africains (en Ethiopie des 9,5 Ma, au Kenya vers 12,5 Ma, au Niger entre 11,5 et 6 Ma) [47].
Les hominoides modernes (hominidés y compris) ont probablement suivi les zones tropicales
qui descendaient vers le sud dans la position qu’elles occupent actuellement (Fig. 6). Les
ancétres des hominidés du Mioceéne supérieur africain devraient donc étre recherchés dans une
zone comprise entre les latitudes moyennes de 1’Eurasie jusqu’a 1’Afrique australe! Des
niveaux du Miocene supérieur renfermant des grands mammiferes ont ét€é découverts ces
dernieres années au nord de la Namibie et a la frontiere entre I’Ouganda et la RDC et sont

potentiellement importants pour y trouver des primates hominoides, sans oublier que le
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continent africain est vaste et qu’une infime partie en a encore été prospectée pour les niveaux

qui nous intéressent.

4. Conclusions

La découverte d’Orrorin tugenensis a bousculé un certain nombre d’idées regues sur nos
origines, d’un point de vue chronologique, phylogénétique (elle nous permet notamment de
repenser la place des australopitheques au sein de notre famille) et paléoenvironnementale. La
présence a 6 millions d’années d’un hominidé a bipédie avérée réfutait les hypotheses
largement acceptées en paléobiologie de 1’"horloge moléculaire” qui fixait la dichotomie
grands singes/hommes vers 4 a 5 Ma maximum [29]. Les données paléontologiques récentes
obtenues en Afrique sub-saharienne ou centrale depuis pres d’une vingtaine d’années
suggerent que les lignées des hommes et des grands singes africains se sont séparées aux
environs de 10 Ma environ (suggéré aussi par des travaux de biologie) [52] et peut-€tre un peu
plus. Les études d’Orrorin permettent de repenser la position des australopitheques dans notre
phylogénie ou tout au moins de la questionner. La bipédie n’est pas née dans un
environnement de savane ouverte, mais bien plus certainement dans un milieu boisé, plus
humide. Elle est toujours associée a des adaptations au grimper comme c’est de cas des
especes d’hominidés anciens (au nombre de 9 aujourd’hui). Ceci pointe du doigt la plus
grande diversité des genres d’hominoides présents au Miocene supérieur et dans le Pliocene
d’Afrique. La prospection de strates miocenes est essentielle pour avoir une meilleure image
de la paléodiversité des hominoides parmi lesquels certains pourraient se trouver a 1’origine
de notre lignée et de celle des grands singes dont on connait encore tres mal I’histoire

paléontologique.
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Figure 1. Hypodigme d’ Orrorin tugenensis en 2019

Figure 1. Hypodigm of Orrorin tugenensis in 2019.
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425  Figure 2. Mandibule d’ Orrorin tugenensis en vue occlusale stéréo.

426  Figure 2. Mandible of Orrorin tugenensis (Stereo-occlusal view)

427

428  Figure 3. Comparaison des degrés d’usure différentielle sur les molaires supérieures droites
429  chez Orrorin tugenensis (2 gauche) et un chimpanzé moderne (Pan troglodytes) (a droite)

430  (échelle =1 cm).



431  Figure 2. Comparisons of the differential wear pattern in the upper right molars in Orrorin

432  tugenensis (left) and an extant chimpanzee (Pan troglodytes) (right) (scale = 1 cm).
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435  Figure 4. Rapport entre les longueurs de la rangée incisive et la rangée des molaires a la
436  mandibule chez hominoide actuels et fossiles Aa: Australopithecus afarensis; Ot : Orrorin
437  tugenensis; Pb : Paranthropus boisei (régression estimée visuellement). L.’hexagone en gris
438  représente les Homo fossiles (Senut et al 2018 d’apres Pickford, 2012).

439  Figure 4. Mandibular incisor - molar ratio in fossil and extant hominoids. Aa
440  Australopithecus afarensis; Ot: Orrorin tugenensis; Pb: Paranthropus boisei. (visually
441  estimated regression). The grey hexagon corresponds to fossil Homo (Senut et al 2018

442  modified from Pickford, 2012).
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Figure 5. Comparaisons des fémurs gauches d’Orrorin tugenensis (a droite) et d’un

chimpanzé (a gauche). 1 : vues postérieures ; 2 : vues antérieures (Echelle = 1 cm).
Figure 5. Comparisons of left femora of Orrorin tugenensis (right) and an extant chimpanzee

(left). 1 : Posterior views; 2 : anterior views. Scale bar: 1 cm.
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Figure 6. Répartition des hominoides au cours du Miocene supérieur. Ils vivaient dans les
régions tropicales d’Afrique et en Europe et n’ont pas été restreints a un seul continent. Les
ancétres des hominidés sensu stricto devraient €tre recherchés dans une zone étalée des
latitudes moyennes de I’Eurasie au sud de 1’ Afrique.

Figure 6. Distribution of hominoids during the Upper Miocene. The hominoids inhabited
tropical areas in both Africa and Eurasia and were probably not restricted to a single
continent. The ancestors of hominids sensu stricto should be sought in the zone spanning mid-

latitude Eurasia to the southern extremity of Africa.





