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Samenvatting
De evolutie van de mens is veel bestudeerd, zodat wĳ onszelf inmiddels beter leren begrĳpen.
Het is onder andere interessant om na te gaan hoe onze voorouders voor het eerst op twee
benen begonnen te lopen. Er zĳn veel theorieën bedacht over dit proces, waarvan er een is dat
klimaatverandering een sturende rol heeft gespeeld in het op twee benen gaan lopen van de
mensachtigen. De gedachte was dat bomen verdwenen en zich meer graslandschap vormde,
waarbĳ het lopen op twee benen een voordeel geeft. In dit onderzoek wordt, door gebruik te
maken van verschillende soorten data, de timing van het op twee benen lopen onderzocht in
relatie tot de timing van het zich openen van het landschap. Wanneer de timing van beide
processen wordt vergeleken, ziet men dat ze niet gelĳktĳdig plaatsvinden. Vroege
mensachtigen liepen al enkele miljoenen jaren op twee benen voordat het landschap zich
opende. Dit betekent dat klimaatverandering geen drĳvende factor is geweest in de evolutie
van het op twee benen lopen bĳ vroege mensachtigen.

Summary
The evolution of humans has been studied extensively to understand ourselves better. One of
the processes of interest is how our ancestors started to walk bipedally. Many hypotheses
existed about this process, one of which was that climate change could have driven early
hominins to start walking bipedally. Trees are thought to have been replaced by open
savannahs with lots of grass, where walking on two legs is much more advantageous. In this
research, it was investigated when exactly ancient human species started walking bipedally
based on the fossils that are found, and these were compared to climate data from different
types of proxies. When we compare the timing of the transition towards walking bipedally with
that of the transition from forest landscapes to more open grass landscapes, we find that they
do not coincide. In fact, early human species started the change towards walking bipedally
some millions of years before climate change became apparent in the landscape. Climate
change is therefore not considered to be a driver in the evolution of walking upright on two
legs in early human species.
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INTRODUCTIE
De splitsing tussen de mensachtigen (hier homininen ge-

noemd) en chimpansees heeft waarschĳnlĳk plaatsgevonden
rond 8-6 miljoen jaar geleden, gebaseerd op verschillende
moleculair-genetische studies (Wood & Harrison, 2011; Pat-
terson et al., 2006). Sindsdien hebben homininen grote evo-
lutionaire stappen gezet en hebben ze zich over de hele
wereld verspreid. Een belangrĳke stap in die evolutie en te-
gelĳk één van de eerste is de overgang van het lopen op vier
ledematen, naar rechtop lopen op twee benen (Richmond &
Jungers, 2008). Deze verandering vond plaats gedurende
circa 3 miljoen jaar, tussen 6 en 3 ma geleden, waarin ge-
dacht wordt dat Australopithecus afarensis de eerste homini-
ne soort was die volledig op twee benen liep (Nagano et al.,
2005).

De link tussen klimaatverandering en evolutie is een be-
langrĳke kwestie wanneer men tracht ecologische relaties te
reconstrueren. Beide factoren beïnvloeden elkaar en ver-
anderen elkaar, en over deze tweedirectionale relatie is
steeds meer bekend (Maslin et al., 2014; Bonnefille, 2010).
Hoewel recent omstreden wordt in dit onderzoek uitgegaan
van een origine van vroege mensachtigen uit Oost-Afrika,
aangezien de meeste vroege homininen daar zĳn gevonden
(Maslin et al., 2014; Wood & Harrison, 2011; Patterson et
al., 2006). Het is daarom essentieel om klimaatverandering
in Oost-Afrika te begrĳpen van circa 6-3 ma geleden om te
begrĳpen hoe deze eerste homininen leefden.

Onderzoek naar de relatie tussen klimaatverandering en de
evolutie van de mens is interessant, omdat mensachtigen
toen zĳ eenmaal op twee benen konden lopen, migreerden
naar verschillende regio’s over de hele aarde (Zacaï et al.,
2017). De vele migraties zĳn een eigenschap van mensachti-
gen en zorgen ervoor dat we vandaag de dag over de hele
wereld leven. Dit houdt in dat mensachtigen meerdere malen
van omgeving zĳn veranderd, wellicht doordat ze weggedre-
ven zĳn door klimaatverandering of doordat ze actief op
zoek zĳn gegaan naar nieuwe grond.

Wat dreef de vroege mensachtigen om te gaan lopen? Eén
van de meest genoemde theorieën is de ‘savanne-theorie’
(Bender et al., 2012; Bobe & Behrensmeyer, 2004) welke
later de ‘droogte-theorie’ werd genoemd (deMenocal, 2004).
Deze theorie stelt dat, in een landschap dat door klimaatver-
andering overging van bossen naar grasland, het lopen op
twee benen voordeel bracht. Deze theorie poneert klimaat-
ver-andering als de drĳvende factor in de evolutie van men-
sachtigen naar het rechtop lopen.

In dit onderzoek is gekeken of empirisch bewĳs voor kli-
maatverandering en de overgang naar het rechtop lopen van
vroege mensachtigen preciezer aan elkaar gecorreleerd
kunnen worden in het Laat Mioceen – Vroeg Plioceen. De
focus is daarbĳ gelegd op veranderingen in het skelet die
wĳzen op locomotieve veranderingen in het lichaam van de
vroege mens tussen 6 en 3 miljoen jaar geleden. De tweebe-
nige vorm van lopen is de eerste stap in de splitsing van de
menselĳke lĳn en die van chimpansees, wat zorgde voor een
scala aan voordelen in andere omgevingen dan bosgebied
(Sockol et al., 2007).

Het testen van de mate van klimaatverandering in het tĳd-
frame van 6-3 ma geleden is gedaan door een reconstructie te
maken van de vegetatie in Oost-Afrika. De vegetatie was één
van de belangrĳkste bronnen van beschutting en voedsel
voor vroege homininen, direct of indirect, en deze is substan-
tieel veranderd gedurende de laatste 6 miljoen jaar (Bonne-
fille, 2010).

METHODEN
Deze studie heeft als focus de tĳdspanne van 6 tot 3 mil-

joen jaar geleden en gebruikt eerder gepubliceerde data over
dit interval.

Twee verschillende soorten data zĳn verzameld door
middel van een literatuurstudie. De eerste categorie wordt
gevormd door fossiele data van mensachtigen uit Oost-Afri-
ka. Deze omvatten fossielen gevonden op verschillende loca-
ties (Fig. 1) uit Kenia en Ethiopië. Veel verschillende papers
beschrĳven de verschillende mensachtigen die gevonden zĳn
en deze zĳn beoordeeld in Wood & Boyle (2016). Wood &
Boyle (2016) bieden een grondige analyse van de verschil-
lende soorten en de zekerheid waarmee onderzoekers hun
soort als aparte soort kunnen beschouwen. Dit paper is als
basis gebruikt voor het kiezen van vĳf soorten vroege homi-
ninen als focus van deze studie. In het interval van 6 tot 5 ma
geleden zĳn de gekozen soorten Orrorin tugenensis en Ardi-
pithecus kadabba. In het interval van 5 tot 4 ma geleden zĳn
de gekozen soorten Ardipithecus ramidus en Australopithe-
cus anamensis. In het interval van 4 tot 3 ma geleden is de
soort Australopithecus afarensis gekozen.

De tweede categorie data die gebruikt is in deze studie
wordt gevormd door klimaatdata uit verschillende bronnen
(Tabel 1). De data is afkomstig uit zowel marine boringen als
landbronnen. Biomarkers van planten, pollen, biogene mine-
ralen en carbonaten in de bodem zĳn gebruikt als benadering
voor de interpretatie van de aanwezige soort vegetatie. De
locatie van de klimaatdata is tevens te zien in Fig. 1.
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Bron Benadering Locatie

Ségalen et al., 2007 δ13C carbonaten, tanden Landbronnen (Oost-Afrika, 32 in totaal)

Bonnefille, 2010 Pollen, δ13C planten DSDP 231

Dupont et al., 2013 Pollen, δ13C planten ODP 1085

Vallé et al., 2014 Pollen, bentisch δ18O, stof ODP 658, 659

Feakins et al., 2007 δ13C planten, meren DSDP 231, Turkanameer, Kenia

Levin et al., 2004 δ13C planten, δ18O Gona-regio, Ethiopië

Feakins et al., 2005 δ13C planten DSDP 231

Maslin et al., 2011 δ13C planten ODP 1085

Feakins, 2013 δ13C planten, pollen DSDP 231

Tabel 1. Data en bronnen die geselecteerd zĳn voor deze studie.
DSDP) Deep Sea Drilling Project; ODP) Ocean Drilling Program.

Data and sources used in this study.
DSDP) Deep Sea Drilling Project; ODP) Ocean Drilling Program.

Figuur 1. Kaart van Afrika met de locaties van de gebruikte data.

Map of Africa showing the sites of data collection used in this study.
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RESULTATEN
Homininen
In deze studie zĳn fossiele data van vroege homininen

gebruikt van het onderlichaam (heup tot voet). De data zĳn
gegroepeerd per soort.

Orrorin tugenensis
O. tugenensis is voor het eerst beschreven door Senut et

al. (2001) op basis van fossielen gevonden in de Lukeino-
formatie in het Baringo-district in Kenia. Uit de vorm van
het dĳbeen is geconcludeerd dat O. tugenensis facultatief
op twee of op vier benen liep (Pickford et al., 2002). Het
dĳbeen bevat zowel plesiomorfe als apomorfe hominide
eigenschappen, wat inhoudt dat O. tugenensis waarschĳn-
lĳk dichter bĳ de mensachtigen staat dan bĳ de tak die
leidt tot de chimpansees (Pickford et al., 2002). Daarom
wordt gedacht dat O. tugenensis een van de eerste echte
homininen was. Fossielen van O. tugenensis zĳn gevonden
van 6.14-6.0 ma tot circa 5.7-5.52 ma geleden (Wood &
Boyle, 2016).

Ardipithecus kadabba
A. kadabba is voor het eerst beschreven door Haile-

Selassie (2001) en is later gerevalueerd naar zĳn huidige
status door Haile-Selassie et al. (2004; 2009). Fossielen van
de soort zĳn gevonden midden in de studielocatie Awash in
Ethiopië. De gevonden middenvoetsbeentjes laten vroege
vormen zien van het lopen op twee benen, wanneer ze
vergeleken worden met die van apen en mensen van nu
(Haile-Selassie, 2001). Fossielen van A. kadabba worden
gevonden van 6.7-6.3 ma tot circa 5.2-5.11 ma geleden
(Wood & Boyle, 2016).

Ardipithecus ramidus
A. ramidus is voor het eerst beschreven door White et al.

(1994; 1995) op basis van fossielen gevonden in de studie-
locatie Aramis in Ethiopië. Fossielen van de voeten van de
soort laten zien dat A. ramidus nog steeds in bomen klom,
maar ook rechtop over de grond kon lopen (Lovejoy et al.,
2009a). Fossielen van het bekken van A. ramidus laten pri-
mitieve aanpassingen aan het lopen op twee benen zien.
Echter, aan de aanhechtingslocatie van de spieren wordt
gezien dat klimmen nog steeds de dominante vorm van
verplaatsing is voor A. ramidus. Ondanks dat de soort al
meer aangepast is aan het lopen op twee benen, omvat de
algehele leefstĳl voornamelĳk klimmen (Lovejoy et al.,
2009b). Fossielen van A. ramidus worden gevonden van
4.6-4.51 ma tot circa 4.3-4.262 ma geleden (Wood &
Boyle, 2016).

Australopithecus anamensis
A. anamensis is voor het eerst beschreven door Leakey et

al. (1995) op basis van fossielen gevonden in de Kanapoi-
regio in Kenia en fossielen gevonden in het midden van de
studielocatie Awash in Ethiopië (Patterson & Howells,
1967). A. anamensis wordt gezien als de soort die steeds
meer gelimiteerd werd tot het lopen op twee benen. Fossie-
len van A. anamensis worden gevonden van 4.37-4.2 ma tot
circa 3.9-3.82 ma geleden.
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BENADERING VIA δ13C UIT PLANTEN

Een van de benaderingen die gebruikt zijn om het

vegetatietype te reconstrueren, is de koolstofisotopenwaarde

(δ13C) uit plantenweefsel. Er zijn drie manieren waarop

planten CO
2

opnemen en omzetten in suikers, namelijk het

C3-, C4- en CAM-metabolisme. Bij C3-metabolisme wordt de

CO
2
direct opgenomen door de plant en omgezet in suikers

door middel van het enzym rubisco. Dit is de meest

voorkomende vorm van plantenmetabolisme en tevens de

oudste. C4-metabolisme gebruikt een techniek waarbij

rubisco niet direct in aanraking komt met CO
2

maar waarbij

de twee van elkaar gescheiden zijn in ruimte. Rubisco bindt

namelijk niet alleen CO
2
maar ook zuurstof, wat geen suikers

oplevert. Door de concentratie CO
2

eerst lokaal te verhogen

zorgen C4-planten ervoor dat rubisco eerder bindt aan CO
2

waardoor fotosynthese effectiever is in C4-planten. Het kost

wel extra energie om eerst de concentratie CO
2

hoog te

maken, waardoor C4-planten gemiddeld genomen

langzamer groeien dan C3-planten. CAM-metabolisme is

typerend voor cactusachtige plantensoorten. In droge

gebieden kunnen planten alleen in de nacht de huidmondjes

open zetten om CO
2

op te nemen uit de lucht. CAM-

metabolisme heeft dan ook een tijdafhankelijke opname van

CO
2

en de daadwerkelijke verwerking daarvan in suikers.

Overdag wordt gebruik gemaakt van licht en wordt de in de

nacht opgeslagen CO
2

omgezet in suikers. Afhankelijk van

welk soort metabolisme de plantensoort uitvoert, varieert de

fractie waarmee koolstofisotopen opgenomen worden tijdens

fotosynthese (Bush & McInerney, 2013). Er is een significant

verschil te zien in fractionatie tussen C3-metabolisme en

C4-metabolisme (-31,4‰ → -24,6‰ ; -14,1‰ → -11,5‰

respectievelijk) terwijl CAM-metabolisme waarden laat zien

tussen die van C3- en C4-metabolisme in (Feakins et al.,

2007). C4-planten lijken minder negatieve δ13C-waarden te

hebben en C3-planten meer negatieve δ13C-waarden. De

overgrote meerderheid aan C4-planten bestaat uit

grassoorten, met daarnaast een klein aantal struiken en

bomen. Daarentegen bestaan de C3-planten grotendeels uit

bomen en struiken, met daarnaast een klein aantal grassen.

Er wordt daarom gedacht dat meer negatieve δ13C-waarden

een meer dicht en nat ecosysteem representeren, terwijl een

minder negatieve δ13C-waarde een meer open en droog

grasland-ecosysteem representeert (Bonnefille, 2010).

Enkel de δ13C-waarde in een boorkern is echter niet

genoeg om te bepalen of het terrestrische landschap meer

open of gesloten was. Eerst moet bepaald worden of de

plantenweefsels wel van een terrestrische bron komen. De

lengte van de koolstofketen van het plantenweefsel varieert

met de soort plant waarvan het materiaal afkomstig is.

Landplanten hebben een ketenlengte van gemiddeld C21 tot

C37 (Bush & McInerney, 2013). Algensoorten die voorkomen

in de oceanen maken kortere ketens in hun weefsel (Eglinton

et al., 1962). Om gebruik te kunnen maken van de

benadering via δ13C-plantenweefsel moeten de terrestrische

ketens geïsoleerd worden.
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Australopithecus afarensis
A. afarensis is voor het eerst beschreven door Leakey

(1976). De soort is bekend van ‘Lucy’, welke naam gegeven
is aan het eerste fossiele individu dat van deze soort gevon-
den is. Het wordt gezien als het meest complete skelet dat
ooit teruggevonden is, wat het van groot wetenschappelĳk
belang maakt. Het skelet van Lucy laat grote veranderingen
zien in het bekken en in de voeten, wanneer het vergeleken
wordt met vergelĳkbare fossielen van vroege homininen. Er
wordt gedacht dat A. afarensis de eerste soort was die niet
meer facultatief op twee benen liep, maar zo het meeste van
zĳn tĳd doorbracht (Jungers, 1982). Gefossiliseerde voetaf-
drukken die gevonden zĳn in Laetoli laten zien dat A. afa-
rensis op twee benen liep, al was zĳn manier van lopen nog
niet gelĳk aan die van mensen van nu (Leakey & Hay, 1979;
Hatala et al., 2016). Fossielen van A. afarensis worden ge-
vonden van 3.89-3.7 ma tot circa 3.0-2.9 ma geleden.

Klimaat
Klimaatdata zĳn verzameld uit negen verschillende papers

(Tabel 1). De bevindingen van deze papers worden gepresen-
teerd per tĳdsinterval: vóór 6 ma geleden, 6-3 ma geleden en
na 3 ma geleden.

Voor 6 ma geleden
Dupont et al. (2013) vonden dat percentages graspollen in

sedimenten van ODP-site 1085 tussen 9 en 6 ma geleden toe-
nemen van 8% naar circa 45%, wat wĳst op de ontwikkeling
van een savanne-landschap in het zuiden van Afrika. C4-
grassen waren in Oost-Afrika aanwezig in het Laat Mioceen
(circa 7 ma geleden) (Ségalen et al., 2007).

6-3 ma geleden
Op de ODP-locatie 1085 nemen de aantallen graspollen

van circa 6.4 tot 4.5 ma geleden toe. Dit geeft mogelĳk een
indicatie van een eerste golf van grassoortenexpansie over
het westen van Zuid-Afrika. Wanneer dit gecombineerd
wordt met koolstofisotopendata is te zien dat C4-grassen in
Zuid-Afrika rond 5-4.5 ma geleden pieken in hoeveelheid
(Dupont et al., 2013).

Biomarker-data van DSDP-site 231 laten zien dat laat-
miocene klimaatveranderingen grotendeels bestonden uit
sterke en scherpe veranderingen zonder directe richting
(Feakins, 2013). Daarnaast suggereren pollendata van
DSDP-site 231 dat een droge trend ingezet werd rond 5.5 ma
geleden, die scherp piekt rond 2.5 ma geleden. Pieken in
graspollenaantallen worden gezien op 7 ma en 5 ma geleden,
en de grote expansie van grasland wordt gezien van 5.5 ma
tot 4.5 ma geleden (Bonnefille, 2010).

Pollenanalyses van de Midden-Awash-studieregio in Ethi-
opië laten zien dat rond 4.4 ma geleden de totale hoeveelheid
gras in het landschap circa 40-60% was, waarvan 30-70%
C4-grassen waren. Er wordt gedacht dat het landschap een
meer bebost karakter had (Bonnefille, 2010). Pollendata van
dezelfde locatie laten tussen 4 en 2.9 ma geleden een over-
schot aan pollen van kruidige planten zien, wat op een open
landschap wĳst (Bonnefille, 2010).

De beschikbaarheid van water verschilt enorm tussen
Oost-Afrika en Zuidwest-Afrika. Wanneer gekeken wordt
naar biomarkerdata van ODP-site 1085, zien we dat Zuid-
west-Afrika rond 4 ma geleden meer stabiele trends laat zien
richting drogere omgevingen (Maslin et al., 2011).

Pollendata van de Laetoli-locatie in Tanzania tussen 3.7 en
3.5 ma geleden wĳzen op een boslandschap met rivieren.
Graspollendata laten zien dat er in die tĳd ook al een hoog
percentage grasland aanwezig was, wat betekent dat er in het
ecosysteem mogelĳk een mix tussen bomen en gras
aanwezig was (Bonnefille, 2010).

Na 3 ma geleden
Biomarker-data uit Oost-Afrika laten een grote variabili-

teit zien, wat wordt geïnterpreteerd als grote variabiliteit in
droge en natte tĳdperken op een tĳdschaal van circa duizend
jaar (Feakins et al., 2005). Pas in het Laat Plioceen – Vroeg
Pleistoceen worden C4-planten dominant in het dieet van
grote herbivoren. δ13C-waarden nemen toe richting de Plio-
ceen-Pleistoceen-overgang, waarbĳ de C4-planten toenemen
in aantal. Pollendata van ODP-sites 659 en 658 laten verge-
lĳkbare afnames in boslandschap zien in West-Afrika na 2.6
ma geleden (Vallé et al., 2014).

Ondanks dat C4-grassen al vroeg terug te vinden zĳn in de
data, lĳkt het erop dat deze grassen pas rond 1.7 ma geleden
de dominante voedingsbron werden voor grote grazers
(Levin et al., 2004).

Biomarkerdata laten in Oost-Afrika pas een directe trend
naar een droger landschap zien na 1.5 ma geleden. Voor die
tĳd worden grote fluctuaties gezien tussen een droog en
natter landschap, zonder duidelĳke trend (Bonnefille, 2010).
Pas na 2 ma geleden wordt een verdrogende trend gezien in
biomarker-data uit Oost-Afrika, met een toename in extreme
droge en natte cycli (Maslin et al., 2011).

DISCUSSIE
Klimaatverandering wordt gezien als een van de mogelĳke

factoren in de evolutie van de mens, waarbĳ het zich openen
van het landschap een verandering teweeg zou hebben
gebracht waarbĳ lopen op twee benen voordeel biedt ten
opzichte van lopen op vier ledematen (Bender et al., 2012;
Bobe & Behrensmeyer, 2004).

De data verzameld in deze studie kunnen in drie tĳd-
vakken worden geplaatst, met verschillende karakteristieken.
Het eerste tĳdvak, vóór 6 ma geleden, laat zien dat C4-
grassen al aanwezig waren in Oost-Afrika, maar dat deze
nog niet dominant aanwezig waren in het landschap. Het
landschap was nog gesloten met veel bomen. De vroege
soorten O. tugenensis en A. kadabba laten kleine
aanpassingen zien richting het lopen op twee benen. In de
verschillende soorten die gekozen zĳn in deze studie is te
zien dat de aanpassing naar rechtop lopen langzaam en in
kleine stappen is gegaan. Mogelĳk is deze trend al voor 6 ma
geleden ingezet, direct na de splitsing tussen het Pan-genus
en de vroege mensensoorten.
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Het moment waarop C4-grassen dominant aanwezig
werden in het landschap kwam later, dichter bĳ de grens
tussen het Plioceen en het Pleistoceen (2.6 ma geleden). De
uitbreiding van C4-planten begon rond 5 ma, maar piekte pas
rond 2.5 ma geleden. De eerste soort waarvan gedacht wordt
dat deze dominant op twee benen loopt, is A. afarensis, die
als eerste in sedimenten is aangetroffen van rond 3.7 ma ge-
leden. De aanpassing naar het lopen op twee benen begon al
veel eerder; mensachtigen laten al aanpassingen aan het
lopen op twee benen zien voordat het landschap zich opende
en grassen de dominante vegetatie werden. Hieruit wordt ge-
concludeerd dat klimaatverandering en een verandering in
vegetatie niet een drĳvende factor kan zĳn geweest in de
evolutie van het rechtop lopen in vroege mensachtigen.
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Figuur 2. Een visuele interpretatie van de verzamelde data in deze studie. Gele ster: mensensoorten die kleine afstanden op
twee benen konden lopen. Lichtgroene ster: deze soort kan zowel op twee als op vier benen lopen. Donkergroen: loopt op
twee benen.

Visual interpretation of compiled climate data presented in this study. Yellow star: bipedal, but short distance and still able to
climb. Light green star: facultatively bipedal. Green: bipedal.
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