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摘 要

长时期以来
.

早期人类进化被认为是对于从森林到开旷的栖息地 (如林地
、

稀树草原
、

冰

川地区) 的定向变动的反应
.

但是人类进化时期中的长期古环境纪录却与这种简单的定向趋势

加上继之而来的稳定的开旷栖息地的观念相矛盾
.

而深海岩芯
、

古植物和古湖泊的证据全都暗

示着高度的和步伐不规则的环境波动
.

在人类进化时期的环境波动的程度比新生代的任何较早

的时期为大
.

对自然选择提出的互相冲突的要求的适应可以提供比对简单定向趋势或稳定环境

的适应更好的解释
.

南肯尼亚更新世的一个例子显示
,

环境变异可以如何影响物种的持续和变

化
.

关键词 人类进化
,

古生态
,

稀树草原假说
,

环境变异
,

哺乳动物进化
,

东非
,

奥罗格塞里

目U 贡

越来越多 的古人类学家将他们的研究工作集中到人类进化的古生态学方面
.

这些研究

人员利用化石纪录尽可能直接地探索人类祖先的情况和环境的情况
.

按照达尔文 ( 1 8 59
,

187 1) 建立的范例
,

外界条件直接有力地影响于有机体的适应战略和物种的起源与寿命
.

古人类学将这一范例应用于人类的祖先和有关的两足行走的生物
.

本文 的 目的是阐述以下问题 : 什么是我们所知的人类起源 的确切的环境条件 ? 特别

是
,

什么是我们所知的自然选择对人类所起的作用
.

古人类学中的达尔文范例

在非洲
、

欧洲和西亚工作的科学家中
,

关于人类适应进化的流行观点可以归于两个部

分
.

第一
,

定向的环境变化是人科起源与进化中涉及的超越一切的力量
.

新第三纪和第四

纪的气候持续地在变凉
、

变干燥
,

并 向着 开 旷带植被生 态构造 发展着
.

V rb a( 1 9 8 5,

19 9 2; v rb a 等
,

19 89) 曾提出
,

这种定向的趋势乃脉冲式地出现而不是持续地
,

逐渐地

*

本文为古脊椎动物与古人类研究所 65 周年纪念会而作
.
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变化着
.

这些脉冲对应于物种的形成
、

绝灭
,

也对应于非洲稀树草原的人类和其它大型哺

乳动物的适应变化
.

流行观点的第二部分是由下述的进行性环境变动滋生出来的
.

人类变得适应于特定的

开旷地区的栖息地
,

特别是热带和亚热带地区的开旷的林地和稀树草原
,

在某种情况下可

能到温带的无树平原
、

草原和冰川地区
.

相当多的科学争论集中于早期人类的特定的环境

背景 (例如 :
·

森林
、

林地或草原 ) 与特定的小生境 (例如 : 狩猎
、

捡食剩尸或采集植

物)
.

这些争论起源于一种假定
,

即人类有一个特定的祖先栖息地
,

也就是说
,

人类是在

回应一种颇为特定的生态构造或一套适应的条件中发展着的
.

就以非洲为基地的人类进化的最早时期而言
,

流行的范例可以归结如下 : 原始人类随

着稀树草原的扩展而变得更多在地面生活
.

稀树草原栖息地有利于向更加依赖工具和肉食

的方向的选择
.

至少有一支早期人类的进化链对这些选择压力作出了强烈的反应
,

在这一

支人类中
,

地面生活
,

使用工具
,

肉食交互作用
,

有利于强烈地增大脑子 (参见 K l ei n,

19 89 : 1 80 一1 8 2 ; W o lP o ff, 1 9 80 : 9 8一1 0 2 ; P i lb e a m
,

1 9 7 2 )
.

这种解释 (稀树草原假说) 是达尔文 ( 187 1) 首先提出来的
,

当时并没有人类化石证

据
、

奥杜韦石器或早期的肉食
.

当然现在在非洲已出现丰富的这一类证据
.

按照这一范

例
,

人类适应的主要事件和变化是由于从温暖湿润的环境向着凉爽
、

干燥并较开旷的栖息

地的进行性的 (即使是时有时无的) 变化所促成的
.

当环境变化出现时
,

便对人类具有经

常性的作用
.

指示环境趋势对适应变化的经常性作用的常用词
‘

压力
’

或
“

迫使
”

都指示着自

然选择的定向的影响
.

对 自然选择的这种理解已广泛地为古人类学家所采纳
.

按照关于人

类进化的通俗书籍所说
,

例如
“

由于选择而产生的变化的速率
,

每一世代往往是很小的
,

但是 当这些变化在长时期中在同一方向进行着的情况下
,

小变化可 以产生大的结果
’

(W o lP o ff, 19 8 0 : 2 2 )
.

人们试图详细说明东非的早期工具制造者的栖息地或小生境
,

以此为例证来说明传统

的范例
.

有几位研究人员最近把这种小生境描绘为靠近水边的多树的平原栖息地的一种拣

食猛兽食剩物的适应 (a l u m e n s e h i n e
,

19 5 7 : c a v a ll o a n d B l u m e n s e h i n e
,

1 9 8 9 )
.

关于特定

的一套选择条件驱动着人类进化的假设
,

在行为生物学家的著作中也是很明显的
.

许多行

为生物学家把现代人的行为归因于一种特殊的祖先环境的经常性的影响 (B ar k o w et al.
,

19 9 2 )
.

然而上新世和更新世的环境资料却是与人类在其中生活的简单的
、

定向的趋势和稳定

的生态构造相矛盾的
.

我将在此勾画出关于人类进化的一个稍有不同的观点
,

强调过去

印0 万年内自然选择条件的变异性和地理区域气候和植被环境的多样性
.

晚新生代的环境纪录

新生代趋势 : 新生代的整个环境趋势首先表现为对流行的范例提供强有力的支持
.

例

如深海岩芯的氧同位素数值指示着全球气候变凉和 冰川增强
,

因为在这段时间中重氧

(O 一 1 8 ) 在增加 (图 1 )
.

这种趋冷的趋势暗示着干旱的增重
,

从 50 00 万年前到现代都能

看到
.
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哺乳动物在新生代的纪录显示出食草动物颊齿体积的增加 (例如偶蹄类和奇蹄类的高

冠齿 )
,

食草动物各条进化世系上身体度量反复的增大和行动器官的特化 (例如远侧段肢

骨的延长)
.

所有这些都指示着越来越开旷的栖息地
,

特别是粗糙的
、

带砂砾的植物性食

物和长距离的运动的重要性 (Ja ni s
an d D a m ut h

,

1 9 90)
.

因此化石纪录证实了整个环境变

得干燥
,

稀树草原在扩展
,

显示出其对哺乳动物进化世系的冲击
.

中新一上新世 : 然而
,

图 1 指示着人类进化的过去的 600 万年的这段时间中
,

氧同位

素比例 的综合变化或平均变化是循序渐进的
,

大约达到百万分之 1
.

5 到 2
.

但是对氧同位

素资料进行更详细 的考察便可看出
,

越来越多的温度和湿度的波动也是这一时期的特征
.

按照 s tei n 和 s ar nt he in ( 198 4) 研究的海洋岩芯资料
,

氧同位素在接近中新世时变

得更显著 (图 2)
.

在 6 00 万与 4 60 万年之间出现了达到百万分之一的振荡
.

氧同位素曲

线的这些变动被认为是反映了南极洲的冰川的进和退
。

这暗示着全球水文学条件在波动

着
,

因为在极地的冰中水被反复地冻结和释放
.

这也是墨西拿含盐度危机 ( M e s s i n i a n s a li n it y e r i s is ) 的时间
,

典型地被描绘为地中

海盆地的干捆
.

这一干涸事件影响着环地中海大陆
,

包括非洲可以获得的湿气
.

这段时期

的地中海地层序列实际上显示 出一系列蒸发沉积物
,

指示着间杂着泛滥时期的盆地变干过

程
。

这是一个干和湿波动的序列
,

而不是单纯的干旱事件或趋势
.

这一时期非洲的陆地纪录 目前还很稀缺
.

把见之于早期南方古猿的一系列不寻常的行

动特征联系到应付各种环境 (有茂密树木的栖息地和树木很少的栖息地 ) 的能力
,

这是很

有吸引力的事情
.

这一假说与学者们复原的早期南方古猿栖息地的多样性 (由森林到很开

旷的地区 ) 是很一致的 (例如 L e a k e y a n d H a r r is
,

19 8 7 ; A n d r e w s
,

1 989 : J o h a n s o n e t a L
,

19 8 2 ; W o ld e G a b : i e l e , a 厂
. ,

1 9 9 4 )
。

晚上新世
: v 比 a ( 1 9 9 8) 已经注意到大约 25 0 万年前非洲稀树草原扩展的主要事件

.

这 个 事 件与 同 较 凉 和 较 干 环 境 的 全球 变 化相 对 应
.

按 照 V rb a 的换新 一 脉 动

(t ur n
o er 一 p ul 、、 观含

,

这段时间的标志是牛科和人科中旧种的绝灭和新种的起源
.

不过 图 3 显示
,

软同位素值的宽幅变化而不是单向的变化也是这一时期的标志
.

在新

生代中同位素波动第一次高达百万分之 1
.

5
.

的确最近的氧同位素资料指示这一宽幅的振

荡开始于至少 28 0 万年前
.

V rb a 和她 的同事们现在利用 2 80 万年作为假设的干旱事件的

开始时间
.

不过我要建议
,

这一
“

事件
’

反映振荡幅宽的增加
,

就是说
,

在整个环境趋势的

大的周期性反转的开始
.

第四纪 : 将过去 2 50 万年中的复合同位素曲线 (图 l) 与详细曲线 (图 4) 进行 比

较
,

大的周期性发生的振荡构成了整个趋势
.

振荡牵涉到接近百万分之二的同位素变化的

第一个新生代事件
,

在过去 50 万年中是明显的
.

这一时期的最佳陆地纪录证实了气候波动是重要的
.

中国明显的黄土序列不仅证实冰

期状态 的来临
,

也证明风吹的粉砂的干燥而开旷的环境与土壤所代表的湿润的树木繁茂的

环境之间的振荡
.

对中国中北部的黄土序列 的研究指示着冷干草原和温暖森林栖息地之间

的反复变化 (K u k xa
,
19 8 7 )

.

过去 10 0 万年的化石抱粉最佳纪录之一来 自马其顿的 T en ag hi P hi h p o n 泥煤沼泽 (参

看 K u ki a
,

1 98 9)
.

沼泽的抱粉构成作为一种气候指标示之于图 5
,

代表着讨闭的森杆
一

乌无

树草原之间的变异
。
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奥罗格塞里 (ol or gc sa il ie) 地点 (南肯尼亚裂谷 ) 提供了非洲的环境变化
,

化石哺乳

动物和早期人类石器的年代最精确的纪录之一 ( I s a a e
,

29 7 7 : P o t t s
,

1 9 59
,

19 9 4 ; n e 谊 0 a n d

P o tt s ,

19 90)
.

这个地点保存了一套从 120 万年前到 4 90 00 年前的硅藻土湖床
,

古土壤和

火山灰堆积的序列
.

古湖泊堆积的硅藻已被研究过 (o w en an d R cn au t
,
19 8 1)

.

结合到我

们新的 40 A r / 3 , A r
年龄

,

硅藻和岩性学指示着湖泊面积和深度的大规模波动 (图 6)
.

这

种变化有一部分是由于构造运动
,

但是也牵涉到干一湿周期所指示的气候不稳定性
.

我们在奥罗格塞里的研究符合于过去 100 万年温带的可获得的最好的环境纪录
,

并指

示着程度令人惊异的环境变异
.

F ol ey ( 19 8 7) 和其他人已注意到季节性的变异
,

但最大

的变异大大超过季节性的范围
.

在时间长得多的时间框架中
, ,

奥罗格塞里景观中的水
、

植

物和动物资源都牵涉到气候变动
、

构造活动和附近的火山喷发
.

人科中的工具制造者和其

他生物都经历了地域和生态背景的这些变异
,

我认为
,

这些变异对于他们的进化历史有过

强的影响
.

解释人科中的适应变化

对过去环境的直接研究并不指示有恒定的趋势
.

周期性的运动
,

资源的紧缩和扩大都

必定引起自然选择强度和方向的变动
,

即在选择性的适应战略中的相对价值和益处是不同

的
.

我认为
,

这些自然选择条件随着时间演变而发生的这些不同对于包括人在内的大型 哺

乳动物的更新世进化世系的成功有过较为重要的作用
,

其作用 比任何单纯的栖息地类型或

环境趋势为大
.

自从中新世以来越来越大的环境波动对于生物体在追寻枚关其生存与生殖的食物和水

资源方面提出了新的问题
.

一个基因库 (或进化世系 ) 的持久存在会在两个方面进行改

进 : l) 较大的移动能力或扩布能力
,

使得该群体能跟得上栖息地的变动
,

2) 在行为和生

态交往方面提高才能
,

使得该群体在新的环境体制下能持续下去
.

除人以外的大型哺乳动物也面对环境的波动
.

南肯尼亚裂谷的进化世系使人们能够知

道它们的情况
.

奥罗格塞里早更新世的大约 40 % 的大型哺乳动物种现已绝灭
,

在遭遇死

亡的那些物种之间有着一个共同点
.

奥罗格塞里的更新世哺乳动物 的特征是一套大体型 的

哆青草的动物
,

包括象
、

斑马
、

猪
、

河马和猴子 (图 7)
.

这些大型的吃草动物在南肯尼

亚 的早 和 中更 新世 在数量 上 占优 势
,

甚 至 比 牛类 还 多
.

绝灭 了 的斑 马 ( E q u us
口

ldo w a ye ns is ) 比其现生 的亲戚 (E q uu : gr ev yi ) 要大
,

门齿列扩大
,

颊齿增大
,

用于咬断

青草的尖端和咀嚼
.

绝灭了的象 (E le 助 a : ; ec kl’) 也具有特化的臼齿以咀嚼粗的
、

多纤维

的草
.

所有占优势的食草动物的体型大小和牙齿的特化都有力地保证它们能以青草为食
,

但是所有这些物种都于 6 0一 33 万年前之间在南肯尼亚裂谷绝灭了 ( P ot ts an d D e in o,

四95 )
.

相 比起来
,

这些门类的生存下来的亲戚则具有相对地多样化 的食性或者能够作长

距离迁徙以获取食物和水
.

南肯尼亚裂谷中的这种有区别地绝灭和存活的型式意味着对于生死枚关的资源所发生

的周期性变化发展出了增宽幅度反应的那些进化世系最后是有利的
.

绝灭了的进化世系是

与整个变干旱的趋势和开旷的稀树草原植被 (草 ) 显然很相匹配的门类
。

这些物种在早更
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新世是占优势的
,

但是到中更新世当环境波动再次增强时竞争能力便变得较小了
.

东非的大型食草动物对更新世人类的进化变化提供了潜在的线索
,

流行的范例并不能

很好地解释现代人适应的某些关键的方面
,

例如提高行为的灵活性和多样性
,

群体长途移

动的能力和提高缓冲环境动乱的能力
.

现代人类生态学的这些特征似乎并不容易解释为对

一种单纯定向的环境变化适应的结果
.

但是对环境变异的强调却提供了一种较为开明的解

释
.

我提出那些适应于长期的环境变异而不只是能适应季节性栖息地多样变化的群体
, ‘ _

是
比那些仅适于单纯类型的环境的群体更有利的

.

换句话说
,

人类群体的成功最终取决于他

们对自然选择长期状况的差异应付得怎么样
.

结 论

1
.

在人类进化过程中重复 出现的栖息地交替意味着并没有早期人类栖息地的简单的
‘

最佳
”

环境复原
.

将早期人类的环境描绘为一种稳定的不变化的状态也是容易引起误解

的
.

2
.

栖息地和资源的波动可能驱动了自然选择 (P ot ts
,

19 9 4 )
.

上新世和第四纪的环境纪

录使我们集中注意力于选择条件的变异性
.

把生态变异性作为人类行为起源的极为重要的

因素
,

我们可以对解释 自然选择所起过的作用的方式作出意义重大的修正
.

我们可 以不是

简单地把它看作选择的
‘

压力
’

或对特殊环境的适应
,

而是把它认为在时间长河中
,

不同地

域中对栖息地和资源的变异性的一种反应
.

这一种看法与现有的认为自然选择有着简单尸

贯作用的范例是颇为不同的
.

3
.

这一看法展宽了进行古人类学比较的范围
.

研究环境
、

动物群和人类行为的考古证

据的学者们倾向于没有比较地研究不同的大陆
.

本文勾画出的新范例意味着
,

更合适的目

的是建立在时间长河中人类群体生活和持久生存的条件的范围
.

比较包括人类整个地理范

围的长时间的环境状况可以获知人类进化的生态条件
.

在亚洲
、

非洲和欧洲工作的科学家

之间的合作研究可以使合适的比较研究得以完成
.

感 谢

我感谢邱占祥博士和古脊椎动物与古人类研究所 “ 周年纪念的组织者
.

本文所报告

的奥罗格塞里 的研究是一项与肯尼亚国家博物馆的合作研究
.

我感谢 M
.

I sa ha k ia 博士和

M
.

G
.

Lc ak ey 博士的支持
.

也感谢 Jc n ni fe r o ar k 协助我准备包括插图的文稿
.

本文是史

密森人类起源研究项目的一种出版品
.
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插 图 说 明

图 1 包含过去 7 000 万年的深海岩芯中海底有孔虫的 “O 纪录的综合测量

图 2 n s n P 3 9 7 地点的 6 4 0一4 6 0 万年海底
’80 纪录

图 3 D SD P 55 2A 地点的 3 0 0一2 0 0 万年海底
’8 0 纪录

图 4 最近 250 万年海底
’8 0 纪录波动的复合纪录

图5 马其顿更新世(T e n ag hi P hil liP on 泥煤沼泽 )的更新世气候变迁
,

根据的是橡
、

松和全

部抱粉计数的气候指数 (C l)
.

高的指数指示森林
,

低的指数指示开旷草原

图6 根据硅藻和约 10 0万年与50 万年之间的岩相学所作的奥罗格塞里湖泊深度曲线
.

P, C
.

和 G 分别指示广泛分布的古土壤
、

碳酸盐和砂砾的地层位置
,

它们夹插于湖相沉积

的层序中

图 7 中更新世东非占优势的大体型吃草的动物

(岳 冰 译 )

E N V I R O N 入4 E N T A L V A R I A B H
J

I T Y A N D I T S

E F F E C T O N H O M IN I D E V O L U T I O N

R ie h a r d P o tt S

(D
e 脚r t月”‘月 t 了月

月 th r o 脚le 月,
,

扮d t访月a l 材 us e u 用 了脚
ru ,a I H 臼 r o 即

,

S川 i t灿。丹白月 J助盆i t u t 勿月
,

分口s h加g t o 雌,

D C ZOJ 6 O
,

U
.

S
.

月
.

)

A b S厅扭C t

E a rl y h o m i n i d s h av e lo n g b e e n e o n s id e r e d t o h a v e e v o l v e d i n r e s P o n s e t o a

d i r e e t i o n a l s h i ft fr o m fo re s t e d t o o P e n h a b i t a t s (e
.

g
. ,

w o o d l a n d
, s a v a n n a g r a s s l a n d

,

g la e i a t e d t e rr a i n )
,

L o n
g-- te rm P a l e o e n v ir o n m e n t a l r e e o r d s d u ri n g t h e s P a n o f h o m i n i d

e v o l u t i o n ,

h o w e v e r ,

co n t ra d ie t t h e i d e a o f a s im P l e d ire e t i o n a l tr e n d fo l l o w ed b y

, o P e n 一h a b i t a t s ta b il i ty
.

R a t h e r
,

e v id e n e e fr o m d e e P o e e a n co r e s ,
P a l e o v e g e t a t i o n ,

a n d

P a l e o l a k e s a l l s u g g e s t a h ig h d e g r e e a n d e rr a t i e P a ee o f e n v ir o n m e n t a l fl u e tu a ti o n
.

T h e

d e g r e e o f fl u e tu a t i o n w a s h i g h e r d u r in g t h e P e ri o d o f h o m in id e v o l u t i o n t h a n a n y e a r-

li e r t im e d u r in g t h e C e n o z o i e
.

T h u s a d a P t a ti o n t o d i s P a ri t y
, o r t o t h e co n fl i e ti n g d e -

m a n d s P o s e d b y n a t u r a l s e le e ti o n ,

m a y P r o v id e a b e t t e r e x P l a n a t io n o f h o m in i d e v o l u
-

R e ce iv e d A P ri l 2 7
,
199 5

S u b m i t t e d fo r t h e s Pe e i a l P u b li e a t i o n e o m m e m o r a t i n g th e 6 5 t h A n n i v e r sa ry o f t h e IV PP
,
A e a d e m i a

S i n ie a ,

C h in a
.
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t io n th a n a d a P t a ti o n t o a s i n g l e d ir e e t i o n a l t r e n d o r s t a b l e e n v i r o n m e n t
.

A n e x a m P l e

fr o m th e P l e i s t o e e n e o f s o u t h e r n K cn y a i l lu s t r a t e s h o w s P e e i e s s u rv iv a l a n d ch 幼 g e

m a y h a v e b e e n a
ffe

e t e d b y e n v ir o n m e n t a l v a ri a b i li ty
.

K e y w o r d s H o m i n i d e v o l u t i o n ,

P a l e o

eco l o gy
,

S a v a n n a h y P o th e s i s
,

E n v i r o n m e n t a l

v a r i a b i l i ty
,

E a s t A fri ca
,

o l o rg e s a i l ie
,

M a m m a li a n e v o l u t i o n

玩扮。d u e d o .

A n i n e re a s i n g n u m b e r o f P a l e o a n t h ro P o l o g i s ts h a v e fo cu s ed th e i r re se a r e h o n th e

P a l e o e e o l o g ica l d im e n s i o n Of h u m a n e v o lu t i o n
.

T h e s e re se a rc h e r s u sc t h e fo s s il r o c o rd t o i n v e s
·

ti g a t e a s d ir e e t ly a s P o s s ib l e th e co n d i t i o n s , o r e n v i r o n m e n ta l e o n te x ts
, o f h u m a n a n cc s t r y

.

A O

co r d i n g to t h e P a r a d ig m e s t a b l i s h e d b y D a r w i n ( 18 5 9
,

18 7 1)
, e x te r n a l co n d i ti o n s h a v e d i re ct

而 p a e t o n t h e a d a P t i v e s tr a te g ie s o f o rg a n i sm s a n d th e o ri g i n a n d l o n g e v ity o f sP e e i e s
.

P a le o a n th r o P o l o g y 15 th e a p p l ica t io n o f th i s I) a r a d ig m t o h u m a n a n ce s t o r s a n d re l a t e d b iP e d s
.

T h e P u 印 o s e o f t h i s P a P e r 15 t o a d d r e s s t h e q u e s t i o n : Wh a t e x a e t ly d o w e k n o w a b o u t th e

e n v i r o n m e n ta l e o n d i t i o n s o f h u m a n o ri g i n s ? I n P a rt ie u l a r ,
w h a t d o w e k n o w a b o u t t h e e

ffe
e ts o f

n a t u r a l s e le e t i o n o n t h e h o m in i d s ?

T h e D a , i n i a n P a r a d igm 五n P a leo a n th ro p o l o g y

A m o n g s e i e n t i s t s w o r k i n g i n A fri e a ,
E u r o P e , a n d w e s te 扭 A s i a

,
t h e P re v a il i n g v i e w a b o u t

h o m i n i d a d a P t i v e e v o l u t i o n ca n b e d e fi n e d i n tw o P a rt s
.

F ir s t ,

d ir e e t i o n a l e n v ir o n m e n t a l ch a n g e

w a s t h e o v e r a r e h in g fo r ee in v o lv e d i n t h e o r ig i n a n d e v Ql u t i o n o f t h e H o m in i d a e
.

C l im a t ie e o o l
·

in g
,

d ry in g
, a n d t h e d e v e l o P m e n t o f o P e n v e g e t a t i o n b i o m e s w e re P e r s i s t e n t d u r in g t h e l a te

N e o g e n e a n d Q u a t e rn a r y
.

V r b a ( 1 9 8 5
,

19 9 2二V r b a e r a l
.

19 8 9 ) h a s P r o P o s ed t h a t t h i s d i re ct i o n a l

tr e n d o cc u rr e d i n P u l s e s r a th e r t h a n b y e o n t i n u o u s ,
g r a d u a l ch a n g e

.

T h e P u l s e s co rr e s P o n d e d

w i t h P e ri o d s o f s p e e i a ti o n , e x t in e t io n , a n d a d a P t i v e e h a n g e i n h o m i n i d s a n d o t h e r l a r g e m a m
-

m a l s o f t h e A fri e a n s a v a n n a
.

A s e co n d e l e m e n t o f t h e P r e v a i l i n g v i e w s t e m s fr o m t h is P r o g r e s s i v e e n v i r o n m e n t a l s h i ft :

H o m i n i d s b e e a m e a d a P t e d t o s P e e i fi e o P e n 一e o u n t ry h a b i t a ts
,

P a rt ie u l a r ly o P e n w o o d l a n d a n d

sa v a n n a i n t h e tr o P ica l a n d s u b t r o P ie a l la t i t u d e s , a n d e v e n t u a l ly s t e P P e ,
P r a i ri e

,
a n d g l a e i a l t e r ·

ra in i n t e m P e r a t e l a t i t u d e s
.

C o n s i d e r a b l e s e ie n ti fi e d e b a t e h a s fo e u s e d o n t h e s P e e ifi e

e n v ir o n m e n tu l s e t t in g (e
.

g
. ,

fo r e s仁 w o o d l a n d
, o r g r a s s l a n d ) a n d s P e e i fi e n i e h e (e

.

g
. ,

h u n t in g
,

se a v e n g i n g
, o r P l a n t g a t h e ri n g ) o f e a r l y h o m ir , id s

.

T h i s d e b a t e a r is e s fr o m a n a s s u m p t i o n th a t

h o m i n i d s h a d a s P e e ifi e a n e e s t r a l h a b i t a t 一 i
.

e
. , t h a t h o m i n i d s e v o lv e d in re s P o n s e t o a r a t h e r

s P e e i fi e b io m e o r s e t o f a d a P t i v e e o n d i t i o n s
.

F o r th e o l d e s t P e ri o d o f h o m in id e v o l u t i o n ,

b a s e d i n A fr ie a , t h e P r e v a il in g P a r a d i g m ca n b e

s u m m a r iz e d a s fo l lo w s : W it h t h e s P r e a d o f s a v a n n a ,

P r o t o 一 h o m ih id s b e e a m e m o r e te rr e s t r i a l
.

Th e s a v a n n a h a b i t a t s e l e e t e d fo r m u e h g r e a te r r e l i a n ee o n b o th t o o l s a n d m e a t
.

A t l e a s t o n e e a r -
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ly h o m i n id l i n e a g e re s P o n d e d s tr o n g l y t o th e s e s e l e e t i v e P r e s s u re s , a n d i n th is l in e a g e ,
g r o u n d

li v i n g
,
t o o l u se

, a n d m e a t e a ti n g i n t e r a e te d t o fa v o r a d r a m a t ie i n e r e a s e i n b r a i n s ize (s e e K l e i n

19 8 9 : 18 0一1 8 2 ; W o lP o ff 19 80 : 9 8一10 2 ; P i l b e a m 19 7 2 )
.

T h i s i n te fl) r e t a ti o n 一 t h e s a v a n n a h y P o t h e s i s 一 w a s fi r s t d e v e ]o P e d b y D a
rw in ( 1 8 7 1) e v e n

be fo re th e rc w a s a n y fo s s i l e v id e n e e o f h o m i n id s ,

o ld o w a n s t o n e t o o l s
, o r e a r !y m e a t e a t in g

.

T h e re 15 n o w
, o f co u r s e , a n a b u n d a n c e o f s u e h e v i d e n e e fr o m A fr i e a

.

A cc o r d in g t o t h i s

p a r ad i g m
,

m a 孙r e v e n ts a n d e h a n g e s in h o m in id a d a P t a t io n w e re P r e e i P it a t e d b y t h e P r o g r e s s iv e

6f s p o ra d ic) ch a n g e fr o m w a

rm
,

m o i s t e n v i r o n m e n t s t o co o l
,

d仃
, a n d m o r e o p e n h a b i ta t s

.

W h e n e n v ir o n m e n ta l ch a n g e d i d o cc u r ,

i t h a d a co n s i s t e n t e
ffe

e t o n t h e h o m i n id s
.

T h e

di re ct io n al i n fl u e n ce o f n a t u r a l sc l e ct i o n 15 i n d i e a te d b y t h e o ft e n 一u s e d t e

rm
s ‘ P r e s s u r e , o r

“

fo rc in g , ,
w h ie h in d ica t e th e co n s i s t e n t e

ffe
e t o f th e e n v i r o n m e n t a l t r e n d o n a d a P t iv e e h a n g e

.

T七15 u n d e r s t a n d i n g o f n a tu r a l s e l e e t i o n 15 w i d e l y a d o P t e d b y P a l e o a n th r o p o l o g is t s
.

A e e o r d i n g

to a P o P u l a r t e x t o n h o m i n i d e v o l u t io n
,

fo r e x a m P l e : ‘
T h e r a t e o f ch a n g e d u e t o s e l e e t i o n is

u s u s a l l y v e r y s m a l l e a e h g e n e r a t i o n ,
b u t s m a l l e h a n g e s ca n h a v e g r e a t r e s u l t s w h e n t h e y P r o 沈e d

in t h e s a m e d ir e e t i o n fo r lo n g P e ri o d s o f ti m e ”

(W o lP o ff, 19 8 0 : 2 2 )
.

T h e t r a d it i o n a l P a r a d i g m 15 i l lu s t r a t e d b y a t t e m P t s t o d e fi n e t h e s P e e i fi e h a b i ta t o r n i e h e o f

e a r l y t o o lm a k e r s in E a s t A fr ica
.

S e v e r a l r e s e a r e h e r s h a v e r e ee n t l y d e P ie t e d th i s n ie h e a s a

sca
v e n g i n g ad a P t a t io n s i t u a te d in a w o o d e d s a v a n n a h a b i t a t n e a r w a t e r (B l u m e n s e h i n e 1 9 8 7 ;

C a v a l l o a n d B l u m e n sc h i n e 19 8 9 )
.

T h e a s s u m P t i o n t h a t h o m in i d e v o l u t i o n w a s d ri v e n b y a s P e -

百fi e s e t o f s e le e t i v e e o n d i t i o n s 15 a l s o e v i d e n t in t h e w ri t in g s o f b e h a v i o r a l b i o lo g i s t s ,

m a n y o f

w h o m a s e ri b e e u rr e n t h u m a n b e h a v i o r s t o t h e c o n s is t e n t in fl u e n ee o f a n s P e e i fi e a n e e s t r a l e n v i
-

r o n m e n t (B a r k o w e r a l
.

19 92 )
.

P l i o ee n e a n d P l e i s t o ee n e e n v ir o n m e n ta l d a t a ,

h o w e v e r , c o n t r a d i c t th e i d e a s o f a s j n g l e
,

d i r e e t i o n a l tr e n d a n d s t a b l e o P e n b i o m e w h e r e h o m in id s li v e d
.

A s o m e w h a t d iffe
r e n t v ie w o f

h o m i n i d e v o lu t i o n m a y b e o u t l i n e d h e r e , e m P h a s i z i n g t h e d i v e r s i t y o f g e o g r a P h ie l o ca l e s , e li
-

m a t e s , a n d v e g e t a t i o n a l s e t t in g s , a n d v a r i a b il i t y i n t h e e o n d i t i o n s o f n a tu r a l s e le e t i o n o v e r t h e

P a s t 6 m i l l io n y e a r s
.

L a t e C e n o z o i e E n v i r o n m e n te l R e e o r d S

C e n o z o ie tr e n d : T h e o v e r a l l e n v i r o n m e n t a l t r e n d o f t h e C e n o z o ie a P P e a r s , a t fi r s t , t o P r o
-

v id e s t r o n g s u P P o r t fo r t h e P r e v a i l in g P a r a d ig m
.

O x y g e n i s o t o P e v a l u e s fr o m d e o p
一

‘、ce a n c o r e s ,

fo r i n s t a n ee
,

i n d ica t e g lo b a l c l im a t ie ‘o o l i n g a n d i n c r e a s e d g l a e i a l i e e a s t h e a b u n d a n e e o f h e a v y

o x y g e n (0 一 18 ) in e r e a s e d o v e r t im e (F i g
.

l )
,

T h is e o o l i n g t r e n d im p l ie s i n e r e a s e d a r i d i t y
, a n d e a n

b e s e e n fr o m 5 0 M a t o t h e P r e s e n t
.

T h e m a m m a li a n C e n o z o i e r e e o r d s h o w , a n i n e : e a s e i n h e r b iv o r e e h e e k一 t o o t h v o ] u m e ( e
.

g
. ,

h y p s o d o n t y i n a rt io d a c t y l s a n d p e r i s s o d a e t y l s )
, r e p e t i t i v e i n e r e a s e , i n b o d y 51次 i n v a ri o u s

h e r b i v o r e l in e a g e s , a n d l o e o m o t o r s p e e i a li z a t i o n s (e
.

g
. ,

le n g t h e n in g o f d is t a l l im b b :几 : 、) 一 a ll o f

w h ich i n d ica t e P r o g r e s s i v e l y m o r e o P e n h a b i t a t s ,

P a r t i e u l a r ly t h e im P o r t a , l e e o f a e o a r s e ,
g r i t t y

P l a n t d i e t a n d l o n g一d i s t a n ce m o v e m e n t (J a n i s a n d D a m u t h 19 9 0 )
.

T h u ; t h e 介 5 5 11 : 。: c o r d e o r
-
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D e lt 肠 0
.
1 8

Pl iO- Pl ei st 以翔ne

1O

Mi 0 C . n 6

2O

30 曰 O lig o c e n e

4 O

的�目份卜目。日一�乙

EO C e n e

50

B e n th iC F O门m i n阳m

6 0 州 p a 一e oce
n e

70 1 Cret a

ceo
u s

Po s s ib le iCS S h e e t S

F ig u re 1
.

e o m p o s ite m e a s u r e m e n t s o r d e 一ta 1. 0 o r b e n t址e ro r a m 还流ra fr o m d ce p
occ

a n e o r e s

s P a n n in g th e P as t 70 m ill io n y e a rs (R a y m o a n d R ud d而
a n 19 92)

ro b o r a te s th e o v e r a l l e n v ir o n m e n ta l d ry i n g a n d s P re a d o f

sa v a n n a
,

a n d d e m o n s t r a t e s i ts im P a ct o n m a m m a l i a n li n e
-

a g e s
·

M io 一P Uo ce . e : C o n s i d e r ,
h o w e v e r , t h e P a s t 6 m il l i o n

y e a rs d u ri n g w h ie h h o m in i d s e v o l v e d
.

F ig u re 1 in d i e a t e s th a t

th e co m p o s i te
,

o r a v e ra 罗
,
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