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Resumo: A evolucao da linhagem humana é um assunto de alta re-
levancia para o entendimento da morfologia e do comportamento de
humanos modernos. Todavia, no Brasil ha pouca produgao bibliogra-
fica sobre o assunto e uma caréncia na formacao de alunos versados
sobre esse topico. Em continuidade aos esforcos feitos por pesqui-
sadores como Paulo Abrantes, este texto trabalha com as principais
transicoes na linhagem homininia, do momento de seu aparecimento
h4 cerca de sete milhdes de anos na Africa até o surgimento do Homo
sapiens ha 200 mil anos. A evolu¢ao humana é organizada aqui em
trés grandes transi¢oes. A primeira delas foi o surgimento da bipedia
e a diminuicao dos caninos. A segunda foi o surgimento das ferra-
mentas de pedra, a expansao do cérebro e a diminuicao dental. E, a
terceira transicao foi o surgimento do pensamento simbdlico. Esses
topicos sao abordados em uma perspectiva evolutiva, dando énfase
para evidéncias empiricas atuais sobre o assunto. Por fim, a evolugao
humana é um tépico relevante para se discutir o papel da biologia
e da cultura em nossa espécie, sendo que ambas foram atuantes no
processo evolutivo de formagao da nossa espécie.
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Abstract: The evolution of the human lineage is a highly relevant
subject for understanding the morphology and behavior of modern
humans. However, in Brazil there is little bibliographical production
on the subject and a lack of training of students about this topic. In
continuity with the efforts made by researchers like Paulo Abrantes,
this text deals with the main transitions in the hominin lineage,
from the moment of its appearance about seven million years ago
in Africa until the appearance of Homo sapiens 200 thousand years
ago. Human evolution is organized here in three great transitions.
The first one was the appearance of bipedal locomotion and the
diminution of canines. The second was the emergence of stone tools,
brain expansion and dental decrease. And, the third transition was
the emergence of symbolic thinking. These topics are addressed in
an evolutionary perspective, with emphasis on current empirical
evidence on the subject. Finally, human evolution is a relevant topic
to discuss the role of biology and culture in our species, both of which
were active in the evolutionary process of formation of our species.

Keywords: human evolution; theory of biological evolution; human

anatomy; biocultural adaptation; fossil record.

Introducao

A origem e evolucao das ca-
racteristicas que nos distinguem
como seres humanos € uma ques-
tao extremamente relevante para
o entendimento das raizes biolo-
gicas e culturais do nosso com-
portamento. Por outro lado, ha
pouca produgdo bibliografica so-
bre o tema da evolucao humana
no Brasil, principalmente no que
tange as conexoes entre morfologia
e comportamento humano. Exce-
¢oes a esse panorama sao os volu-
mes editados por Abrantes (2014a)
e Neves et al. (2015), que busca-
ram reunir material sobre o tema
em lingua portuguesa. Ainda mais
problematico é a auséncia desse
topico na formacao da maioria
dos alunos de graduacao e pOs-
graduacao no Brasil, o que reflete
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negativamente na compreensao de
importantes aspectos do compor-
tamento humano. Este texto visa
contribuir para a reflexao sobre o
tema da evolu¢ao humana, apre-
sentando as bases empiricas e evo-
lutivas dos principais tragos que
nos distinguem como seres huma-
nos.

A escolha dos tragos aqui elen-
cados nao pretende de forma al-
guma esgotar os tracos definido-
res da humanidade, mas sim re-
flete discussoes historicas sobre o
tema, que frequentemente incluem
essas caracteristicas como funda-
mentais na transi¢ao para a huma-
nidade. Seguindo discussoes inici-
adas no trabalho de Darwin (1871)
e depois desenvolvidas ao longo do
seculo XX (Tattersall, 2009), este
texto abordara as seguintes carac-
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teristicas definidoras dos seres hu-
manos: bipedia, diminui¢ao dos
caninos, fabricacao de ferramen-
tas, expansao do cérebro, dimi-
nuicao dental e pensamento sim-
bolico. Além do aspecto histo-
rico, a escolha desses tracos tam-
bém é devida a relativa facilidade
com que eles podem ser reconhe-
cidos no registro paleoantropolo-
gico, seja através dos fosseis ou da
cultura material. Neste texto, es-
ses tracos sao organizados em trés
grandes transi¢oes, que sintetizam
a compreensao recente da sequén-
cia de eventos envolvidos em nossa
trajetoria evolutiva. Essa organiza-
¢ao nao implica que a evolucao hu-
mana ocorreu em trés saltos discre-
tos, ja que muitas dessas caracteris-
ticas surgiram ao longo de milhoes
de anos em ritmos evolutivos dis-
tintos. Por outro lado, essa organi-
zagao permite estruturar de forma
esquematica os principais momen-
tos de transi¢ao na nossa linhagem.
Este artigo apresenta uma primeira
parte que define as bases tedricas
utilizadas, seguida de uma secao
com conceitos basicos para a defi-
ni¢ao de nossa linhagem e a seguir
discute cada uma das trés transi-
¢Oes aqui propostas. Por fim, e
nao menos importante, este texto
presta uma homenagem a obra de
Paulo Abrantes, discutindo em sua
parte final algumas ideias levanta-
das por ele a luz desse texto.
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Teoria da evolucao e evolucao hu-
mana

A evolucao bioldgica constitui a
base teodrica deste artigo. Embora
a teoria contemporanea de evolu-
¢ao tenha como o seu maior expo-
ente o naturalista Charles Darwin,
ela inclui um corpo tedrico que
tem sido construido desde o século
XVIII e que continua em transfor-
macgao. A teoria sintética de evo-
lugao, por exemplo, foi formulada
entre as décadas de 1930 e 1950,
e teve um papel crucial na jun-
cao das ideias de selecao natural de
Darwin e dos principios da gené-
tica Mendeliana. A partir da teo-
ria sintética da evolucao considera-
se que evolucao biologica é consti-
tuida por quatro forgas: mutacao,
deriva genética, fluxo génico e se-
lecao natural (Ridley, 2004; Meyer
e El-Hani, 2005). Ao longo do sé-
culo XX, as discussOes em teoria
evolutiva abordaram controvérsias
sobre o adaptacionismo, os niveis
de selecao natural, o ritmo da evo-
lu¢ao e a biologia do desenvolvi-
mento, formando um corpo teo-
rico complexo e robusto (Abran-
tes, 2011). Recentemente, mode-
los de evolugao biologica que des-
tacam multiplas herancas tém ga-
nhado forga, sendo que a heranga
biologica classica é acompanhada
da heranca epigenética, compor-
tamental e simbolica (Jablonka e
Lamb, 2005).
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A evolucao humana é apenas
um caso dentre a enorme diver-
sidade de historias evolutivas dos
organismos do planeta. Por ou-
tro lado, ela é um o6timo estudo
de caso para o entendimento das
relagoes gerais entre herancga bi-
olégica e cultural, uma vez que
ambos 0s processos sao atuantes
na nossa trajetoria evolutiva (Da-
Gloria, 2009). Um outro motivo
para a relevancia da evolugao hu-
mana € o proprio entendimento
do comportamento humano, que
é crucial para as ciéncias sociais
e da saude. Ao contrario do que
¢ postulado por alguns pensado-
res de que os seres humanos fun-
cionam por principios especiais, a
teoria evolutiva tem mostrado que
todos os organismos vivos sao co-
nectados pela ancestralidade co-
mum, aproximando os seres huma-
nos do restante dos organismos vi-
vos. Esse ponto tem sido exten-
samente desenvolvido desde o sé-
culo XIX, quando Huxley (1863) e
Darwin (1871) abordaram a cone-
xao dos humanos com outros ani-
mais, mostrando as semelhancas
e diferencas com outras espécies,
especialmente com primatas. Ao
contrario do que se postulava en-
tre os Darwinistas sociais do século
XIX, a teoria bioldgica de evolugao
nao defende uma linearidade pro-
gressiva das espécies e nao hierar-
quiza os organismos em termos de
complexidade bioldgica (Freeman,
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1974). Esses aspectos sao muito re-
levantes para a evolucao humana
na medida que nossa espécie nao
esta no apice de uma hierarquia e
seus tracos nao devem ser entendi-
dos como teleoldgicos, ou seja, com
uma finalidade ou um objetivo.

A partir dessas consideragoes,
este texto busca delinear os tra-
¢os que nos distinguem como li-
nhagem, enfatizando aspectos bio-
logicos e culturais, e utilizando a
teoria biologica de evolugao como
base tedrica.  Nesse ponto, o
texto aborda as evidéncias empiri-
cas recentes da evolucao humana
ao mesmo tempo que as explica
usando o conceito de causas ulti-
mas. Por esse conceito, procura-
se a razao evolutiva para a exis-
téncia de um determinado traco
(Mayr, 1961). Além disso, embora
reconhecido a diversidade de for-
cas evolutivas atuantes para a ge-
racao do organismo bioldgico, este
texto enfatiza o conceito de selecao
natural e adaptacao bioldgica, pois
eles parecem ser os conceitos mais
adequados para explicar a origem
dos tracos aqui discutidos.

Estabelecendo conceitos basicos:
tempo, espaco e classificacao

O primeiro passo para um en-
tendimento solido da evolucao hu-
mana é a definicao de conceitos ba-
sicos de tempo, espaco e classifi-
cacao. A relagao evolutiva pro-
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xima entre os grandes simios afri-
canos e os humanos tém sido obser-
vada tanto no nivel comportamen-
tal como anatomico desde o século
XIX (Huxley, 1863; Darwin, 1871).
No entanto, ao longo do século XX,
diversos autores defenderam que
nosso parente vivo mais proximo
poderia ser o gibao (Hylobates), o
orangotango (Pongo), o gorila (Go-
rilla) ou o chimpanzé (Pan). A evi-
déncia conclusiva desse debate so
veio com o advento das técnicas
de biologia molecular na segunda
metade do século XX. O trabalho
classico de Wilson e Sarich (1969)
apontou para a semelhanca mole-
cular entre grandes simios africa-
nos e humanos, porém nao foi con-
clusiva quanto a qual deles seria o
nosso parente evolutivo mais pro-
ximo. Nesse aspecto, o avango téc-
nico na extragao e sequenciamento
de DNA foi decisivo para a reso-
lucao desse debate (Harris, 2015).
Usando 14 fragmentos indepen-
dentes de DNA, Ruvuolo (1997)
confirmou que somos mais proxi-
mos dos chimpanzés, depois dos
gorilas e por fim dos orangotangos,
confirmando de maneira sdlida a
nossa conexao com os grandes si-
mios africanos. Essa ordem de pa-
rentesco foi confirmada através de
sequéncias completas de alta co-
bertura do genoma de varios in-
dividuos dessas espécies (Prado-
Martinez et al., 2013). E impor-
tante destacar que o sequencia-
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mento completo do genoma de um
individuo inclui cerca de trés bi-
lhoes de pares de bases, o que ga-
rante uma enorme quantidade de
informagao comparativa para tra-
car linhas de parentesco bioldgico.

A partir da confirmagao do grau
de similaridade bioldgica entre os
grandes simios e os humanos, ¢
possivel trabalhar com uma ta-
xonOmica biologica dessas espé-
cies, utilizando-se de uma classi-
ficacao baseada nos trabalhos de
Carolus Linnaeus no século XVIII.
Seguindo Wood e Harrison (2011),
homininios sao todos os individuos
da linhagem humana do momento
que viveu o ultimo ancestral co-
mum com os chimpanzés (grupo
este que inclui os bonobos), até os
humanos modernos. Os homini-
nios sao classificados no nivel de
tribo, que é o nivel taxondmico
entre familia e género. A linha-
gem dos chimpanzés, por sua vez,
esta classificada na tribo panini.
Ja a superfamilia dos hominoides
inclui humanos, chimpanzés, go-
rilas, orangotangos e gibodes e to-
das as suas linhagens fosseis. Essa
classificagdao é importante, pois re-
flete uma relacao bioldgica pro-
xima com os chimpanzés, ou seja,
no nivel de tribo, além de fornecer
uma denominacao formal, que sera
usada por todo esse artigo, para se
referir a nossa linhagem, a dizer, a
linhagem homininia.

Uma vez definidas as linhagens
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homininia e paninia, é preciso es-
tabelecer quando o ancestral co-
mum dessas duas linhagens viveu.
Os dados genéticos sao novamente
decisivos na resolucao dessa ques-
tao, pois eles permitem, usando
o genoma de espécies viventes,
a obtencao do tempo de coales-
céncia dessas espécies, ou seja,
0 momento que viveu O ances-
tral comum das espécies em ques-
tao. Para o calculo da coalescéncia
€ necessario estabelecer uma taxa
de mutagao, que pode ser obtida
usando outros grupos de animais
que possuem registro fossil bem
estabelecido (Harris, 2015). Na
pratica, esses calculos sao bastante
imprecisos, fornecendo um inter-
valo de idade amplo, além de ta-
xas de mutacao bastante variaveis
(Scally e Durbin, 2012). No caso
das linhagens paninia e homini-
nia, dados genéticos de multiplos
estudos tém chegado a um tempo
de coalescéncia entre 6 e 4 MAA
(milhoes de anos atras), aléem de
sugerirem que populagoes ances-
trais dessas linhagens trocaram ge-
nes por um periodo de cerca de 4
milhoes de anos antes de se sepa-
rarem completamente entre 6 e 4
MAA (Patterson et al., 2006). Es-
sas datas, porém, contradizem pos-
siveis fosseis da linhagem homini-
nia datados de antes de 6 MAA
(ver abaixo), e nos levam a ver es-
sas datas com algumas ressalvas.
De fato, estimativas considerando
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tempos de geracao mais longos dos
grandes simios obtiveram datas en-
tre 8 e 7 MAA para a separagao en-
tre as linhagens (Langergraber et
al., 2012). Embora apresentando
uma alta imprecisao, as analises
de coalescéncia sao um importante
guia para a identificacado do mo-
mento de inicio da linhagem homi-
ninia, que parece ter ocorrido entre
8 e 4 MAA.

A ultima questao basica a ser
respondida é onde ocorreu o sur-
gimento da linhagem homininia.
Com a defini¢ao dos grandes si-
mios africanos (gorilas e chimpan-
zés) como o0s mais proximos bi-
ologicamente dos humanos, a hi-
potese de surgimento da linhagem
homininia na Africa ganha forca.
Outra evidéncia que aponta forte-
mente para a Africa sio os fds-
seis classificados como homininios.
Entre 7 e 2 MAA, todos os foOs-
seis da nossa linhagem sdao en-
contrados naquele continente, pa-
recendo sugerir que o inicio da
nossa linhagem realmente ocorreu
na Africa. No entanto, o regis-
tro féssil na Africa entre 13 e 7
MAA é muito pobre, consistindo
apenas de poucos fragmentos fos-
seis de trés géneros: Nakalipithecus
(Kunimatsu et al., 2016), Samburu-
pithecus (Ishida e Pickford, 1997), e
Chororapithecus (Suwa et al., 2007),
além de alguns fragmentos de den-
tes encontrados em Ngorora, Qué-
nia (Pickford e Senut, 2005) e Ni-
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ger (Pickford et al., 2008). Esse
registro fossil tem aumentado nos
ultimos 20 anos, mas ainda assim
nao é forte o suficiente para tra-
car uma conexao entre os hominoi-
des fosseis viventes antes e depois
de 7 MAA. Essa escassez de fosseis
na Africa é contrastada com uma
abundancia de fosseis na Eurasia,
incluindo géneros como Dryopithe-
cus, Ouranopithecus e Ankarapithe-
cus (Begun, 2016). Essa evidén-
cia fossil tem levado alguns auto-
res a postularem que a nossa linha-
gem ¢é oriunda da Europa e s6 de-
pois migrou para a Africa (Begun
et al., 2012). Fuss et al. (2017),
por exemplo, baseados em carac-
teristicas dentais de Graecopithecus
datados de 7,2 MAA e encontra-
dos na Grécia e Bulgaria, propoem
que esse género apresenta tragos de
anatomia dental de um ancestral
dos homininios, embora haja pou-
cos fragmentos fosseis desse geé-
nero. De fato, a questao do local
de origem da nossa linhagem ainda
esta em aberto. Embora haja muito
mais fosseis de hominodides na Eu-
ropa do que na Africa entre 13 e 7
MAA, ¢é ainda razoavel pensar na
Africa como o local de origem dos
simios africanos, e que o registro
fossil africano ainda nao tenha sido
devidamente explorado.

Primeira transicao: bipedia e di-
minuicao dos caninos
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B dificil imaginar como seria
a morfologia do ancestral comum
dos chimpanzés e humanos. Pode-
se pensar nesse ancestral como
o intermediario dos dois grupos
viventes, ou, como usualmente
ocorre, imaginar o ancestral co-
mum como um organismo similar
a um chimpanzé, uma vez que se
assume que os humanos se distan-
ciaram mais em relacao a morfolo-
gia e ao comportamento dos gran-
des simios. Uma terceira possi-
bilidade é utilizar os fdsseis que
sao seguramente posicionados em
nossa linhagem como base para a
interpretacao do ancestral comum.
White et al. (2015), por exem-
plo, baseando-se em foésseis homi-
ninios de 4,4 MAA, argumentaram
que o ancestral comum dos ho-
mininios e paninios era diferente
de ambos os grupos vivos, pare-
cendo mais com macacos do Ve-
lho Mundo, que se locomovem de
forma quadrupede sobre os ga-
lhos, com frequente postura pro-
nograda. O uso dos fosseis para
inferir a caracteristica do ances-
tral comum é valida, porém quanto
mais proximo se chega do ances-
tral comum mais dificil é reconhe-
cer se ele pertence a uma linhagem
especifica. De fato, o debate sobre
a morfologia desse ancestral ainda
nao esta resolvida, e outros pesqui-
sadores acreditam que o ancestral
comum teve uma locomogao sus-
pensoOria e uma postura ortograda,

111



PEDRO DA-GLORIA

assim como os grandes simios vi-
ventes (Begun, 2016).

Nesse ponto, a escavagao de fos-
seis temporalmente e geografica-
mente proximos de onde se ima-
gina que o ancestral comum vi-
veu é fundamental para a eluci-
dagao de sua morfologia. Nos ul-
timos 20 anos, fosseis que datam
entre 7 e 5 MAA foram descober-
tos na Africa, dos quais se des-
tacam trés espécies: Sahelantropus
tchadensis encontrada no Chade e
datada entre 7 e 6 MAA (Brunet
et al., 2002, 2005), Orrorin tuge-
nensis encontrada no Quénia e da-
tada em 6 MAA (Senut et al., 2001)
e Ardipithecus kadabba encontrada
na Etiopia e datada entre 5,8 e 5,2
MAA (Haile-Selassie, 2001, Haile-
Selassie et al., 2004). O S. tcha-
densis é representado por um cra-
nio bastante completo, com vo-
lume craniano de 365 c¢cm?, similar
ao volume do cranio de um grande
simio. Esse cranio apresenta um
forame magno, que é a abertura na
base do cranio que liga a medula
espinhal com o cérebro, com posi-
cao anterior, o que foi confirmado
pelo uso de uma reconstrugao vir-
tual que corrige distor¢oes tafono-
micas (Zollinkofer et al., 2005). De
fato, a posicao anterior do forame
magno no cranio de mamiferos é
um bom preditor de locomogao bi-
pede (Russo e Kirk, 2017), uma vez
que a posicao do cranio é supe-
rior ao corpo nesse tipo de loco-
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mocao, transformando esse espé-
cime no primeiro féssil com evi-
déncia de bipedia na nossa linha-
gem. Além disso, o fossil apre-
senta tracos dentais que sao com-
pativeis com caracteristicas tipicas
de nossa linhagem, a dizer, um ca-
nino relativamente pequeno e den-
tes com esmalte mais espesso que
os de chimpanzés e gorilas. Em-
bora alguns pesquisadores ainda
questionem a inclusao desse féssil
na linhagem homininia (Wolpoff et
al., 2006), sugerindo que o indivi-
duo pudesse ser uma fémea da li-
nhagem do gorila, as evidéncias de
bipedia sao um forte indicio de que
esse espécime é o homininio mais
antigo encontrado até o momento.

Os fosseis associados ao O. tu-
genensis consistem de dentes, fa-
langes, imero e fémur. A caracte-
ristica anatOmica que mais chama
a atencao é a porgao proximal do
fémur com caracteristicas que in-
dicam bipedia, tais como o pes-
cogo do fémur longo e achatado, a
presenca do sulco para o musculo
obturador externo (Pickford et al.,
2002) e o padrao de espessura do
cortex do pescoco do féemur (Ga-
lik et al.,, 2004). Outros pesqui-
sadores concluiram que essa mor-
fologia do fémur proximal é inter-
mediaria entre os fosseis de ho-
minoides do Mioceno e os fdsseis
de australopitecineos, que sao se-
guramente posicionados na linha-
gem homininia (Richmond e Jun-
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gers, 2008; Bleuze, 2012; Almecija
et al., 2013). Por outro lado, as fa-
langes da mao sao longas e curvas,
similares as falanges de grandes si-
mios com locomocgao suspensoria,
indicando que essa espécie ainda
mantinha um comportamento ar-
boéreo. Ja os caninos sao de ta-
manho intermediario, se asseme-
lhando ao de fémeas de chimpan-
zés, embora os dentes molares tém
esmalte espesso, como a maioria
dos dentes da nossa linhagem.

Os fosseis de Ar. kadabba
constituem-se de dentes, fragmen-
tos de clavicula, braco, mao e pé.
O que mais chamou atengao nes-
ses fosseis foi uma quarta falange
proximal do pé bastante larga e ro-
busta, encontrada em estratos de
5,2 MAA, o que parece indicar o
uso do pé para uma locomocgao bi-
pede (Haile-Selassie, 2001). Po-
rém, essa € uma evidéncia muito
fragil para comprovar com segu-
ranga a bipedia dessa espécie. As-
sim como O. tugenensis, os den-
tes caninos sao intermediarios en-
tre humanos e chimpanzés, com
canino e primeiro pré-molar in-
ferior fazendo parte de um com-
plexo afiador, que faz com que o
desgaste do canino seja lateral e
nao na ponta do dente como ocorre
em humanos (Haile-Selassie et al.,
2004). Por outro lado, os dentes
molares tém esmalte espesso, que
€ um trago tipico da linhagem ho-
mininia.
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Um achado mais recente é a
descoberta da espécie Ardipithe-
cus ramidus. Esses fOsseis tiveram
um impacto muito significativo no
campo da evolugao humana, ja que
sao caracterizados por dezenas de
individuos datados de 4,4 MAA,
incluindo um individuo bastante
completo do sexo feminino, que
foi batizado de Ardi (White et al.,
2009). Com um material féssil
muito mais completo que os fosseis
mais antigos, foi possivel observar
diversos tracgos tipicos de bipedia,
tais como o forame magno mais an-
terior (Suwa et al., 2009a) e a ana-
tomia da bacia, do joelho e do tor-
nozelo indicando uma postura bi-
pede (Lovejoy et al., 2009a). Por
outro lado, a anatomia desse indi-
viduo nao era a mesma da anato-
mia bipede dos humanos moder-
nos, pois eles apresentavam uma
bacia com isquio semelhante aos
de grandes simios, ou seja, anco-
rando uma musculatura posterior
da coxa forte e apropriada para tre-
par em arvores. Além disso, os bra-
¢os sao tao compridos quanto as
pernas, que é diferente de huma-
nos modernos que possuem pernas
relativamente mais longas. O de-
dao do pé era opositor como em
grandes simios e a capacidade cra-
niana ainda era pequena, seme-
lhante a de um chimpanzé. A ana-
tomia da mao também era inter-
mediaria entre humanos e chim-
panzés, apresentando metacarpos
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e falanges relativamente curtos e
dedao da mao proporcionalmente
mais longo, diferente dos chim-
panzés, porém com falanges da
mao curvas, se aproximando da
anatomia de um primata arboreo
(Lovejoy et al., 2009b). Esse mo-
saico de caracteristicas mostra que
a anatomia bipede surgiu de forma
gradual, e que individuos da es-
pécie Ar. ramidus ainda apresen-
tavam uma locomogao que con-
ciliava habitos arboreos e terres-
tres. Quanto aos dentes, os mo-
lares apresentavam esmalte fino,
tal como em gorilas e chimpanzés,
mas, diferentes destes ultimos, os
caninos eram menores, sem dimor-
fismo sexual, ou seja, machos e fé-
meas tinham caninos de igual ta-
manho, e com o complexo afiador
bem pouco desenvolvido (Suwa et
al., 2009b).

Uma vez revisado a evidéncia
fossil dos primeiros milhoes de
anos de nossa linhagem, é cru-
cial entender em que ambiente eles
viviam. A bipedia é entendida
aqui como uma forma de loco-
mogao que esta associada a um
conjunto de tracos anatomicos que
exercem uma funcao em determi-
nado ambiente (Lovejoy, 2005a,b,
2007). A reconstituicao do pale-
oambiente utiliza-se de multiplas
evidéncias que incluem desde ma-
crorestos botanicos e faunisticos
até marcadores quimicos e molecu-
lares do solo. A regiao de Toros-
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Menalla no Chade, onde foi en-
contrado o S. tchadenseis, parece
ter sido constituida por um mo-
saico de areas abertas, com pas-
tagens secas e umidas, e por ha-
bitats arborizados com presenca
de corpos de agua (Le Fur et al.,
2014). Ja o O. tugenensis foi encon-
trado na formacao Lukeino, Qué-
nia, onde as reconstitui¢oes paleo-
ambientais indicaram também um
mosaico de areas abertas e flores-
tadas, proximas a fontes de agua
(Pickford e Senut, 2001; Bamford
et al. 2013; Roche et al., 2013). Re-
centemente, utilizando-se de mar-
cadores geoquimicos do solo, De-
ricquebourg et al. (2015) conclui-
ram que a regiao continha uma
densa area florestada ao redor de
um lago, enfatizando que o local
era bastante Umido naquele pe-
riodo. Ja os fosseis de Ar. rami-
dus foram encontrados em Aramis,
Etidpia, cuja reconstrucao paleo-
ambiental indicou um ambiente de
bosques e florestas (WoldeGabriel
et al., 2009). Por outro lado, re-
constru¢oes ambientais utilizando-
se de marcadores moleculares do
solo tém mostrado que a propor-
cdo de arvores da Africa tem di-
minuido desde 6 MAA (Cerling et
al., 2011) e, especificamente, que
o Ar. ramidus viveu na verdade
em um ambiente de mosaico de
areas abertas e fechadas proximo
a fontes de agua com mata ciliar
(Gani e Gani, 2011). Em sintese,
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houve um melhoramento signifi-
cativo das reconstrucoes ambien-
tais na Africa nas altimas décadas,
mostrando uma tendéncia ao res-
secamento a partir de 6 MAA. Por
outro lado, ainda existe um debate
sobre qual era o microambiente em
que viveram esses primeiros homi-
ninios, se mais aberto ou mais som-
breado. E bem possivel que eles te-
nham circundado em areas de mo-
saico de ambientes abertos e flores-
tados proximos a corpos de agua.
O préximo grande grupo de fos-
sseis sao os australopitecineos, que
incluem uma diversidade de for-
mas pertencentes a trés géneros,
a dizer: Paranthropus, Australopi-
tethecus e Kenyanthropus, e que vi-
veram entre 4,2 MAA e 1,2 MAA.
No que diz respeito a bipedia, esse
periodo é marcado pela consoli-
dacao da anatomia bipede, muito
proxima daquela que encontramos
em humanos modernos. Uma mu-
danca significativa que ocorreu nos
fosseis desse periodo foi relacio-
nada a anatomia do pé, e pode
ser confirmada pela preservacao de
pegadas na regiao de Laetoli, Tan-
zania, ha 3,6 MAA. Essas pega-
das mostram que o dedao do pé
dos australopitecineos era paralelo
ao restante dos dedos, funcionando
entdo como uma alavanca para
um caminhar bipede mais eficiente
(Schmid, 2004). A anatomia de um
quarto metatarso do pé encontrado
em camadas de 3,2 MAA também
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sugere uma melhor eficiéncia na
bipedia, uma vez que ele indica
a presenca de arcos longitudinal
e transversal no pé de australopi-
tecineos (Ward et al., 2011). Re-
construcoes de bacias de Australo-
pithecus africanus utilizando-se de
tomografia computadorizada, con-
firmaram que os ossos do pélvis
apresentavam uma morfologia ti-
picamente bipede. Por outro lado,
essa anatomia também mostrou
um osso do ileo bastante largo, su-
gerindo assim uma variagao na me-
canica de caminhada dessa espé-
cie em relacao aos humanos mo-
dernos, que apresentam bacia mais
estreita (Berges e Goularas, 2010;
Claxton et al., 2016). A anato-
mia pods-craniana dos australopi-
tecineos também sugere algumas
diferencas na mecanica de cami-
nhada em relacao aos humanos
modernos. Os Australopithecus afa-
rensis, por exemplo, apresentavam
torax em formato de funil, os bra-
cos relativamente mais longos em
relacdo as pernas e falanges da mao
curvas, indicando que eles ainda
conciliavam uma locomocao arbo-
rea e terrestre (Kimbel e Delezene,
2009). Mostrando a diversidade
de formas dos australopitecineos,
DeSilva et al. (2013) estudaram a
anatomia dos membros inferiores
do Australopithecus sediba, encon-
trados no sul da Africa por volta
de 2 MAA, e concluiram que a pi-
sada deles era hiperpronada, com
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os pés sendo apoiados de fora para
dentro a0 mesmo tempo que gira-
vam a perna no momento da pas-
sada. Essa mobilidade extra do tor-
nozelo poderia ser uma forma de
conciliar locomoc¢ao arborea e ter-
restre, e que era diferente daquela
adotada por outros australopiteci-
neos. No que concerne a denti-
¢ao, os caninos de australopiteci-
neos eram marcados pelo tamanho
reduzido e pelo baixo dimorfismo
sexual, tragos estes que sao manti-
dos por toda a linhagem homininia
até os humanos modernos. O signi-
ficado dessa caracteristica sera ex-
plorado mais a frente nesta secao.
A altima etapa na transicao para
uma morfologia bipede moderna
aconteceu com o surgimento da
espécie Homo erectus ha cerca de
1,9 MAA na Africa. No que con-
cerne ao esqueleto pods-craniano,
essa espécie € marcada por apre-
sentar massa corpdrea maior que
os australopitecineos, girando en-
tre 48 a 63 kg e com altura mé-
dia de 1,7 m, além de ter pernas
relativamente mais compridas que
os bracos, caixa toracica cilindrica
e falanges de mao retas, apresen-
tando uma anatomia correspon-
dente a uma locomocao exclusiva-
mente terrestre. Pegadas preserva-
das em Illeret, Quénia, e datadas
em 1,5 MAA, confirmaram o an-
dar bipede moderno dessa espécie,
tanto no que diz respeito as passa-
das longas como também a maior
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massa corporea (Dingwall et al.,,
2013). Ha também diversas evi-
déncias anatomicas que indicam
que o H. erectus foi selecionado
também para realizar corridas de
longa duracao, tais como o toérax
em formato de barril e a morfolo-
gia do osso calcaneo do pé (Bram-
ble e Lieberman, 2004). Mudanca
na anatomia dos ombros, tais como
posicionamento lateral da escapula
e ombros mais largos, indica que os
H. erectus ja apresentavam condi-
coes de realizar arremessos de ob-
jetos, o que pode ter favorecido ati-
vidades relacionadas a sobrevivén-
cia em ambientes abertos (Roach
et al., 2013). De fato, acredita-se
que a locomocao bipede exclusiva
s0 ocorreu quando os homininios
passaram a ocupar de maneira sig-
nificativa ambientes abertos de sa-
vana.

Apbs essa breve revisao sobre
a evidéncia fossil e ambiental dos
primeiros homininios, é crucial en-
tender quais sao as hipoteses evo-
lutivas relacionadas a aquisicao da
bipedia e a diminuicao dos cani-
nos. No que concerne a bipedia, os
dados empiricos levantados aqui
nos levam a uma série de impli-
cacoes. Primeiro, a transicao de
uma locomogao arboérea para uma
locomogao exclusivamente terres-
tre foi gradual, iniciando-se no co-
me¢o de nossa linhagem ha 7 MAA
e completada somente com o sur-
gimento do H. erectus ha cerca de
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2 MAA. Segundo, houve um pro-
cesso gradual de diminuigao de co-
bertura florestal na Africa a par-
tir de 6 MAA, com uma dimi-
nuicao ainda maior depois de 2,5
MAA, cuja significancia provavel-
mente influiu no processo de aqui-
sicao da bipedia.  Terceiro, as
razOes evolutivas ultimas para a
aquisi¢ao da bipedia podem ter va-
riado ao longo desses primeiros
milhoes de anos de nossa linha-
gem, permitindo que multiplas for-
cas seletivas tenham atuado nesse
processo. De fato, ainda nao te-
mos evidéncias empiricas definiti-
vas para explicar evolutivamente
o surgimento da bipedia, embora
haja muitas hipoteses candidatas.
Nos paragrafos abaixo irei discutir
quatro conjuntos de hipoteses evo-
lutivas para explicar a bipedia.

O primeiro conjunto de hipote-
ses evolutivas para explicar a bi-
pedia se refere a uma transicao
postural e locomotora que ocorreu
ainda em meio arboreo. Esse con-
junto de hipoteses esta ligado a
observagao do comportamento dos
grandes simios em ambiente natu-
ral. Observacoes de chimpanzés
em campo constataram que eles fi-
cam em posicao ereta sobre galhos
mais grossos, e utilizam uma das
maos para coletar frutas (Stanford,
2006), sendo que em alguns locais
foi observada também a coleta de
frutos em arbustos baixos com os
dois pés apoiados no chao (Hunt,
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1996). Essas observacoes levaram
os pesquisadores a formularem a
hipotese do forrageio arboreo, que
explica o inicio da bipedia como
uma adaptacao postural, e nao lo-
comotora. Qutros pesquisadores,
ao observarem orangotangos em
ambiente natural, constataram que
em certas ocasioes eles se locomo-
vem de forma bipede sobre galhos
grossos de arvore, usando algumas
vezes uma mao para segurar ga-
lhos a fim de nao perder o equili-
brio (Thorpe et al., 2007). Nesse
caso, a bipedia seria uma forma
de locomocao no alto das arvores.
Em ambos os casos, a origem da
bipedia estaria relacionada a uma
vida arboérea, inclusive podendo
ter sido uma adaptacao compor-
tamental do ancestral comum dos
grandes simios e dos humanos, e
que de alguma forma aumentou de
importancia em condig¢oes ecologi-
cas especificas na linhagem homi-
ninia. Um dos dados empiricos que
sustentam essa hipotese € o uso de
uma técnica de extracao de isoto-
pos estaveis de carbono do esmalte
dentario de fosseis, detectando se
o individuo se alimentou de fon-
tes de carbono de lugares sombre-
ados (plantas C3 tipicas de matas e
bosques) ou de areas abertas (plan-
tas C4 tipicas de ambientes abertos
de savana). Esses dados mostraram
que a base alimentar do Ar. rami-
dus ha 4,4 MAA ainda era muito
dependente de ambientes sombre-
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ados, assim como ocorre em chim-
panzés (White et al., 2009).

O segundo conjunto de hipote-
ses para explicar bipedia esta rela-
cionado a liberacao das maos para
a realizacao de multiplas tarefas.
Carvalho et al. (2012) testaram
essa hipotese, e confirmaram que
na presenca de recursos raros e
de ocorréncia imprevisivel, chim-
panzés tendem a usar a locomo-
cao bipede para transportar itens
alimentares ou ferramentas de pe-
dra para locais protegidos. Den-
tro dessa mesma linha, Lovejoy
(1981, 2009) defende que a bipe-
dia surgiu devido a interacao de fa-
tores anatomicos, sociais e repro-
dutivos ligados a diminuicao da
agressividade entre machos (infe-
ridos a partir de caninos peque-
nos e com baixo dimorfismo se-
xual; ver discussao mais abaixo),
ou seja, em um modelo social de
formacao de ntcleos familiares es-
taveis. As maos, entao liberadas
pela bipedia, serviriam para car-
regar comida em um contexto so-
cial de formacgao de casais de longa
duracao, com aumento de cuidado
parental e ovulacao silenciosa das
fémeas, fazendo com que os in-
dividuos trouxessem o alimento
para o seu nucleo familiar. A cri-
tica a esse modelo é baseada na
falta de evidéncias fosseis de mu-
dancas do padrao de historia de
vida (e.g., prolongamento do cres-
cimento e desenvolvimento) e de
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formacao de nacleos familiares nos
primeiros homininios, que sé co-
mecaram a alterar a sua historia
de vida mais tardiamente com o
surgimento do género Homo (Da-
Gloria, 2014). Outra possibilidade
é a liberacao das maos para car-
regar bebés, pois apos a perda de
pelos nos homininios, as criangas
nao poderiam ficar mais pendura-
das na mae, como ocorre em chim-
panzés (Amaral, 1996, 2013). A
critica a esse modelo ¢ de que a
perda de pelos parece ter ocor-
rido somente ha 2 MAA, quando
0os homininios comec¢aram a viver
de forma definitiva nas savanas
de baixa altitude (David-Barrett e
Dunbar, 2016). Evidéncias gené-
ticas para a perda de pelos nao
sao definitivas para esclarecer essa
questao, pois fornecem datas para
a fixacao de genes da pele escura
em 1,2 MAA na nossa linhagem
(Rogers et al.,, 2004) e datas de
4 a 3 MAA utilizando-se de estu-
dos de piolhos da regiao pubiana
e da cabeca em humanos (Reed et
al., 2007). Por fim, a liberacao
das maos para fazer instrumentos
¢ também uma possibilidade logica
para explicar a bipedia. Porém,
a evidéncia de ferramentas de pe-
dra no registro fossil s6 ocorre a
partir de 3,3 MAA (ver discussao
na proxima se¢ao). Em sintese, as
hipoteses que postulam que a bi-
pedia surgiu para a liberacao das
maos nao apresentam ainda evi-
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déncias solidas para explicar o ini-
cio dessa transicao. Por outro lado,
em momentos mais tardios, o uso
das maos pode ter sido uma forga
evolutiva importante para o surgi-
mento da bipedia exclusiva, assim
como a encontramos em humanos
modernos.

O terceiro conjunto de hipote-
ses esta intimamente ligado a vida
em ambientes abertos de savana, e
é chamado de hipoteses termodi-
namicas. Em ambientes abertos,
a bipedia diminui a exposi¢ao do
corpo ao sol e aumenta a exposi-
¢ao ao vento, evitando superaque-
cimento do corpo. Associada a bi-
pedia, a perda de pelos teria sur-
gido nesse contexto junto com as
glandulas sudoriparas, que ao pro-
duzirem o suor, ajudariam na li-
beracao de calor do corpo (Whee-
ler, 1984, 1991, 1993). Ruxton e
Wilkinson (2011) mostram que a
corrida de longa duracao s6 é pos-
sivel em ambientes abertos, desde
que os homininios sejam dotados
de locomocao exclusivamente bi-
pede, auséncia de pelos e presenca
de glandulas sudoriparas. Esse pa-
cote de mudancas parece ter sido
um fator seletivo importante na
ocupagao exclusiva de ambientes
abertos de baixa altitude ha 2 MAA
(David-Barret e Dunbar, 2016), e
esta associado a mudancas anato-
micas que levaram ao surgimento
da bipedia moderna em H. erec-
tus. B possivel que a importan-
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cia da termodinamica para a bipe-
dia possa ter comecado a atuar al-
guns milhdes de anos antes, uma
vez que evidéncias de isotopos es-
taveis de carbono de dentes de aus-
tralopitecineos, tais como os de Au.
Afarensis que apareceram ha cerca
de 3,9 MAA, sugerem que eles se
alimentavam de cerca de 50% de
itens oriundos de locais abertos, ou
seja, com sinal isotopico de plantas
C4 (Wynn et al., 2013; Sponheimer
et al., 2013). Essa transicao para lo-
cais abertos ocorrida a partir de 4
MAA pode ter gerado uma pressao
seletiva em direcao a bipedia mo-
derna devido a fatores termodina-
micos. Por outro lado, essas mu-
dangas parecem nao poder ser usa-
das para explicar os primeiros pas-
sos da transi¢ao para a bipedia ha
7 MAA.

Por fim, o altimo conjunto de
hipoteses para explicar a bipedia
refere-se a questao energética. De-
vido a anatomia e a mecanica da
locomogao, o caminhar bipede em
humanos economiza 75% de ener-
gia em relacao ao andar bipede ou
quadrupede do chimpanzé. Por
esse prisma, a bipedia teria sido
selecionada para economizar ener-
gia em individuos que realizassem
longas caminhadas no solo (Sockol
et al., 2007; Pontzer et al., 2009,
2014; O’Neil et al., 2015). Os auto-
res que defendem a hipotese ener-
gética acreditam que espécies com
anatomia parcialmente bipede de-
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vem ter apresentado alguma eco-
nomia de energia na locomogao em
ambientes terrestres. O grande de-
safio desse modelo é conseguir es-
timar a magnitude da economia
de energia dessas espécies extintas,
tais como os Ar. ramidus, em situa-
¢oes de caminhadas de longas dis-
tancias.

Junto com a bipedia, a outra ca-
racteristica definidora dessa pri-
meira transi¢ao na linhagem ho-
mininia é a diminuicao dos cani-
nos. A evideéncia fossil indica que
os caninos diminuiram desde o co-
meco da nossa linhagem, como ob-
servado no espécime de S. tcha-
densis ha 7 MAA. Porém, a infe-
réncia de dimorfismo sexual dos
caninos sO é possivel com a pre-
senca de muitos individuos de am-
bos o0s sexos, e esse baixo dimor-
fismo so é confirmado a partir de
Ar. ramidus ha 4,4 MAA. Ha duas
hipoteses principais para explicar
a diminuicao dos caninos e seu
baixo dimorfismo sexual. A pri-
meira delas é a correlagao em pri-
matas de dimorfismo sexual tanto
dos caninos como da massa corpo-
rea com grau de agressividade en-
tre machos (Plavcan, 2012). Notem
que 0s primatas raramente usam
seus caninos para cagar, usando-
os na realidade para disputas en-
tre machos para o acesso as fé-
meas ou para protecao de territo-
rios. Da mesma forma, machos
maiores tendem a ser mais efici-
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entes em conflitos intraespecificos.
Por essa hipotese, a diminuicao do
dimorfismo sexual e do tamanho
absolutos dos caninos esta ligada
a diminuigao da agressividade dos
machos em nossa linhagem. Uma
segunda hipotese para explicar a
diminuicao do canino é relacio-
nada a alimentacao. Primeiro, al-
guns autores defendem que o ca-
nino desempenha uma fungao im-
portante na obtengao de alimentos,
e isso seria prejudicado pelo tama-
nho excessivo dos caninos (Green-
field, 1998). Segundo, o tamanho
do canino demanda uma alta ca-
pacidade de abertura da boca para
que o individuo possa usa-lo efeti-
vamente. A abertura da boca tam-
bém esta ligada ao posicionamento
dos musculos da mastigacao, pois
quando eles estao mais anteriores
na mandibula, ha maior forca na
mastigacao, ao mesmo tempo que
ha menor abertura da boca (Hay-
lander, 2013). Seguindo esse racio-
cinio, a selecao natural poderia fa-
vorecer caninos menores em espé-
cies que nao conseguiriam ter uma
grande abertura da boca, pois pre-
cisariam de maior for¢ca muscular
para a mastigacao de alimentos du-
ros ou fibrosos.

A evidéncia fossil de Ar. ramidus
é caracterizada pelo baixo dimor-
fismo sexual tanto da massa cor-
porea como dos caninos, fortale-
cendo a hipotese de diminuigao de
agressividade entre machos, e de
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maneira indireta podendo indicar
uma diferenga de organizagao so-
cial dos primeiros homininios em
relacao aos simios africanos. Por
outro lado, fosseis de australopite-
cineos sao caracterizados por cani-
nos pequenos e com baixo dimor-
fismo sexual, assim como os Ar. ra-
midus, porém eles apresentam alto
dimorfismo sexual de massa cor-
porea (Plavcan et al.,, 2005). Os
dados de massa corpérea e cani-
nos apontam para diregoes dife-
rentes em relacao a agressividade
dos machos nesse grupo. Con-
tudo, ha uma clara mudanca de
dieta em australopitecineos, com
presenca de esmalte dentario es-
pesso e consumo de alimentos de
regioes abertas, o que representa
uma tendéncia para uma alimenta-
cao mais dura e fibrosa, ao contra-
rio do que é observado em chim-
panzés. Esses dados reforcam a
hipotese de que a dieta pode ter
sido um fator importante na ma-
nutengao de caninos pequenos en-
tre australopitecineos, mesmo que
a agressividade entre machos te-
nha aumentado nesse periodo. Em
sintese, as duas hipdteses levanta-
das para explicar diminui¢ao dos
caninos em homininios podem ter
agido em momentos diferentes da
nossa linhagem, sendo que ambas
as forcas ocasionaram diminuicao
dos caninos e de seu dimorfismo
sexual desde o comeco de nossa li-
nhagem.
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Segunda transicao: ferramentas,
expansao do cérebro e diminuicao
dental

A segunda grande transi¢ao na
nossa linhagem é o aparecimento
do género Homo. Essa classificacao
taxonOmica é um tanto quanto ar-
bitraria, sendo historicamente re-
lacionada a maneira que se define
nossos tracos distintos como gé-
nero. Um primeiro critério usado
para a inclusao de uma espécie no
género Homo € o tamanho do cé-
rebro. Arthur Keith estabeleceu o
valor minimo de 750 cm? para o
tamanho da caixa craniana de um
individuo do nosso género (Keith,
1948). Ja Louis Leakey, ao no-
mear um cranio de menos de 750
cm?® como Homo habilis, substituiu
o cérebro pelo uso de instrumentos
como trago definidor de nosso geé-
nero (Leakey et al., 1964). Por fim,
uma terceira abordagem ¢ a defi-
nicao de nosso género através da
morfologia dentaria, que é carac-
terizada, entre outros tragos, por
uma tendéncia a reducao dental.
Nessa linha de raciocinio, o fos-
sil mais antigo do género Homo ¢
uma mandibula fragmentada com
dentes encontrada na Etiopia e da-
tada em 2,8 MAA (Villmoare et al.,
2015). Nessa secao, discutiremos
o aparecimento desses trés tragos
na nossa linhagem: ferramentas,
expansao do cérebro e diminuigao
dental.
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O uso de instrumentos nao ¢
de maneira alguma exclusividade
de humanos. Os grandes simios
utilizam-se de diversos tipos de
instrumentos, sendo que os chim-
panzés sao aqueles que apresen-
tam os instrumentos mais elabo-
rados (Boesch et al., 2009). Em
um levantamento do uso de ins-
trumentos em condi¢oes naturais
e com o auxilio de estimativas
genéticas de demografia, Haslam
(2014) concluiu que o nosso an-
cestral comum com os chimpan-
zés usou galhos e folhas como
Iinstrumentos, mas provavelmente
nao fabricou instrumentos de pe-
dra. Instrumentos de pedra usa-
dos para quebrar coquinhos, por
exemplo, sao restritos a um grupo
especifico de chimpanzés do oeste
da Africa, e parecem ter surgido
recentemente de forma indepen-
dente dos instrumentos fabricados
pelos homininios. Outros prima-
tas, como os macacos pregos bra-
sileiros, lascam pedras (Proffitt et
al., 2016), porém esses instrumen-
tos ainda nao foram encontrados
em depositos mais antigos que 700
anos antes do presente (Haslam et
al., 2016). O que distingue nossa li-
nhagem de outros primatas é o uso
consistente de rochas para a pro-
ducao de instrumentos, que apre-
sentam um padrao de modificacao
caracterizado pelos pesquisadores
como uma industria de pedra e sao
identificaveis em contexto arqueo-
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logico antigo.

A primeira industria de pedra
encontrada no contexto da evolu-
cao humana foi denominada Lo-
mekianense, encontrada a oeste do
lago Turkana no Quénia e datada
em 3,3 MAA. Ela é composta por
lascas relativamente grandes reti-
radas de seixos e blocos de pe-
dra (Harmand et al.,, 2015). Es-
ses primeiros instrumentos de pe-
dra sao bastante relevantes para
a nossa discussao por dois moti-
vos. Primeiro, eles ocorrem mui-
tos milhoes de anos depois do sur-
gimento dos primeiros bipedes na
nossa linhagem. Segundo, eles
ocorrem antes da expansao do cé-
rebro e diminuicao dental, que
ocorre mais de 1 milhao de anos
depois. Esses achados, no entanto,
nao implicam que o uso de instru-
mentos nao seja mais antigo que
essa data, ja que se pode ima-
ginar o uso de maos livres para
fabricar instrumentos menos visi-
veis arqueologicamente. Por ou-
tro lado, € seguro afirmar que o
género Homo nao foi o primeiro
a usar instrumentos de pedra, e
que australopitecineos, com tama-
nho do cérebro e histdrias de vida
similares aos chimpanzés, foram
os primeiros a fabricar industrias
de pedra reconheciveis arqueolo-
gicamente. A funcao desses pri-
meiros instrumentos ainda nao foi
devidamente investigada, porém ¢
possivel que ela tenha sido usada
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para maultiplos propédsitos. Evi-
déncia de marca de corte em um
osso de fauna em Dikika, Etio-
pia, datado de 3,4 MAA, sugere
que os fabricantes dos instrumen-
tos poderiam ter usando as lascas
para cortar animais (McPherron et
al., 2010). Contudo, como vere-
mos a seguir, o consumo signifi-
cante de carne sé apresenta evi-
déncias solidas mais de um milhao
de anos depois. Pode-se postular
que esses primeiros instrumentos
tiveram alguma importancia para a
vida dos australopitecineos em am-
bientes de mosaico de areas abertas
e sombreadas, e consequentemente
para o inicio do consumo de ali-
mentos em areas de savana aberta.

ApoOs esses primeiros achados,
a proxima industria produzida na
nossa linhagem ¢ a industria Oldu-
vaiense, com sua primeira ocorrén-
cia em Gona, Etidpia, ha 2,6 MAA
(Semaw et al., 1997). A indus-
tria Olduvaiense é composta prin-
cipalmente por talhadores (chop-
pers) e lascas simples retiradas de
blocos de pedra ou seixos rolados,
com pouco retoque. A matéria
prima desses instrumentos inclui
rochas vulcanicas, quartzo, quarti-
zito, calcario e silex (Toth e Schick,
2009). A inddustria litica seguinte
¢ conhecida como Acheulense, e
apareceu pela primeira vez no leste
da Africa ha cerca de 1,75 milhao
de anos (Lepre et al., 2011; Beyene
et al., 2013; Yravedra et al., 2017).
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Sua principal caracteristica é a pre-
senc¢a de um instrumento chamado
machado de mao. Esse instru-
mento tem o formato de gota e era
lascado de ambos os lados. A in-
dustria litica seguinte é chamada
de Mousteriense e surgiu por volta
de 300 mil anos. Seu grande di-
ferencial foi o uso da técnica le-
vallois. Ela consiste na prepara-
cao de um nucleo através da reti-
rada de lascas, normalmente resul-
tando em um nucleo com uma face
plana e outra convexa. Essa téc-
nica permite maior quantidade e
variedade de formas, que se ajus-
tam de forma mais flexivel a tarefa
a ser executada (Schlanger, 1996).
Por fim, a induastria do paleolitico
superior, surgida por volta de 60
mil anos na Africa e 40 mil anos
na Europa e Asia, é caracterizada
pela enorme flexibilizacao dos ti-
pos de instrumentos produzidos,
de acordo com tradic¢oes culturais
proprias no tempo e no espago. Ha
abundancia de instrumentos com-
postos, combinando o0ssos, con-
chas, marfim e rochas, tais como
projéteis, arpoes, anzdis e agulhas.
A presenca de laminas e micro-
liticos passou a ser mais comum,
aumentando a parte cortante em
relacao a quantidade de matéria
prima utilizada. Além disso, mui-
tos dos instrumentos produzidos
combinavam a funcionalidade com
marcas simbolicas, tais como gra-
vuras, desenhos e pinturas.
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Shea (2017) propoe que antes
de 1,7 MAA os homininios, assim
como outros primatas, eram usua-
rios ocasionais de ferramentas. En-
tre 1,7 e 0,3 MAA passamos a ser
usuarios habituais de industria li-
tica, e depois de 0,3 MAA pas-
samos a ser usuarios obrigatorios
de instrumentos. Nesse sentido,
é impossivel pensar humanos mo-
dernos sem a presenca de instru-
mentos. Todavia, esse alto grau
de dependéncia dos instrumentos
em humanos modernos foi adqui-
rido por um processo gradual, que
ocorreu a partir das primeiras fer-
ramentas de pedras ha 3,3 MAA
e continuou se modificando até o
presente, refletindo as mudancas
na capacidade cognitiva dos mem-
bros da nossa linhagem.

Outro aspecto crucial para essa
segunda transi¢ao na nossa linha-
gem, e que esta diretamente atre-
lado a defini¢ao do género Homo, é
a expansao do cérebro. O Homo ha-
bilis é a primeira espécie da nossa
linhagem a apresentar evidéncia
de expansao cerebral. A evidén-
cia mais antiga dessa espécie vem
de fragmentos de maxila e dentes
achados em estratos de 2,4 MAA
em Hadar, Etiopia (Kimbel et al.,
1996). Para muitos pesquisado-
res a evidéncia fossil dessa espé-
cie é consistente com duas espé-
cies ou grupos morfoldgicos dis-
tintos (Leakey et al., 2012; Anton
et al., 2014; Spoor et al., 2015).
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O primeiro tipo é mais gracil com
caixa craniana ao redor de 550
cm?®, dentes pequenos e faces re-
lativamente graceis em relacao a
formas robustas de australopiteci-
neos, sendo representado pelo cra-
nio KNM-ER 1813. Ja o outro
tipo é representado pelo cranio
KNM-ER 1470 (Leakey, 1973), e
apresenta tamanho craniano maior
(750 cm?), mas com face e den-
tes mais robustos. Alguns classi-
ficam esse tipo como Homo rudol-
fensis ou Kenyanthropus rudolfen-
sis. O aumento absoluto do cére-
bro é visto de forma definitiva com
o surgimento do Homo erectus no
leste da Africa ha 1,9 MAA (KNM-
ER 3733), apresentando caixa cra-
niana de cerca de 850 cm?® (Lepre
e Kant, 2015). De forma geral,
os H. erectus tem cranios baixos e
longos, constricao pos-orbital, to-
rus supra-orbital, torus nucal e for-
mato pentagonal do cranio visto da
parte posterior. Essa espécie tem
caixa craniana com média de 950
cm?3, apresentando molares rela-
tivamente pequenos em compara-
¢ao com australopitecineos (Right-
mire, 2004). E importante desta-
car que ha variabilidade nas me-
didas de capacidade craniana em
H. erectus, como pode ser visto
no cranio de Illeret, Quénia, com
690 cm?® e no cranio OH-9, Tan-
zania, com 1067 cm?®, ambos da-
tados de 1,5 MAA. Essa variacao
sugere para alguns autores um di-
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morfismo sexual acentuado (Spoor
et al., 2007), porém isso também
pode ser devido a variagoes regio-
nais da espécie. O Quociente de
Encefalizacao (QE), que é uma ra-
zao entre massa do cérebro e massa
corpOrea, nao cresceu tanto em
Homo erectus, ja que o aumento da
caixa craniana aconteceu concomi-
tante ao aumento da massa corpo-
rea. O aumento significativo do QE
foi observado mais tardiamente na
morfologia do Homo heidelbergen-
sis, que apareceu pela primeira vez
em torno 600 mil anos na Europa,
representado pela mandibula de
Mauer, Alemanha (Wagner et al.,
2010), e na Africa, representado
pelo cranio de Bodo, Etiopia (Clark
et al., 1994). A capacidade crani-
ana expandiu para valores médios
de cerca de 1200 cm® nessa espé-
cie. O Homo heidelbergensis pro-
vavelmente deu origem aos nean-
dertais na Europa e aos sapiens na
Africa, que apresentaram uma ex-
pansao ainda maior da caixa crani-
ana para cerca de 1400 cm?® (Right-
mire, 2004). Do surgimento do
Homo habilis ha 2,4 MAA até o sur-
gimento do Homo sapiens ha 200
mil anos, houve uma expansao da
caixa craniana de cerca de 400 cm?®
para 1400 cm®. Embora estejamos
tratando aqui da expansao do vo-
lume craniano na nossa linhagem,
o género Homo também apresenta
exemplos de espécies com manu-
tencao de um cérebro pequeno.
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Esse é o caso do Homo naledi, en-
contrado na Africa do Sul e datado
em cerca de 300 mil anos, apre-
sentando volume craniano de 600
cm? (Berger et al., 2015; Dirks et
al., 2017). Outro caso notavel ¢
o do Homo floresienses, encontrado
na Ilha das Flores, Indonésia, da-
tado entre 100 e 60 mil anos, e com
um volume craniano de 400 cm?
(Brown et al., 2004; Sutikna et al.,
2016). Uma das explicagoes para
esse ultimo achado é a diminui-
cao do cérebro devido ao nanismo
insular, que ¢ uma forte pressao
seletiva para diminuicao do tama-
nho de mamiferos devido a escas-
sez de recursos e baixa competi-
cao interespecifica em ilhas (Ai-
ello, 2010). Essas excec¢oes a ten-
déncia de expansao do cérebro na
linhagem Homo mostram que ha
maior flexibilidade adaptativa na
nossa linhagem do que imaginava-
mos antes. Além disso, a evolucao
da nossa linhagem nao é uma tra-
jetoria linear, sendo caracterizada
por diversidade de espécies e por
diversos episddios de extingao.

As razoes evolutivas para a ex-
pansao do cérebro na nossa linha-
gem podem ser explicadas por trés
grupos de hipoteses, que nao sao
necessariamente excludentes. A
primeira explicacao é relacionada a
uma mudanca na qualidade do ali-
mento, e, portanto, na base energé-
tica alimentar no género Homo. O
cérebro é um Orgao extremamente
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dispendioso em termos energéti-
cos, consumindo de 20 a 25% de
toda a energia em repouso do nosso
corpo. Sustentar energicamente
esse O0rgao demanda um balanco
energético diferente do visto em
outros primatas. Aiello e Whee-
ler (1995) propuseram a hipotese
do tecido caro, sugerindo que o au-
mento do tamanho do cérebro pre-
cisou ser acompanhado pela dimi-
nuicao do gasto energético em ou-
tros sistemas do corpo, no nosso
caso o sistema digestério. E im-
portante destacar que essa explica-
¢ao nao é consenso entre os pesqui-
sadores, ja que alguns deles mos-
traram auséncia de correlacao en-
tre tamanho do cérebro e do in-
testino em mamiferos (Navarrete
et al. 2011). De fato, o ta-
manho do trato intestinal em hu-
manos € significativamente menor
que em outros primatas, o que €
coerente com uma dieta energica-
mente mais rica. Uma outra possi-
bilidade é que na verdade os Homo
lidaram com esse aumento ener-
gético diminuindo a massa mus-
cular e aumentando o tecido adi-
poso (Leonard et al., 2003). O
uso do fogo também seria um ele-
mento importante para a melhora
na qualidade nutricional da dieta
(Wrangham, 2009). No entanto,
a evidéncia mais segura de uso
de fogo para homininios é na ca-
verna de Wonderwerck, Africa do
Sul, datada de 1 MAA (Berna et
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al., 2012), enquanto uma evidéncia
mais generalizada do uso do fogo
s6 é documentada na Europa por
volta de 400 mil anos atras (Ro-
ebroeks e Villa, 2011). Em sin-
tese, uma reestruturacao energe-
tica ocorreu no género Homo para
lidar com o enorme aumento de
energia gerado pela expansao do
cérebro, demandando uma dieta
energeticamente mais rica. Discu-
tiremos aqui evidéncias empiricas
que dao sustentacao para uma mu-
danca de qualidade de dieta asso-
ciada com a expansao do cérebro
A incorporacao de uma quanti-
dade maior de tecido animal na di-
eta humana é no momento a ex-
plicacao mais aceita para a me-
lhora da qualidade nutricional da
nossa dieta por volta de 2 MAA.
A analise de uma assembleia litica
de 63 artefatos escavados em Kan-
jera South, Quénia, e datada em 2
MAA mostrou que 23 deles tive-
ram marcas microscopicas de uso.
Em 70% desses instrumentos ha
marcas de uso para processamento
de plantas, tais como 6rgaos de re-
serva de subsolo, madeiras e gra-
mineas, ao passo que 30% delas
apresentam marcas de uso em te-
cido animal (Lemorini et al., 2014).
Concentracoes de ossos quebrados
com marcas de corte a partir de
2 MAA indicam clara participagao
humana na acumulagao e proces-
samento desse material. Por outro
lado, é dificil imaginar que os pri-
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meiros Homo, sem uma tecnologia
elaborada nem uma estrutura bio-
logica apropriada para a caga, pu-
dessem obter carne em um ambi-
ente repleto de animais preparados
para lidar com a predacao. Ship-
man (1986) foi a primeira pesqui-
sadora a mostrar evidéncias de que
os primeiros Homo nao eram caga-
dores, mas sim carniceiros, ao mos-
trar que havia marcas de dentes
de animais embaixo das marcas de
corte de instrumentos de pedra, ou
seja, 0s animais tiveram acesso pri-
mario as carcacas. Analises mais
recentes tém mostrado que tanto
0s animais como os humanos aces-
saram as mesmas carcagas, suge-
rindo um modelo de que os pri-
meiros a acessarem a carcaca fo-
ram os felinos, depois os humanos
e por fim outros carniceiros, tais
como as hienas (Pante et al., 2012).
Mais uma vez o conjunto fossil de
Kanjera South, Quénia, datado em
2 MAA traz evidéncias importan-
tes sobre essa questao. A acumu-
lacao de fauna nesse sitio mostrou
que, por um lado, humanos trans-
portaram e consumiram primaria-
mente bovideos de pequeno e mé-
dio porte, ao passo que, por outro
lado, a grande quantidade de ca-
becas de bovideos parece indicar
uma procura por tecido cerebral
através da carnicagem (Ferraro et
al., 2013). Outros pesquisadores,
em contraste, defendem que os hu-
manos tiveram um papel primario
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no acesso ao tecido animal, talvez
através de uma carnicagem mais
ativa, afugentando os animais logo
depois que eles matavam suas pre-
sas, mas antes que eles a consu-
missem. Em uma assembleia fos-
sil de 1,84 MAA na Tanzania (FLK
Zinj) foi possivel detectar sinais de
consumo primario de animais pe-
los humanos (Dominguez-Rodrigo
et al., 2014). De qualquer maneira,
seja pela carnicagem ou pela caga,
as evidéncias arqueologicas se acu-
mulam no sentido de que a carne
foi primordial para a expansao do
cérebro dos primeiros Homo por
volta de 2 MAA. Do ponto de vista
nutricional, Cordain et al. (2001)
ressaltaram a importancia do con-
sumo de acidos graxos, tais como
o acido docosahexaendico (DHA) e
o acido araquidonico (AA), para o
crescimento do cérebro, mostrando
que eles sao encontrados essencial-
mente em tecidos animais.

Outra linha de evidéncia empi-
rica para o consumo de carne é
a morfologia e a composicao qui-
mica do esmalte dental dos primei-
ros Homo. A topografia dos den-
tes de H. habilis e H. erectus indi-
cam que as cuspides nessas espé-
cies sao mais proeminentes com-
paradas as de australopitecineos,
sugerindo uma adaptagao morfo-
logica para a quebra de alimen-
tos elasticos e dificeis de quebrar
(tough), tal como a carne (Ungar,
2004). Analises de elementos qui-
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micos encontrados no esmalte dos
dentes sao também bons indica-
dores do consumo de carne. As
quantidades de bario, estroncio e
calcio do esmalte indicam que os
primeiros Homo consumiam mais
carne que os australopitecineos ro-
bustos do sul da Africa (Balter et
al., 2012).

Por fim, as hipoOteses energéti-
cas para explicar o aumento do cé-
rebro estao associadas a uma im-
portante evidéncia féssil: a dimi-
nuicao dos dentes molares. Essa
diminuicao ocorre de forma mais
acentuada em Homo erectus, e de-
pois novamente no surgimento do
Homo sapiens. A diminuicao do
dente representa uma economia de
energia significativa, pois também
esta associada a diminuicao da es-
trutura facial, mandibular e mus-
cular (Ungar, 2012). Estudos ge-
néticos em humanos modernos cal-
cularam que a houve uma inativa-
cao do gene da miosina (MYH16),
que é responsavel pela constitui-
cao dos musculos da mastigacao,
ha cerca de 2,4 MAA, resultando
em perda de poténcia mastigatoria
(Steadman et al., 2004). A expli-
cacao para essa diminuigao é que
o processamento do alimento pas-
sou a ser realizado antes da inges-
tao, seja por quebra mecanica re-
alizada por instrumentos (Zink e
Lieberman, 2016) ou por reducao
quimica e mudanga de consistén-
cia gerada pelo fogo (Wrangham,
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2009).

O segundo conjunto de hipote-
ses para explicar a expansao do cé-
rebro é relacionado ao ambiente
social. Para os autores proponentes
dessa hipotese, a qualidade da di-
eta € uma condicao necessaria, mas
nao suficiente para explicar expan-
sao do cérebro. A real vantagem se-
letiva para compensar o alto custo
energético do cérebro esta ligada as
vantagens cognitivas que o cérebro
proporciona. A principal base em-
pirica dessas hipoteses é de que em
primatas, principalmente os antro-
poides, existe uma correlacao en-
tre o tamanho do neocortex, que €
a area externa do cérebro respon-
savel pela articulacao e processa-
mento dos dados, e o tamanho do
grupo social, sendo que essa corre-
lagao também pode ser observada,
a grosso modo, com o volume total
do cérebro. Essa correlagcao é ex-
plicada pela importancia da capa-
cidade cognitiva para lidar com a
complexidade social em primatas,
que é constituida de rela¢des entre
individuos em circunstancias de
forrageio, dominancia, reproducao
e protecao. Em humanos moder-
nos, o tamanho do neocortex pre-
diz um tamanho de grupo de 150
pessoas, que fariam parte do cir-
culo social de uma pessoa (Dunbar,
1998, 2009). Evidéncias empiricas
de mudangas de organizagao social
tém sido observadas em material
arqueologico antigo. Assembleias
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fosseis acumuladas ha 2 MAA em
Olduvai, Tanzania, indicam que os
primeiros Homo procuravam abri-
gos em bosques préoximos de fontes
de agua, cercados por areas aber-
tas, caracterizando a formacao de
campos-base. Eles traziam carca-
cas de animais e consumiam recur-
sos vegetais e agua nesses locais,
como uma area de refagio (Magill
et al., 2015). E importante des-
tacar, no entanto, que a organiza—
¢ao social nesse primeiro momento
era diferente da organizacao social
em humanos modernos. A analise
da distribuicao do material nes-
ses campos-base de 2 MAA mos-
trou uma mancha tnica de ossos
e instrumentos, diferindo do ob-
servado em acampamentos de soci-
edades cacadoras-coletoras atuais,
que apresentam multiplas agre-
gacoes, representando as familias
nucleares (Dominguez-Rodrigo e
Cobo-Sanchéz, 2017). Da mesma
forma, a histéria de vida dos pri-
meiros Homo ainda era mais se-
melhante a dos grandes simios
do que a dos humanos moder-
nos (Da-Gloria, 2014). Dentes
de espécimes de Java e do Lago
Turkana na Africa mostram que
o primeiro molar ainda erupci-
onava cedo em H. erectus, indi-
cando que eles tinham um cresci-
mento e amadurecimento mais ra-
pidos do que humanos modernos
(Dean et al., 2001). Um padrao
de organizagao social e de histo-
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ria de vida moderno s6 ira apare-
cer definitivamente com o surgi-
mento do Homo sapiens (ver pro-
xima secao). Esses dados mostra-
ram que uma mudanc¢a de orga-
nizagao social surgiu com o inicio
da expansao do cérebro na linha-
gem Homo, aproximando-se gra-
dativamente do padrao atual con-
forme o cérebro foi se expandindo
ao longo do Pleistoceno. Esse
processo de mudanca de organi-
zagao social pode estar ligado a
uma estratégia adaptativa centrada
na ocupac¢ao permanente de areas
abertas de savana, em um estilo de
vida cacador-coletor, e em um au-
mento do tamanho dos grupos e do
grau de cooperacgao entre os indivi-
duos do nosso género.

Por fim, um terceiro conjunto de
hipoteses para explicar a expansao
do cérebro esta ligado a adapta-
cao ambiental. Reconstrucoes am-
bientais tém mostrado que os ulti-
mos 6 MAA tem testemunhado um
ressecamento e esfriamento global,
que na Africa gerou um aumento
das areas abertas de savana (Cer-
ling et al., 2011). Uma hipotese es-
pecialmente relevante aqui é a de
selecao natural pela variabilidade.
Essa hipotese é baseada em dados
ambientais que mostram um au-
mento da flutuacao climatica du-
rante o Pleistoceno, entre 2,6 MAA
e 10 mil anos atras. Uma das im-
plicagoes de viver em um ambi-
ente altamente variavel é a selecao
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natural para versatilidade adapta-
tiva e plasticidade comportamen-
tal (Potts, 2012). Além da evidén-
cia ambiental, dados de microdes-
gaste dentario de Homo erectus dao
suporte a hipotese de variabilidade
ambiental. O microdesgaste den-
tario é medido através de uma téc-
nica que quantifica o relevo da su-
perficie oclusal do dente, permi-
tindo inferéncias sobre a consistén-
cia e textura do alimento consu-
mido. Como o microdesgaste re-
gistra as marcas no dente feitas
poucos dias antes da morte, a ana-
lise de varios individuos pode for-
necer a variabilidade alimentar da
espécie ao longo dos anos. Da-
dos de microdesgaste de homini-
nios indicam que o traco marcante
da dieta de H. erectus é a variabili-
dade da textura dos alimentos con-
sumidos, sugerindo uma alta adap-
tabilidade a diferentes ambientes
(Ungar et al., 2006).

Em sintese, a segunda grande
transicao da linhagem homininia
envolve o surgimento do género
Homo e a aquisi¢ao de um pa-
cote adaptativo que inclui ferra-
mentas, caixa craniana expandida
e diminuicao dental. Por outro
lado, essas aquisi¢des nao ocorre-
ram simultaneamente no registro
arqueologico. Ferramentas de pe-
dra surgiram primeiro, seguidas
do inicio da expansao do cérebro,
e, por fim, a diminui¢ao dos den-
tes, sendo que essas trés caracteris-
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ticas logo ficaram associadas na es-
tratégia adaptativa dos Homo erec-
tus. A partir desse momento, es-
ses trés aspectos foram gradativa-
mente evoluindo até chegar ao es-
tado atual em humanos modernos.

Terceira transicao: pensamento
simbolico e suas implicagoes
comportamentais

A terceira transicao na nossa li-
nhagem ¢é relacionada ao surgi-
mento do Homo sapiens ha cerca
de 200 mil anos. Evidéncias mor-
folégicas dos primeiros sapiens sao
baseadas no cranio do Omo I da
Formacao Kibish na Etiépia datado
de 195 mil anos (McDougall et al.,
2005) e do cranio de Herto, Etio-
pia, datado de 160 mil anos (White
et al., 2003). Fosseis de formas pre-
cursoras de nossa espécie tém sido
achadas na Africa, como é o caso
dos fosseis de Jebel Irhoud, Marro-
cos, datados de 315 mil anos (Hu-
blin et al., 2017). Os sapiens ana-
tomicamente modernos sao carac-
terizados por apresentarem fossas
caninas, arcada supraciliar pouco
acentuada, queixo, face pouco pro-
jetada, testa alta e calota globu-
losa, abertura nasal mais estreita
e dentes molares pequenos e sim-
ples. Ja o poOs-cranio, em relacao
a formas arcaicas viventes naquele
periodo, é caracterizado por qua-
dril e troncos estreitos, maior esta-
tura, antebraco e tibia mais lon-
gos e 0ssos da mao mais graceis
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(Schwartz e Tattersall, 2010). Em-
bora essa caracterizacao € sufici-
ente para distinguir morfologica-
mente nossa espécie, o traco defi-
nidor de humanos modernos esta
relacionado ao comportamento de
nossa espécie (Shea, 2011). A mai-
oria dos pesquisadores em evolu-
¢ao humana assume que esse traco
comportamental distinto dos hu-
manos modernos é relacionado ao
pensamento simbdlico, isto é, a ca-
pacidade de producao de redes de
simbolos, envolvendo graus eleva-
dos de imaginacao e abstracao.

A maior dificuldade para de-
tectar pensamento simbolico em
nossa linhagem é a natureza da
evidéncia arqueoldgica necessaria
para comprovar esse traco. Nesse
aspecto, trés indicadores de pen-
samento simbodlico podem ser usa-
dos como evidéncia: adornos cor-
porais, arte pré-historica e rituais
funerarios. Em relacao aos ador-
nos, aqueles mais associados ao
simbolismo sao os fragmentos de
ocre e as conchas perfuradas, que
provavelmente foram usados para
pintura corporal e ornamentacao,
respectivamente. Na Caverna de
Blombos, Africa do Sul, foi encon-
trado ocre dentro de um recipiente
feito de concha, datado em estra-
tos de 100 mil anos (Henshilwood
et al. 2011). Na mesma caverna
ha conchas perfuradas para produ-
cao de adornos em estratos de 75
mil anos (Vanhaeren et al., 2013).
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Essas conchas perfuradas parecem
ter tido uma distribuigao por toda
a Africa e Oriente Médio nesse pe-
riodo, pois elas também foram en-
contradas na Grotte des Pigeons,
Morrocos, ha 82 mil anos (Bou-
zougarr et al., 2007) e em Israel ha
cerca de 100 mil anos (Vanhaeren
et al., 2006). Minerais de multiplas
cores trazidos de areas distantes e
com marcas de queima foram en-
contrados em sitios em Israel en-
tre 100 e 135 mil anos (d’Errico et
al.,, 2010). Na Africa, a presenca
de indicadores de comportamento
humano moderno podem ser recu-
ados até 164 mil anos em Pinacle
Point, Africa do Sul, com evidén-
cia de uso de ocre, de exploracao
de ambiente costeiro e de presenca
de laminas liticas (Marean et al.,
2007).

Em relacao a producao de arte,
ha evidéncias associadas com sa-
piens tanto de pinturas rupestres
como de arte em substrato porta-
til. Em Howiesons Poort, Africa
do Sul, ha pinturas em ovos de
avestruz com conotacao estética ha
60 mil anos (Texier et al., 2010).
Outro indicador de pensamento
abstrato sao os desenhos geomeé-
tricos, tais como aqueles grava-
dos em suporte de pedra na Ca-
verna de Blombos hd 75 mil anos
(Henshilwood et al., 2009). Fica
claro por essa revisao da evidéncia,
que sinais de comportamento sim-
bolico apareceram na Africa apds
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o surgimento do Homo sapiens ha
cerca de 200 mil anos (McBrearty
e Brooks, 2000). Esse mesmo com-
portamento € observado com bas-
tante intensidade na Europa a par-
tir de 40 mil anos, o que é tradi-
cionalmente chamado de revolu-
cao do paleolitico superior, e esta
associado a expansao dos sapiens
vindos da Africa por volta de 50
mil anos. Por exemplo, figuras hu-
manas femininas feitas de marfim
com seios avantajados e sem ca-
beca, chamadas de vénus e com
clara conotacao simboélica, foram
achadas na Caverna de Hohle Fels,
Alemanha, e datadas em 35 mil
anos (Conard, 2009). Ja as pintu-
ras de Altamira e Altexerri B na
Espanha e Chauvet na Franca tem
idades entre 35 e 40 mil anos, logo
na chegada dos sapiens na Europa
(Pike et al., 2012). Ja na Asia, nas
cavernas de Sulawesi, Indonésia,
pinturas de mao e de animais fo-
ram encontradas nas paredes com
datagao de 40 mil anos (Aubert et
al., 2014), mostrando sinais da ex-
pansao de uma espécie com um
comportamento simbdlico ja esta-
belecido.

Quanto ao modo de depositar
0s mortos, os sapiens sao a Unica
espécie com claros sinais de ocor-
réncia de rituais funerarios. Em-
bora a evidéncia arqueoldgica seja
bastante esparsa durante o Pleis-
toceno, a partir de 40 mil anos
ha diversos exemplos de enterra-
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mentos de sapiens com elabora-
dos acompanhamentos funerarios.
O exemplo mais emblematico € o
de Sungir, Russia, datado de 30
mil anos (Nalawade-Chavan et al.,
2014). Esse sitio inclui sepulta-
mentos adultos e de criangas com
extensivo acompanhamento fune-
rario, incluindo contas de marfim e
dentes de animais (Pettitt, 2010). A
presenca universal de enterramen-
tos ritualizados em Homo sapiens
parece indicar que a partir desse
momento os individuos de nossa
espécie passaram a ser capazes de
criar mundos imaginados que ul-
trapassam a realidade concreta, in-
cluindo seres sobrenaturais e re-
alidades imaginadas apds a morte,
como € observado extensamente na
mitologia religiosa de sociedades
tradicionais atuais.

Nas ultimas décadas, o enten-
dimento do pensamento simbo-
lico na nossa linhagem tem ga-
nhado um conjunto novo de evi-
déncias empiricas advindas do es-
tudo de sitios ocupados por Homo
neanderthalensis. Essa espécie, ou
subespécie como alguns pesqui-
sadores preferem classifica-la, vi-
veu na Eurasia em altas latitudes,
apresentando uma morfologia di-
ferente dos sapiens, com diver-
sas adaptacoes para climas frios.
Neandertais tém cranios longos e
baixos, arcada supraciliar proje-
tada, auséncia de queixo, coque
nucal, face medial proeminente

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153

ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES

DA LINHAGEM HOMININIA

com alargamento dos sinos e da
abertura nasal, espago retromolar,
dentes molares taurodontes e den-
tes anteriores relativamente gran-
des. O poés-cranio apresenta torax
em forma de barril, bacia e om-
bros largos, tibia e antebrago cur-
tos, ossos do corpo bastante robus-
tos e estatura mais baixa. Além do
que historicamente se associa ao
comportamento neandertal, ligado
a uma estratégia de vida com alta
demanda fisica, esse grupo tam-
bém apresenta cérebros iguais ou
maiores que os dos sapiens, e como
veremos a seguir estao associados
a comportamentos antes restritos
aos sapiens.

Materiais arqueoldgicos de di-
versos sitios neandertais na Europa
apresentam evidéncias de marcas
de cortes nas extremidades de os-
sos de corvos e aves de rapina para
a retirada de penas e garras, possi-
velmente para serem usados como
adornos corporais (Finlayson et al.,
2012; Morin e Laroulandie, 2012).
Ja na Caverna de Fumane, Italia,
foi encontrado uma concha mari-
nha datada de cerca de 45 mil anos
que foi transportada por quase 100
km e banhada de ocre no seu exte-
rior, possivelmente para uso como
adorno por neandertais (Peresani
et al., 2013). Sitios de neandertais
na peninsula ibérica apresentam
evidéncia de conchas marinhas
perfuradas e pintadas com pig-
mentos minerais amarelos e ver-
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melhos ha cerca 50 mil anos (Zi-
lhao et al., 2010). Ainda mais an-
tigo, minerais vermelhos e amare-
los em recipientes e conchas perfu-
radas e pintadas foram encontra-
dos na Cueva de los Aviones, Es-
panha, e datados de 115 a 120 mil
anos (Hoffman et al., 2018a). Além
disso, contrario ao pensamento tra-
dicional que apenas sapiens utili-
zavam instrumentos polidos feitos
de 0sso, um instrumento de 0sso
polido chamado de lissoir foi en-
contrado na Franca com data de 50
mil anos e foi possivelmente usado
por neandertais para tratamento
de couro (Soressi et al., 2013). No
sitio La Quina, Franca, foram en-
contrados trés fragmentos de cra-
nio humanos datado em cerca de
50 mil anos e usados como instru-
mentos por neandertais (Verna e
d’Errico, 2011). No que diz res-
peito ao pensamento abstrato, uma
gravacgao na rocha com padroes ge-
ométricos foi encontrada na Ca-
verna de Gorham, Espanha, com
mais de 40 mil anos (Rodriguez-
Vidal et al., 2014). Recentemente,
pinturas em trés cavernas na Espa-
nha feitas com pigmento vermelho
foram datadas em pelo menos 64,8
mil anos, mostrando pela primeira
vez que neandertais também sao
capazes desse tipo de manifesta-
¢ao (Hoffmann et al., 2018b). En-
terramentos dos mortos também
foram feitos por neandertais, em-
bora haja pesquisadores que ainda
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contestem essa interpretacao (Gar-
gett, 1999; Sandghate et al., 2011).
Entre aqueles que defendem esses
enterramentos, o caso do esqueleto
de La Chapelle-aux-Saints, Franca,
é usado como evidéncia do enterra-
mento intencional em neandertais
(Rendu et al., 2014). De fato, ha
algumas dezenas de casos de en-
terramento de neandertais, porém
é preciso destacar que essas de-
posicoes nao apresentam o elabo-
rado acompanhamento funerario
observado em enterramentos sapi-
ens depois de 40 mil anos. Em sin-
tese, as evidéncias de pensamento
simbolico em neandertais cresce-
ram enormemente nas ultimas dé-
cadas, a ponto de se assemelharem
e para outros até ultrapassarem as
evidéncias disponivel para sapi-
ens. Por esse raciocinio, ndao é sur-
preendente que sapiens e neander-
tais tenham hibridizado e deixado
descendentes férteis, como mostra-
ram estudos de DNA (Green et al.,
2010), atestando assim que a dife-
renca entre essas duas formas foi
menor do que imaginavamos.

A evidéncia material do pen-
samento simbolico parece nao ter
aparecido abruptamente nos sapi-
ens e nos neandertais. Embora es-
cassos, existem evidéncias incipi-
entes de pensamento simbdlico em
espécies mais antigas de homini-
nios. O uso de conchas de rio para
alimentacao, fabricagao de instru-
mentos e suporte para desenhos
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geomeétricos abstratos foi atribuida
ao Homo erectus de Java ha 500 mil
anos (Joordens et al., 2015). Ou-
tro exemplo é a figura de Berekhat
Ram, possivelmente um torso de
uma mulher feita em pedra en-
contrada em estratos de cerca de
230 mil anos em Israel (d’Errico
e Nowell, 2000). Ainda mais an-
tiga, a vénus de Tan-Tan, achada
no Marrocos em estratos de 400
mil anos, também pode ser uma
possivel figura humana trabalhada
(Bednarik, 2003). Em camadas de
200 a 250 mil anos ha evidéncia de
uso de ocre em um sitio arqueolo-
gico na Holanda, advindo de he-
matita importada de fontes a qui-
lometros de distancia (Robroecks
et al., 2012) e em um sitio arque-
ologico na Zambia, Africa, ha 200
mil anos (Barham, 2002). Embora
esses objetos sejam bastante espar-
s0s e nao apresentem uma ligacao
inquestionavel com o pensamento
simbolico, é possivel que a capa-
cidade em articular redes de sim-
bolos tenha aparecido no ancestral
comum de sapiens e neandertais
ha mais de 500 mil anos.

A capacidade de articular redes
de simbolos de forma a criar reali-
dades abstratas tem diversas con-
sequéncias comportamentais e faz
parte da maneira como caracteri-
zamos os humanos modernos. Es-
sas redes de simbolos sao essenci-
ais para a existéncia de fendmenos
como a linguagem, a arte, a reli-

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153

ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES

DA LINHAGEM HOMININIA

giao e a cultura. A linguagem hu-
mana, por exemplo, é entendida
por muitos como um trago crucial
para o surgimento e expansao do
Homo sapiens. As evidéncias fi-
sicas desse tra¢o, no entanto, sao
muito escassas. No que tange a
capacidade fisica de producao de
sons, neandertais e sapiens pare-
cem ser igualmente capazes, ja que
ambos apresentam ossos do hioide
similares, que é o 0sso responsa-
vel pelo ancoramento de muscu-
los da laringe (D’Anastasio et al.,
2013). Ja em uma abordagem ge-
nética, a sequéncia do gene FOXP2,
que é relacionado a fala em huma-
nos modernos, é similar em nean-
dertais e sapiens e até mesmo em
espécies arcaicas como os deniso-
vanos (Krause et al., 2007). Por ou-
tro lado, foi detectada uma varia-
¢ao em uma area reguladora desse
gene que sO € encontrada em hu-
manos modernos, embora nao em
todos (Maricic et al., 2013). Ainda
nao ha um consenso sobre o mo-
mento exato que apareceu a lin-
guagem humana moderna, e se ela
foi compartilhada com neander-
tais.

Outra implicacdo do pensa-
mento simbolico é o desenvolvi-
mento da cultura. Embora alguns
biologos identifiquem cultura em
animais, tais como em chimpan-
zés, o desenvolvimento da cultura
em humanos moderno, entendida
aqui como acumulacao de conhe-
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cimento que é transferido social-
mente, estd ligada a mecanismos
bioculturais complexos. O advento
da cultura em H. sapiens possibi-
litou a existéncia de uma heranca
cultural independente da heranca
biologica, gerando maior acimulo
de conhecimento ambiental e so-
cial, e maior flexibilidade adap-
tativa (Richerdson e Boyd, 2005).
O momento exato que essa he-
ranca cultural atingiu a configu-
racao atual ainda é assunto de
debate, mas é certo que esta li-
gada ao desenvolvimento do pen-
samento simbolico na nossa linha-
gem. Outro elemento importante
para o surgimento da cultura hu-
mana moderna sao mudancas na
historia de vida, isto é, a quanti-
dade de energia alocada em cada
uma das fases de vida do orga-
nismo. Os tracos caracteristicos da
histéria de vida de humanos mo-
dernos, tais como o longo periodo
de crescimento e desenvolvimento
e o aumento da longevidade, pa-
recem ter atingido o padrao atual
sO depois da ultima expansao sapi-
ens pelo globo ha 50 mil anos. Esse
aspecto pode ter sido crucial para
distinguir sapiens de neandertais,
pois estes ultimos ainda tinham
um desenvolvimento mais acele-
rado, o que pode ter prejudicado
a capacidade deles em transmitir
e acumular conhecimento cultural
(Da-Gloria, 2014).

As hipdteses para explicar evo-
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lutivamente o desenvolvimento do
pensamento simbolico na nossa li-
nhagem podem ser divididas em
dois grupos. O primeiro deles se
refere as hipoteses intrinsecas, pre-
conizando que mutacoes biologicas
afetando o cérebro de individuos
da nossa linhagem desencadearam
as mudangas comportamentais en-
contradas em humanos modernos.
Um exemplo dessa abordagem é
a hipotese neural defendida por
Richard Klein, propondo que por
volta de 50 mil anos uma mudanca
biologica surgida ao acaso trouxe
enorme vantagem adaptativa para
uma linhagem de Homo sapiens, ge-
rando mudang¢a comportamental e
consequente expansao para fora da
Africa (Klein, 2008). Essa hipo-
tese, porém, tem sido questionada
pela auséncia de evidéncias da na-
tureza bioldgica dessa mudanga
e pela abundancia de evidéncias
mostrando que o pensamento sim-
bolico apareceu de fato ha pelo
menos 200 mil anos. De qual-
quer forma, é bastante plausivel
que mudangas bioldgicas que alte-
raram nossa cognicao tenham feito
parte do desenvolvimento da capa-
cidade de pensar simbolicamente
na nossa linhagem. O segundo
conjunto de hipodteses é chamado
de extrinsecas, e esta ligado a mu-
dancas ambientais ocorridas nos
ultimos 500 mil anos. Os defen-
sores dessas ideias acreditam que
o aumento da variabilidade clima-
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tica exerceu uma forte pressao se-
letiva para a flexibilizacao compor-
tamental na nossa linhagem, re-
sultando no surgimento do pen-
samento simbolico e da heranca
cultural (Scholz et al. 2007, Potts,
2012). Uma variante dessa hip6-
tese ambiental se refere a mudanca
no ambiente social da nossa linha-
gem. Segundo Dunbar (2003), gru-
pos sociais maiores exerceram uma
pressao sobre a cogni¢cao humana,
resultando no aparecimento da lin-
guagem simbodlica como um facili-
tador da comunicacao em contexto
social. E importante enfatizar que
tanto as hipoteses intrinsecas como
as extrinsecas sao complementa-
res, ja que em mudangas adaptati-
vas, tanto a alteracao biologica ao
acaso como a pressao seletiva am-
biental ocorrem simultaneamente.

Consideracoes finais

Este texto discutiu as principais
mudancas evolutivas na linhagem
homininia, organizando essas tran-
si¢oes em trés momentos, que cul-
minaram no surgimento dos hu-
manos modernos. A primeira tran-
sicao se refere ao surgimento da
bipedia e a diminuicao dos cani-
nos, que ocorreram entre 7 e 2
MAA. A segunda transi¢ao consis-
tiu no surgimento das ferramen-
tas de pedra, na expansao do cé-
rebro e na diminuicao dos den-
tes, que ocorreram entre 3,5 e 2

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153

ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES

DA LINHAGEM HOMININIA

MAA, e estao atreladas ao surgi-
mento do género Homo. Por fim, a
terceira transicao se refere ao sur-
gimento do pensamento simbolico
ha cerca de 200 mil anos e de suas
implicagoes comportamentais, tais
como cultura, linguagem, arte e re-
ligido. Essa sequéncia de even-
tos evolutivos mostra a importan-
cia de tragar a historia particular
de uma linhagem para entender a
sua configuracao biologica atual.
No caso humano, essa trajetoria é
ainda mais relevante, pois, durante
0 nosso processo de evolugao, a he-
rancga cultural foi se tornando mais
proeminente, chegando ao ponto
de influir ativamente no comporta-
mento e na constitui¢ao bioldgica
de nossa linhagem.

O delineamento dessas transi-
¢Oes tem como objetivo fornecer
uma estrutura empirica e evolutiva
para o desenvolvimento de refle-
x0es sobre a evolugao biologica, o
advento da cultura e suas impli-
cagOes para o comportamento hu-
mano atual. Nesse ponto, faz-
se o dialogo com a obra de Paulo
Abrantes sobre a evolucao cultu-
ral (Abrantes e Almeida, 2011) e
a evolucao da cooperagao (Abran-
tes, 2014b), ambas utilizando a te-
oria de dupla heranca. Segundo
essa abordagem, a espécie humana
apresenta tanto uma heranca cul-
tural como uma heranca biologica,
que, apesar de possuirem mecanis-
mos independentes, tem se influ-
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enciado mutuamente ao longo da
nossa evolugao. Este artigo visa
complementar essa discussao, for-
necendo bases empiricas e evolu-
tivas para reflexao sobre quando
esses dois mecanismos de heranca
passaram a se influenciar mutua-
mente. Tentativamente, é possivel
propor que o fortalecimento da he-
ranca cultural na nossa linhagem
ocorreu com o surgimento do gé-
nero Homo ha cerca de 2,5 MAA,
mas sO atingiu seu estagio atual
com a expansao do Homo sapiens
para fora da Africa ha 50 mil anos.
Nesse sentido, a presencga signi-
ficativa de uma heranca cultural
na nossa linhagem é relativamente
recente, embora seja resultado de
um longo encadeamento de even-
tos historicos.

Por fim, outro ponto de dia-
logo deste artigo com a obra de
Paulo Abrantes ¢ a discussao so-
bre natureza e cultura. Abran-
tes (2014c) observa que a dicoto-
mia natureza/cultura é um impor-
tante entrave para o dialogo entre
as ciéncias humanas e as biologi-
cas, especialmente no Brasil. Nesse
ponto, compartilho a visao de que
a separacao entre biologia e cul-
tura tem uma origem na historia
académica das disciplinas envolvi-
das (e.g., biologia, ciéncias médi-
cas, ciéncias sociais, psicologia, fi-
losofia), e que essa separacao nao
representa a complexidade da evo-
lu¢ao e dos comportamentos hu-
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manos. Nesse sentido, este texto
busca contribuir para que se dis-
solva a dicotomia natureza e cul-
tura, uma vez que os humanos atu-
ais sao resultado de um processo
complexo de evolucgao biocultural,

que foi construido evolutivamente

texto busca sensibilizar pesquisa-
dores da area bioldgica para a im-
portancia da heranca cultural na
nossa linhagem, e sensibilizar pes-
quisadores das humanidades para
a relevancia das raizes biologicas
do comportamento humano.

ao longo da nossa linhagem. Esse

Referéncias

ABRANTES PC (org.). 2011. Filosofia da Biologia. Porto Alegre: Artmed.
ABRANTES PC (org.). 2014a. Evolu¢ao humana. Santa Maria: Univer-
sidade Federal de Santa Maria. Ciéncia & Ambiente, vol. 48.
ABRANTES PC. 2014b. Conflito e cooperacao na evolucao humana. Ci-

éncia & Ambiente, 48:289-301.

ABRANTES PC. 2014c. Natureza e cultura. Ciéncia & Ambiente, 48:7-
21.

ABRANTES PC, Almeida FPL. 2011. Evolucao humana: a teoria da
dupla heranca. In: ABRANTES PC (org.). Filosofia da Biologia.
Porto Alegre: Artmed. p. 261-295.

AIELLO, LC. 2010. Five years of Homo floresiensis. American Journal of
Physical Anthropology, 142:167-179.

AIELLO, LC.; WHEELER, P. 1995. The expensive-tissue hypothesis: the
brain and the digestive system in human and primate evolution.
Current Anthropology, 36:199-221.

ALMECIJA, S.;; TALLMAN, M.; ALBA, DM.; PINA, M.; MOYA-SOLA,
S.; JUNGERS, WL. 2013. The femur of Orrorin tugenensis exhibits
morphometric affinities with both Miocene apes and later homi-
nins. Nature Communications, 4:2888.

AMARAL, LQ. 1996. Loss of body hair, bipedality and thermoregula-
tion. Comments on recent papers in the journal of human evolu-
tion. Journal of Human Evolution, 30:357-366.

AMARAL, LQ. 2013. Bipedalismo: solucao para carregar crias, correla-
cionada com a redugao de pelos. Revista da Biologia, 11(1):19-27.

ANTON, SC.; POTTS R.; AIELLO, LC. 2014. Evolution of early Homo:
An integrated biological perspective. Science, 345(6192):1236828.

138 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153

ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

Aubert M, Brumm A, Ramli M, Sutikna T, Saptomo EW, et al. 2014.
Pleistocene cave art from Sulawesi, Indonesia. Nature, 514:223-
227.

BALTER, V.; BRAGA, J.; TELOUK, P.; THACKERAY, JF. 2012. Evidence
for dietary change but not landscape use in South African early
hominins. Nature, 489:558-560.

BAMFORD, MK.; SENUT, B.; PICKFORD, M. 2013. Fossil leaves from
the Upper Miocene Lukeino Formation (Baringo, Kenya). Geobios,
46:253-272.

BARHAM, LS. 2002. Systematic pigment use in the Middle Pleistocene
of south-central Africa. Current Anthropology, 43:181-190.

BEDNARIK, RG. 2003. A figurine from the African Acheulian. Current
Anthropology, 44(3):405-413.

BEGUN, DR. 2016. The real planet of the apes: a new story of human
origins. Princeton: Princeton University Press.

BEGUN, DR.; NARGOLWALLA, MC.; KORDOS, L. 2012. European
Miocene hominids and the origin of the African ape and human
clade. Evolutionary Anthropology, 21:10-23.

BERGE, C.; GOULARAS, D. 2010. A new reconstruction of Sts 14 pel-
vis (Australopithecus africanus) from computed tomography and
three-dimensional modeling techniques. Journal of Human Evolu-
tion, 58:262-272.

BERGER, LR.; HAWKS, J.; DE RUITER, D]J.; CHURCHILL, SE.; SCH-
MID, P; et al. 2015. Homo naledi, a new species of the genus Homo
from the Dinaledi Chamber, South Africa. eLife, 4:e09560.

BERNA, F; GOLDBERG, P.; HORWITZ, LK.; BRINK, J.; HOLT, S.; et
al. 2012. Microstratigraphic evidence of in situ fire in the Acheu-
lean strata of Wonderwerk Cave, Northern Cape province, South
Africa. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United
States of America, 109(20):E1215-E1220.

BEYENE, Y.; KATOH, S.; WOLDEGABRIEL, G.; HART, WK,; UTO, K_; et
al. 2013. The characteristics and chronology of the earliest Acheu-
lean at Konso, Ethiopia. Proceedings of the National Academy of Sci-
ences of the United States of America, 110:1584-1591.

BLEUZE, M. 2012. Proximal femoral diaphyseal cross-sectional geome-
try in Orrorin tugenensis. HOMO - Journal of Comparative Human
Biology, 63:153-166.

BOESCH, C.; HEAD, J.; ROBBINS, MM. 2009. Complex tool sets for
honey extraction among chimpanzees in Loango National Park,

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 139
ISSN: 2317-9570



PEDRO DA-GLORIA

Gabon. Journal of Human Evolution, 56:560-569.

BOUZOUGGAR, A.; BARTON, N.; VANHAEREN, M.; D’ERRICO, F,;
COLLCUTT, S.; et al. 2007. 82,000-year-old shell beads from
North Africa and implications for the origins of modern human
behaviour. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of the America, 104:9964-9969.

BRAMBLE, DM.; LIEBERMAN, DE. 2004. Endurance running and the
evolution of Homo. Nature, 432:345-352.

BROWN, P,; SUTIKNA, T.; MORWOOD, MJ.; SOEJONO, RP.; JATMIKO;
et al. 2004. A new small-bodied hominin from the Late Pleisto-
cene of Flores, Indonesia. Nature, 431:1055-1061.

BRUNET, M.; GUY, E; PILBEAM, D.; MACKAYE, HT.; LIKIUS, A.; et al.
2002. A new hominid from the Upper Miocene of Chad, Central
Africa. Nature, 418: 145-151.

BRUNET, M.; GUY, E; PILBEAM, D.; LIEBERMAN, DE.; LIKIUS, A.; et
al. 2005. New material of the earliest hominid from the Upper
Miocene of Chad. Nature, 434:752-755.

CARVALHO, S.; BIRO, D.; CUNHA, E.; HOCKINGS, K.; MCGREW,
WC.; et al. 2012. Chimpanzee carrying behaviour and the origins
of human bipedality. Current Biology, 22(6):R180-181.

CERLING, TE.; WYNN, JG.; ANDANJE, SA.; BIRD, MI.; KORIR, DK.; et
al. 2011. Woody cover and hominin environments in the past 6
million years. Nature, 476:51-56.

CLARK, JD.; DE HEINZELIN, J.; SCHICK, KD.; HART, WK.; WHITE,
TD.; et al. 1994. African Homo erectus: old radiometric ages and
young Oldowan assemblages in the Middle Awash valley, Ethio-
pia. Science, 264:1907-1910.

CLAXTON, AG.; HAMMOND, AS.; ROMANO, J.; OLEINIK, E.; DE-
SILVA, JM. 2016. Virtual reconstruction of the Australopithecus
africanus pelvis Sts 65 with implications for obstetrics and loco-
motion. Journal of Human Evolution, 99:10-24.

CONARD, NJ. 2009. A female figurine from the basal Aurignacian of
Hohle Fels Cave in southwestern Germany. Nature, 459:248-252.

CORDAIN, L.; WATKINS, BA.; MANN, NJ. 2001. Fatty acid composi-
tion and energy density of foods available to African hominids.
World Review of Nutrition and Dietetics, 90:144-161.

DA-GLORIA, P. 2009. Seria a teoria da evolucao darwiniana dominio
exclusivo dos bidlogos? Implicagoes da evolugao bioldgica para as
ciéncias humanas. Revista da Biologia, 3:1-5.

140 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153
ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

DA-GLORIA, P. 2014. Evolucao da histéria de vida humana. Ciéncia &
Ambiente, 48:79-93.

D’ANASTASIO, R.; WROE, S.; TUNIZ, C.; MANCINI, L.; CESANA, DT;
et al. 2013. Micro-biomechanics of the Kebara 2 hyoid and its im-
plications for speech in Neanderthals. PLoS ONE, 8(12):e82261.

DARWIN, C. 1871. The descent of Man. London: John Murray.

DAVID-BARRETT, T.; DUNBAR, RIM. 2016. Bipedality and hair loss
in human evolution revisited: The impact of altitude and activity
scheduling. Journal of Human Evolution, 94:72-82.

DEAN, MC.; LEAKEY, MG.; REID, D.; SCHRENK, F.; SCHWARTZ, GT,;
et al. 2001. Growth processes in teeth distinguish modern hu-
mans from Homo erectus and earlier hominins. Nature, 414:628-
631.

DERICQUEBOURG, P,; PERSON, A.; SEGALEN, L.; PICKFORD, M;
SENUT, B.; FAGEL, N. 2015. Environmental significance of Upper
Miocene phosphorites at hominid sites in the Lukeino Formation
(Tugen Hills, Kenya). Sedimentary Geology, 327:43-54.

D’ERRICO, E; NOWELL, A. 2000. A new look at the Berekhat Ram
figurine: Implications for the origins of symbolism. Cambridge
Archaeological Journal, 10(1):123-167.

D’ERRICO, E;; SALOMON, H.; VIGNAUD, C.; STRINGER, C. 2010. Pig-
ments from the Middle Palaeolithic levels of Es-Skhul (Mount Car-
mel, Israel). Journal of Archaeological Science, 37:3099-3110.

DESILVA, JM.; HOLT, KG.; CHURCHILL, SE.; CARLSON, KJ.; WAL-
KER, CS.; et al. 2013. The lower limb and mechanics of walking
in Australopithecus sediba. Science, 340: 1232999-1 - 1232999-5.

DINGWALL, HJ.; HATALA, KG.; WUNDERLICH, RE.; RICHMOND,
BG. 2013. Hominin stature, body mass, and walking speed es-
timates based on 1.5 million-year-old fossil footprints at Ileret,
Kenya. Journal of Human Evolution, 64:556-568.

DIRKS, PHGM.; ROBERTS, EM.; HILBERT-WOLF, H.; KRAMERS, ]JD.;
HAWKS, J.; et al. 2017. The age of Homo naledi and associated
sediments in the Rising Star Cave, South Africa. eLife, 6:e24231.

DOMINGUEZ-RODRIGO, M.; BUNN, HT.; YRAVEDRA, J. 2014. A cri-
tical re-evaluation of bone surface modification models for infer-
ring fossil hominin and carnivore interactions through a multiva-
riate approach: Application to the FLK Zinj archaeofaunal assem-
blage (Olduvai Gorge, Tanzania). Quaternary International, 322-
323:32-43.

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 141
ISSN: 2317-9570



PEDRO DA-GLORIA

DOMINGUEZ-RODRIGO, M.; COBO-SANCHEZ, L. 2017. A spatial
analysis of stone tools and fossil bones at FLK Zinj 22 and PTK
I (Bed I, Olduvai Gorge, Tanzania) and its bearing on the social
organization of early humans. Palaeogeography, Palaeoclimatology,
Palaeoecology, 488:21-34.

DUNBAR, RIM. 1998. The social brain hypothesis. Evolutionary Anth-
ropology, 6:178-190.

DUNBAR, RIM. 2003. The social brain: Mind, language and society in
evolutionary perspective. Annual Review of Anthropology, 32:163-
181.

DUNBAR, RIM. 2009. The social brain hypothesis and its implications
for social evolution. The social brain hypothesis and its implicati-
ons for social evolution. Annals of Human Biology, 36(5):562-572.

FERRARO, JV.; PLUMMER, TW.; POBINER, BL.; OLIVER, JS.; BISHOP,
LC.; et al. 2013. Earliest archaeological evidence of persistent
hominin carnivory. PLoS ONE, 8(4):e62174.

FINLAYSON, C.; BROWN, K.; BLASCO, R.; ROSELL, J.; NEGRO, JJ.; et
al. 2012. Birds of a feather: Neanderthal exploitation of raptors
and corvids. PLOS ONE, 7:e45927.

FREEMAN, D. 1974. The evolutionary theories of Charles Darwin and
Hebert Spencer. Current Anthropology, 15:211-237.

FUSS, J.; SPASSOV, N.; BEGUN, DR.; BOHME, M. 2017. Potential homi-
nin affinities of Graecopithecus from the Late Miocene of Europe.
PLoS ONE, 12(5):e0177127.

GALIK, K.; SENUT, B.; PICKFORD, M.; GOMMERY, D.; TREIL, J.; et
al. 2004. External and internal morphology of the BAR 1002’00
Orrorin tugenensis femur. Science, 305:1450-1453.

GANI, MR.; GANI, ND. 2011. River-margin habitat of Ardipithecus ra-
midus at Aramis, Ethiopia 4.4 million years ago. Nature Communi-
cations, 2:602.

GARGETT, RH. 1999. Middle Paleolithic burial is not a dead issue: the
view from Qafzeh, Saint-Cézaire, Kebara, Amud, and Dederiyeh.
Journal of Human Evolution, 37:27-90.

GREEN, RE.; KRAUSE, J.; BRIGGS, AW.; MARICIC, T.; STENZEL, U,;
et al. 2010. A draft sequence of the Neandertal genome. Science,
328:710-722.

GREENFIELD, LO. 1998. Canine tip wear in male and female anthro-
poids. American Journal of Physical Anthropology, 107:87-96.

HAILE-SELASSIE, Y. 2001. Late Miocene hominids from the Middle

142 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153
ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

Awash, Ethiopia. Nature, 412:178-181.

HAILE-SELASSIE, Y.; SUWA, G.; WHITE, TD. 2004. Late Miocene te-
eth from Middle Awash, Ethiopia, and early hominid dental evo-
lution. Science, 303:1503-1505

HARMAND, S.; LEWIS, JE.; FEIBEL, CS.; LEPRE, CJ.; PRAT, S.; et al.
2015. 3.3-million-year-old stone tools from Lomekwi 3, West Tur-
kana, Kenya. Nature, 521:310-315.

HARRIS, E. 2015. Ancestors in our genome: the new science of human
evolution. New York: Oxford University Press.

HASLAM, M. 2014. On the tool use behavior of the bonobo-chimpanzee
last common ancestor, and the origins of hominine stone tool use.
American Journal of Primatology, 76:910-918.

HASLAM, M.; LUNCZ, LV.; STAFF, RA.; BRADSHAW, F.; OTTONI, EB.
Falotico T. 2016. Pre-Columbian monkey tools. Current Biology,
26:R521-R522.

HENSHILWOOD, CS.; D’ERRICO, E; VAN NIEKERK, KL.; COQUI-
NOT, Y.; JACOBS, Z.; et al. 2011. A 100,000-year-old ochre-processing
workshop at Blombos Cave, South Africa. Science, 334:219-221.

HENSHILWOOD, CS.; D’ERRICO, E; WATTS, I. 2009. Engraved ochres
from the Middle Stone Age levels at Blombos Cave, South Africa.
Journal of Human Evolution, 57:27-47.

HOFFMANN, DL.; ANGELUCCI, DE.; VILLAVERDE, V.; ZAPATA, ],;
ZILHAO, J. 2018a. Symbolic use of marine shells and mineral
pigments by Iberian Neandertals 115,000 years ago. Science Ad-
vances, 4:eaar5255.

HOFFMANN, DL.; STANDISH, CD.; GARCIA-DIEZ, M.; PETTITT, PB.;
MILTON, JA.; et al. 2018b. U-Th dating of carbonate crusts reveals
Neandertal origin of Iberian cave art. Science, 359:912-915.

HUBLIN, J.; BEN-NCER, A.; BAILEY, SE.; FREIDLINE, SE.; NEUBAUER,
S.; et al. 2017. New fossils from Jebel Irhoud, Morocco and the
pan-African origin of Homo sapiens. Nature, 546:289-292.

HUNT, KD. 1996. The postural feeding hypothesis: an ecological model
for the evolution of bipedalism. South African Journal of Science,
92:77-90.

HUXLEY, TH. 1963. Evidence as to Man’s place in Nature. London: Wil-
liams and Norgate.

HYLANDER, WL. 2013. Functional links between canine height and
jaw gape in catarrhines with special reference to early hominins.
American Journal of Physical Anthropology, 150:247-259.

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 143
ISSN: 2317-9570



PEDRO DA-GLORIA

ISHIDA, H.; PICKFORD, M. 1997. A new Late Miocene hominoid from
Kenya: Samburupithecus kiptalami gen. et sp. nov. Comptes
Rendus de ’Académie des Sciences, Series IIA, Earth and Planetary
Science, 325:823-829.

JABLONKA, E.; LAMB, MJ. 2005. Ewvolution in four dimensions: gene-
tic, epigenetic, behavioral and symbolic variation in the history of life.
Cambridge: MIT Press.

JOORDENS, JCA.; D’ERRICO, F.; WESSELINGH, FP.; MUNRO, S.; DE
VOS, J.; et al. 2015. Homo erectus at Trinil on Java used shells for
tool production and engraving. Nature 518:228-231.

KEITH, A. 1948. A new theory of human evolution. London: Watts &
Company.

KIMBEL, WH.; DELEZENE, LK. 2009. “Lucy” redux: a review of rese-
arch on Australopithecus afarensis. Yearbook of Physical Anthropo-
logy, 52:2-48.

KIMBEL, WH.; WALTER, RC.; JOHANSON, DC.; REED, KE.; ARON-
SON, JL.; ASSEFA, Z.; et al. 1996. Late Pliocene Homo and Ol-
dowan tools from the Hadar Formation (Kada Hadar Member),
Ethiopia. Journal of Human Evolution, 31:549-561.

KLEIN, RG. 2008. Out of Africa and the evolution of human behavior.
Evolutionary Anthropology, 17:267-281.

KRAUSE, J.; LALUEZA-FOX, C.; ORLANDO, L.; ENARD, W.; GREEN,
RE.; et al. 2007. The derived FOXP2 variant of modern humans
was shared with Neandertals. Current Biology, 17:1908-1912.

KUNIMATSU, Y.; NAKATSUKASA, M.; SAWADA, Y.; SAKAI, T.; SA-
NEYOSHI, M.; et al. 2016. A second hominoid species in the
early Late Miocene fauna of Nakali (Kenya). Anthropological Sci-
ence, 124(2):75-83.

LANGERGRABER, KE.; PRUFER, K.; ROWNEY, C.; BOESCH, C.; CROCK-
FORD, C.; et al. 2012. Generation times in wild chimpanzees and
gorillas suggest earlier divergence times in great ape and human
evolution. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of the America, 109(39):15716-15721.

LEAKEY, LSB.; TOBIAS, PV.; NAPIER, JR. 1964. A new species from
the genus Homo from Olduvai Gorge. Nature, 202:7-9.

LEAKEY, REF. 1973. Evidence for an Advanced Plio-Pleistocene Homi-
nid from East Rudolf, Kenya. Nature, 242:447-450.

LEAKEY, MG.; SPOOR, F; DEAN, MC.; FEIBEL, CS.; ANTON, SC.; et
al.. 2012. New fossils from Koobi Fora in northern Kenya confirm

144 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153
ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

taxonomic diversity in early Homo. Nature, 488:201-204.

LE FUR, S.; FARA, E.; MACKAYE, HT.; VIGNAUD, P; BRUNET, M.
2014. Toros-Menalla (Chad, 7 Ma), the earliest hominin-bearing
area: How many mammal paleocommunities? Journal of Human
Evolution, 69:79-90.

LEMORINI, C.; PLUMMER, TW.; BRAUN, DR.; CRITTENDEN, AN.;
DITCHFIELD, PW.; et al. 2014. Old stones’ song: Use-wear expe-
riments and analysis of the Oldowan quartz and quartzite assem-
blage from Kanjera South (Kenya). Journal of Human Evolution,
72:10-25.

LEONARD, WR.; ROBERTSON, ML.; SNODGRASS, JJ.; KUZAWA, CW.
2003. Metabolic correlates of hominid brain evolution. Compara-
tive Biochemistry and Physiology - Part A. Molecular & Integrative
Physiology, 135:5-15.

LEPRE, CJ.; ROCHE, H.; KENT, DV.; HARMAND, S.; QUINN, RL.; et al.
2011. An earlier origin for the Acheulean. Nature, 477:82-85.

LEPRE, CJ.; KENT, DV. 2015. Chronostratigraphy of KNM-ER 3733
and other Area 104 hominins from Koobi Fora. Journal of Human
Evolution, 86:99-111.

LOVEJOY, CO. 1981. The origin of Man. Science, 211(4480):341-350.

LOVEJOY, CO. 2005a. The natural history of human gait and posture.
Part 1. Spine and pelvis. Gait and Posture, 21:95-112.

LOVEJOY, CO. 2005b. The natural history of human gait and posture.
Part 2. Hip and thigh. Gait and Posture, 21:113-124.

LOVEJOY, CO. 2007. The natural history of human gait and posture.
Part 3. The knee. Gait and Posture, 25:325-341.

LOVEJOY, CO. 2009. Reexamining human origins in light of Ardipithe-
cus ramidus. Science, 326: 74el-e8.

LOVEJOY, CO.; SUWA, G.; SPURLOCK, L.; ASFAW, B.; WHITE, TD.
2009a. The pelvis and femur of Ardipithecus ramidus: The emer-
gence of upright walking. Science, 326: 71.

LOVEJOY, CO.; SIMPSON, SW.; WHITE, TD.; ASFAW, B.; SUWA, G.
2009b. Careful climbing in the Miocene: the forelimbs of Ardi-
pithecus ramidus and humans are primitive. Science, 326:70.

MAGILL, CR.; ASHLEY, GM.; DOMINGUEZ-RODRIGO, M.; FREEMAN,
KH. 2015. Dietary options and behavior suggested by plant bi-
omarker evidence in an early human habitat. Proceedings of the
National Academy of Sciences of the United States of the America,
113(11): 2874-2879.

Revista de Filosofia Moderna e Contempordinea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 145
ISSN: 2317-9570



PEDRO DA-GLORIA

MAREAN, CW.; BAR-MATTHEWS, M.; BERNATCHEZ, J.; FISHER, E.;
GOLDBERG, P,; et al. 2007. Early human use of marine resour-
ces and pigment in South Africa during the Middle Pleistocene.
Nature, 449:905-908.

MARICIC, T.; GUNTHER, V.; GEORGIEV, O.; GEHRE, S.; CURLIN, M.;
et al. 2013. A recent evolutionary change affects a regulatory ele-
ment in the human FOXP2 gene. Molecular Biology and Evolution,
30(4):844-852.

MAYR, E. 1961. Cause and effect in biology. Science, 134(3489):1501-
1506.

MCBREARTY, S.; BROOKS, AS. 2000. The revolution that wasn’t: a new
interpretation of the origin of modern human behaviour. Journal
of Human Evolution, 39:453-563.

MCDOUGALL, I.; BROWN, FH.; FLEAGLE, JG. 2005. Stratigraphic pla-
cement and age of modern humans from Kibish, Ethiopia. Nature,
433:733-736.

MCPHERRON, SP.; ALEMSEGED, Z.; MAREAN, CW.; WYNN, JG.; REED,
D.; et al. 2010. Evidence for stone-tool-assisted consumption of
animal tissues before 3.39 million years ago at Dikika, Ethiopia.
Nature, 466:857-860.

MEYER, D.; EL-HANI, CN. 2005. Evolugao: o sentido da biologia. Sao
Paulo: Editora Unesp.

MORIN, E.; LAROULANDIE, V. 2012. Presumed symbolic use of diur-
nal raptors by Neanderthals. PLOS ONE, 7(3):e32856.

NALAWADE-CHAVAN, S.; MCCULLAGH], J.; HEDGES, R. 2014. New
hydroxyproline radiocarbon dates from Sungir, Russia, confirm
Early Mid Upper Palaeolithic burials in Eurasia. PLoS ONE, 9(1):e76896.

NAVARRETE, A.; VAN SCHAIK, CP.; ISLER, K. 2011. Energetics and
the evolution of human brain size. Nature, 480:91-93.

NEVES, WA.; RANGEL JR, M].; MURRIETA, RSS. (Orgs.). 2015. Assim
caminhou a humanidade. Sao Paulo: Palas Athena.

O’NEILL, MC,; LEE, L.; DEMES, B.; THOMPSON, NE.; LARSON, SG.;
et al. 2015. Three-dimensional kinematics of the pelvis and hind
limbs in chimpanzee (Pan troglodytes) and human bipedal wal-
king. Journal of Human Evolution, 86:32-42.

PANTE, MC.; BLUMENSCHINE, R].; CAPALDO, SD.; SCOTT, RS. 2012.
Validation of bone surface modification models for inferring fossil
hominin and carnivore feeding interactions, with reapplication to
FLK 22, Olduvai Gorge, Tanzania. Journal of Human Evolution,

146 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153
ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

63:395-407.

PATTERSON, N.; RICHTER, D]J.; GNERRE, S.; LANDER, ES.; REICH,
D. 2006. Genetic evidence for complex speciation of humans and
chimpanzees. Nature, 441:1103-1108.

PERESANI, M.; VANHAEREN, M.; QUAGGIOTTO, E.; QUEFFELEC,
A.; D’ERRICO, F. 2013. An ochered fossil marine shell from the
Mousterian of Fumane Cave, Italy. PLoS ONE, 8(7):e68572.

PETTITT, P. 2010. The Palaeolithic origins of human burial. New York:
Routledge.

PICKFORD, M.; SENUT, B. 2001. The geological and faunal context
of Late Miocene hominid remains from Lukeino, Kenya. Comptes
Rendus de I’Académie des Sciences - Series IIA - Earth and Planetary
Science, 332:145-152.

PICKFORD, M.; SENUT, B. 2005. Hominoid teeth with chimpanzee and
gorilla-like features from the Miocene of Kenya: implications for
the chronology of ape-human divergence and biogeography of Mi-
ocene hominoids. Anthropological Science, 113:95-102.

PICKFORD, M.; SENUT, B. Gommery D, Treil J. 2002. Bipedalism in
Orrorin tugenensis revealed by its femora. Comptes Rendus Palevol,
1:191-203.

PICKFORD, M.; SENUT, B.; MORALES, ].; BRAGA, ]. 2008. First ho-
minoid from the Late Miocene of Niger. South African Journal of
Science, 104:337-339.

PIKE, AWG.; HOFFMANN, DL.; GARCIA-DIEZ, M.; PETTITT, PB.; AL-
COLEA, J.; et al. 2012. U-series dating of Paleolithic art in 11
caves in Spain. Science, 336:1409-1413.

PLAVCAN, JM. 2012. Sexual size dimorphism, canine dimorphism, and
male-male competition in primates. Where do humans fit in? Hu-
man Nature, 23:45-67.

PLAVCAN, JM.; LOCKWOOD, CA.; KIMBEL, WH.; LAGUE, MR.; HAR-
MON, EH. 2005. Sexual dimorphism in Australopithecus afaren-
sis revisited: How strong is the case for a human-like pattern of
dimorphism? Journal of Human Evolution, 48: 313-320.

PONTZER, H.; RAICHLEN, DA.; SOCKOL, MD. 2009. The metabo-
lic cost of walking in humans, chimpanzees, and early hominins.
Journal of Human Evolution, 56:43-54.

PONTZER, H.; RAICHLEN, DA.; RODMAN, OS. 2014. Bipedal and
quadrupedal locomotion in chimpanzees. Journal of Human Evo-
lution, 66:64-82.

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 147
ISSN: 2317-9570



PEDRO DA-GLORIA

POTTS, R. 2012. Evolution and environmental change in early human
prehistory. Annual Review of Anthropology, 41:151-167.

PRADO-MARTINEZ, J.; SUDMANT, PH.; KIDD, JM.; LI, H.; KELLEY,
JL.; etal. 2013. Great ape genetic diversity and population history.
Nature, 499:471-475.

PROFFITT, T.; LUNCZ, LV.; FALOTICO, T.; OTTONI, EB.; TORRE, I;
HASLAM, M. 2016. Wild monkeys flake stone tools. Nature, 539:85—
88.

REED, DL.; LIGHT, JE.; ALLEN, JM.; KIRCHMAN, JJ. 2007. Pair of lice
lost or parasites regained: the evolutionary history of anthropoid
primate lice. BMC Biology, 5:7.

RENDU, W.; BEAUVAL, C.; CREVECOEUR, I; BAYLE. P; BALZEAU, A_;
et al. 2014. Evidence supporting an intentional Neandertal burial
at La Chapelle-aux-Saints. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of the America, 111(1):81-86.

RICHERSON, PJ.; BOYD, R. 2005. Not by genes alone: how culture trans-
form human evolution. Chicago: University of Chicago Press.

RICHMOND, BG.; JUNGERS, WL. 2008. Orrorin tugenensis femoral
morphology and the evolution of hominin bipedalism. Science,
319:1662-1665.

RIDLEY M. 2004. Evolution. Malden, MA: Blackwell Science Ltd. 3™
ed.

RIGHTMIRE, GP. 2004. Brain size and encephalization in Early to Mid-
Pleistocene Homo. American Journal of Physical Anthropology, 124:109-
123.

ROACH, NT.; VENKADESAN, M.; RAINBOW, M].; LIEBERMAN, DE.
2013. Elastic energy storage in the shoulder and the evolution of
high-speed throwing in Homo. Nature, 498:483-486.

ROCHE, D.; SEGALEN, L.; SENUT, B.; PICKFORD, M. 2013. Stable iso-
tope analyses of tooth enamel carbonate of large herbivores from
the Tugen Hills deposits: Palaecoenvironmental context of the ear-
liest Kenyan hominids. Earth and Planetary Science Letters, 381:39—
51.

RODRIGUEZ-VIDAL, J.; D’ERRICO, F.; PACHECO, FG.; BLASCO, R.;
ROSELL, J.; et al. 2014. A rock engraving made by Neanderthals
in Gibraltar. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of the America, 111(37):13301-13306.

ROEBROEKS, W,; SIER, MJ.; NIELSEN, TK.; DE LOECKER, D.; PARES,
JM.; et al. 2012. Use of red ochre by early Neandertals. Procee-

148 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153
ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

dings of the National Academy of Sciences of the United States of the
America, 109(6):1889-1894.

ROEBROEKS, W.; VILLA, P. 2011. On the earliest evidence for habi-
tual use of fire in Europe. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of the America, 108(13):5209-5214.

ROGERS, AR.; ILTIS, D.; WOODING, S. 2004. Genetic variation at the
MCIR locus and the time since loss of human body hair. Current
Anthropology, 45(1):105-108.

RUSSO, GA.; KIRK, EC. 2017. Another look at the foramen magnum in
bipedal mammals. Journal of Human Evolution, 105:24-40

RUVUOLO, M. 1997. Molecular phylogeny of the hominoids: inferen-
ces from multiple independent DNA sequence data sets. Molecu-
lar Biology and Evolution, 14(3):248-265.

RUXTON, GD.; WILKINSON, DM. 2011. Thermoregulation and endu-
rance running in extinct hominins: WHEELER’s models revisited.
Journal of Human Evolution, 61:169-175.

SANDGATHE, DM.; DIBBLE, HL.; GOLDBERG, P.; MCPHERRON, SP.
2011. The Roc de Marsal Neandertal child: A reassessment of its
status as a deliberate burial. Journal of Human Evolution, 61:243-
253.

SCALLY, A.; DURBIN, R. 2012. Revising the human mutation rate: im-
plications for understanding human evolution. Nature Review, Ge-
netics, 13:745-753.

SCHLANGER, N. 1996. Understanding Levallois: lithic technology and
cognitive archaeology. Cambridge Archaeological Journal, 6(2):231-
254.

SCHMID, P. 2004. Functional interpretation of the Laetoli footprints.
In: MELDRUM, DJ.; HILTON, CE. (eds.). From Biped to Strider.
Boston: Springer. p. 49-62.

SCHWARTZ, JH.; TATTERSALL, I. 2010. Fossil evidence for the origin
of Homo sapiens. Yearbook of Physical Anthropology, 53:94-121.

SEMAW, S.; RENNE, P.; HARRIS, JWK.; FEIBEL, CS.; BERNOR, RL.; et
al. 1997. 2.5-million-year-old stone tools from Gona, Ethiopia.
Nature, 385:333-336.

SENUT, B.; PICKFORD, M.; GOMMERY, D.; MEIN, P.; CHEBOI, K;
COPPENS, Y. 2001. First hominid from the Miocene (Lukeino For-
mation, Kenya). Comptes Rendus de '’Académie des Sciences, Series
IIA, Earth and Planetary Science, 332:137-144.

SHIPMAN, P. 1986. Scavenging or hunting in early hominids. American

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 149
ISSN: 2317-9570



PEDRO DA-GLORIA

Anthropologist, 88:27-13.

SHEA, JJ. 2011. Homo sapiens is as Homo sapiens was: Behavioral vari-
ability versus “behavioral modernity” in Paleolithic archaeology.
Current Anthropology, 52(1):1-35.

SHEA, JJ. 2017. Occasional, obligatory, and habitual stone tool use in
hominin evolution. Evolutionary Anthropology, 26:200-217.
SCHOLZ, CA.; JOHNSON, TC.; COHEN, AS.; KING, JW.; PECK, JA.; et
al. 2007. East African megadroughts between 135 and 75 thou-
sand years ago and bearing on early-modern human origins Pro-
ceedings of the National Academy of Sciences of the United States of

the America, 104:16416-16421.

SOCKOL, MD.; RAICHLEN, DA.; PONTZER, H. 2007. Chimpanzee
locomotor energetics and the origin of human bipedalism. Proce-
edings of the National Academy of Sciences of the United States of the
America, 30:12265-12269.

SORESSI, M.; MCPHERRON, SP.; LENOIR, M.; DOGANDZIC, T.; GOLD-
BERG, P; et al. 2013. Neandertals made the first specialized bone
tools in Europe. Proceedings of the National Academy of Sciences of
the United States of the America, 110(35):14186-14190.

SPONHEIMER, M.; ALEMSEGED, Z.; CERLING, TE.; GRINE, FE.; KIM-
BEL, WH.; et al. 2013. Isotopic evidence of early hominin diets.
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States
of the America, 110(26):10513-10518.

SPOOR, F; GUNZ, P.; NEUBAUER, S.; STELZER, S.; SCOTT, N.; et al.
2015. Reconstructed Homo habilis type OH 7 suggests deep-rooted
species diversity in early Homo. Nature, 519:83-86.

SPOOR, F; LEAKEY, MG.; GATHOGO, PN.; BROWN, FH.; ANTON,
SC.; et al. 2007. Implications of new early Homo fossils from
Ileret, east of Lake Turkana, Kenya. Nature, 448:688-691.

STANFORD, CB. 2006. Arboreal bipedalism in wild chimpanzees: im-
plications for the evolution of hominid posture and locomotion.
American Journal of Physical Anthropology, 129:225-231.

STEDMAN, HH.; KOZYAK, BW.; NELSON, A.; THESIER, DM.; SU, LT.;
et al. 2004. Myosin gene mutation correlates with anatomical
changes in the human lineage. Nature, 428:415-418.

SUTIKNA, T.; TOCHERI, MW.; MORWOOD, M]J.; SAPTOMO, EW.; JAT-
MIKO; et al. 2016. Revised stratigraphy and chronology for Homo
floresiensis at Liang Bua in Indonesia. Nature, 532:366-369.

SUWA, G.; KONO, RT.; KATOH, S.; ASFAW, B.; BEYENE, Y. 2007. A

150 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153
ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

new species of great ape from the late Miocene epoch in Ethiopia.
Nature, 448:921-924.

SUWA, G.; ASFAW, B.; KONO, RT.; KUBO, D.; LOVE]JOY, CO.; WHITE,
TD. 2009a. The Ardipithecus ramidus skull and its implications for
hominid origins. Science, 326:68.

SUWA, G.; KONO, RT.; SIMPSON, SW.; ASFAW, B.; LOVEJOY, CO.;
WHITE, TD. 2009b. Paleobiological implications of the Ardipithe-
cus ramidus dentition. Science, 326:94-99.

TATTERSALL, 1. 2009. The fossil trail: how we know what we think we
know about human evolution. New York: Oxford University Press.

TEXIER, P; PORRAZ, G.; PARKINGTON, J.; RIGAUD, J.; POGGEN-
POEL, C.; et al. 2010. A Howiesons Poort tradition of engraving
ostrich eggshell containers dated to 60,000 years ago at Diepkloof
Rock Shelter, South Africa. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of the America, 107(14):6180-6185.

THORPE, SKS.; HOLDER, RL.; CROMPTON, RH. 2007. Origin of hu-
man bipedalism as an adaptation for locomotion on flexible bran-
ches. Science, 316:1328-1331.

TOTH, N.; SCHICK, K. 2009. The Oldowan: the tool making of early
hominins and chimpanzees compared. Annual Review of Anthro-
pology, 38:289-305.

UNGAR, P. 2004. Dental topography and diets of Australopithecus afa-
rensis and early Homo. Journal of Human Evolution, 46:605-622.

UNGAR P. 2012. Dental evidence for the reconstruction of diet in Afri-
can early Homo. Current Anthropology, 53(S6):5318-5329.

UNGAR, PS.; GRINE, FE.; TEAFORD, MF. 2006. Diet in early Homo:
a review of the evidence and a new model of adaptive versatility.
Annual Review of Anthropology, 35:209-228.

VANHAEREN, M.; D’ERRICO, E; STRINGER, C.; JAMES, SL.; TODD,
J.; MIENIS, HK. 2006. Middle Palaeolithic shell beads in Israel
and Algeria. Science, 312:1785-1788.

VANHAEREN, M.; D’ERRICO, E;; VAN NIEKERK, KL.; HENSHILWOOD,
CS.; ERASMUS, RM. 2013. Thinking strings: Additional evidence
for personal ornament use in the Middle Stone Age at Blombos
Cave, South Africa. Journal of Human Evolution, 64:500-517.

VERNA, C.; D’ERRICO, F. 2011. The earliest evidence for the use of
human bone as a tool. Journal of Human Evolution, 60:145-157.

VILLMOARE, B.; KIMBEL, WH.; SEYOUM, C.; CAMPISANO, CJ.; DI-
MAGGIO, E.; ROWAN, J.; et al. 2015. Early Homo at 2.8 Ma from

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 151
ISSN: 2317-9570



PEDRO DA-GLORIA

Ledi-Geraru, Afar, Ethiopia. Science, 347(6228):1352-1355.

WAGNER, GA.; KRBETSCHEK, M.; DEGERING, D.; BAHAIN, J.; SHAO,
Q.; et al. 2010. Radiometric dating of the type-site for Homo hei-
delbergensis at Mauer, Germany. Proceedings of the National Aca-
demy of Sciences of the United States of the America, 107(46): 19726—
19730.

WARD, CV.; KIMBEL, WH.; JOHANSON, DC. 2011. Complete fourth
metatarsal and arches in the foot of Australopithecus afarensis. Sci-
ence, 331:750-753.

WHEELER, PE. 1984. The evolution of bipedality and loss of functional
body hair in hominids. Journal of Human Evolution, 13:91-98.

WHEELER, PE. 1991. The thermoregulatory advantages of hominid bi-
pedalism in open equatorial environments; the contribution of in-
creased convective heat loss and cutaneous evaporative cooling.
Journal of Human Evolution, 21:107-115.

WHEELER, PE. 1993. The influence of stature and body form on homi-
nid energy and water budgets; a comparison of Australopithecus
and early Homo physiques. Journal of Human Evolution, 24:13-28.

WHITE, TD.; ASFAW, B.; DEGUSTA, D.; GILBERT, H.; RICHARDS,
GD.; et al. 2003. Pleistocene Homo sapiens from Middle Awash,
Ethiopia. Nature, 423:742-747.

WHITE, TD.; ASFAW, B.; BEYENE, Y.; HAILE-SELASSIE, Y.; LOVE]JOY,
CO.; et al. 2009. Ardipithecus ramidus and the paleobiology of
early hominids. Science, 326: 75-86.

WHITE, TD.; LOVEJOY, CO.; ASFAW, B.; CARLSON, JP.; SUWA, G.
2015. Neither chimpanzee nor human, Ardipithecus reveals the
surprising ancestry of both. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of the America, 112(16):4877-4884.

WILSON, AC.; SARICH, VM. 1969. A molecular time scale for human
evolution. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of the America, 63(4):1088-1093.

WOLDEGABRIEL, G.; AMBROSE, SH.; BARBONI, D.; BONNEFILLE,
R.; BREMOND, L.; et al. 2009. The geological, isotopic, botanical,
invertebrate, and lower vertebrate surroundings of Ardipithecus
ramidus. Science, 326: 65e1-65e5.

WOLPOFF, MH.; HAWKS, J.; SENUT, B.; PICKFORD, M.; AHERN, ]J.
2006. An ape or the ape: Is the Toumai cranium TM 266 a homi-
nid? PaleoAnthropology, 2006:36-50.

WOOD, B.; HARRISON, T. 2011. The evolutionary context of the first

152 Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153
ISSN: 2317-9570



O QUE NOS FAZ HUMANOS? BASES EMPIRICAS E EVOLUTIVAS DAS PRINCIPAIS TRANSICOES
DA LINHAGEM HOMININIA

hominins. Nature, 470:347-352.

WRANGHAM, R. 2009. Catching fire: how cooking made us human. New
York, NY: Basic Books.

WYNN, JG.; SPONHEIMER, M.; KIMBEL, WH.; ALEMSEGED, Z.; REED,
K.; et al. 2013. Diet of Australopithecus afarensis from the Pliocene
Hadar Formation, Ethiopia. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of the America, 110(26):10495-10500.

YRAVEDRA, J.; DIEZ-MARTIN, F.; EGELAND, CP,; MATE-GONZALEZ,
MA.; PALOMEQUE-GONZALEZ, JF; et al. 2017. Flk west (Lower
Bed II, Olduvai Gorge, Tanzania): A new early Acheulean site with
evidence for human exploitation of fauna. Boreas: An International
Journal of Quaternary Research, 46(4):816-830.

ZILHAO, J.; ANGELUCCI, DE.; BADAL-GARCIA, E.; D’ERRICO, F;
DANIEL, E; et al. 2010. Symbolic use of marine shells and mi-
neral pigments by Iberian Neandertals. Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America, 107:1023-1028.

ZINK, KD.; LIEBERMAN, DE. 2016. Impact of meat and Lower Palaeo-
lithic food processing techniques on chewing in humans. Nature,
531:500-503.

ZOLLIKOFER, CPE.; PONCE DE LEON, MS.; LIEBERMAN, DE.; GUY,
F.; PILBEAM, D.; et al. 2005. Virtual cranial reconstruction of
Sahelanthropus tchadensis. Nature, 434: 755-759.

Revista de Filosofia Moderna e Contempordnea, Brasilia, v.6, n.1, jul. 2018, p. 105-153 153
ISSN: 2317-9570






