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Résumé L’espèce Homo heidelbergensis a fait l’objet de
récentes tentatives de redéfinition. Ces études basées princi-
palement sur l’utilisation de caractères morphologiques
valident l’existence de ce taxon au Pléistocène moyen. Il
représenterait une espèce afro-européenne ancestrale aux
Homo sapiens et aux Homo neanderthalensis ou une
chrono-espèce des Néandertaliens. Dans la présente étude,
la morphométrie géométrique est mise à contribution pour
reconsidérer les fossiles du Pléistocène moyen éventuelle-
ment rattachés à H. heidelbergensis. L’analyse par morpho-
métrie géométrique est basée sur huit points repères en trois
dimensions qui décrivent la morphologie du massif facial
supérieur de 29 fossiles du Pléistocène et de 14 hommes de
l’Holocène. Au Pléistocène moyen, la conformation du mas-
sif facial des fossiles européens est similaire à celle des fossi-
les africains. Elle est différente des H. sapiens et des fossiles
du Pléistocène inférieur mais montre des similitudes avec la
conformation des Néandertaliens. Ces résultats associés aux
conclusions des études portant sur la morphologie des fossiles
du Pléistocène moyen permettent de supporter l’hypothèse
d’un taxon afro-européen indépendant qui serait l’ancêtre des
H. neanderthalensis et des H. sapiens. Pour citer cette
revue : Bull. Mém. Soc. Anthropol. Paris 24 (2012).
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Abstract A number of recent studies have looked into a pos-
sible redefinition of the species Homo heidelbergensis. The
results are mainly based on morphological features and sup-
port the existence of a valid H. heidelbergensis taxon during

the middle Pleistocene, which would represent an Afro-Euro-
pean species ancestral to Homo sapiens and H. neandertha-
lensis or a chronospecies of Neanderthals. In this study, we
used geometric morphometrics to reconsider mid-Pleistocene
fossils that could be attributed to the speciesH. heidelbergen-
sis. The geometric morphometrics analysis is based on 8 land-
marks in 3 dimensions, used to describe the morphology of
the upper face of 29 mid-Pleistocene fossils and 14 humans
from the Holocene. In the mid-Pleistocene fossils, the shape
of the upper face of European specimens is similar to that
of African fossils. It differs from H. sapiens and early
Pleistocene fossils but shows similarities with the shape of
Neanderthals. Considered together with the results from
previous morphological studies on the upper face of putative
H. heidelbergensis specimens from the mid-Pleistocene, our
results support the hypothesis of an independent Afro-
European Species, which would have been the last common
ancestor to H. neanderthalensis and H. sapiens To cite this
journal: Bull. Mém. Soc. Anthropol. Paris 24 (2012).

Keywords Middle Pleistocene · Homo heidelbergensis ·
Geometric morphometrics · Upper face

Introduction

L’espèce Homo heidelbergensis a été inventée suite à la mise
au jour de la mandibule de Mauer au début du XX

e siècle [1].
Étant donné son ancienneté (près de 600 ka [2,3]), ce fossile a
longtemps représenté la plus ancienne preuve directe d’une
présence humaine en Europe. Néanmoins, le manque de fos-
siles disponibles dans la première moitié du XX

e siècle a rendu
son interprétation difficile. Le nomen H. heidelbergensis est
tombé dans l’oubli jusqu’à ce qu’il soit réemployé dans la
taxinomie au début des années 1980 [4,5].

Aujourd’hui, la plupart des fossiles du Pléistocène moyen
sont rattachés au nomen H. heidelbergensis dans le cadre de
trois hypothèses évolutives principales :
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– H. heidelbergensis est un taxon afro-européen ancestral
aux Homo neanderthalensis et aux Homo sapiens [4–7].
À l’origine de cette hypothèse, c’est l’exclusion des fossi-
les asiatiques du Pléistocène moyen (c’est-à-dire rattachés
à Homo erectus s.s.) de la lignée menant aux H. sapiens et
aux H. neanderthalensis qui a entraîné le regroupement
des fossiles africains et européens du Pléistocène moyen
au sein d’un taxon unique. Leurs ancêtres africains (c’est-
à-dire H. erectus/ergaster) auraient colonisé l’Ancien
Monde avant de donner naissance à cette espèce afro-
européenne — H. heidelbergensis — considérée comme
le dernier ancêtre commun des H. sapiens et des
H. neanderthalensis. L’apparition des deux nouvelles
espèces se serait produite au cours de deux spéciations
différentes [4,5,7–10] ;

– les fossiles africains et européens représentent deux
lignées différentes menant à H. sapiens en Afrique et à

H. neanderthalensis en Europe. Cette hypothèse est
basée sur l’accumulation progressive de caractères dérivés
néandertaliens chez les spécimens fossiles du Pléistocène
moyen européen [11–14] (voir, Accretion Model [15,16]).
Les fossiles africains du Pléistocène moyen seraient alors
désignés par le nomen H. rhodesiensis Woodward, 1921
[17] (Fig. 1a, 1b), tandis que les fossiles européens
seraient réunis au sein d’une chrono-espèce des Néander-
taliens, H. heidelbergensis [21–25], ou simplement
intégrés au taxon H. neanderthalensis [14,15,18,26]
(Fig. 1a). La découverte de fossiles du Pléistocène
inférieur de la Gran Dolina [27,28] (Atapuerca,
Espagne) semble renforcer cette hypothèse. La nouvelle
espèce créée pour désigner ces fossiles, H. antecessor, est
considérée par certains auteurs comme le dernier ancêtre
commun aux H. sapiens et aux H. neanderthalensis [19].
Cette hypothèse est néanmoins controversée (e.g. [29–31])

Fig. 1 Synthèse des scénarios évolutifs majeurs pour le Pléistocène moyen [7] ? Principaux désaccords entre différents scénarios pro-

ches. a : hypothèse européenne exclusive Homo heidelbergensis est intégré au taxon Homo neanderthalensis [18] ; b : hypothèse euro-

péenne exclusive [19,20] ; c : hypothèse afro-européenne [4,7,10] / Synopsis of the main evolutionary scenarios for the mid-Pleistocene

(after [7])? Main discrepancies between close scenarios. a: exclusively European hypothesis, Homo heidelbergensis is included in the

taxon Homo neanderthalensis [18]; b: exclusively European hypothesis [19,20]; c: Afro-European hypothesis [4,7,10]
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et de nombreuses interprétations remettent en question
la place de ces fossiles dans la classification [20,32,33]
(Fig. 1b) ;

– finalement, l’extension éventuelle de l’hypodigme
d’H. heidelbergensis aux spécimens asiatiques est de
plus en plus évoquée [34–39]. Dans ce contexte, l’espèce
aurait été présente dans l’ensemble de l’Ancien Monde.

Si un consensus peine à émerger en ce qui concerne la
place de l’espèce H. heidelbergensis dans la taxinomie
c’est d’abord dû au fait que la validité même de l’espèce
n’est jamais considérée. Nos travaux précédents [34,40,41]
se concentrent sur cet aspect de la problématique et montrent
qu’une telle espèce peut être définie et validée dans la cadre
du concept phénétique de l’espèce [42]. Ils supportent
l’hypothèse d’un taxon afro-européen dernier ancêtre com-
mun à H. neanderthalensis et à H. sapiens.

Cet article se veut un complément du test de la validité du
taxon H. heidelbergensis sur le massif facial supérieur déjà
réalisé [40]. L’utilisation de la morphométrie géométrique
permet de travailler sur une approximation de la morphologie
globale des fossiles dépendante du choix des points repères
décrivant les individus. Ce type d’approche permet de quan-
tifier des caractères morphologiques difficilement mesurables
par les techniques de morphométrie linéaires, et certains
travaux ont d’ores et déjà montré le potentiel de la morpho-
métrie géométrique dans le traitement de problématiques
taxinomiques (e.g. [43–50]). Par conséquent, cette méthode
constitue une alternative prometteuse aux méthodes métri-
ques et morphologiques classiques d’étude des fossiles (voir
infra et [51]).

Nous verrons ici si l’utilisation de données morphométri-
ques en trois dimensions et d’analyses par morphométrie
géométrique peuvent contribuer au débat portant sur la vali-
dité du taxon H. heidelbergensis.

À l’aide d’analyses Procrustes et d’une analyse discrimi-
nante linéaire, nous testons les questions suivantes :

– les conformations du massif facial supérieur des spéci-
mens du Pléistocène moyen sont-elles compatibles avec
l’hypothèse d’une espèce unique ?

– Si oui, quelle serait l’extension géographique et tempo-
relle de cette espèce ?

– Et enfin, cette espèce peut-elle représenter un possible ancê-
tre commun aux H. sapiens et aux H. neanderthalensis ?

Matériel

Notre échantillon de référence est composé de trois groupes
prédéfinis : deux taxons reconnus en paléoanthropologie,
H. sapiens (n = 19 : cinq fossiles du Pléistocène supérieur
et 14 individus de l’Holocène) et H. neanderthalensis
(n = 8), ainsi que sept spécimens du Pléistocène inférieur.

Nous avons regroupé ces derniers fossiles selon leur position
chronostratigraphique. En effet, leur attribution taxinomique
est encore débattue [101,102], et l’utilisation de l’analyse
discriminante n’autorise pas le fractionnement de ce groupe
(voir infra).

Les Hommes de l’Holocène proviennent d’Afrique,
d’Asie et d’Europe et couvrent une période temporelle de
7 ka. Leur nombre est réduit (c’est-à-dire 14) afin de ne pas
biaiser l’analyse discriminante (voir infra). Cinq H. sapiens
du Pléistocène supérieur (~130 à ~22 ka) complètent
ce groupe (Tableau 1). Les Néandertaliens proviennent
d’Europe (n = 6) et du Proche-Orient (n = 2) et couvrent
une période allant de ~130 à ~35 ka (Tableau 1).

Neuf fossiles du Pléistocène moyen, africains (Jebel
Irhoud 1, Kabwe 1 et Bodo), asiatiques (Dali et Jinniu
Shan) et européens (SH5, Arago XXI, Petralona) composent
l’échantillon d’étude qui a été formé sur la base de l’origine
chronostratigraphique et du degré de conservation de ces
spécimens (Tableau 1). Malgré les déformations des maxil-
laires de Dali [52] et les reconstructions importantes qui
affectent Jinniu Shan [53], nous avons inclus ces spécimens
dans nos analyses du fait de la rareté des fossiles du Pléisto-
cène moyen asiatique dont le massif facial est préservé.

De même, bien que les spécimens immatures ne présen-
tent pas l’ensemble des caractères adultes [103], le manque
de fossiles du Pléistocène inférieur dont le massif facial
supérieur est en bon état de conservation nous a amenés à
inclure deux spécimens juvéniles dans notre échantillon
(D2700 et KNM-WT 15 000). Lors de l’interprétation des
résultats liés à ces fossiles, nous tiendrons compte de leur
statut d’immature.

Les spécimens ont été numérisés préférentiellement du
côté gauche. Afin de pouvoir inclure dans nos analyses le
spécimen asiatique Dali, nous avons dû estimer la position
du point repère canin (#4) de ce spécimen en nous basant sur
l’anatomie des zones adjacentes. Enfin, afin de pallier la
déformation bilatérale d’Arago XXI [54], nous avons réalisé
une correction de sa conformation en superposant par ajus-
tement selon les moindres carrés les points repères des côtés
droits et gauches qui sont conservés chez ce fossile dans leur
intégralité. Nous avons calculé les nouveaux points repères
du spécimen en effectuant la moyenne arithmétique des
coordonnées réduites de chaque point repère.

Méthodes

L’analyse par morphométrie géométrique est basée sur des
points repères en trois dimensions qui définissent la forme de
l’objet de l’étude (c’est-à-dire ici le massif facial supérieur).
Ceux-ci sont des locus anatomiques discrets pouvant être
identifiés chez tous les spécimens de l’étude [51]. L’analyse
Procrustes généralisée (APG) permet d’étudier la forme
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Tableau 1 Spécimens fossiles utilisés dans l’étude. Les noms en gras représentent les spécimens originaux auxquels nous avons eu

accès. Les dates sont données en million d’années (Ma), puis en millier d’années (ka) / Fossil specimens used in the study. Names in

bold indicate original specimens. Dates are given in Ma (millions of years) and ka (thousands of years)

Spécimens Chronologie Origine Références Lieu

d’observation

Pléistocène inférieur

KNM-ER1813 1,86 ± 0,08 Ma Est Turkana, Kenya [55,56] UMR

KNM-ER 1470 ~1,8 Ma Est Turkana, Kenya [57,58] UMR

OH 24 ~1,8 Ma Gorges d’Olduvai, Tanzanie [59,60] UMR

D 2700 ~1,75 Ma Dmanisi, Géorgie [61] NHM

KNM-ER 3733 ~1,6 Ma Est Turkana, Kenya [58,62] UMR

KNM-WT 15000 ~1,6 Ma Ouest Turkana, Kenya [63,64] FD

Sangiran 17 1–1,5 Ma Java, Indonésie [8,16] UMR

Pléistocène moyen

Bodo 600 ka Bodo, Éthiopie [6,66,67] UMR

SH5 ~530 ka Sima de los Huesos, Atapuerca, Espagne [25,68] FD

Arago XXI 450 ka Tautavel, France [54,69,70] UMR

Dali 260–300 ka Dali, Chine [52,71] UMR

Petralona 150–250 ka Petralona, Grèce [72,73] UA

Steinheim 250 ka Steinheim, Allemagne [74,75] SMN

Jinniu Shan 200 ka Jinniu Shan, Chine [53,76] FD

Jebel Irhoud 1 130–190 ka Djebel Irhoud, Maroc [77,78] MNHN

Kabwe 1 > 125 ka Kabwe, Zambie [17,79] NHM

Pléistocène supérieur

Homo neanderthalensis

Saccopastore 2 130–120 ka Saccopastore, Italie [14,80] Usap

Shanidar 5 60–80 ka Shanidar, Irak [81] NHM

Gibraltar 1 45–70 ka Forbe’s Quarry, Gibraltar [82,83] NHM

Amud 1 50–60 ka Amud, Israël [84] NHM

La Ferrassie 1 55 ± 2–61 ± 5 ka La Ferrassie, France [85,86] MH

Monte Circeo I 52 ± 12 ka Monte-Circeo, Italie [77,87] MP

La Chapelle-aux-Saints ~50 ka La Chapelle-aux-Saints, France [88] MH

Saint-Césaire 36 ka Charente-Maritime, France [89,90] FD

Homo sapiens

Qafzeh 9 100 130 ka Qafzeh, Israël [91,92] UMR

Qafzeh 6 90 130 ka Qafzeh, Israël [91,92] IPH

Cromagnon I 28 ka Les Eyzies, France [93,94] MH

Abri Pataud 1 22 ka Les Eyzies, France [95,96] MH

Ohalo II 19 ka Ohalo, Israël [97] UMR

Holocène

Sahara 1 (H) 6 970 BP ± 130 Hassi-el-Abiod, Mali [98] UMR

Sahara 2 (H)

Sahara 3 (H)

Loisy 1 (–) 3 740 BP ± 120 Loisy-en-Brie, France [99] UMR

Loisy 5 (–)

Loisy 11 (–)

Spita l3 (F) XVII
e–XIXe siècles Spitalfields, Londres, Royaume-Uni [100] NHM

Rouma 2 (H) XIX
e siècle Roumanie – MH

China 1 (H) XX
e siècle Chine–Tibet – NHM

China 5 (F)
(Suite page suivante)
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définie par les points repères en préservant l’information
géométrique tout au long de l’analyse menée dans un espace
de conformation spécifique (l’espace de conformation de
Kendall : Kendall’s space shape). Cette forme peut être
décomposée afin d’en extraire la conformation : l’ensemble
de l’information géométrique, la « morphologie » de l’objet,
lorsque la position, l’échelle et l’orientation sont éliminées
[104]. Nous pouvons ainsi visualiser et analyser les varia-
tions de morphologie entre les groupes ou les spécimens
considérés au cours de l’étude [51,105]. La morphométrie
géométrique est une façon quantitative d’effectuer des com-
paraisons morphologiques [51], ce qui justifie son utilisation
en complément d’analyses morphologiques classiques [40].

Huit points repères 3D (Figs. 2 et 3, Tableau 2) ont été
sélectionnés pour décrire le plus globalement possible la mor-
phologie du massif facial supérieur (c’est-à-dire ouverture
nasale et orbites, os zygomatique et maxillaire) tout en tenant
compte de l’état de conservation des fossiles et des prérequis
nécessaires à la validation de la dernière étape statistique
(c’est-à-dire analyse discriminante linéaire, cf. infra).

L’analyse se déroule en trois étapes. Les formes définies
par les points repères sont soumises à une Analyses Procrus-
tes Généralisées (c’est-à-dire APG, superposition Procrustes
avec un ajustement selon les moindres carrés [106–109]) qui
permet de s’affranchir des paramètres de nuisances (c’est-
à-dire la taille, l’orientation, la position) pour se concentrer
sur l’étude de la conformation des spécimens (c’est-à-dire la
« morphologie » des configurations définies par les points
repères).

Les résultats de l’APG (c’est-à-dire les résidus Procrustes
représentant les différences de conformations des individus
par rapport à la conformation moyenne de l’échantillon) sont
traités au travers d’une Analyses en Composantes Principales
(c’est-à-dire ACP) afin d’analyser les conformations. L’objec-
tif principal de l’ACP est de réduire le nombre de variables et
de détecter des structures dans les relations entre variables de

la base de données. Elle vise à expliquer le maximum de
variation des données dans un minimum de dimensions.

Enfin, nous utilisons les six premières composantes prin-
cipales de l’ACP pour réaliser une analyse discriminante
linéaire basée sur trois groupes de spécimens prédéfinis
(c’est-à-dire H. sapiens, H. neanderthalensis et fossiles du
Pléistocène inférieur). Nous avons réduit le nombre de varia-
bles introduites dans l’analyse afin de respecter le prérequis
inhérent à la réalisation d’une analyse discriminante linéaire :
le nombre de variables doit être inférieur au nombre d’indi-
vidus du plus petit groupe de l’analyse (c’est-à-dire sept fos-
siles du Pléistocène inférieur). La discrimination de ces trois
groupes est utilisée comme « modèle » pour étudier les indi-
vidus du Pléistocène moyen. Ceux-ci sont introduits a
posteriori dans l’analyse. Nous pouvons ainsi visualiser le
positionnement de chaque individu dont l’attribution taxino-
mique est débattue, en fonction de sa conformation et par
rapport aux conformations moyennes et extrêmes des spéci-
mens d’H. sapiens, d’H. neanderthalensis et d’individus du
Pléistocène inférieur. La qualité de la discrimination des
groupes est évaluée à l’aide du lambda de Wilks [110].
Plus la valeur du lambda est proche de zéro, plus la discri-
mination est bonne. L’application de ce test nécessite l’éga-
lité des matrices de covariance des groupes à discriminer.
Cette hypothèse peut être testée grâce au M de Box [111]
qui compare les matrices de covariance de chaque groupe.
Il s’agit d’accepter ou de rejeter l’hypothèse H0 selon
laquelle les matrices sont égales. Pour réaliser ce test, nous
avons dû utiliser un échantillon d’H. sapiens réduit afin de
rendre homogènes les effectifs des groupes. Quatorze spéci-
mens issus d’une base de données utilisée lors d’études
précédentes sur le massif facial supérieur des fossiles du
Pléistocène moyen [34,40] ont été tirés au sort en respectant
un ratio homme/femme proche de 1.

Pour finir, l’effet de la taille sur les modifications de
conformation (allométrie) entre les différents groupes de

Tableau 1 (suite)

Spécimens Chronologie Origine Références Lieu

d’observation

Java 1 (H) XX
e siècle Java–Maduras – NHM

Java 3 (F)

Nigeria 2 (F) XX
e siècle Nigéria – NHM

Nigéria 3 (H)

FD : laboratoire départemental de Préhistoire du Lazaret, Fort de la Drette ; IPH : institut de paléontologie humaine, Paris ; MH :

musée de l’Homme, Paris ; MNHN : Muséum national d’histoire naturelle, Paris ; MP : Museo Pigorini, Roma ; NHM : British

Museum, Natural History Museum, London ; SMN : Staatliches Museum für Naturkunde, Stuttgart ; UA : département de géologie

et de géographie physique, université Aristote, Thessaloniki ; UMR : UMR 6578, unité d’anthropologie, Marseille ; USap : Università

La Sapienza, Roma.
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cette étude a été testé en calculant la régression qui
explique la configuration des nuages de points lorsque les
composantes principales basées sur les résidus Procrustes
sont comparées à la taille centroïde [43,112]. Nous avons
effectué cette opération pour les six premières composantes
principales. Le coefficient R2 ainsi que le test de Fischer
permettent d’évaluer la qualité et la significativité de la
régression.

L’APG, l’ACP et le calcul des régressions ont été réalisés
avec le logiciel Morphologika 2v2.5 [113]. Le logiciel SPSS

(version 11.5 ©SPSS Inc. 1989–2002) a été utilisé pour
l’analyse discriminante.

Résultats

ACP

Les dix premières composantes de l’ACP représentent plus
de 90,5 % de la variance totale dont 21,87 % pour la
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première composante (CP1) (Tableau 3). Nous nous concen-
trons sur la description des deux premières composantes de
l’ACP (40 % de la variance cumulée) (Fig. 2). Les compo-
santes suivantes ne semblent pas apporter d’informations
significatives supplémentaires.

Tout d’abord, les individus modernes, les Néandertaliens
et les fossiles du Pléistocène inférieur sont séparés sur cette
projection (Fig. 2).

La CP1 isole les Néandertaliens (valeurs positives) des
Hommes anatomiquement modernes et des fossiles du Pléis-
tocène inférieur (valeurs négatives). Le nuage de points des
individus néandertaliens est homogène sur cette compo-
sante, et les différences régionales ou temporelles n’appa-
raissent pas : les Néandertaliens anciens (Saccopastore 2 et
Gibraltar 1) et du Proche-Orient (Amud 1 et Shanidar 5) ne
se distinguent pas des autres (Fig. 2). La dispersion du nuage
de points des fossiles du Pléistocène inférieur est importante
sur la CP1. Les fossiles africains et eurasiatiques ne sont pas
distribués de façon préférentielle (Fig. 2). Les spécimens
modernes montrent des valeurs proches des fossiles du Pléis-
tocène inférieur sur la CP1 (Fig. 2).

Au niveau des valeurs positives de la CP1, la surface de
l’os zygomatique est fortement réduite : la suture zygomaxil-
laire est plus courte (c’est-à-dire déplacement latéral vers
l’extérieur du point repère zygo-orbitaire #8 et déplacement
vers l’arrière et le haut du zygo-maxillaire antérieur #6), ce
qui occasionne une augmentation de la surface de l’orbite et
du maxillaire. Pour ce dernier, cette augmentation de surface
se traduit par une projection vers l’avant de l’ensemble de l’os
(nasal latéral #2, infraorbitaire #5 et canin #4) qui semble lié à
la projection du milieu de la face caractéristique des Néander-
taliens [32,82,105,114]. Ensuite, l’angle entre les segments
canin–infra-malaire et infra-malaire–zygomaxillaire antérieur

est nettement moins accentué que du côté des valeurs négati-
ves de la CP1. Le maxillaire apparaît en effet plus fléchi sur la
conformation extrême du côté des valeurs négatives de cette
composante (déplacement vers l’arrière du nasal latéral #2 et
de l’infraorbitaire #5). Cet aspect est accentué par l’augmen-
tation de la surface de l’os zygomatique, notamment dans sa
partie inférieure (déplacement vers le bas du zygomaxillaire
antérieur #6).

La seconde composante (CP2) (18,01 %) présente un gra-
dient général qui sépare particulièrement les individus du
Pléistocène inférieur (valeurs positives) des Hommes anato-
miquement modernes (valeurs négatives). La dispersion
des individus du Pléistocène inférieur est une nouvelle fois
importante. Sangiran 17 présente en effet une valeur de CP2
négative comme c’est le cas pour les spécimens modernes
(Fig. 2). Finalement, le nuage de points des Néandertaliens
présente aussi une dispersion importante sur la CP2.

La conformation extrême au niveau des valeurs positives
de cette composante montre un allongement vers le bas de la
partie inférieure de la face (prosthion #3 et canin #4) accom-
pagné d’une réduction de la partie supérieure de la face
particulièrement visible au niveau de la taille des orbites
(c’est-à-dire zygo-orbitaire #8 positionné plus haut et vers
l’arrière). La partie centrale du maxillaire est projetée vers
l’avant (c’est-à-dire infraorbitaire #5 nettement déplacé
vers l’avant). À la différence de ce que nous avons décrit
pour les Néandertaliens, cette projection ne s’observe pas
au niveau du nasal latéral (#2) (Fig. 2). La conformation
extrême au niveau des valeurs négatives de la CP2 montre
une réduction de la partie inférieure de la face par rapport à la
partie supérieure (c’est-à-dire canin #4 décalé vers le haut et
l’avant et zygo-orbitaire #8 décalé vers le bas et l’avant).
Nous pouvons aussi noter la position en retrait du point

Fig. 2 Analyse en composantes principales : projection des spécimens sur le plan CP1–CP2. Homo sapiens : Europe ▲ XVII
e–XIXe

siècles, 4 Loisy (3740 BP), Afrique ► XX
e siècle,

4

Sahara (6970 BP), Asie ◄ (XXe siècle), ♀ sexe féminin connus ; fossiles : CMI :

Cromagnon I ; AP1 : Abri Pataud 1 ; OII : Ohalo II ; Q6 : Qafzeh 6 et Q9 : Qafzeh 9. Homo neanderthalensis : Sacc2 : Saccopastore 2 ;

G1 : Gibraltar 1 ; LF1 : La Ferrassie 1 ; Chapelle : La Chapelle-aux-Saints ; MCI : Monte Circeo I ; StC : Saint-Césaire ; Sha5 : Shanidar

5 et A1 : Amud 1. Spécimens du Pléistocène inférieur : ER 1470 : KNM-ER 1470 ; ER 1813 : KNM-ER 1813 ; ER 3733 : KNM-ER

3733 ; WT-15000 : KNM-WT 15000 et S17 : Sangiran 17. À l’extrémité de chaque axe : conformations extrêmes en norma facialis

(gauche) et en norma lateralis (droite, pour une meilleure lisibilité un facteur 1,5 a été appliqué à l’axe y) ; trait plein : déformations

extrêmes, trait pointillé : conformation de l’individu consensus. L’échantillon est séparé en trois groupes : 1) H. sapiens (avec Jebel

Irhoud 1 et Jinniu Shan), 2) H. neanderthalensis (avec Petralona, SH5, Arago XXI, Kabwe 1 et Bodo) et 3) fossiles du Pléistocène infé-

rieur / Principal Component Analysis (PCA): projection of specimens along the PC1-PC2 plane. Homo sapiens: Europe ▲ 17th-19th,

4 Loisy (3740 BP), Africa ► 20th,

4

Sahara (6970 BP), Asia ◄ 20th, ♀ known female sex, fossils: CMI: Cro-Magnon I; AP1: Abri

Pataud 1; OII: Ohalo II; Q6: Qafzeh 6 and Q9: Qafzeh 9. Homo neanderthalensis: Sacc2: Saccopastore 2; G1: Gibraltar 1; LF1: La

Ferrassie 1; Chapelle: La Chapelle-aux-Saints; MCI: Monte Circeo I; StC: Saint-Césaire; Sha5: Shanidar 5 and A1: Amud 1. Early

Pleistocene specimens: ER 1470: KNM-ER 1470; ER 1813: KNM-ER 1813; ER 3733: KNM-ER 3733; WT-15000: KNM-WT 15000 and

S17: Sangiran 17. At the end of each axis: extreme shapes in norma facialis (left) and norma lateralis (right, for better readability a 1.5

factor has been applied to the y axis); solid line: extreme deformations; dashed line: shape of the consensus individual. The specimens

are separated into three main groups: 1) H. sapiens (with Jebel Irhoud 1 and Jinniu Shan), 2) H. neanderthalensis (together with

Petralona, SH5, Arago XXI, Kabwe 1 and Bodo), 3) early Pleistocene specimens
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repère infraorbitaire (#5). Cette configuration anatomique du
maxillaire est la morphologie des Hommes anatomiquement
modernes (c’est-à-dire maxillaire fléchi, [85,114]).

En ce qui concerne le Pléistocène moyen, les fossiles
africains et asiatiques les plus récents se positionnent à la péri-
phérie du nuage de points des Hommes anatomiquement
modernes. En effet, les maxillaires de Jebel Irhoud 1 et de
Jinniu Shan apparaissent assez fortement en flexion. Le fos-
sile de Dali se positionne entre les H. sapiens et les

H. neanderthalensis, du fait notamment d’un maxillaire fléchi
associé à une ouverture nasale fortement projetée vers l’avant.

Les autres spécimens du Pléistocène moyen sont similaires
aux Néandertaliens, notamment les fossiles européens (SH5
et Arago XXI) qui rentrent dans la variabilité de ce groupe.
Les spécimens africains Kabwe 1 et Bodo présentent aussi
une conformation proche des Néandertaliens. Ils montrent
néanmoins des affinités de conformation avec les individus
du Pléistocène inférieur, plus particulièrement Kabwe 1.
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La Figure 2 souligne aussi l’affinité de conformation de
Petralona et Kabwe 1. Leur maxillaire est légèrement fléchi
et la projection de la partie médiale de la face apparaît moins
développée que chez les Néandertaliens.

Finalement, à l’exception de Jebel Irhoud 1 et de Jinniu
Shan, les valeurs de CP1 des individus du Pléistocène
moyen sont très proches les unes des autres, ce qui semble
indiquer l’existence d’un schéma morphologique commun à
la plupart des fossiles du Pléistocène moyen.

Analyse discriminante linéaire

L’analyse discriminante linéaire est basée sur les six premiè-
res composantes de l’ACP (75,46 % de la variance totale)
(Tableau 3). Le test M de Box valide l’hypothèse d’éga-
lité des matrices de covariance des trois groupes prédéfinis
(M = 77,878 ; F = 1,124 ; ddl1 = 42 ; ddl2 = 1 021,122 ;
p = 0,273) ce qui autorise la réalisation de l’analyse discri-
minante linéaire.

La première fonction (F1) représente 64,4 % de la
variance totale et sépare nettement Hommes anatomique-
ment modernes et Néandertaliens. La seconde fonction
(F2, 35,6 %) isole les spécimens du Pléistocène inférieur du
reste de l’échantillon (Fig. 3). La discrimination est validée
par le lambda deWilks pour chaque fonction (Tableau 4). Les
CP1 et 2 contribuent de façon majoritaire au calcul des deux
fonctions discriminantes, l’impact des suivantes est nettement
plus marginal (Tableau 5).

Sur le plan F1–F2, la dispersion des individus modernes
de l’Holocène suit une logique géographique : les Asiatiques
et les Africains se regroupent dans la partie gauche du nuage
de points, quand les Européens se positionnent dans la partie
droite. Les spécimens plus anciens se trouvent à la périphérie
du groupe (c’est-à-dire Loisy, 3740 BP, Sahara, 6970 BP et

Qafzeh 6 et 9, Fig. 3). Les conformations extrêmes par rap-
port à l’individu consensus pour les valeurs négatives de F1
et de F2, associées au groupe des Hommes anatomiquement
modernes, montrent clairement un maxillaire en inflexion
avec un décalage vers l’avant de la zone maxillo-alvéolaire
et du bord infraorbitaire (canin #4 et zygo-orbitaire #8), ainsi
qu’un décalage vers l’arrière de la partie centrale du maxil-
laire (nasal latéral #2 et infraorbitaire #5). Enfin, l’os zygo-
matique est plus développé vers le bas (zygomaxillaire
antérieur #6) (Fig. 3).

La majorité de la dispersion du groupe néandertalien se
fait sur F2. Le Néandertalien ancien Saccopastore 2 est très
proche du centroïde du groupe. Les conformations extrêmes
associées à ce groupe (c’est-à-dire pour les valeurs positives
de F1 et négatives de F2) montrent clairement l’inflation
caractéristique du maxillaire néandertalien. Le bord infra-
orbitaire est en retrait par rapport à la conformation moyenne
de l’échantillon total (zygo-orbitaire #8), et la zone médiale
du maxillaire est projetée vers l’avant (nasal latéral #2, infra-
orbitaire #5). Nous pouvons aussi noter le développement
important de la partie inférieure de la face par rapport à la
partie supérieure : la zone maxillo-alvéolaire est fortement
développée vers le bas et l’avant ; l’os zygomatique est peu
étendu en surface et présente une suture zygo-maxillaire
courte (zygo-orbitaire #8, zygo-maxillaire antérieur #6).
Cette configuration de l’os zygomatique semble accentuer
la continuité entre l’orientation de l’os zygomatique et du
maxillaire (Fig. 3).

Le nuage de points des individus du Pléistocène inférieur
présente des valeurs proches de celles des H. sapiens sur F1
mais est isolé sur F2 (Fig. 3). Les conformations extrêmes
que nous observons pour les spécimens du Pléistocène infé-
rieur (c’est-à-dire valeurs positives de F2) montrent une face
allongée vers le bas et l’extérieur dans sa partie inférieure

Fig. 3 Analyse discriminante linéaire : projection des spécimens sur le plan F1–F2+ : centroïde de chaque groupe. Homo sapiens :

Europe ▲ XVII
e–XIXe siècles, 4 Loisy (3740 BP), Afrique ► XX

e siècle,

4

Sahara (6970 BP), Asie ◄ (XXe siècle), ♀ sexe féminin

connus ; fossiles : CMI : Cromagnon I ; AP1 : Abri Pataud 1 ; OII : Ohalo II ; Q6 : Qafzeh 6 et Q9 : Qafzeh 9. Homo neanderthalensis :

Sacc2 : Saccopastore 2 ; G1 : Gibraltar 1 ; LF1 : La Ferrassie 1 ; Chapelle : La Chapelle-aux-Saints ; MCI : Monte Circeo I ; StC : Saint-

Césaire ; Sha5 : Shanidar 5 et A1 : Amud 1. Spécimens du Pléistocène inférieur : ER 1470 : KNM-ER 1470 ; ER 1813 : KNM-ER

1813 ; ER 3733 : KNM-ER 3733 ; WT-15000 : KNM-WT 15000 et S17 : Sangiran 17. À l’extrémité de chaque axe : conformations

extrêmes en norma facialis (gauche) et en norma lateralis (droite, pour une meilleure lisibilité, un facteur 1,5 a été appliqué à l’axe y) ;

trait plein : déformations extrêmes, trait pointillé : conformation de l’individu consensus. Les spécimens européens du Pléistocène moyen

ainsi que Bodo et Kabwe 1 ont des conformations proches des Homo neanderthalensis. Les fossiles plus tardifs (Jebel Irhoud 1 et Jinniu

Shan) montrent des affinités avec Homo sapiens / Discriminant analysis: projection of specimens along the F1-F2 plan. +: centroid of

each group. Homo sapiens: Europe ▲ 17th–19th, 4 Loisy (3740 bp), Africa ► 20th,

4

Sahara (6970bp ), Asia ◄ 20th, ♀ known female

sex; fossils: CMI: Cro-Magnon I; AP1: Abri Pataud 1; OII: Ohalo II; Q6: Qafzeh 6 and Q9: Qafzeh 9. Homo neanderthalensis: Sacc2:

Saccopastore 2; G1: Gibraltar 1; LF1: La Ferrassie 1; Chapelle: La Chapelle-aux-Saints; MCI: Monte Circeo I; StC: Saint Césaire;

Sha5: Shanidar 5 and A1: Amud 1. Early Pleistocene specimens: ER 1470: KNM-ER 1470; ER 1813: KNM-ER 1813; ER 3733: KNM-

ER 3733; WT-15000: KNM-WT 15000 et S17: Sangiran 17. At the end of each axis: extreme shapes in norma facialis (left) and norma

lateralis (right, for better readability a 1.5 factor has been applied to the y axis); solid line: extreme deformations; dashed line: shape of

the consensus individual. The shape of mid-Pleistocene specimens from Europe and Africa (Bodo and Kabwe 1) shows similarities with

H. neanderthalensis. Late mid-Pleistocene fossils (Jebel Irhoud 1 and Jinniu Shan) show affinities with H. sapiens

Bull. Mém. Soc. Anthropol. Paris (2012) 24:51-68 59



(canin #4). La surface de l’orbite semble réduite (zygo-
orbitaire #8 décalé vers le haut et l’arrière), notamment à
cause du développement important de l’os zygomatique
(zygo-maxillaire antérieur #6). La partie centrale du maxillaire
est peu fléchie. L’infraorbitaire (#5) est décalé vers l’avant par
rapport à la conformation consensus, et le bord latéral de l’ou-
verture nasale se déplace vers l’arrière (nasal latéral #2).
Enfin, l’avancée du frontomalaire orbitaire (#7) semble indi-
quer le développement de la zone supraorbitaire (Fig. 3).

En ce qui concerne les fossiles du Pléistocène moyen, nous
pouvons tout d’abord noter l’affinité de conformation entre les
fossiles africains et asiatiques les plus récents et lesH. sapiens.
Jebel Irhoud 1 et Jinniu Shan forment l’extrémité du nuage
de points des individus modernes et présentent un maxillaire
en inflexion. Du fait de la projection vers l’avant de son maxil-
laire (nasal latéral #2), Dali est positionné de façon intermé-
diaire entre les H. sapiens et les H. neanderthalensis (Fig. 3).

Ensuite, le second groupe se trouve dans la périphérie du
nuage de points des H. neanderthalensis. Il concerne les
spécimens européens (Arago XXI, SH5 et Petralona) sou-
vent considérés comme faisant partie de la lignée néanderta-
lienne et qui présentent en effet des caractères à affinité
néandertalienne [4,13,15]. Cependant, ce positionnement
souligne aussi les différences déjà relevées avec les Néan-
dertaliens, notamment au niveau du maxillaire (présence
d’incurvations) et de l’os zygomatique (angulation avec le
maxillaire et développement plus important). La conforma-
tion de Petralona est cependant très proche de celle des
Néandertaliens. Par ailleurs, les fossiles africains Bodo et
Kabwe 1 présentent des conformations du massif facial
supérieur très proches l’une de l’autre. Ils partagent des simi-
larités de conformation avec Petralona et les Néandertaliens,
mais aussi avec les autres spécimens européens du Pléisto-
cène moyen. Cependant, leur position indique aussi qu’ils
présentent des affinités de conformations avec les Hommes
anatomiquement modernes.

Les fossiles du Pléistocène moyen ne présentent pas
d’affinité particulière avec les spécimens du Pléistocène
inférieur. Au contraire, ils montrent soit une conformation
à caractère « moderne » (c’est-à-dire Jebel Irhoud I, Jinniu
Shan et Dali), soit une conformation de type « néanderta-
lienne » (c’est-à-dire Bodo, Kabwe 1, Petralona, Arago
XXI et SH 5). Ces derniers spécimens présentent néanmoins
une conformation du massif facial supérieur assez homogène
et différente de celle des Néandertaliens, notamment au
niveau de la F1. De plus, leur dispersion sur F2 est compa-
rable à ce que nous observons pour les H. sapiens et les
H. neanderthalensis (Fig. 3).

Régression linéaire

Les résultats des régressions linéaires indiquent que la taille
centroïde conditionne en partie la conformation des

Tableau 2 Points repères utilisés dans l’analyse. Les types de chaque point repère sont définis d’après O’Higgins et Bookstein

[105,108] / Landmarks used in the analysis. Each landmark type is defined according to O’Higgins and Bookstein [105,108]

Numéro Nom Description des points repères Type

1 Nasion Intersection de la suture nasofrontale et du plan médian I

2 Nasal latéral Point le plus latéral du bord latéral de l’ouverture nasale III

3 Prosthion Point le plus antérieur dans le plan médian entre les incisives centrales I

4 Canin Point le plus antérolatéral du bord alvéolaire antéroexterne de l’alvéole

de la canine

III

5 Infraorbitaire Point de la face antérieure du maxillaire qui correspond à la projection

orthogonale du milieu de la distance du nasal latéral au zygomaxillaire

antérieur

III

6 Zygomaxillaire antérieur Point le plus antéro-inférieur de la suture zygomaticomaxillaire II

7 Frontomalaire orbitaire Intersection du bord latéral de l’orbite et de la suture frontozygomatique I

8 Zygo-orbitaire Point le plus supéromédial de la suture zygomaticomaxillaire II

Tableau 3 Composantes principales expliquant plus de 90 %

de la variance totale. Description des composantes principales /

Principal Components accounting for more than 90% of the

total variance. Description of the Principal Components

CP Valeurs

propres

Pourcentage

variance totale

Pourcentage

variance cumulée

1 0,00341 21,87 21,87

2 0,00281 18,01 39,88

3 0,00180 11,56 51,44

4 0,00179 11,46 62,91

5 0,00102 6,51 69,42

6 0,00094 6,04 75,46

7 0,00076 4,89 80,35

8 0,00061 3,89 84,24

9 0,00054 3,47 87,71

10 0,00043 2,79 90,5
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spécimens telle qu’elle est représentée par la CP1 (R2 = 0,33,
F = 20,14 ; p < 0,0001) et dans une moindre mesure par la
CP2 (R2 = 0,18, F = 8,58 ; p < 0,01). Ce n’est pas le cas
pour les autres composantes principales (CP3 à 6, Tableau 6,
Fig. 4).

Pour les CP1 et 2, nous avons testé l’allométrie pour
chacun des groupes prédéfinis (Tableau 7, Fig. 4). Nous
n’observons pas de phénomène d’allométrie intragroupe
significatif pour aucune de ces composantes. Néanmoins,
les régressions calculées pour les Néandertaliens et les spé-
cimens du Pléistocène inférieur, lorsque la taille centroïde est
comparée à la conformation représentée par la CP1, présen-
tent une valeur de R2 relativement élevée (Tableau 7). Les
pentes de ces droites sont différentes de celles des Hommes
anatomiquement modernes : elles sont sécantes. Par consé-
quent, les conformations des Hommes anatomiquement
modernes ne semblent pas représenter des variantes de taille
des conformations des Néandertaliens et des fossiles du
Pléistocène inférieur (Fig. 4).

L’absence de significativité de ces tests peut s’expliquer
par la taille réduite des échantillons de Néandertaliens et de
fossiles du Pléistocène inférieur ; il semble néanmoins que
l’effet de la taille sur les spécificités de conformations des
trois groupes prédéterminés de ces analyses ne soit pas
prépondérant.

Discussion

Lors de l’analyse discriminante linéaire, le positionnement
des fossiles du Pléistocène moyen par rapport à la discrimi-
nation des H. sapiens, des H. neanderthalensis et des fossiles
du Pléistocène inférieur révèle deux tendances principales :

– tout d’abord, les fossiles afro-européens plus anciens du
Pléistocène moyen présentent des affinités de conforma-
tion fortes avec les Néandertaliens. C’est le cas des fossi-
les européens Arago XXI et SH5. La conformation de leur
massif facial supérieur est néanmoins intermédiaire entre
celles des Hommes anatomiquement modernes et des
Néandertaliens (Fig. 3). En effet, le maxillaire n’est pas

Tableau 4 Qualité de la discrimination et valeurs propres des fonctions de l’analyse discriminante linéaire. Les valeurs de lambda de

Wilks valident la discrimination de chaque fonction à p inférieur à 0,0001 malgré un lambda de Wilks plus élevé pour F2. F1 repré-

sente 64,4 % de la variance totale et F2 35,6 % / Quality of the discrimination and eigenvalues of the discriminant analysis functions.

Wilks’ lambda values validate the discrimination of each function at p inferior to 0.0001 despite higher Wilks’ lambda values for F2.

F1 represents 64.4% of the total variance, F2 35.6%

Fonctions Lambda

de Wilks

Chi2 ddl p Valeurs

propres

Pourcentage

de variance

Corrélation

canonique

1 0,022 108,691 12 0,0001 7,656 64,4 0,940

2 0,191 47,182 5 0,0001 4,236 35,6 0,899

Tableau 5 Contribution des composantes principales aux

fonctions discriminantes et coefficient par fonction. La CP1

contribue de façon très majoritaire à la première fonction discri-

minante, alors que c’est la CP2 qui contribue le plus à la

seconde fonction discriminante / Contribution of the principal

components to each discriminant function and coefficient for

each function. PC1 contributes by far the most to the first discri-

minant function, while PC2 contributes the most to the second

discriminant function

CP Contributions

aux fonctions

discriminantes

Coefficients

des fonctions

discriminantes

Fonctions Fonctions

1 2 1 2

1 0,661 –0,607 0,985 –0,539

2 0,356 0,691 0,784 0,853

3 0,063 0,153 0,262 0,445

4 0,000 0,000 –0,066 0,106

5 –0,023 0,011 –0,480 0,124

6 –0,093 –0,048 –0,449 –0,295

Tableau 6 Résultats des régressions linéaires pour chaque

composante principale comparée à la taille centroïde. Pour les

CP1 et 2, la taille centroïde conditionne en partie la conforma-

tion des spécimens. Ce n’est pas le cas pour les autres compo-

santes / Linear regression results for each principal component

when compared to centroid size. For PC1 and 2, the centroid

size seems to partly determine the shape of specimens. This is

not the case for the other components

R2 F p <

CP1 0,33 20,14 0,01

CP2 0,18 8,58 0,01

CP3 0,02 0,84 0,37

CP4 0,02 0,95 0,34

CP5 0,08 3,42 0,07

CP6 0,00 0,12 0,73
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totalement en extension chez ces spécimens, et comme
cela a déjà été noté, sa surface antérieure présente des
incurvations [22,34,40,54,115,116]. La conformation
d’Arago XXI et SH5 est d’ailleurs proche de celle de
Gibraltar 1 et de Shanidar 5 dont les maxillaires montrent
des incurvations peu marquées [14,81,91,116]. En ce qui
concerne Petralona, c’est le spécimen du Pléistocène
moyen dont la conformation présente le plus de similarités
avec celle des Néandertaliens. La présence d’incurvations
horizontalis, sagittalis et inframalaris sur son maxillaire
[34,40,14,72, 116,117] ne suffit pas à le distinguer nette-
ment des Néandertaliens dans cette analyse. Il conserve
néanmoins de fortes ressemblances avec les autres fossiles
européens (Arago XXI et SH5) et africains (Bodo et
Kabwe 1) du Pléistocène moyen.

Dans la Figure 3, la position de Bodo et Kabwe 1 indique à la
fois des similitudes avec les H. sapiens, mais aussi, et sur-
tout, une affinité de conformation forte avec les fossiles du
Pléistocène moyen européen et plus particulièrement avec
Petralona. Ce résultat est particulièrement intéressant : il
montre clairement l’affinité de conformation qui lie Bodo
et dans une moindre mesure Kabwe 1 aux Néandertaliens
comme cela a été récemment évoqué [34,50]. Cette situation
s’explique, comme chez les fossiles européens, par l’orien-
tation intermédiaire de l’os zygomatique entre les configura-
tions moderne et néandertalienne, et par la présence
d’incurvations sur le maxillaire peu marquées chez Kabwe
1 et très atténuées chez Bodo. Selon Maureille [116], la mor-
phologie de la face de Bodo est très différente de celle de
Kabwe 1. Rightmire [6,118] souligne néanmoins les simili-
tudes morphologiques fortes entre ces spécimens. Il s’appuie
sur la présence de certains caractères qu’il lie à la morpho-
logie moderne (e.g. capacité crânienne, torus supraorbitaire
non continu, bords latéraux de l’ouverture nasale verticaux,
position antérieure du foramen incisif) mais qui ne concer-
nent ni l’orientation du maxillaire et de l’os zygomatique ni
la présence d’incurvations sur le maxillaire. Par conséquent,
en soulignant les similitudes dans les conformations du
maxillaire et de l’os zygomatique de Bodo et Kabwe 1, nos

résultats apportent une vision différente et inédite de ces
spécimens ;

– les fossiles du Pléistocène moyen tardif d’Afrique et
d’Asie montrent de fortes affinités avec les H. sapiens.
Ainsi, Jebel Irhoud 1 et Jinniu Shan entrent dans les limi-
tes de la variabilité morphologique de notre échantillon
moderne (Fig. 3). La conformation associée à cette posi-
tion décrit un maxillaire en inflexion [91] dont la flexion
est cependant moins affirmée que pour la majorité des
Hommes anatomiquement modernes. Jebel Irhoud 1 et
Jinniu Shan sont souvent désignés comme de potentiels
représentants des premiers H. sapiens [76,119–122].
Comme cela a déjà été souligné [36,116,121,122], Dali
montre également des affinités avec les Hommes anatomi-
quement modernes, mais la conformation de son massif
facial supérieur est intermédiaire entre lesH. sapiens et les
H. neanderthalensis (c’est-à-dire dépression dans la partie
médiale du maxillaire mais projection importante des
bords latéraux de l’ouverture nasale). Enfin, il ne présente
aucune affinité avec les spécimens d’H. erectus s.l. (c’est-
à-dire D 2700, KNM-ER 3733, KNM-WT 15000 et San-
giran 17 ; contra [23,29]) bien qu’il soit parfois considéré
comme représentant une transition morphologique entre
les H. erectus asiatiques et les Asiatiques actuels
[52,121], notamment dans le cadre du modèle multirégio-
nal d’évolution de l’Homme [123,124].

Par conséquent, l’étude de la conformation du massif
facial des fossiles du Pléistocène moyen met en évidence
deux groupes de spécimens dont les différences peuvent sug-
gérer une différenciation spécifique au sein d’une même
lignée. La conformation des fossiles du Pléistocène moyen
tardif qu’ils soient africains (Jebel Irhoud 1) ou asiatiques
(Jinniu Shan et dans une moindre mesure Dali) est similaire
à celle desH. sapiens. Nos analyses viennent donc confirmer
certaines études précédentes [114,121,122,125]. Le second
groupe est composé de fossiles européens (SH5, Arago XXI
et Petralona) et africains (Kabwe 1 et Bodo) plus anciens,
dont la morphologie globale du massif facial supérieur
semble distincte des autres groupes fossiles considérés

Tableau 7 Test de l’allométrie pour chaque groupe prédéterminé pour les CP1 et 2. Nous n’observons pas de phénomène d’allomé-

trie intragroupe significatif pour aucune des ces composantes, néanmoins, les conformations des Néandertaliens et des fossiles du

Pléistocène inférieur ne semblent pas représenter des variantes de taille des conformations des Homo sapiens / For PC1 and 2, allo-

metry test for each predefined group. There is no significant intragroup allometric trend for PC1 and 2. However, the shapes of the

Neanderthals and the early Pleistocene fossils do not seem to be allometric variants of the Homo sapiens shape

Homo sapiens Homo neanderthalensis Spécimens du Pléistocène inférieur

R2 F p R2 F p R2 F p

CP1 0,023 0,401 0,535 0,276 2,289 0,181 0,405 3,406 0,124

CP2 0,097 1,819 0,195 0,091 0,6 0,468 0,01 0,049 0,834
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Fig. 4 Représentation des droites de régressions pour l’ensemble de l’échantillon et pour chaque groupe prédéterminé pour les CP1 (a)

et CP2 (b), lorsque les composantes sont comparées à la taille centroïde / Regression lines for the whole sample and for each predefined

group for PC1 (a) and PC2 (b), when the components are compared to the centroid size



dans cette étude [118]. Notamment, si la conformation de ces
fossiles présente des affinités avec celle des Néandertaliens,
elle reste intermédiaire entre les morphologies des
H. sapiens et des H. neanderthalensis, bien qu’elle présente
plus d’affinité avec ces derniers. Surtout, notre étude
souligne que cette anatomie intermédiaire est commune
aux spécimens européens et africains, ce qui n’a été que
peu considéré [34,50]. Vialet [29] note bien une similitude
des conformations du massif facial des fossiles africains
Bodo et Kabwe 1 avec celles des spécimens européens Petra-
lona et SH5, néanmoins elle interprète leur morphologie en
soulignant leur « parenté morphométrique » avec l’homme
actuel. Nous ne sommes pas en mesure de confirmer ce
résultat.

De façon intéressante, les spécimens du Pléistocène
moyen et ceux du Pléistocène inférieur ne semblent pas par-
tager d’affinité de conformation forte. Ce résultat est en
désaccord avec l’étude phénétique portant sur la redéfinition
du taxon H. heidelbergensis [40] qui souligne la proximité
morphologique entre les fossiles afro-européens du Pléisto-
cène moyen et les fossiles du Pléistocène inférieur.

Cette discordance peut éventuellement être expliquée par
le fait que les conformations utilisées dans les analyses
constituent des approximations de la morphologie globale
des fossiles. Les limitations inhérentes à l’analyse d’un
échantillon de fossiles (e.g. nombre d’individus, état de
conservation) influent sur le choix des points repères qui
doivent réunir un maximum de fossiles et approximer de
façon cohérente le massif facial supérieur. Néanmoins, les
points repères sélectionnés permettent de déceler les princi-
pales tendances et différences au sein de notre échantillon
de comparaison, tant d’un point de vue taxinomique que
d’un point de vue morphologique. Les H. sapiens, les
H. neanderthalensis et les fossiles du Pléistocène inférieur
sont correctement séparés et les conformations associées à
ces groupes sont concordantes avec les descriptions morpho-
logiques réalisées par de nombreux auteurs (e.g. [8,14,91]).
La discordance entre les résultats de cette étude et ceux obte-
nus à partir de l’analyse des caractères morphologiques du
massif facial supérieur [40] ne semble pas due à l’utilisation
des conformations et nous pouvons envisager une autre
explication. Certains auteurs considèrent que la morphologie
néandertalienne est moins spécialisée que la morphologie
moderne. La morphologie des Néandertaliens serait une
continuation d’un modèle « primitif » dont une partie
importante de la variabilité et de la particularité résulterait
d’un effet allométrique qui serait provoqué, en partie, par
la taille importante du cerveau des H. neanderthalensis
[126–129]. Au contraire, les H. sapiens semblent présenter
une architecture crânienne différente à la fois des Néander-
taliens et des fossiles d’H. erectus s.l. [126,128,130]. Nous
reprenons cette hypothèse pour interpréter les résultats de
cette étude :

– l’augmentation du volume cérébral serait en partie respon-
sable de l’architecture du massif facial supérieur
néandertalien ;

– néanmoins, cette architecture néandertalienne serait prin-
cipalement une « variation » allométrique d’une architec-
ture anatomique apparue avec les premiers représentants
de l’espèce H. erectus s.l. (c’est-à-dire dans cette étude :
KNM-ER 3733, D2700) ;

– la capacité cérébrale moyenne de 30 individus rattachés à
H. erectus .s.l. est de 973 cm3, tandis qu’elle s’élève à
1 206 cm3 pour dix individus du Pléistocène moyen
(Dali, Jinniu Shan, Petralona, Ndutu, SH4 et 5, Arago,
Kabwe 1 et Bodo) [37].

Par conséquent, il est possible d’envisager que l’augmenta-
tion du volume cérébral chez les fossiles du Pléistocène
moyen explique, en partie, l’affinité de conformation observée
entre ces fossiles et les Néandertaliens. Ces similitudes appa-
raissent de façon plus atténuée lors de l’analyse de caractères
morphologiques [40] du fait que nous ne considérons pas la
morphologie globale des spécimens. Néanmoins, cette hypo-
thèse n’est pas étayée par les régressions linéaires menées sur
les échantillons de comparaison. En effet, elles indiquent que
les différences de conformation observées entre les H. sapiens
et le reste de l’échantillon sont constitutives (c’est-à-dire
ces différences semblent caractéristiques de chaque groupe)
et ne proviennent pas d’un effet d’allométrie, mais elles
montrent aussi que les fossiles du Pléistocène inférieur et les
H. neanderthalensis présentent des différences de conforma-
tion constitutives (Fig. 4a, et contra [126]). Ces résultats res-
tent difficiles à interpréter du fait du nombre réduit d’individus
utilisé pour le calcul des régressions. Un approfondissement
de cette question est nécessaire afin de mieux appréhender
les différences d’architecture entre H. neanderthalensis,
H. sapiens et fossiles du Pléistocène moyen.

Implications pour le taxon H. heidelbergensis

Les résultats issus des analyses par morphométrie géomé-
trique des conformations des fossiles du Pléistocène
moyen sont globalement concordants avec la révision
d’H. heidelbergensis proposée sur le massif facial supérieur
[40], et nous pouvons répondre aux questions soulevées en
début d’article :

– tout d’abord, la conformation du massif facial supérieur
des spécimens africains (Bodo et Kabwe 1) et européens
(SH5, Arago XXI et Petralona) du début du Pléistocène
moyen est compatible avec leur regroupement au sein
d’un unique taxon comme cela a été proposé sur la base
de ressemblances morphologiques [40]. Ce taxon peut
être désigné par le nomen H. heidelbergensis [1] du fait
des affinités morphologiques mises en évidence entre la
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mandibule de Mauer (holotype de l’espèce) et le spécimen
mandibulaire AT-888 de la Sima de los Huesos [24,41]
associé au massif facial du spécimen SH5 ;

– cette espèce serait composée de fossiles africains et euro-
péens du Pléistocène moyen, ce qui n’étaye pas l’hypo-
thèse de l’existence de deux lignées distinctes dès le début
du Pléistocène moyen : la première menant auxH. sapiens
pour les Africains et la seconde aux H. neanderthalensis
pour les Européens [14,15,18,20–26,131]. La conforma-
tion des fossiles africains Bodo et Kabwe 1 et des fossiles
européens SH5, Arago XXI et Petralona est intermédiaire
entre la conformation des Hommes anatomiquement
modernes et des Néandertaliens. Par conséquent, nous
sommes tentés de soutenir l’hypothèse d’une espèce
H. heidelbergensis afro-européenne, ancestrale aux
H. sapiens et aux H. neanderthalensis [4,5,7–10,40] ;

– enfin, nous ne pouvons pas confirmer une éventuelle
extension de l’espèce H. heidelbergensis à l’Asie [38,39]
du fait des différences importantes de conformation entre
les spécimens asiatiques de notre étude (Dali et Jinniu
Shan) et les fossiles africains et européens.

Conclusion

Les résultats de l’analyse par morphométrie géométrique du
massif facial supérieur des fossiles du Pléistocène moyen
confirment de façon globale le test de la validité du taxon
H. heidelbergensis sur les caractères morphologiques du
massif facial supérieur présenté dans ce volume [40].

Premièrement, nous pouvons identifier chez les fossiles du
Pléistocène moyen deux types de conformations différentes.
Il est tentant de les interpréter comme deux phases distinctes
de l’évolution du genre Homo au Pléistocène moyen [40] : la
conformation des fossiles du Pléistocène moyen tardif, qu’ils
soient africains (Jebel Irhoud 1) ou asiatiques (Dali et Jinniu
Shan), est proche de celles desH. sapiens alors que la confor-
mation des fossiles du début du Pléistocène moyen (SH5,
Arago XXI, Petralona, Bodo et Kabwe 1) montre des simili-
tudes fortes avec celles des H. neanderthalensis. Néanmoins,
la conformation de ces fossiles afro-européens du Pléistocène
moyen présente des caractéristiques propres [49,50] qui la
distinguent des conformations des autres groupes considérés
dans l’étude. Ce résultat est cependant en désaccord avec
l’étude de Vialet [29] qui met en évidence deux lignées dès
le début du Pléistocène moyen : les spécimens européens
ATD6 69 et Arago 21 menant aux H. neanderthalensis,
quand les fossiles européens SH5 et Petralona, africains
Bodo et Kabwe 1 et le spécimen asiatique Yunxian mène-
raient aux H. sapiens.

Deuxièmement, les similitudes de conformations entre les
spécimens africains et européens du début du Pléistocène
moyen supportent l’hypothèse d’un taxon afro-européen au

Pléistocène moyen distinct des autres espèces fossiles iden-
tifiées au Pléistocène. Ce taxon peut être désigné par le
nomen H. heidelbergensis puisqu’il regroupe des fossiles
de la Sima de los Huesos et de la Caune de l’Arago, dont
certains spécimens mandibulaires (respectivement AT-888 et
AR II et XIII) ont déjà été associés à la mandibule de Mauer
sur la base de similitudes morphologiques [22,24,41,132].

Enfin, le regroupement de fossiles africains et européens,
dont les conformations du massif facial supérieur sont inter-
médiaires entre celles des Hommes anatomiquement moder-
nes et des Néandertaliens, semble renforcer l’hypothèse d’une
espèce H. heidelbergensis ancestrale aux H. sapiens et aux
H. neanderthalensis [4,6,7,40,41]. Cette hypothèse est
notamment soutenue par l’étude d’Harvati et al. [50] qui
proposent une séparation des populations africaines et euro-
péennes du Pléistocène moyen après 450 ka (contra [29]).

Si les questions soulevées dans cet article ne sont pas
complètement résolues, la morphométrie géométrique appli-
quée à des problématiques taxinomiques [43,44,47,50] a
montré son utilité et sa complémentarité avec des méthodes
plus classiques (e.g. analyse phénétique de caractères mor-
phologiques codés). Nous avons confirmé la spécificité des
fossiles afro-européens du Pléistocène moyen, mais aussi,
nous avons montré leur proximité morphologique avec les
Néandertaliens qu’il s’agisse des spécimens européens ou
africains. Des études complémentaires sont nécessaires afin
de poursuivre la caractérisation des fossiles du Pléistocène
moyen et de contribuer au débat sur H. heidelbergensis.
Notamment, l’application de nos méthodes à la calvaria
des fossiles du Pléistocène moyen nous permettra de
confronter nos résultats avec les nombreuses publications
[44,49] réalisées sur la partie du crâne la plus représentée
dans l’enregistrement fossile.
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