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MORPHOGENESE DU CRANE DES PRIMATES :

Analyse factorielle. Implications taxinomiques.
Place et redéfinition du genre Homo.

par N. PETIT-MAIRE et J. F. PONGE

RESUME. — Une analyse factorielle de crines de Primates décrit la variation totale de

l'ordre a partir de la croissance post-natale et la position de quelques spécimens fossiles par
rapport 4 la morphologie crinienne d’espéces actuelles.

ABSTRACT. — Factorial analysis of Primate crania describes total variation of the order

throughout postnatal growth and position of some fossil specimen relative to present species
cranial morphology.

La conception biologique (E. Mayr, 1974 ; J. Huxley, 1963 ; Tintant,
1970) nous semble depuis longtemps la seule capable de fournir une classi-
fication valable des espéces actuelles et fossiles. Elle permet, en effet, de
considérer I'évolution, a l'intérieur d’'un méme phylum, non plus comme un
défilé de types successifs (toujours plus nombreux & mesure que 1'on décou-
vre de nouvelles variations), mais comme un déplacement progressif de la
variabilité. Tous les travaux effectués selon cette orientation (1) ont fait
ressortir la difficulté et, trés souvent, I'arbitraire ou la vanité des coupures
taxinomiques multiples souvent effectuées, en paléontologie comme en
anthropologie, au travers d'espaces de variation normaux.

Depuis 1957, nous avons essayé d’observer la variabilité de tous les
Primates, actuels et fossiles, de la naissance a I'age adulte des individus.
Nous avons d’abord employé des méthodes graphiques bi-dimensionnelles,
puis sommes passés a des analyses multifactorielles. Pour ces derniéres, il
nous a fallu faire divers essais méthodologiques afin de trouver le type d’ana-
lyse le plus apte a traduire & travers le temps de croissance (ontogenése) et le
temps géologique (phylogenese), des phénomeénes aussi diversifiés que ceux
décrivant tout I'ordre des Primates.

(1) Citons en particulier les recherches de W. W. Howells sur le crine humain actuel (1973)
et celles de J. Chaline (1977) sur les Australopitheques.
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Aujourd’hui, nous pensons pouvoir enfin regrouper en une seule ana-
iyse la variation ontogénique (a partir de la naissance) et évolulive des
Primates. Il est évident que nos séries actuelles n’ont pas toujours de valeur
statistique ; elles se réduisent aux individus mesurés dans certaines collec-
tions d’Europe occidentale : Paris, Tervuren, Zurich, Londres (1), Franc-
fort (2). Les nouveau-nés et les spécimens juvéniles sont rares. Quant aux
fossiles, nous sommes, hélas, encore trés loin de pouvoir connaitre leur
variabilité ; de plus, nous n’avons pas toujours disposé¢ des mensurations
nécessaires a leur inclusion dans analyse, et laisserons a leurs auteurs le
soin de les y introduire en donné¢es supplémentaires.

Cependant, étant donnée I'étendue de I'ensemble zoologique considéré
el, nous le verrons, la netteté des sous-ensembles révélés, il semble que I'ap-
port de nouveaux spécimens (actuels) ne changerait rien a leurs configura-
tions, ni aux interprétations que 'on a pu en faire.

METHODES

Echantillonnage. Composé de Primates des deux sexes, de la nais-
sance a I'age adulte, il a ét¢ déerit dans nos travaux antérieurs (en particulier
1971). Nous ne reviendrons ici ni sur sa composition ni sur ses défauts (trop
petit nombre d’individus juvéniles en particulier).

La méthode d’analyse faclorielle ulilisée est Tanalyse des correspon-
dances (Cordier, 1965 ; Benzecri el al., 1973 ; Lebarl el Fénelon, 1973). Son
principe ne sera pas exposé ici: il a également déja été largement décrit
dans nos travaux antérieurs (1972, 1974). Cependant, un certain nombre
d’innovations ont été apportées :

Dédoublement des variables : si I'on effectue une analyse portant sur
les 12 variables effectivement mesurées, chaque poinl représentant une
mesure (sur le graphique établi & I'aide des coordonnées factorielles) est
situé a proximité des individus pour lesquels celte mesure présente la plus
forte valeur. Par conséquent, on ignore ol se trouvent les individus chez
lesquels celte méme mesure a une faible valeur. Or, en biométrie, forte
valeur et faible valeur jouent un role symétrique et ont autant d’importance
I'une que 'aulre ; il est done logique de dédoubler chaque variable en lui

adjoignant une mesure (ui varie en sens inverse : soit I'inverse ' — [ so1t
un complément ' = C —— [. C’est cette derniére solution qui est conseillée,

car on démonlre que, dans ce cas, les points représentalifs de la mesure [
et de la mesure I sont opposés par rapport & I'origine, ce qui facilite 'inter-
preétation.,

On peut objecter & ce procédé le fait que le premier facteur issu de
I'analyse (mis a part le facteur trivial) sera un facteur de taille, opposant

(1) La plupart des fossiles analysés ont été mesurés par M. C. Chevillard, sur les indi-
cations des auteurs, au British Museum of Natural History, Londres.
(2) Par ordre d'importance des séries examinées.
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par exemple les pelits eranes et les grands cranes, ce qui est, somme toute,
banal. Or, justement, c’est I'un des phénomeénes que nous voulons mettre
en ¢vidence, el 'on sail quelle importance revét la tlaille générale du criane
dans I'évolution des Primates et 'apparition des Hominidés,

Données manquanles : 11 a ¢té possible d’introduire, dans 'analyse, des
individus sur lesquels les 12 mesures n’ont pu étre relevées (ce qui esl souvent
le cas chez les fossiles Irés incomplets). Cest la méthode exposée par
Benzeeri (1973) qui a ¢té utilisée, quoique légérement adaptée. Benzecri
propose de remplacer chaque donnée manquante par le produit de la ligne
et de la colonne dans la malrice des données initiales, puis de faire une
analyse sur une telle matrice. A I'aide des premiers facteurs extrails (ceux
qui sont interprétables, deux ou lrois selon les cas) el en utilisant 1la formule
de reconstitulion des données, on reconstruit une matrice de départ, sur
laquelle on fait une nouvelle analyse, etc... On observe que le phénoméne
est convergent et aboulil done & une valeur d’équilibre qui correspond & la
meilleure simulation possible (compte tenu du profil des aulres mesures
efTectuces).

Dans le cas présent, un tel procédé est permis, étant donné la forte
corrélation existant entre certaines variables (3 ou 4 mesures suffisent
presque a caractériser un criane) el le fait que I'introduction d’individus
nouveaux ne changera pas complétement les résultats de 'analyse puisque
Fon a déja des cranes entiers de tous les groupes de Primates.

Les individus correspondant & ces crines incomplets ont éLé placés en
variables supplémentaires, afin de faire I"économie de toutes les diagonali-
salions (recherche des valeurs et vecteurs propres) nécessaires a la conver-
gence. Cela est possible. car on peut supposer ici que l'introduction d’un
individu nouveau ne change pas la position des autres. D’ailleurs, 'efficacité
de la méthode a été vérifice aisément a I'aide des espéces pour lesquelles on
disposait de cranes complets et de cranes incompletls : leur position est
identique.

Les variables homologues ulilisées ont ¢té désignées par des analyses
discriminantes entre les 45 mensurations prises au départ (1972). Elles sont
au nombre de 12 et suffisent & définir la variation et a exprimer les diffé-
rences craniennes entre toutes les especes de I'Ordre. Il s’agit des données
suivantes :

Largeur bi-pariétale maximale.
Largeur frontale minimale.
Largeur bi-stylo-mastoidienne.
Largeur bi-auriculaire.

— Largeur du palais.

— Largeur bi-zygomalique.

— Hauteur basion-bregma.

- Hauteur nasion-prosthion.

- Longueur nasion-opisthocranion.
Longueur basion-nasion.

-— Longueur basion-prosthion.
Longueur du palais.
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Les mensurations ont ¢été prises selon les techniques classiques, &
I'exception des longueur et largeur du palais, mesurées selon la méthode
définie en 1961 par I'un de nous.

REsuvLTATS

Le graphique 1 présente les résultats de 'analyse pour les deux premiers
axes factoriels qui déerivent 97,5 9 de la variation (il semble donc inutile de
considérer les autres axes qui ne refletent plus que des varialions indivi-
duelles). L’axe 1 traduit surtout le format crinien, tandis que I'axe 2 refléte
le degré de développement facial relatif.

Avant de décrire rapidement et de tenter quelques interprétations de
ce graphique, rappelons & nouveau que toutes nos observations ne concer-
nent que la partie de la morphologie cranio-faciale qui peut étre exprimée
biométriquement. La morphologie des régions auditive et nasale ainsi que
celie des dents, si importante dans la différenciation des Primates, ne sont
pas exprimées ici : il faudrail un autre type d’analyses pour tenir compte
a la fois des caracteres descriplifs et des caractéres mesurables. Cependant,
il est logique de penser que, dans 'architecture cranio-faciale, les corrélations
morphologiques sont trés serrées et que nous possédons quand méme, dans
ce lype d’é¢tude, un reflet indirect des caractéres non mesurés.

Primates actuels.

E. Simons (1972) a fortement souligné les limites et les dangers présentés
par la construction d’arbres phylogénétiques : absence d’une troisiéme
dimension graphique, absence de données sur la variation des populations
fossiles (et non des individus, nous revenons a la conception biologique de
Iespéce), nécessité de désigner des ancétres directs ou de multiplier des
rameaux, « effet graphique » d’orientation de I'évolution di 4 la position
des branches, etc...

L’arborescence qui apparait sur le graphique 1 n’a pas été construite
arbitrairement : elle est le résultat direct de I'analyse factorielle et repré-
sente des axes de croissance relalive. L’ensemble des individus analysé se
divise en au moins 4 groupes trés nets, séparés par des hiatus, mais tous
reliés a la base. Cela traduit la différenciation progressive du crane au cours
de l'ontogeneése post-natale, démonstration des lois de Von Baer et des pro-
cessus d’interaction format-forme. Les pentes caractéristiques de chaque
famille (ou super-famille) traduisent les adaptations ou les tendances évolu-
tives du crane propres au groupe. Nous ne reviendrons pas sur ce sujet déja
largement traité (Petit-Maire, 1957, 1966, 1967, 1970, 1971).

Les fails les plus frappants sont, au niveau général :

— La similitude morphologique de tous les « petils cranes », adultes ou
juvéniles, la variabilité augmentanl avee le format (lois de Von Baer et
de Cope). Les variations importantes de forme ne sont donc possibles qu’a
partir d’'un certain format, en deca duquel elles sont négligeables. L’origine
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des Prosimiens et des Simiens est la méme el proche de la position des Insec-
tivores. Pour ces derniers, nous ne disposons que d’individus adultes mais
la localisation des plus petits formats indique que la droite de eroissance
rejoint la base du tronc commun.

— L’allongement progressif du temps de croissance des espéces dans
le gradienl morphologique Prosimiens-Cercopithécidés, Pongidés, Hominidés
(A voir ce graphique, I'on peut se demander ce qui se passerait si chaque
espece actuelle grandissait en suivant la loi d’allométrie).

L'importance des hiatus entre les familles chez les Simiens, cela a
partir d’un stade de croissance correspondant & I'apparition des deux pre-
miéres molaires permanentes (Petit-Maire, 1966, etc...), contrastant avec
'imbrication des variations des Prosimiens. Souvenons-nous a ce propos de
la théorie émise par Goodman (1972) : le placenta épithéliochorial des Pro-
simiens favoriserait — par ses échanges plus réduits avec le sang maternel —
la conservation des mutants et élargirait ainsi la variabilité des espéces.

La confusion des Cébidés et des Cercopithécidés de grand format.
Les Cailithricidés semblent plus Prosimiens que Simiens, mais cela peut
n’étre que la conséquence de leur petit format. Biegerl (1963) a déja souligné
le danger d’interpréter de méme maniére des spécimens de tailles différentes.
Hershkovilz (1970) remarquait que, chez les Platyrhiniens, les proportions
cranio-faciales semblaient gouvernées par le format absolu. Le graphique 1
monlre Pexactitude de cette observation.

Quelques cas particuliers ont retenu notre attention.

Le Tarsier se trouve & la « racine » de la divergence Primates-Insecti-
vores, aux cotés des Cheirogaléinés. Sa petite taille est sans doute responsable
de cetle position. N'oublions pas les limites de cette étude qui, dans le cas
précis, ne tient compte ni de la placentation, ni des caractéres évolués de la
région nasale.

Sur le graphique, la succession Chéirogaléinés-Lémuriformes-Lorisi-
formes est en faveur de I'inclusion des Chéirogales dans les Lémuriformes.
Cependant la proximité des variations chez les Prosimiens et leur intrication
fréquente nous permet d’appuyer ici Hoffstetter (1974) qui emploie le terme
de « unsubstantiated » au sujet de la division classique en Lémuriformes
et Lorisiformes.

Propithecus présente un cas curieux, le seul observé, de dédoublement
de la variation dans un méme genre. Nous y reviendrons dans un article
ultérieur sur les seuls Prosimiens.

Daubentonia est a la frange de la variation des Cercopithécidés, parmi
les plus petits Cercopitheques : la forme globuleuse de son crine esl respon-
sable de cetle position, puisque ses caractéres aberrants de type rongeur ne
sont pas pris en considération ici. En I'absence de eranes juvéniles et de
spécimens fossiles, Daubentonia reste difficile a interpréter.

Les Hylobatidés, nous I'avons déja vu a plusieurs reprises (Pelit-Maire,
1966 a 1974), se placent parmi les Cercopithecoidea, a la frange du nuage
correspondant aux plus faibles valeurs faciales du groupe. Un hiatus tres
marqué les sépare des Pongidés. Cette position cranio-faciale n’est contredite
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ni par la morphologie du reste du squelelte (posture) ni par la paléontologie
(Ankel, 1965).

Homo, représenté ici par des individus de populations trés diverses
(Australiens, Européens, Mélano-africains, Mongols, Tasmaniens) est homo-
géne el peut étre défini & nouveau (Petit-Maire, 1966) comme le Primate dont
la croissance est la plus longue, caractérisée par une augmentalion préfé-
rentielle des largeurs et des hauteurs criniennes.

Les Primates fossiles.

Nous avons déja souligné les carences de notre ¢échantillon qui est bien
loin de comporter tous les Primales connus et-encore plus loin d’étre repré-
sentatif des populations fossiles. D’ailleurs, seuls quelques spéeimens ont
pu étre intégrés a 'analyse, a titre d’exemple : ceux qu’on a pu mesurer sur
les picces originales des eollections d’Europe oeccidentale. Cependant, leur
position relativement a la variation des especes actuelles, prise comme toile
de fond. est significative. Nous souhaitons que les divers inventeurs de fos-
siles replacent leurs trouvailles dans le cadre de ce travail qui n’est pas fait
pour demeurer statique, mais pour étre constamment complété, jusqu’a ce
qu'un nombre suffisant de piéces, jeunes et adultes, puisse étre considéré
comme représentant la variation des populations fossiles. Ce n’est qu’alors
qu’il sera possible de tirer de tels abaques des conclusions phylogénétiques
solides. En attendant ce jour, nous pouvons faire ici quelques constatations
morphologiques :

Aucun fossile, & quelques rares exceplions pres, ne se trouve « mal placé »
par rapport & leur classification généralement acceptée.

Le rapprochement des Néerolémurs des phosphorites du Querey avee
les Tarsiers est nel. Chez Adapis parisiensis et Adapis magnus les différences
de formes sont elfacées, chez les individus de petite taille, par le format
réduil ; ils se placent aux cotés de Pronyclicebus qui n’est pas plus prés des
Tarsioides que les aulres Adapinés (donnant ainsi raison a4 Simons contre
Stehlin et Gregory). Smilodectes est, lui, un peu plus proche de « I'axe »
insectivore.

Dans les Lémurs, la position d’Archeolemur concerétise 'opinion de
Forsyth-Major (1900), le placant & mi-chemin entre Cébidés et Cercopi-
thécidés par son net raccourcissement facial. Le gigantisme de Megaladapis
est, bien entendu, exceptionnel, dans le prolongement de I'axe des Lémurs.
Mesopropithecus pithecoides est un Propithecus de plus grand format. Ces
deux derniers cas illustrent le phénomeéne déerit par de Beer comme
« I'hypermorphose » et que nous retrouverons, chez les Néandertaliens,
dans des proportions légeres, comparables a celles de Mesopropithecus par
rapport a Propilhecus.

Aegyptopithecus zeuxis, selon Simons « le lien unissant les Primates
primitifs du Paléocéne-Eocéne aux anthropomorphes du Miocéne d’Afrique
de I'Est » et classé par lui (1972) dans les Hominoidea, est un spécimen treés
important que nous sommes heureux d’avoir pu analyser ici. Il est logique
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que son long museau prognathe et son pelit crane cérébral le placent entre
Lemur et Propithecus. Simons a souligné, par opposition a sa denture tres
évoluée, Paspect presque Lémurien de son criae eérébral, plus pelil que celui
de n’'importe quel singe actuel. Ces faits sont parfaitement illustrés sur le
graphique 1 qui donne la position exacte des spécimens fossiles par rapport
a la variation des espeéces acluelles.

Simopithecus se classe bien parmi les plus grands babouins.

Ne revenons pas sur la position d’Australopithecus, déja commentée
dans d’autres travaux (1966, etc...) qui avaient, en ¢tude bi-dimensionnelle,
montré le méme résultat : A, robustus se trouve parmi les grands chimpanzés
males ou les jeunes gorilles, A. africanus parmi les jeunes gorilles el les
chimpanzés femelles. Il pourrait done s’agir, en ce qui concerne ces carac-
téres cranio-faciaux, d'une différence spécifique ou bien, ¢’est peul-étre plus
plausible, d’'un simnle dimorphisme sexuel. Chaline (1977) vient de montrer
qu’il en allait de méme pour la denture. Il aurail été trés intéressant de
porter H. habilis sur ce graphique, malheureusement nous ne disposons pas
des mesures nécessaires.

Les Néandertaliens sonl dans I'axe de la variation humaine actuelle mais
la dépassent un peu par leur plus grand format (hypermorphose).

INTERPRETATIONS ET CONCLUSIONS

I1 est évidemment tres difficile de passer d'une ¢tude morphologique a
la phylogénése, en raison du trop petit nombre de cranes fossiles inclus et
du fait que la recherche se limite a4 un seul ensemble osseux. Cependant des
faits se dégagent.

11 est visiblement certain qu’'un grand format offre des possibilités évo-

lutives meilleures qu'un pelit format, probablement parce que la croissance
des especes est plus longue et permet des « réglages » plus diversifiés. Cetle
observation peut d'ailleurs étre présentée inversement : les espéces qui ont
suivi, & partir du « moule morphologique » commun a tout I'Ordre, I'évolu-
tion la plus diversifiante 'ont fait en parlie par le biais de I'allongement de
leur temps de croissance et, ainsi, de possibilités plus nombreuses de modifier
ses rythmes. Ces réglages du temps d’action des génes commandant le déve-
loppement de telle ou telle structure peuvent étre plus ou moins fins et ne
supposent aucune des mutations brutales que l'on a parfois imaginées &
l'origine des processus de spéciation.
En l'absence d’'une troisiéme dimension verticale sur notre graphique (le
temps géologique onl se placent les fossiles), il est malaisé de se représenter
des axes d'évolution semblables a4 ceux qui apparaissent pour I'ontogénése.
[’existence d’'un trone commun est, malgré tout, bien visible. Les « branches »
qui s’en sont détachées ne pourront étre définies avee cerlitude, nous 'avons
déja dit, que lorsque nous pourrons inclure dans des analyses de ce type,
non seulement des individus fossiles mais, comme pour les fins de phylums
acluels, des populations fossiles.
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