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Introduction 
 

 Notre étude s’inscrit dans le cadre de l’histoire évolutive des hominines du Pléistocène 

moyen en Afrique et en Europe. Cet espace géographique a joué un rôle primordial dans 

l’émergence des lignées d’Homo neanderthalensis et d’Homo sapiens, dont l’ancêtre commun 

le plus récent aurait vécu en Afrique vers 600 ka (Mounier et Mirazón-Lahr, 2016 ; Meyer et 

al., 2016 ; Schlebusch et al., 2017). 

 Le Pléistocène moyen se caractérise par un climat fortement contrasté, avec notamment 

un interglaciaire long (SIO 11) suivi d’une rude période glaciaire (SIO 10) et des épisodes plus 

instables (SIO 9, 8, 7), qui semble avoir favorisé la mobilité des différentes populations 

d’hominines (Lahr and Foley, 1998 ; Braüer, 2008). Cette instabilité climatique serait à 

l’origine d’une importante discontinuité démographique en Europe, marqué par des épisodes 

de migration vers le Nord pendant les interglaciaires et des périodes glaciaires durant lesquelles 

n’auraient subsistées que les populations du Sud de l’Europe et du Levant, ces régions servant 

de zone refuge (Dennell et al., 2011). En Afrique, les épisodes de migration, favorisant les 

interactions entre populations au sein du continent et en dehors, seraient également liés à des 

facteurs climatiques et démographiques (deMenocal, 2011 ; Mirazón-Lahr, 2016 ; Scerri et al., 

2018, 2019). Cela pourrait en partie expliquer la variabilité morphologique des hominines de 

cette période, qui présentent une mosaïque de caractères plésiomorphes et dérivés, et la 

difficulté de déterminer leur taxonomie (Stringer, 1983 ; Arsuaga et al., 1997a, 2014 ; 

Rightmire, 1998, 2008 ; Hublin, 2001 ; Mounier, 2009, 2011 ; Tattersall, 2011 ; Mounier et 

Caparros, 2015). 

 Par ailleurs, des études génétiques mettent en exergue l’existence de contacts entre 

populations européennes et africaines au PM supérieur. Les études de Posth (2017) et de Petr 

et collègues (2020) montrent que des flux géniques venus d’Afrique ont remplacé l’ADNmt et 

le chromosome Y des populations européennes entre 450 et 100 ka. Ces données peuvent être 

rapprochées de données archéologiques, qui semblent indiquer notamment qu’une culture 

associée à l’Acheuléen a été introduite via le détroit de Gibraltar il y a environ 350 ka dans la 

péninsule ibérique (Sharon, 2011 ; Santonja et al., 2016). De même, la découverte de sites du 

Paléolithique inférieur dans l’archipel grec semble montrer l’existence probable d’une voie de 

migration le long des littoraux du bassin méditerranéen jusqu’au Sud de l’Europe (Tourloukis 

et Harvati, 2018). Une étude de morphométrie géométrique réalisée par Mounier et Mirazón-

Lahr (2019) montre également qu’Irhoud 1 est le spécimen qui présente le plus d’affinités avec 
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les Néandertaliens, parmi les spécimens placés à la base de la lignée d’H. sapiens (Hublin et 

al., 2017). Au vu de leur morphologie, de leur datation et de leur position géographique, il est 

probable que les fossiles de Jebel Irhoud soient issus d’une population dont certains membres 

se seraient hybridés avec une population européenne au Pléistocène moyen (Mounier et 

Mirazón-Lahr, 2019).  

 Ainsi, ces nouvelles données génétiques, paléoenvironnementales et archéologiques 

suggèrent une évolution humaine en Afrique et en Europe plus complexe au Pléistocène moyen. 

Les spécimens du Pléistocène moyen représentent-ils un groupe homogène ? Est-il possible de 

mettre en exergue leurs relations phylogénétiques ? Peut-on déceler des tendances évolutives 

au sein de ce groupe ? Pour tenter de répondre à ces questions, nous avons réalisé une étude de 

morphométrie géométrique sur un échantillon de crânes du Pléistocène moyen le plus exhaustif 

possible, de manière à quantifier la variabilité morphologique de la calvaria des hominines de 

cette période et proposer des hypothèses évolutives à l’aune de ces nouvelles données. Nous 

utilisons 636 landmarks, disposés sur l’ensemble de la calvaria des spécimens de notre 

échantillon. Cela permet de capturer la morphologie des calvarias de façon très fine, ce qui n’a 

pas été fait auparavant pour cette problématique.  
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I. Matériel et méthodes  
 

1. Composition de l’échantillon  
 

Notre échantillon se compose de 55 spécimens répartis en 4 groupes déterminés a priori 

qui rassemblent des individus du genre Homo du Pléistocène inférieur à l’Holocène provenant 

d’Afrique et d’Europe (Tabl.1). Le groupe des Homo neanderthalensis se compose de 11 

individus. Ils se répartissent sur une large aire géographique, de Gibraltar à l’Ouest au Moyen-

Orient à l’Est, ainsi que sur une large période chronologique qui s’étend sur environ 200 ka, du 

Pléistocène moyen à environ 40 ka. Le groupe des Homo sapiens comporte 10 spécimens 

fossiles datés de la transition Pléistocène moyen – Pléistocène supérieur à la fin de la dernière 

période glaciaire, ainsi que 15 individus de l’époque actuelle. Ces derniers se composent de 11 

individus africains qui proviennent de l’ensemble du continent, et de 4 individus provenant de 

populations du Nord et du Sud de l’Europe (Tabl.1). Nous avons choisi les spécimens 

historiques de manière à obtenir, autant que possible, un nombre égal d’individus des deux 

sexes. Le groupe des H. sapiens et celui des Néandertaliens ont été définis en fonction de 

l’attribution taxonomique des individus. Ils ont été sélectionnés de manière à représenter la 

variabilité morphologique la plus importante possible. Le groupe des Homo du Pléistocène 

inférieur (HPI) se compose de 9 individus, attribués aux taxons Homo habilis (Leakey et al., 

1964), Homo georgicus (Gabounia et al., 2002) et Homo ergaster (i.e. Homo erectus en 

Afrique ; Stringer, 1984).  

Les hominines du Pléistocène moyen (HPM) regroupent 10 spécimens dont l’attribution 

taxonomique fait débat du fait de leur importante variabilité morphologique (Stringer, 1983 ; 

Arsuaga et al., 1997a, 2014 ; Rightmire, 1998, 2008 ; Hublin, 2001 ; Mounier, 2009, 2011 ; 

Tattersall, 2011 ; Mounier et Caparros, 2015). Le groupe du Pléistocène moyen a donc été 

déterminé suivant la chronologie des spécimens, qui s’échelonnent sur toute la période. Il est à 

noter qu’entre environ 600 ka et 250 ka, peu de fossiles possèdent une calvaria complète. Les 

spécimens qui composent ce groupe sont donc les individus les mieux conservés de 

l’enregistrement fossile pour cette période.  
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Spécimen Site Chronologie Référence Institution 
Modèle 

3D 

Hominines du Pléistocène inférieur 

KNM-ER 1470 Koobi Fora, Kenya ~ 1.8 Ma Gathogo and Brown, 2006 NMK PH 
KNM-ER 1813 id. ~ 1.65 Ma id. NMK PH 
KNM-ER 3733 id. ~ 1.63 Ma Lepre and Kent, 2015 NMK PH 
KNM-ER 3883 id. 1.6 - 1.5 Ma id. NMK PH 
KNM-WT 15000 Nariokotome, Kenya ~ 1.53 Ma Ruff et al., 1993 NMK PH 
D 2700 Dmanisi, Géorgie 1.81 ± 0.03 Ma Garcia et al., 2010 IPH PH 
D 2282 id. id. id. IPH PH 
D 3444 id. id. id. UF PH 
D 4500 id. id. id. UF PH 

Hominines du Pléistocène moyen 

Petralona Petralona, Grèce 250 - 150 ka (?) Grün, 1996 IPH PH 

SH5 
Sima de los Huesos, Atapuerca, 

Espagne 427 ± 12 ka 
Arnold et al., 2014 FD PH 

Ceprano Ceprano, Italie 385 - 430 ka Manzi et al., 2010 US CT 
Elandsfontein Elandsfontein, Afrique du Sud ~ 600 ka (?) Klein et al., 2007 IMCT OP 
Kabwe 1 Kabwe, Zambie 299 ka ± 25 ka Grün et al., 2020 MH PH 
Bodo Bodo, Ethiopie ~ 600 ka Clark et al., 1994 FD PH 
LH 18 Laetoli, Tanzanie 200 - 300 ka Manega, 1995 TAZ CT 
KNM-ES 11693 Eliye Springs, Kenya  270 - 300 ka Bräuer et al., 2003 NMK PH 
Irhoud 1 Jebel Irhoud, Maroc 315 ± 34 ka Richter et al., 2017 IPH PH 
Irhoud 2 id. id. id. IPH PH 

Homo neanderthalensis 

Ehringsdorf H Ehringsdorf-Weimar, Allemagne ~ 230 ka 
Blackwell and Schwarcz, 

1986 
IPH PH 

Spy 1 Spy, Belgique ~ 36 ka Semal et al., 2008 IRSNB CT 
La Chapelle aux 
Saints La-Chapelle-aux-Saints, France 56 ± 4 - 47 ± 3 ka 

Grün and Stringer, 1991 MH CT 

La Quina H5 La Quina, France ~ 40 ka Frouin et al., 2017 MH CT 
Shanidar 1 Shanidar, Iraq 80 - 60 ka  Trinkaus, 1991 MH PH 
Neanderthal 1 Kleine Feldhofer Grotte, Allemagne ~ 40 ka Schmitz et al., 2002 MH PH 
Tabun C1 Tabun, Israël 122 ± 16 ka Grün and Stringer, 2000 MH PH 
Saccopastore 1 Saccopastore, Italie ~ 250 ka Marra et al., 2015 MH PH 
Monte Circeo I Guattari cave, Monte Circeo, Italie 52 ± 12 ka Grün and Stringer, 1991 MP CT 
Gibraltar 1 Forbes' Quarry, Gibraltar 95 - 55 ka Nathan, 2010 NHM CT 
La Ferrassie 1 La Ferrassie, France 54 ± 3 - 40 ± 2 ka Guérin et al., 2015 MH CT 

Homo sapiens 

Qafzeh 6 Qafzeh, Israël 130 - 90 ka Valladas et al., 1998 IPH PH 

Qafzeh 9 id. id. id. DC OP 
Skhūl V Skhūl, Israël 130 - 100 ka Grün et al., 2005 PM CT 
Pataud 1 Abri Pataud, France 28 - 26 ka Henry-Gambier et al., 2013 MH CT 
Předmostí III Předmostí, République Tchèque 27 - 25 ka Svoboda, 2001 MH PH 
Předmostí IV id. id. id. MH PH 
Cro-Magnon I Les Eyzies-de-Tayac, France 28 ka Henry-Gambier, 2002 MH CT 
Chancelade Chancelade, France 19 - 14 ka Barshay-Szmidt et al., 2016 MH PH 
NK 2 Nazlet Khater, Egypte 38 ± 6 ka Crevecoeur et al., 2009 IC* CT 
Hofmeyr 1 Hofmeyr, Afrique du Sud 36.2 ± 3.3 ka Grine et al., 2007 ELM PH 

Homo sapiens - Holocène 

Spécimen Origine Chronologie Sexe  Institution 
Modèle 

3D 

AF.23.0.109 Tanzanie 19e - 20e s. M DC CT 
AF.23.0.112 Tanzanie 19e - 20e s. F DC CT 
AfC-4973 Angola 19e - 20e s. M (?) MH PH 
AfC-9642 Gabon 19e - 20e s. F (?) MH PH 
Kh-1739 Afrique du Sud 19e - 20e s. M MH PH 
Kh-3436 Afrique du Sud 19e - 20e s. F MH PH 
Kh-20323 Afrique du Sud 19e - 20e s. M DC PH 
AfW-9538 Guinée  19e - 20e s. F MH PH 
AfW-9543 Guinée  19e - 20e s. M MH PH 
AfN-18451 Maroc 19e - 20e s. M MH PH 
AfN-18464 Maroc 19e - 20e s. F (?) MH PH 
Eu-12158 Grèce 19e - 20e s. F MH PH 
Eu-33102 Grèce 19e - 20e s. M MH PH 
Eu.26.00.2 Allemagne 19e - 20e s. M DC CT 
Eu.26.00.1 Allemagne 19e - 20e s. F DC CT 

      
Tableau 1. Spécimens utilisés dans notre étude. Les fossiles originaux apparaissent en gras. PH : photogrammétrie ; CT : scanner 

3D ; OP: scanner optique. MH : Musée de l’Homme, Paris ; NMK : National Museums of Kenya, Nairobi ; IPH : Institut de 

Paléontologie Humaine, Paris ; DC : Duckworth Laboratory, University of Cambridge ; FD : Laboratoire départemental de 

préhistoire du Lazaret, Fort de la Drette ; NME : National Museums of Ethiopia, Addis Abeba ; MP : Museo Pigorini, Rome ; NM : 

Natural History Museum, London ; ELM : East London Museum, Afrique du Sud ; IRSNB : Institut Royal des Sciences Naturelles 

de Belgique ; IMCT : Iziko Museum of Cape Town, Le Cap.  
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Nous avons mené notre étude sur des modèles en 3 dimensions réalisés par 

photogrammétrie ou à l’aide de scanners optique et 3D, à partir de moulages et d’originaux. Ils 

nous ont pour la plupart été fournis par A. Mounier (Tabl. en annexes). Nous avons par ailleurs 

modélisé les spécimens du site de Dmanissi (Géorgie) D4500 et D3444 à partir de moulages de 

l’Université de Ferrare, à l’aide du logiciel de photogrammétrie Agisoft Metashape®.  

Les données manquantes sur chaque spécimen (Tabl.1 en annexes) ont été estimées à 

l’aide de deux méthodes complémentaires. Nous avons d’abord utilisé la méthode du mirroring, 

qui consiste à estimer la position des points-repères manquants par symétrie bilatérale. Les 

données manquantes pour chaque individu ont ensuite été estimées à l’aide d’une Thin-plate-

spline (TPS), calculée à partir de la moyenne des configurations de chaque groupe. La TPS est 

déformée afin que les points-repères reconstruits s’adaptent au mieux à la conformation de 

chaque individu. Le mirroring et les TPS ont été calculées à l’aide du package Morpho 

(Schlager, 2013 ; version 2.8) du logiciel de programmation R (version 1.2.5033). 

 

2. Application de la morphométrie géométrique à notre échantillon 
 

Notre étude utilise la morphométrie géométrique, qui permet l’étude quantitative de la 

morphologie globale des fossiles. Celle-ci est décrite par les coordonnées de points-repères en 

2 ou 3 dimensions (i.e. landmarks). La disposition de points-repères sur l’ensemble de la surface 

de la calvaria permet de s’affranchir de l’étude de caractères morphologiques particuliers, à la 

différence par exemple de la morphologie comparée. En effet, c’est l’analyse qui va permettre 

de déterminer quelles sont les variables les plus significatives (Zelditch et al., 2004). De plus, 

cette méthode permet de prendre en compte la morphologie globale de l’objet d’étude et, par 

conséquent, de mettre en exergue des variations morphologiques qui passent inaperçues avec 

les méthodes classiques d’étude de la morphologie (Howells, 1973).  

Nous avons disposé 636 points-repères (Fig.1) sur les spécimens de notre échantillon à 

l’aide du logiciel Landmark IDAV (version 3.0.0.7) sur l’ensemble de la calvaria. 30 points-

repères correspondant à des points craniométriques (Fig.1 en annexes) définissent les patchs de 

semi-landmarks. Ainsi, 281 points-repères ont été posés sur le frontal, 243 sur les pariétaux et 

les temporaux ainsi que 112 sur l’occipital et la base du crâne.  
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À partir des coordonnées en 3 dimensions ainsi collectées, nous avons réalisé une 

analyse procruste généralisée (APG) (Gower, 1975). En séparant la forme de la taille, l’APG 

rend possible la quantification des différences de conformation (i.e. la forme sans la taille) des 

individus étudiés. Cette technique permet en effet de s’affranchir des composantes telles que la 

taille du spécimen ainsi que la position et l’orientation des points-repères, de façon à ne garder 

que leur conformation. Trois étapes sont nécessaires à sa réalisation.   

1) Les différentes configurations de points repères sont d’abord translatées puis 

alignées sur leurs centroïdes (i.e. centres de gravité, qui correspondent à la 

position moyenne des points repères de chaque spécimen).  

 

2) Elles sont ensuite mises à une même échelle par l’ajustement de leur « taille 

centroïde » (i.e. la racine carrée de la somme des distances des points-repères 

par rapport au centroïde).  

 

Figure 1. Vues de la disposition des landmarks sur la calvaria en norma facialis (a.), norma lateralis (b.), norma 
occipitalis (c.) et norma basilaris (d.). En noir sont figurés les points-repères correspondant aux points 
craniométriques (liste en annexes) qui ont servi à définir les patchs de semi-landmarks générés automatiquement 
(en rouge). 
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3) Enfin, les conformations sont alignées afin que la distance entre les points 

repères homologues soit la plus petite possible.  

 

Les conformations ainsi obtenues sont inscrites dans « l’espace de conformation » de 

Kendall, un espace non euclidien (Kendall, 1977). Compte-tenu de la complexité de cet espace 

pour des configurations comportant plusieurs centaines de points repères, il est nécessaire de 

les projeter dans un espace euclidien tangent à l’espace de Kendall pour observer les différences 

de conformation entre les spécimens (Mitteroecker et Gunz, 2009). Ces différences peuvent 

être représentées graphiquement à l’aide d’outils statistiques comme l’analyse en composantes 

principales (ACP). Elle permet de mettre en exergue les variations des données dans un nombre 

réduit de dimensions. L’ACP va donc nous permettre de visualiser les principales variations de 

conformation des spécimens de l’étude. Par ailleurs, nous avons estimé l’allométrie, « la 

relation statistique entre la taille et la conformation » (Mitteroecker et al., 2013), dans nos 

variables (Tabl.2). Les individus présentant des valeurs négatives ont tendance à être de plus 

petites tailles que les individus ayant des valeurs positives. L’influence de la taille sur la 

conformation est un phénomène biologique qui a aussi une signification dans l’étude des 

populations d’hominines (Maddux et Franciscus, 2009 ; Joganic et Heuzé, 2019). Nous avons 

donc fait le choix de ne pas enlever cette composante de nos données. 

 

Composante 
principale 

Régression linéaire conformation/ log(taille 
centroïde) 

R² ajusté p-value 

1 0,1828 0,0006658 

2 0,2006 0,0003583 

3 0,02056 0,15 

4 -0,01423 0,6247 

5 -0,01682 0,745 

6 -0,01335 0,5935 

7 -0,01775 0,8099 

8 -0,01637 0,7194 

 

 

Nous avons ensuite réalisé une analyse discriminante linéaire (ADL). Il s’agit de tester 

la cohérence des groupes des Homo neanderthalensis, des hominines du Pléistocène inférieur 

ainsi que des Homo sapiens fossiles et actuels, que nous avons définis a priori. Pour réaliser 

Tableau 2. Résultats de la régression linéaire des coordonnées procrustes des conformations sur leur taille 

centroïde pour les 8 premières CP. L’allométrie est significative sur les deux premières CP (avec p < 0,05). 
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l’ADL, le nombre de variables doit être inférieur au nombre d’individus du plus petit groupe de 

l’analyse. Le groupe des hominines du Pléistocène inférieur étant composé de 9 individus, nous 

avons utilisé les 8 premières composantes principales, qui représentent 80,12% de la variation 

totale de l’ACP.  

Le calcul des deux fonctions discriminantes (FD1 et FD2) permet la séparation des 

spécimens dans les trois groupes prédéfinis à partir des différences de conformations mises en 

évidences par l’ACP. La place théorique des spécimens de chaque groupe est ensuite testée à 

l’aide d’une validation croisée qui nous permet aussi d’évaluer la qualité de la discrimination 

entre les trois groupes prédéterminés. Les hominines du Pléistocène moyen sont ensuite ajoutés 

à l’analyse. Leur position par rapport aux groupes est donc calculée a posteriori à partir des 2 

fonctions discriminantes.  

Nous avons ensuite réalisé une ADL qui inclut le groupe des HPM a priori, en utilisant 

les mêmes variables, issues de l’ACP. Trois fonctions discriminantes ont été calculées, 

représentant respectivement 70,77%, 24,93% et 4,30% de la variance totale. Seules les deux 

premières fonctions sont cependant utilisées pour la représentation graphique des résultats de 

cette ADL.  

 Pour pouvoir effectuer une analyse discriminante, les données utilisées doivent être 

normales et les matrices de covariances des groupes prédéterminés doivent être homogènes. 

Nous avons d’abord testé la normalité de nos variables à l’aide du test de Mardia, qui évalue le 

coefficient d’asymétrie et la kurtosis, et de tests de Shapiro-Wilk. De manière que la distribution 

de nos variables soit normale, nous avons dû réduire le nombre d’individus dans le groupe des 

H. sapiens. Ainsi, les groupes utilisés dans l’analyse comportent des effectifs comparables (i.e. 

9 hominines du Pléistocène inférieur, 10 hominines du Pléistocène moyen, 11 Néandertaliens 

et 12 Hommes modernes). Nous avons dans un second temps réalisé un test M de Box de façon 

à vérifier l’homogénéité des matrices de covariance. Il s’agit donc rejeter l’hypothèse H₀ selon 

laquelle les matrices de covariance sont différentes. Enfin, nous avons réalisé un test de Levene 

de l’homogénéité des matrices de variance pour chaque variable (Brown and Forsythe, 1974). 

Pour les deux analyses, nous avons dû rejeter l’hypothèse H₀, selon laquelle les matrices de 

variance sont différentes.  

L’analyse procruste généralisée et l’analyse discriminante linéaire ont été réalisées avec 

R (version 1.2.5033), à l’aide du package Morpho (Schlager, 2013 ; version 2.8).



II. Résultats  
 

Nous avons réalisé l’analyse en composantes principales à partir des coordonnées issues de 

l’APG des 636 points repères que nous avons disposé sur chaque spécimen de notre étude.  

L’analyse a été réalisée sur l’ensemble des 55 spécimens de l’étude (Tabl. en annexes). Ils 

se divisent suivant les groupes que nous avons définis a priori, i.e. 9 hominines du Pléistocène 

inférieur (HPI), 11 Homo neanderthalensis (NEand), 10 hominines du Pléistocène moyen 

(HPM) et 25 Homo sapiens qui se répartissent en 10 spécimens fossiles (HSap) et 15 individus 

actuels (HMod) (Fig.2).  

 

1. Analyse en composantes principales  
 

Les 10 premières composantes principales (CP) de l’ACP représentent 84% de la 

variance totale. Les deux premières CP représentent quant à elles environ 56% de la variance 

totale, avec 45,7% pour la première composante et 10,2% pour la seconde (Tabl.2). C’est sur 

le plan formé par ces deux axes que les conformations des différents spécimens de notre étude 

sont projetées (Fig.2).  

 

CP  Valeur    % Variance  %Variance cumulée 

1 0,00284 45,72% 45,72% 

2 0,00063 10,22% 55,95% 

3 0,00041 6,68% 62,63% 

4 0,00029 4,61% 67,23% 

5 0,00025 3,99% 71,22% 

6 0,00022 3,61% 74,83% 

7 0,00018 2,85% 77,69% 

8 0,00015 2,43% 80,12% 

9 0,00014 2,24% 82,35% 

10 0,00012 1,88% 84,23% 

 

 

Tableau 3. Valeur propre, pourcentage de variance expliqué par chaque composante et variance cumulée pour 

les 10 premières composantes principales.  
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Les différences de conformations associées à la dispersion des spécimens le long de 

l’axe de la CP1 concernent principalement une extension de la calvaria vers le haut et vers 

l’avant pour les valeurs positives (Fig.2). La voûte crânienne s’étire au niveau du bregma et le 

frontal s’étend en hauteur au-dessus de la face. La structure supra-orbitale se gracilise (i.e. 

nasion et glabelle se positionnent sur le même plan). En largeur, la calvaria se développe médio-

latéralement, notamment au niveau du point le plus antéroinférieur de l’écaille du temporal. Par 

ailleurs, le processus zygomatique se gracilise et la crista supramastoidea au niveau de 

l’auriculare est moins marquée. Les parois des pariétaux sont légèrement divergentes et s’étirent 

au niveau de l’euryon. En longueur, la calvaria semble s’étendre vers l’arrière au niveau du 

lambda. L’angle formé par l’écaille et le plan nucal de l’occipital est arrondi et la dépression 

pré-lambdatique est moins marquée. Pour les valeurs négatives de la CP1, un aplatissement 

général de la voûte crânienne au niveau du bregma apparaît nettement. La calvaria s’étire de 

façon antéro-postérieure, avec notamment une forte projection vers l’avant de la structure 

supraorbitaire. Cette extension s’observe également au niveau des pariétaux qui divergent dans 

Figure 2. ACP des conformations de la calvaria des spécimens de l’étude suivant les deux premières 

composantes (CP1 et CP2). Les modélisations en 3D représentent les conformations de la calvaria pour les 

valeurs extrêmes de chaque CP en norma lateralis et norma occipitalis. Le centroïde de chaque groupe est 

figuré par un point : HPI pour le groupe des hominines du Pléistocène inférieur, NEand pour celui des H. 

neanderthalensis, HPM pour les hominines du Pléistocène moyen, HSap pour les H. sapiens fossiles et HMod 

pour les Hommes modernes historiques.  
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la partie postérieure du crâne. De même, en norma occipitalis, les pariétaux se développent 

postérieurement au détriment de la partie supérieure de l’occipital. Par ailleurs, l’angle formé 

par la calotte occipitale et le plan nucal est plus marqué. Sur la largeur, on note une forte 

constriction post-orbitaire. La largeur maximale est également située plus bas, au niveau de la 

crista supramastoidea.  

Les variations de conformations associées à la CP2 sont plus ténues. Le signal 

morphologique principal est la largeur plus importante de la calvaria dans sa partie supérieure 

et dans sa partie antérieure pour les valeurs négatives de la CP2 (Fig.2). La constriction post-

orbitaire est en effet moins marquée. On note également une modification de la forme de la 

partie antérieure du frontal avec le développement d’une bosse dans sa partie médiane. Dans la 

partie postérieure de la calvaria, on observe un pincement au niveau de la suture lambdoïde 

associé à l’accroissement vers l’arrière de la calotte occipitale. Par ailleurs, la courbure de la 

paroi des pariétaux s’accentue et l’euryon se place en position intermédiaire. Les valeurs 

négatives de la CP2 tendent en effet à être associées à une conformation « en bombe » de la 

calvaria, caractéristique des Néandertaliens, en norma occipitalis. Au niveau des valeurs 

positives de la CP2, la calvaria présente dans sa partie postérieure une morphologie plus 

globulaire, avec une courbure des deux plans de l’occipital plus régulière ainsi qu’une 

dépression pré-lambdatique moins prononcée. La partie antérieure de la voûte présente un os 

frontal plus fuyant et moins large dans sa partie postérieure, avec une constriction post-orbitaire 

plus marquée en norma verticalis.  

L’analyse permet de mettre en exergue trois regroupements principaux : celui des Homo 

du Pléistocène inferieur (HPI), celui des hominines du Pléistocène moyen (HPM) et des 

Néandertaliens et celui des H. sapiens. La première CP (CP1) sépare les Hommes modernes du 

reste des spécimens de l’échantillon. Ceux-ci se regroupent exclusivement du côté des valeurs 

positives de la CP1. On observe que les Hommes actuels se concentrent du côté des valeurs 

positives les plus hautes, à la droite des Hommes modernes fossiles. Au contraire, les autres 

spécimens de l’échantillon ont des valeurs négatives pour cette composante, à l’exception 

notoire de KNM-ES 11693. Ce dernier se rapproche du spécimen levantin Qafzeh 6. On observe 

ainsi globalement un signal qui semble suivre un gradient d’ancienneté des spécimens, des 

valeurs positives aux valeurs négatives de la CP1, qui illustre les différences de conformations 

majeures entre ces spécimens, mais aussi les différences de taille. En effet, les individus 

présentant des valeurs négatives ont tendance à être de plus petites tailles que les individus 

ayant des valeurs positives. Le groupe des HPI et des HPM présentent une importante 
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dispersion le long de cet axe. Il est à noter la position extrême du spécimen D4500 par rapport 

aux autres membres du groupe des HPI et de Ceprano par rapport à celui des HPM. De même, 

parmi les H. neanderthalensis, Spy 1 occupe une position relativement excentrée par rapport 

au reste du groupe et semble se rapprocher de la conformation du spécimen de Ceprano. Par 

ailleurs, les HPM et les Néandertaliens qui présentent les valeurs les plus négatives sont situés 

au même niveau que les HPI présentant les valeurs les plus hautes, i.e. les H. habilis KNM-ER 

1813 et KNM-ER 1470.  

La seconde CP (CP2) regroupe la plupart des H. sapiens, des Néandertaliens et des 

hominines du Pléistocène moyen. Les individus qui composent ces trois groupes présentent une 

dispersion relativement homogène le long de la CP2, majoritairement du côté des valeurs 

négatives. On note cependant la position excentrée de l’H. sapiens NK2 par rapport au reste des 

Hommes modernes. De même, les Néandertaliens La-Chapelle-Aux-Saints, Gibraltar 1 et 

Ehringsdorf H présentent les valeurs les plus négatives de l’échantillon et se détachent des 

autres spécimens. Deux regroupements semblent également émerger dans la répartition des 

HPI. L’un, fortement excentré par rapport au centroïde du groupe et positionné au niveau des 

valeurs les plus positives de la CP2, est formé par les spécimens D3444, D4500 et KNM-ER 

1813. L’autre est au contraire plus proche du reste des spécimens de l’échantillon, dans la zone 

de recoupement avec les Homo sapiens et les HPM.  

Les spécimens du PM présentent une large dispersion suivant les deux premières CP. 

Plusieurs spécimens partagent de fortes affinités avec les Néandertaliens, notamment Irhoud 1, 

Irhoud 2 et le spécimen de la Sima de los Huesos (Espagne), SH5. On note par ailleurs deux 

tendances principales, avec d’un côté le fossile européen Petralona et le spécimen africain 

Kabwe dont les conformations se rapprochent de celles observées au Pléistocène inférieur, et 

de l’autre les individus LH18, Elandsfontein et KNM-ES 11693 qui se rapprochent des Homo 

sapiens. La position extrême de Ceprano rejoint les observations qui ont été faites quant à sa 

morphologie particulière (voir notamment Mounier et al., 2011 ; Manzi, 2016 ; Di Vincenzo et 

al., 2017). Le fossile africain Bodo se situe quant à lui en position intermédiaire, entre ces deux 

tendances.  
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2. Analyse discriminante linéaire (ADL) : projection a posteriori des HPM  
 

Nous avons exclu du calcul des fonctions discriminantes les HPM de manière à les 

projeter a posteriori dans l’analyse. Les 8 premières composantes principales ont été utilisées 

comme variables pour cette analyse. Le nombre de variables sélectionnées doit en effet être 

inférieur au nombre d’individus du plus petit groupe à discriminer (i.e. le groupe des HPI se 

compose de 9 spécimens). Elles représentent 80,12% de la variance totale (Tabl.3). Par ailleurs, 

le groupe des Homo sapiens a été réduit à 12 individus de manière que la distribution de chaque 

variable soit normale, tout en gardant la variabilité morphologique la plus importante possible. 

L’analyse a ainsi été réalisée avec 3 groupes issus de notre échantillon : les H. neanderthalensis, 

les HPI et les Hommes modernes.  

Nous testons dans un premier temps la normalité multivariée (Tabl.4) puis univariée 

(Tabl.5) des composantes principales que nous utilisons comme variables dans l’analyse 

discriminante.  

 

 

 

 

 

Test Statistique  p value Normalité 

Mardia Skewness       136,737 0,141 Oui 

Mardia Kurtosis        0,457 0,648 Oui 

Test de Shapiro-Wilk Variable Statistique p value Normalité 

1 CP1 0.9356 0.0564 Oui 

2 CP2 0.9685  0.4583 Oui 

3 CP3 0.9789 0.7656 Oui 

4 CP4 0.9431 0.0915 Oui 

5 CP5 0.9649 0.3728 Oui 

6 CP6 0.9777 0.7304 Oui 

7 CP7 0.9686 0.4606 Oui 

8 CP8 0.9838 0.9002 Oui 

Tableau 5. Tests de normalité univariée de Shapiro-Wilk appliqué à chaque composante utilisée pour 

l’analyse discriminante. Toutes les variables ont une distribution normale (avec p>0.05).  

Tableau 4. Tests de normalité multivariée. Le coefficient d’asymétrie (i.e. skewness) et le kurtosis indiquent 

une distribution normale des variables (avec p>0.05). 



14 
 

L’application du test M de Box (Tabl.6) permet de rejeter l’hypothèse H₀ de non-égalité 

des matrices de covariance de nos trois groupes, avec Χ² = 63,32 et p = 0,758. De fait, les 

matrices de covariances peuvent être considérées comme égales.  

 

Test M de Box   

Χ² 63,32 

ddl 72 

p-value 0,758 

 

 

 

Enfin, nous avons testé l’homogénéité des matrices de variance pour chaque variable à 

l’aide du test de Levene (Tabl.7). Toutes les matrices de variance peuvent être considérées 

comme égales, avec p > 0,01. 

 

Tests de Levene Variable ddl1 ddl2 F value Pr(>F)   

1 CP1 2 29 0,406 0,670 

2 CP2 2 29 0,355 0,704 

3 CP3 2 29 0,101 0,904 

4 CP4 2 29 1,992 0,155 

5 CP5 2 29 1,248 0,302 

6 CP6 2 29 1,140 0,334 

7 CP7 2 29 3,700 0,037 

8 CP8 2 29 0,714 0,498 

 

 

 

La première fonction discriminante (FD1) représente 74,91% de la variance totale 

(Fig.3). Principalement affectée par la CP1, elle sépare nettement les spécimens du Pléistocène 

inférieur, qui se regroupent du côté des valeurs négatives, et les H. neanderthalensis et Hommes 

modernes, qui présentent des valeurs positives. La FD2 représente quant à elle 25,09% de la 

Tableau 6. Résultats du test M de Box sur les matrices de covariance des trois groupes définis a priori pour 

l’analyse discriminante. 

Tableau 7. Tests de Levene de l’homogénéité des matrices de variance appliqués à chaque variable de notre 

analyse. Toutes les variances peuvent être considérées comme égales (avec p > 0,01). 
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variance totale. Son calcul est majoritairement influencé par la CP3 et, dans une moindre 

mesure, par les CP4 et 8. Elle isole le groupe des Néandertaliens, qui se concentrent au niveau 

des valeurs positives.  

 

Composantes principales 
Coefficients des fonctions discriminantes 

FD1 FD2 

1 2,648 -1,425 

2 -1,578 -1,761 

3 0,395 0,446 

4 0,696 0,107 

5 0,145 -0,037 

6 -0,571 -0,292 

7 -0,012 -0,029 

8 -0,329 0,147 

 

* 

 

 

 

 

Tableau 8. Coefficients des fonctions discriminantes pour chaque composante. La CP1 contribue largement 

au calcul de la FD1. Le calcul de la FD2 est plus influencé par la CP3 et, dans une moindre mesure, par les 

CP 4 et 8. 
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La FD1 sépare les HPI du reste de l’échantillon (Fig.3). Les Hommes modernes et les 

Néandertaliens se recoupent en partie au niveau des valeurs positives les plus faibles. La 

dispersion des Néandertaliens et des spécimens du Pléistocène inférieur est assez homogène et 

peu importante. On note cependant la position assez excentrée du spécimen Shanidar 1. Au 

contraire, les H. sapiens présentent une large dispersion ainsi qu’une distribution moins 

homogène, avec des individus placés dans des positions extrêmes par rapport au reste du 

groupe. Sur la première fonction, les H. sapiens fossiles Qafzeh 6, Předmostí III et Skhūl V et 

les spécimens historiques masculins se regroupent en majorité dans la partie centrale du nuage 

de points des Hommes modernes, dans la zone de recoupement avec les Néandertaliens. Cela 

rejoint ce que nous avons observé sur la CP1, ce qui est attendu étant donné que la FD1 a été 

principalement calculée à partir de cette dernière. Les individus historiques de sexe féminin et 

le spécimen fossile CM1 occupent l’extrémité droite du nuage de point des Hommes modernes. 

Figure 3. Analyse discriminante linéaire réalisée à partir des données de l’ACP. Les spécimens du PM 

projetés a posteriori dans l’analyse sont figurés en rouge. Abréviations pour les Hommes modernes 

historiques : AfE1 :  AF.23.0.109 (♂), AfE2 : AF.23.0.112 (♀), AfC2 : AfC-9642 (♀ ?), AfS1 : Kh-1739 (♂), 

AfW1 : AfW-9538 (♀), Eu2 : Eu-33102 (♂), Eu4 : Eu.26.00.1 (♀). 
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Le spécimen fossile NK2 occupe seul l’autre extrémité avec une valeur proche de zéro. Du côté 

des valeurs négatives de la FD1, les spécimens du Pléistocène inférieur sont regroupés de façon 

homogène. On note que D4500 occupe une position moins extrême que sur la CP1.  

La seconde fonction discriminante (FD2), discrimine nettement les H. neanderthalensis 

des deux autres groupes. Les trois groupes sont plus dispersés suivant cette fonction et se 

dissocient de façon plus nette. Les Hommes modernes et les HPI se concentrent du côté des 

valeurs négatives de la fonction. Ces deux groupes présentent une dispersion importante. Les 

spécimens de Dmanissi D4500 et D2282 présentent des valeurs positives et se séparent du reste 

du groupe. À l’autre extrémité, l’H. habilis KNM-ER1813 et le spécimen D3444 présentent des 

valeurs plus nettement négatives que le autres HPI. En ce qui concerne les H. sapiens, les 

spécimens historiques sont très dispersés et occupent les valeurs les plus extrêmes du groupe 

suivant l’axe de la FD2. Les Néandertaliens se regroupent quant à eux du côté des valeurs 

positives. 

Les hominines du PM, dont la position a été calculée a posteriori à partir des deux 

fonctions discriminantes, occupent en majorité une position intermédiaire par rapport aux trois 

groupes prédéfinis, au centre du plan formé par les deux fonctions. Plusieurs tendances sont 

décelables pour les HPM. Premièrement, certains des individus présentent des affinités plus 

prononcées avec l’un des trois groupes de notre analyse. On note que les spécimens africains 

du Pléistocène moyen tardif Irhoud 1, Irhoud 2 et Kabwe 1 partagent de fortes affinités de 

conformation avec les Néandertaliens. Ainsi, Irhoud 1 se place sur la limite du nuage de points 

du groupe des H. neanderthalensis, à proximité immédiate du spécimen ancien Saccopastore 1. 

Irhoud 2 se place à droite du groupe des Néandertaliens et semble partager plus d’affinités avec 

Shanidar 1, qui provient du Moyen Orient. De même, Kabwe 1 se rapproche de la conformation 

du spécimen levantin Tabun C1.  

 Les individus européens du Pléistocène moyen tardif présentent quant à eux une 

importante variabilité morphologique. Ceprano occupe une position singulière, isolé à gauche 

du nuage de points du groupe des Néandertaliens. Il se positionne nettement du côté des valeurs 

négatives de la FD1, à l’instar des HPI, sans pour autant entrer dans la zone de recoupement de 

ce groupe. Parmi les individus qui occupent une position intermédiaire, le spécimen SH5 de la 

Sima de los Huesos semble se rapprocher de la conformation observée au Pléistocène inférieur. 

Une tendance que l’on observe également pour Petralona, qui occupe quant à lui une place 

légèrement plus intermédiaire La position de ces spécimens est relativement inattendue et 

semble en désaccord avec les résultats de l’ACP (Fig.2). Cela peut s’expliquer par le fait que la 
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CP2 n’entre pratiquement pas dans le calcul des deux fonctions discriminantes. Les individus 

africains Bodo, Elandsfontein et LH18 se placent dans une position centrale par rapport aux 

trois groupes. En ce qui concerne le spécimen de Kabwe 1, il est relativement excentré par 

rapport aux spécimens qui présentent conformation intermédiaire et se rapproche du groupe des 

H. neanderthalensis. Enfin, KNM-ES 11693 se positionne plus bas sur la FD2. Il semble 

occuper une place intermédiaire entre le nuage de points des HPI et celui des Hommes 

modernes. 

 Nous avons estimé la fiabilité de la classification des spécimens dans les 3 groupes 

définis a priori de l’analyse à l’aide d’une validation croisée (Tabl. en annexes). Sur 10⁵ 

répétitions, les spécimens ont été classés dans les groupes qui leur ont été attribués à 100%, ce 

qui indique une classification optimale.  

 Les résultats des prédictions de classement des HPM dans chacun des trois groupes 

prédéfinis de l’analyse (Tabl.9) confirment les tendances observées dans la disposition des 

spécimens du Pléistocène moyen selon les deux fonctions discriminantes. Les spécimens 

européens SH5 et Petralona sont classés parmi les HPI tandis que Ceprano se place 

majoritairement dans le groupe des Néandertaliens. Les spécimens africains présentent de forts 

pourcentages de classement parmi les Néandertaliens. Bodo, Elandsfontein, LH18 et KNM-ES 

11693 sont les seuls fossiles classés dans chacun des 3 groupes, ce qui est en accord avec leur 

position intermédiaire dans l’analyse discriminante. Le spécimen de Kabwe 1, à l’instar du 

spécimen européen Ceprano, est majoritairement classé parmi les Néandertaliens bien qu’il soit 

également classé une fois sur cinq parmi les HPI. Irhoud 1 est quant à lui pratiquement 

exclusivement classé parmi les Néandertaliens et présente un très faible pourcentage de 

classement parmi les Hommes modernes. Enfin, Irhoud 2 se classe parmi les H. sapiens, mais 

présente un fort pourcentage de classement parmi les H. neanderthalensis. On note cependant 

que les spécimens de Jebel Irhoud ne sont jamais classés parmi les HPI, à la différence des 

autres spécimens du Pléistocène moyen.  
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Spécimen HPI   HSap NEand 

Petralona        96,60% 0,00% 3,40% 

Irhoud1          0,00% 0,08% 99,92% 

Irhoud2          0,00% 61,70% 38,30% 

Kabwe 1         18,60% 0,00% 81,40% 

SH5              100,00% 0,00% 0,00% 

KNM-ES11693      82,61% 1,06% 16,32% 

Elandsfontein    0,55% 1,30% 98,15% 

LH18             0,19% 0,85% 98,96% 

Bodo            25,64% 1,36% 73,00% 

Ceprano          16,87% 0,00% 83,13% 

  

 

 

3. ADL incluant les hominines du Pléistocène moyen 
 

Afin de tester l’homogénéité des spécimens du Pléistocène moyen, nous avons réalisé 

une seconde ADL incluant les HPM dans l’analyse. Les tests statistiques réalisés sont 

disponibles en annexes (Tabl.2 à 5). 

Les résultats de l’ADL permettent de mettre en exergue l’existence d’affinités fortes 

entre les spécimens qui composent ce groupe, mais témoignent également d’une importante 

variabilité morphologique au Pléistocène moyen. Le calcul de la première fonction 

discriminante est principalement fondé sur la CP1, la seconde fonction est surtout influencée 

par la CP2, puis par la CP1 (Tabl.10).  

Les résultats de la validation croisée (Tabl.11) indiquent tout d’abord que la 

classification des H. sapiens est excellente. Cela suggère ainsi que la morphologie de la calvaria 

des Hommes modernes se distingue nettement de celle des spécimens qui composent les trois 

autres groupes. Il en est de même pour les HPI. Par ailleurs, certains spécimens des groupes 

d’H. neanderthalensis et HPM se classent dans un autre groupe. La validation croisée montre 

en effet que des H. neanderthalensis se placent dans le groupe des HPM. Des HPM se classent 

quant à eux parmi les Néandertaliens. Ainsi, cela suggère que les HPM présentent à divers 

degrés des morphologies « transitionnelles » entre celles observées au Pléistocène moyen et 

celles, plus dérivées, des Néandertaliens. 

Tableau 9. Résultats des prédictions de classement des HPM dans chacun des trois groupes prédéfinis de 

l’analyse discriminante, sur 10⁵ répétitions. HPI : Hominines du Pléistocène inférieur ; HSap : H. sapiens ; 

NEand : H. neanderthalensis. 



20 
 

 

  

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Les résultats des prédictions de classement des spécimens du Pléistocène moyen dans 

chacun des quatre groupes (Tabl.12) montrent l’existence d’une certaine homogénéité dans la 

morphologie de la calvaria de ces hominines. En effet, 7 spécimens africains (Bodo, 

Elandsfontein, Kabwe 1, KNM-ES11693 et Irhoud 1) et européens (SH5, Petralona) présentent 

Composantes 
principales 

Coefficients des fonctions discriminantes 

LD1 LD2 

1 2,315 1,122 

2 -1,307 1,569 

3 0,372 -0,552 

4 0,497 0,030 

5 -0,342 -0,005 

6 -0,365 0,160 

7 0,158 0,005 

8 0,049 -0,012 

Résultats des validations croisées en fréquence 

 

 

         HPI   NEand HSap HPM 

HPI      9 0 0 0 

NEand    0 10 0 1 

HSap     0 0 12 0 

HPM      0 1 0 9 

 Résultats des validations croisées en % 

            HPI NEand HSap HPM 

HPI     100% 0% 0% 0% 

NEand   0% 91% 0% 9% 

HSap    0% 0% 100% 0% 

HPM     0% 10% 0% 80% 

Précision de la classification : 93% 

Tableau 11. Validation croisée incluant le groupe des HPM. Certains spécimens des groupes des H. 

neanderthalensis et des HPM sont classés après validation dans un autre groupe.  

Tableau 10. Coefficients des fonctions discriminantes pour chaque composante. La CP1 contribue largement 

au calcul de la FD1. Également influencé par la CP1, le calcul de la FD2 est plus influencé par la CP2. 
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plus de 90% de classement parmi les HPM. De plus, on note que les spécimens du Pléistocène 

moyen présentant un plus faible pourcentage de classement parmi les HPM se classent 

également dans celui des Néandertaliens (Ceprano, LH18 et Irhoud 2). Par ailleurs, on observe 

sur la représentation graphique de l’ADL (Fig.4) que le nuage de points des hominines du 

Pléistocène moyen et celui des Néandertaliens se chevauchent en partie. Les spécimens de Jebel 

Irhoud, semblent être les spécimens qui partagent le plus d’affinités avec les H. 

neanderthalensis, parmi les HPM. En effet, Irhoud 2 se positionne dans la variabilité des 

Néandertaliens et Irhoud 1 se situe, à l’instar de sa position sur l’ACP, à proximité de 

Saccopastore 1. Les autres spécimens du Pléistocène moyen qui présentent un fort pourcentage 

de classement parmi les Néandertaliens, LH18 et Ceprano, occupent des positions plus 

excentrées par rapport à ce groupe.  

 

 

 

  

Figure 4. Résultats de l’ADL incluant les HPM (en jaune), sur les deux premières fonctions discriminantes. La 

première fonction (FD1) représente 70,77% de la variance totale, la seconde (FD2) 24,93%. 
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         HPI HPM Hsap NEand 

D2282                   99,80% 0,20% 0,00% 0,00% 

D2700                   100,00% 0,00% 0,00% 0,00% 

D3444                   100,00% 0,00% 0,00% 0,00% 

D4500                   100,00% 0,00% 0,00% 0,00% 

KNM-ER1470              99,90% 0,10% 0,00% 0,00% 

KNM-ER1813              99,96% 0,04% 0,00% 0,00% 

KNM-ER3733              100,00% 0,00% 0,00% 0,00% 

KNM-ER3883              99,91% 0,09% 0,00% 0,00% 

KNM-WT15000             96,02% 3,98% 0,00% 0,00% 

Neandertal              0,00% 41,93% 0,00% 58,07% 

Saccopastore1           0,00% 37,17% 0,10% 62,73% 

Gibraltar1              0,00% 2,80% 0,00% 97,20% 

LaChapelleAuxSaints     0,00% 0,26% 0,00% 99,74% 

LaFerrassie1            0,00% 1,71% 0,02% 98,27% 

Guattari                0,00% 0,53% 0,00% 99,47% 

Ehringsdorf             0,00% 0,56% 0,00% 99,43% 

LQH5                    0,00% 0,03% 0,00% 99,97% 

Shanidar1               0,00% 1,89% 4,71% 93,40% 

TabunC1                 0,05% 63,11% 0,00% 36,84% 

Spy1                    0,00% 0,02% 0,00% 99,98% 

CM1                     0,00% 0,00% 99,97% 0,03% 

Predmosti3              0,00% 0,01% 99,98% 0,01% 

Qafzeh6                 0,00% 0,23% 99,47% 0,30% 

SkhulV                  0,00% 0,76% 99,14% 0,10% 

NK2                    0,00% 0,31% 99,68% 0,01% 

AfC2                    0,00% 0,00% 100,00% 0,00% 

AfE1                   0,00% 0,00% 100,00% 0,00% 

AfE2                    0,00% 0,00% 99,93% 0,07% 

AfS1                    0,00% 0,00% 100,00% 0,00% 

AfW1                    0,00% 0,00% 100,00% 0,00% 

Eu2                     0,00% 0,05% 99,94% 0,01% 

Eu4                     0,00% 0,00% 99,98% 0,02% 

Petralona               0,16% 99,69% 0,00% 0,15% 

Irhoud1                 0,00% 90,03% 0,01% 9,97% 

Irhoud2                0,00% 18,16% 0,44% 81,39% 

Kabwe1                  0,03% 99,25% 0,00% 0,72% 

SH5                     0,21% 99,75% 0,00% 0,04% 

KNM-ES11693            0,00% 99,88% 0,09% 0,03% 

Elandsfontein           0,01% 97,46% 0,03% 2,51% 

LH18                    0,04% 75,09% 0,01% 24,86% 

Bodo                    0,79% 98,88% 0,01% 0,32% 

Ceprano                 0,00% 54,76% 0,00% 45,23% 

 

 

Tableau 12. Résultats des prédictions de classement des spécimens sur 10⁵ répétitions, lorsque l’on inclut le 

groupe des HPM a priori dans l’ADL. 
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III. Discussion 
 

La première analyse discriminante linéaire que nous avons réalisée sépare de façon optimale 

les trois groupes prédéterminés. Elle permet de mettre en exergue l’existence d’une 

conformation homogène chez les H. sapiens et les H. neanderthalensis. Les spécimens du 

Pléistocène inférieur (i.e. H. habilis, H. erectus/ergaster et H. georgicus, voir Leakey et al., 

1964 ; Stringer, 1984 ; Wood, 1994 ; Gabounia et al., 2002) se démarquent également dans 

notre analyse, leurs morphologies étant très différentes des Hommes modernes et des 

Néandertaliens. Les spécimens africains et européens du Pléistocène moyen, quant à eux, sont 

plus difficiles à rassembler au sein d’un groupe homogène. Cette situation s’explique tout 

d’abord par le fait que la position des fossiles du Pléistocène moyen dans la figure 3 est le 

résultat de la projection a posteriori dans l’espace défini par la discrimination entre les trois 

groupes prédéterminés, l’homogénéité du groupe n’est donc pas renforcée artificiellement par 

l’analyse discriminante. En effet, ils présentent une importante variabilité morphologique qui 

complexifie leur attribution taxonomique et la détermination de leurs positions 

phylogénétiques. Dans nos analyses, malgré une certaine dispersion, les HPM présentent de 

fortes affinités de conformation.  

Les analyses que nous avons réalisées montrent en effet qu’au sein de notre échantillon 

d’étude, la morphologie des spécimens européens et africains du Pléistocène moyen se 

distingue des trois groupes de comparaison. Les HPM comportent des affinités morphologiques 

intragroupe importantes, comparables à celles des autres groupes, notamment celui des 

Néandertaliens et des HPI (Tabl.12). Cela semble en accord avec l’existence d’une espèce afro-

européenne unique au Pléistocène moyen, H. heidelbergensis s.l. (Stringer, 1983 ; Rightmire, 

1998, 2008 ; Mounier, 2009, 2011). Les fossiles de notre échantillon d’étude occupent 

également une position intermédiaire, présentant des affinités à des degrés divers avec les trois 

groupes de comparaison, dans chacune de nos analyses. On remarque qu’une partie de la 

variabilité morphologique des HPM se superpose à celle des Néandertaliens et que les 

spécimens africains présentent, dans des proportions différentes, des affinités avec les H. 

sapiens. Cela suggère qu’au Pléistocène moyen, au regard des origines géographiques et des 

chronologies des fossiles étudiés, des populations d’hominines ont pris part dans des 

proportions différentes aux lignées des Néandertaliens et des Hommes modernes (Lahr and 

Foley, 1998 ; Braüer, 2008 ; Mirazón-Lahr, 2016 ; Scerri et al., 2018). Au sein de notre 

échantillon, des tendances évolutives semblent décelables.  
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On note tout d’abord que les fossiles les plus anciens de notre échantillon d’étude, les 

spécimens africains Bodo et Elandsfontein, datés avec peu de précision à environ 600 ka (Clark 

et al., 1994 ; Klein et al., 2007), occupent sur l’ACP et les ADL des positions parmi les plus 

intermédiaires. Ces deux fossiles sont souvent décrits comme les spécimens les plus anciens 

présentant une morphologie qui se différencie nettement des H. erectus s.l. (Hublin, 2001 ; 

Rightmire, 2009, 2015). En effet, ils présentent une réduction de la carène sagittale du frontal, 

une structure supraorbitaire moins projetée, une augmentation de la capacité crânienne, ainsi 

qu’une constriction post-orbitaire moins marquée (Lieberman, 2011). Par ailleurs, Mounier et 

Mirazón-Lahr (2016) ont suggéré, à l’aide d’une méthode de modélisation combinant 

maximum de vraisemblance et morphométrie géométrique, que l’ancêtre commun le plus récent 

des Hommes modernes et des Néandertaliens devait vivre en Afrique aux environs de 700 ka 

et présenter plus d’affinités morphologiques avec H. neanderthalensis. En effet, comme cela a 

été montré par Trinkaus (2003, 2006), la morphologie des Hommes modernes est plus dérivée 

que celle des Néandertaliens. Il semble dès lors logique que la morphologie de l’ancêtre 

commun à ces deux lignées présente plus d’affinités avec celle des H. neanderthalensis.  

L’étude de Schlebusch et collègues (2017) menée sur le génome de populations anciennes de 

chasseurs-cueilleurs et d’agriculteurs originaires d’Afrique du Sud, a permis de confirmer que 

cet ancêtre commun vivait en Afrique il y a environ 600 ka. Cela semble donc expliquer la 

grande proportion de classement parmi les Néandertaliens de Bodo et Elandsfontein dans la 

première ADL (Tabl. 9). Il est intéressant de noter que le spécimen éthiopien Bodo présente 

une classification plus intermédiaire que le spécimen sud-africain Elandsfontein, avec un 

pourcentage important d’affinités avec les HPI (Tabl.9).  

On observe que Kabwe 1 et KNM-ES11693 sont relativement éloignés l’un de l’autre sur 

les ADL (Fig.3 et 4) ainsi que sur l’ACP, le long de la CP2 (Fig.2). Le premier semble en effet 

présenter plus d’affinités avec les HPI quand le second se rapproche de la conformation des H. 

sapiens. LH18 occupe quant à lui une position plus intermédiaire. Kabwe 1 a souvent été placé 

parmi les premiers fossiles à se distinguer morphologiquement des H. erectus, à l’instar de 

Bodo et Elandsfontein (voir notamment Rightmire, 2001). Désormais daté à 299 ± 25 ka (Grün 

et al., 2020), ce spécimen présente une morphologie moins dérivée que celles des spécimens 

LH18 et KNM-ES11693 datés approximativement de la même période (Manega, 1995 ; Klein 

et al., 2007). On observe sur Kabwe 1 une structure supraorbitaire très saillante ainsi qu’un 

frontal bas présentant une carène sagittale, caractère que l’on retrouve chez les H. erectus. LH18 

et KNM-ES 11693 présentent quant à eux une voûte crânienne plus haute, ne possèdent pas de 



25 
 

carène sagittale sur le frontal et la structure supraorbitaire du spécimen de Laetoli est moins 

prononcée. Ils sont parfois classés parmi les précurseurs des H. sapiens anatomiquement 

modernes (Schwartz and Tattersall, 2010 ; Lieberman, 2011). On note par ailleurs que LH18 se 

classe une fois sur quatre parmi les H. neanderthalensis de notre échantillon dans l’ADL 

(Tabl.12), ce qui semble pouvoir s’expliquer notamment par la projection vers l’arrière de la 

calotte de l’occipital de cet individu. De même, le haut pourcentage de classement de KNM-ES 

11693 parmi les HPI dans la première ADL (Tabl.9) semble être dû à la présence d’une 

angulation relativement importante du frontal, prolongée sur les pariétaux sous la forme de 

lignes temporales, qui se retrouve également chez certains HPI de notre échantillon. Ces 

différences morphologiques entre des spécimens chronologiquement proches à l’échelle du 

Pléistocène moyen, semblent soutenir l’hypothèse de l’existence de populations d’hominines 

diverses en Afrique à cette période.  

Les calvarias des spécimens européens de notre échantillon (i.e. SH5, Petralona et Ceprano) 

présentent une importante variabilité morphologique. On observe tout d’abord qu’à la 

différence des spécimens africains, lors de la classification croisée, les fossiles européens ne 

sont jamais classés en tant qu’H. sapiens, même dans des proportions très faibles. En effet, ils 

partagent des affinités exclusivement avec les HPI et les Néandertaliens. Ceprano se distingue 

dans les analyses par une position largement excentrée par rapport au reste des HPM, mais 

également par rapport aux autres groupes. Ce spécimen présente en effet une morphologie 

particulière avec des caractères plésiomorphes, tels qu’un torus angularis parietalis ou la 

coïncidence de l’inion et de l’opisthocrânion, et des caractères dérivés partagés par les autres 

spécimens du Pléistocène moyen, notamment la forme de la région supraorbitaire, concave au 

niveau de la glabelle (Mounier et al., 2011). Nos analyses classent en grande partie Ceprano 

dans le groupe des H. neanderthalensis bien qu’il ne présente pas d’apomorphies attribuables 

à cette espèce (Manzi et al., 2016 ; Di Vincenzo et al., 2017). Cela peut s’expliquer par la 

singularité de sa morphologie par rapport aux HPM. Il est également le fossile européen du 

Pléistocène moyen qui présente le pourcentage de classement le plus bas au sein de ce groupe 

(Tabl.12). Par ailleurs, il se classe parmi les HPI et les Néandertaliens dans les mêmes 

proportions que le spécimen africain Kabwe 1 (Tabl.9).  

Petralona occupe une position intermédiaire dans nos analyses et semble partager plus 

d’affinités avec les spécimens africains Bodo et Kabwe 1 ainsi qu’avec SH5. Daté de façon peu 

précise entre 150 et 250 ka (Grün, 1996), certains auteurs préfèrent retenir un âge d’environ 

400 ka en association avec l’assemblage faunique découvert sur le site (Stringer, 1983 ; Balzeau 
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et al., 2017). Petralona s’inscrit largement dans la variabilité morphologique observée au 

Pléistocène moyen selon la seconde ADL (Tabl.12). Il partage avec le spécimen d’Elye Springs 

(i.e. KNM-ES 11693) et SH5 un fort classement parmi les HPI dans la première ADL (Tabl.9).  

Le spécimen SH5 s’inscrit sur l’ACP au sein de la variabilité morphologique des 

Néandertaliens mais il ne présente dans les ADL pratiquement aucun classement parmi ce 

groupe (Tabl.9 et 12). En effet, l’individu de la Sima de los Huesos présente des similarités de 

conformations avec les HPI, mises en exergue dans la première ADL, telles qu’une faible 

courbure de la calotte de l’occipital en norma lateralis, un temporal convexe, une largeur 

maximale basse ainsi que des pariétaux aux parois parallèles. Il présente cependant une fosse 

sus-iniaque, à la différence de Ceprano et Petralona, un caractère interprété comme 

autapomorphique des H. neanderthalensis (Balzeau et Rougier, 2010). La morphologie de la 

calvaria de SH5, qui présente en outre une plus faible capacité crânienne, est cependant unique 

au sein de l’enregistrement fossile de la Sima de los Huesos. Par conséquent, ce fossile a été 

décrit comme appartenant à un individu de sexe féminin ou à un mâle de petite taille (Arsuaga 

et al., 1997b ; Lorenzo et al., 1998). Ainsi, SH5 semble se distinguer de la variabilité 

morphologique des individus de la Sima de los Huesos, dont la calvaria présente une 

conformation généralement plus proche de celle des Néandertaliens (Martínez et Arsuaga, 

1997).  

Si l’on retient la datation de Ceprano entre 430 et 385 ka (Manzi et al., 2010) et sa 

morphologie intermédiaire entre les H. erectus et les autres HPM, il est probable que ce fossile 

soit issu d’une population venue d’Afrique en Europe au début du Pléistocène moyen. En effet, 

l’arrivée abrupte de l’Acheuléen en Europe à environ 700 ka est documentée dans la péninsule 

italienne sur le site de Notarchirico dans le Basilicate, ainsi qu’à La Noira et Moulin Quignon, 

dans le centre de la France (Moncel et al., 2020a et b). L’arrivée sporadique de nouvelles 

populations d’hominines en Europe a alors pu être favorisée par l’extension des herbages vers 

de plus hautes latitudes durant la Transition du Pléistocène moyen (i.e. de 1,25 Ma à environ 

700ka ; Dean et al., 2015) et l’ouverture consécutive de couloirs de migration depuis l’Afrique 

de l’Est notamment (Abbate et Sagri, 2012 ; Head et Gibbard, 2015 ; Beyin et al., 2019). De 

plus, l’instabilité climatique aurait engendré au Pléistocène moyen une importante discontinuité 

démographique en Europe, avec notamment des épisodes de colonisation vers le Nord pendant 

les interglaciaires et des périodes glaciaires durant lesquelles n’auraient subsistées que les 

populations du Sud de l’Europe et du Levant, favorisant les effets de goulot d’étranglement et 

menant parfois à des extinctions (Dennell et al., 2011). Par ailleurs, Mounier (2009, 2011), 
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Stringer (2012) et Rightmire (2015, 2017) ont montré les fortes similarités morphologiques de 

Petralona avec les spécimens africains du Pléistocène moyen, notamment Kabwe 1. Il semble 

donc très probable que ce spécimen soit issu d’une population très proche phylogénétiquement 

des spécimens africains et que des contacts répétés eurent lieu entre des populations des deux 

continents. Cette hypothèse est notamment corroborée par une étude paléoenvironnementale 

réalisée par Bailey et collègues (2019) qui a permis de montrer que les périodes de bas niveau 

marin (i.e. correspondant aux transitions entre les périodes glaciaires et interglaciaires) étaient 

accompagnées dans le bassin méditerranéen de meilleurs conditions climatiques durant les 

derniers 400 ka, ce qui a pu favoriser la mobilité des hominines, notamment le long des 

littoraux. Les découvertes récentes de sites présentant une industrie lithique acheuléenne dans 

l’archipel grec (Galanidou et al., 2013 ; Tourloukis et Harvati, 2018 ; Tsakanikou et al., 2020), 

semblent également montrer l’existence d’une voie de migration suivant les côtes du Sud de 

l’Europe à cette période.   

Les spécimens marocains Irhoud 1 et 2 occupent des positions comparables aux autres 

spécimens du Pléistocène moyen par rapport au centroïde de leur groupe sur l’ACP (Fig.2). Sur 

la première ADL (Fig.3), les deux individus sont beaucoup plus excentrés et sont les seuls HPM 

du côté des valeurs positives de la FD1, à l’instar de la majorité des Néandertaliens. Il est à 

noter que sur l’ensemble de nos analyses, les fossiles de Jebel Irhoud se placent à proximité 

immédiate des Néandertaliens. Ainsi, parmi les HPM, ce sont les spécimens qui semblent 

partager le plus d’affinités avec les H. neanderthalensis. Cela est en accord avec ce que nous 

avons montré lors d’un précédant travail portant sur ces deux spécimens et utilisant la méthode 

de la morphologie comparée sur un échantillon de comparaison analogue (Hautavoine, 2020). 

La morphologie de la calvaria d’Irhoud 1 et 2 présente des caractères communs aux hominines 

du Pléistocène moyen associés à certaines configurations morphologiques que l’on observe plus 

généralement chez les Néandertaliens, telles que la crête supra-mastoïdienne qui ne se situe pas 

dans le prolongement de l’arcade zygomatique ou la présence d’un méplat de part et d’autre de 

la suture pariétale accompagné d’un élargissement du crâne dans sa partie postérieure (Bruner 

et Pearson, 2012 ; Bruner et al., 2018). On observe par ailleurs qu’Irhoud 1 se rapproche sur 

nos analyses de la conformation de Saccopastore 1 (Fig.2-4), un Néandertalien ancien qui ne 

présente pas toutes les apomorphies observées chez les H. neanderthalensis plus tardifs, dits 

« classiques » (i.e. le modèle de l’Accrétion, Condemi, 1989 ; Dean et al., 1998). Irhoud 2 se 

rapproche quant à lui de la conformation du Néandertalien Shanidar 1, qui présente la voûte 

crânienne la plus haute de l’enregistrement fossile pour cette espèce (Stringer et Trinkaus, 
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1981 ; Trinkaus, 1982). Les temporaux d’Irhoud 1 et 2 présentent quant à eux des affinités plus 

fortes avec les H. sapiens, notamment avec les spécimens du Levant Skhūl V et Qafzeh 6 

(Hublin, 2001). En effet, la configuration observée au niveau de la cavité glénoïde notamment 

est concordante avec le massif facial orthognathe que présentent les spécimens de Jebel Irhoud. 

Cette morphologie associant une calvaria retenant des caractères plésiomorphes à une face 

d’aspect plus « moderne » ainsi qu’une nouvelle datation à environ 315 ka (Richter et al., 2017), 

ont permis à Hublin et collègues, dans une étude utilisant la morphométrie géométrique (2017), 

de montrer que ces hominines constituent la première étape de la lignée de l’homme moderne. 

La mosaïque de caractères plésiomorphes et plus « modernes » que l’on observe chez ces 

individus, rappellent les spécimens d’Afrique du Sud et de l’Est du Pléistocène moyen tardif. 

Ainsi, cela suggère que des lignées réparties sur l’ensemble du continent africain ont contribué 

à celle des hommes modernes (Hublin et al., 2017). Cependant, suivant des fluctuations 

démographiques et géographiques, ces populations ont pu prendre part à la lignée menant à 

l’homme moderne dans des proportions différentes (Mirazón-Lahr, 2016 ; Mounier et Mirazón-

Lahr, 2019).  

Une étude génétique réalisée sur un fémur provenant du site de la Sima de los Huesos a 

montré que l’ADNn (i.e. ADN nucléaire) des individus de ce site présente de fortes similarités 

avec celui des Néandertaliens (Meyer et al., 2016). Cependant, l’ADNmt (i.e. ADN 

mitochondrial) relevé est plus proche de celui des Dénisoviens (Meyer et al., 2014). Posth et 

collègues (2017), dans une nouvelle étude génétique réalisée sur un fémur provenant de la grotte 

de Hohlenstien-Stadel (Allemagne), ont montré que l’ADNmt néandertalien ancestral, partagé 

par les individus de la Sima de los Huesos et les Dénisoviens, a été remplacé par un ADNmt 

africain entre 400 et 260 ka. De plus, Petr et collègues (2020) ont montré que des flux de gènes 

provenant d’Afrique ont également remplacé l’ADN du chromosome Y des populations 

européennes du Pléistocène moyen entre 450 et 100 ka. Par ailleurs, l’arrivée d’une nouvelle 

industrie lithique associée à l’Acheuléen dans la péninsule ibérique vers 350 ka présentant des 

outils sur éclats de plus grandes dimensions (i.e. LCT : « large cutting tools ») suggère qu’elle 

a été introduite via le détroit de Gibraltar (Gibert et al., 2003 ; Sharon, 2011 ; Santonja et al., 

2016). De fait, les spécimens de Jebel Irhoud, étant donné leur morphologie particulièrement 

proche des Néandertaliens par rapport aux fossiles africains du Pléistocène moyen tardif 

(Mounier et Mirazón-Lahr, 2019), leur datation et leur origine géographique, pourraient 

représenter une lignée dont certains membres se seraient hybridés avec une population 

européenne au Pléistocène moyen. Cependant, cette hypothèse reste difficile à confirmer étant 
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donné que l’enregistrement fossile pour cette période est lacunaire et présente très peu de 

fossiles datés avec précision (Hublin, 2013).  
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Conclusion 
 

 Nous avons tenté de déterminer à travers cette étude si le groupe des HPM était 

homogène, si des relations phylogénétiques pouvaient être déduites de la morphologie de ces 

spécimens, et si des tendances évolutives étaient décelables au sein de ce groupe. Les 

conformations de la calvaria des hominines du Pléistocène moyen en Afrique et en Europe 

présentent tout d’abord une certaine homogénéité. Ce groupe présente dans la validation croisée 

de la première ADL (Tabl.11) une uniformité comparable à celles des Néandertaliens, ainsi 

qu’une cohésion importante au sein de la classification croisée de la seconde ADL (Tabl.12). 

Cette relative uniformité semble compatible avec l’existence d’une espèce unique H. 

heidelbergensis s.l. au Pléistocène moyen (Stringer, 1983 ; Rightmire, 1998, 2008 ; Mounier, 

2009, 2011a). Les HPM occupent sur les différentes analyses des positions relativement 

intermédiaires qui se rapprochent, à des degrés divers, de la variabilité morphologique des H. 

neanderthalensis (Fig.2,3,4 ; Tabl.9). De telles affinités peuvent en partie s’expliquer par le fait 

que la morphologie des Néandertaliens est moins dérivée que celle des H. sapiens (Trinkaus, 

2003, 2006). Nos analyses, malgré ce bais morphologique, interprétées à l’aune de données 

génétiques, archéologiques et paléoenvironnementales nous permettent de proposer plusieurs 

hypothèses évolutives pour le Pléistocène moyen.  

 Les spécimens les plus anciens, Bodo, découvert en Ethiopie, et Elandsfontein, mis au 

jour en Afrique du Sud, présentent les morphologies les plus intermédiaires de notre 

échantillon. Tous deux étant datés à environ 600 ka, il est probable que leur morphologie se 

rapproche de celle du dernier ancêtre commun à la lignée des Néandertaliens et des H. sapiens, 

qui aurait vécu en Afrique à cette période (Schlebusch et al., 2017). Ces deux individus 

présentent toutefois quelques divergences morphologiques qui restent difficile à interpréter 

étant donné l’imprécision de leur datation et leur éloignement géographique. Il est cependant 

probable qu’ils aient fait partie d’une même population ou de populations récemment divisées 

(Bergström et al., 2021).  

 Les spécimens européens présentent quant à eux des morphologies qui se distinguent 

plus nettement. La morphologie de Ceprano se différencie du reste de notre échantillon de 

comparaison et présente des caractères plésiomorphes qui lui donnent un aspect moins dérivé 

que les autres spécimens du Pléistocène moyen (Manzi et al., 2016). Il semble donc probable 

qu’il soit issu d’une population venue d’Afrique avant la fixation des caractères tels que la 

réduction de la constriction post-orbitaire, que l’on observe chez les spécimens Bodo et 
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Elandsfontein. L’arrivée abrupte de l’Acheuléen dans la péninsule italienne aux environs de 

700 ka (Moncel et al., 2020b) et l’extension des herbages vers de plus hautes latitudes lors de 

la Transition du Pléistocène moyen (Dean et al., 2015) serait par ailleurs compatible avec cette 

hypothèse. Petralona, dont la datation est incertaine (Stringer, 1983 ; Grün et al., 1996) et SH5, 

daté à environ 430 ka (Arnold et al., 2014), sont quant à eux beaucoup plus semblables entre 

eux (Tabl. 9 et 12) et partagent des affinités avec les spécimens africains KNM-ES 11693 et 

Kabwe 1 notamment. Dès lors, il est possible que des épisodes de migrations aient eu lieu à 

cette période entre l’Europe et l’Afrique, suivant le littoral du bassin méditerranéen (voir 

notamment Tourloukis et Harvati, 2018), notamment lors des transitions glaciaire-interglaciaire 

pendant lesquels un bas niveau marin coïncidait avec une amélioration des conditions 

climatiques (Bailey et al., 2019). Il est intéressant de noter que la calvaria de SH5 présente une 

morphologie particulière (Arsuaga et al., 1997b) ne reflétant pas la morphologie généralement 

observée chez les autres spécimens du site de la Sima de los Huesos, qui se rapproche de celle 

des Néandertaliens (Martínez et Arsuaga, 1997). Ces individus présentent des autapomorphies 

sur le massif facial (Arsuaga et al., 2014) qui permettraient de les placer parmi les premiers 

représentants de la lignée néandertalienne, selon le modèle de l’Accrétion (Condemi, 1989 ; 

Dean et al., 1998 ; Hublin, 2009). Cette classification est compatible avec les données 

génétiques relevées sur ce site, qui montrent que les fossiles présentent un ADNn très proche 

de celui des néandertaliens (Meyer et al., 2016). 

Les spécimens LH18, KNM-ES 11693, datés imprécisément entre 200 et 300 ka, et 

Kabwe 1, daté à 299 ka (Grün et al., 2020) présentent des conformations relativement 

différentes. En effet, la morphologie de LH18 et KNM-ES 11693 semble plus dérivée, avec une 

augmentation de la hauteur de la voûte crânienne associée à une réduction relative de la 

structure orbitaire. Pour cette raison, LH18 et KNM-ES 11693 sont placés par certains auteurs 

parmi les précurseurs des H. sapiens anatomiquement modernes (Tattersall et Schwartz, 2010 ; 

Lieberman, 2011). Kabwe 1 présente quant à lui des caractères retenus comme plésiomorphes 

tels qu’une carène sagittale du frontal et une structure supraorbitaire très marquée. Ainsi, il est 

probable que ces spécimens soient issus de populations différentes.  

 La morphologie des calvarias d’Irhoud 1 et 2, datés à environ 315 ka (Richter et al., 

2017), entre dans la variabilité observée au Pléistocène moyen tout en présentant de fortes 

affinités à avec les Néandertaliens de l’échantillon. Ils présentent des affinités avec les HPM, 

les H. sapiens et les Néandertaliens dans des proportions différentes des autres spécimens de 

l’échantillon d’étude (Tabl.12). De même, selon une étude de morphométrie géométrique leur 
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massif facial entre dans la variabilité morphologique des H. sapiens, faisant de ces spécimens 

de potentiels précurseurs de la lignée des hommes modernes (Hublin, 2017), à l’instar de LH18 

et KNM-ES 11693. Il est donc probable qu’ils aient fait partie d’une population différente de 

celles de ces spécimens africains, ayant développé des caractères spécifiques. Par ailleurs, des 

études génétiques (Meyer et al., 2014, 2016 ; Posth et al., 2017 ; Petr et al., 2020) ont mis en 

évidence l’existence de contacts entre population européennes et africaines entre 450 ka et 100 

ka, qui ont mené au remplacement l’ADNmt et de l’ADN Y des lignées néandertaliennes par 

du matériel génétique africain. Ainsi, étant donné la proximité morphologique avec les 

Néandertaliens des spécimens de Jebel Irhoud, il est possible qu’ils soient issus d’une 

population dont certains membres se seraient hybridés avec une population européenne 

(Mounier et Mirazón-Lahr, 2019).  

L’étude morphologique de la calvaria des hominines du Pléistocène moyen permet ainsi 

de mettre en exergue l’existence d’un groupe de spécimens partageant d’importantes affinités 

sur l’ensemble de la période. Ces fossiles présentent également une certaine variabilité qui 

semble induire la présence de populations diverses aussi bien en Afrique qu’en Europe. Celles-

ci ont pu prendre part aux lignées néandertalienne et moderne dans des proportions différentes, 

suivant des fluctuations géographiques, démographiques et culturelles (Mirazón-Lahr, 2016 ; 

Mounier et Mirazón-Lahr, 2019). Par ailleurs, la découverte d’une espèce aussi singulière qu’H. 

naledi en Afrique du Sud appartenant au Pléistocène moyen (Berger et al., 2015) complexifie 

d’autant plus l’histoire évolutive de cette période. De fait, une quantification plus précise de la 

contribution de ces spécimens à l’évolution humaine est conditionnée à la découverte de 

nouveaux fossiles et à de nouvelles études génétiques, notamment sur des spécimens africains 

anciens (Vicente et Schlebusch, 2020 ; Bergström et al., 2021).  
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Annexe 1 : Présentation des spécimens de l’étude 
 

Le groupe des Homo sapiens de l’échantillon se compose de 25 individus, dont 10 

spécimens fossiles. Les spécimens les plus anciens, datés de la transition Pléistocène moyen – 

Pléistocène supérieur (Grün et al., 2005) proviennent des grottes de Qafzeh (Vandermeersch, 

1981) et Skhūl (McCown, 1939), en Israël. La base du crâne de Qafzeh 6 est endommagée ainsi 

qu’une partie du temporal droit, celui de Qafzeh 9 est pratiquement complet à l’exception de la 

base du crâne et des os nasaux. Skhūl V est très complet, la partie centrale de la face a fait 

l’objet d’une reconstruction. NK2 (Vermeersch et al., 1984), daté à environ 38 ka (Crèvecoeur 

et al., 2009), provient du site de Nazlet Khater, en Egypte. La calvaria de ce spécimen est assez 

fragmentée, la partie antérieure droite est manquante ainsi que la partie postérieure du pariétal 

gauche. La base du crâne et l’occipital sont bien conservés. Plusieurs caractères plésiomorphes 

ont été identifiés dans sa morphologie (Wood, 2011). Hofmeyr 1 a été découvert en 1954 en 

Afrique du Sud. Il a été daté à environ 36 ka (Grine et al., 2007). La partie postérieure gauche 

de la calvaria et la base du crâne sont absentes. Enfin, 5 spécimens européens, Pataud 1, 

Předmostí III, Předmostí IV, Cro-Magnon I et Chancelade, qui appartiennent au Paléolithique 

supérieur, constituent les hommes modernes fossiles de ce groupe. 

Le groupe suivant comporte 11 Homo neanderthalensis, qui sont répartis sur une vaste 

aire géographique, de Gibraltar à l’Ouest au Moyen-Orient à l’Est, ainsi que sur une large 

période chronologique qui s’étend sur environ 200 ka, du Pléistocène moyen à 40 ka. Les 

spécimens présentent ainsi une importante variabilité morphologique, entre les néandertaliens 

d’Europe occidentale (Saccopastore 1, La Ferrassie 1, Monte Circeo I, Gibraltar 1, La Chapelle 

aux Saints, Spy 1, Ehringsdorf H et Neanderthal 1) et ceux du Proche-Orient (Tabun C1 et 

Shanidar 1). Saccopastore 1, découvert dans une gravière à Rome, a été daté à environ 250 ka 

(Marra et al., 2015). Le crâne est complet à l’exception de la partie supraorbitaire, qui est très 

endommagée, et les zygomatiques sont absents (Condemi, 1992). Ehringsdorf H consiste en 

une calvaria très fragmentée qui ne présente pas de sphénoïde ni de temporal droit. La base du 

crâne est également endommagée. Spy 1 provient d’un individu découvert dans la grotte 

éponyme en Belgique en 1885. Le spécimen se compose d’une calvaria dont il manque le 

sphénoïde et le plan nuchal de l’occipital. Neanderthal 1 a été découvert par des mineurs dans 

la grotte de Kleine Feldhofer, en Allemagne, en 1856. Il s’agit d’une calotte crânienne dont il 

manque le sphénoïde et les temporaux ainsi que l’ensemble de la base du crâne. Gibraltar 1 

provient de la carrière de Forbes sur le rocher de Gibraltar. Le crâne présente une partie gauche 

largement endommagée, le pariétal et le temporal gauche sont absent ainsi qu’une grande partie 
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du frontal. Le crâne de La Ferrassie 1 a été découvert dans l’abri sous roche de la Ferrassie, en 

Dordogne. Les os nasaux ainsi que la partie supraorbitaire droite du frontal ne sont pas présents 

sur ce spécimen. Monte Circeo I a quant à lui été découvert fortuitement dans le Latium (Italie). 

Pratiquement complet, la partie droite de la face et la base du crâne sont endommagées. La 

Chapelle aux Saints 1, a été découvert dans la grotte de La-Chapelle-aux-Saints en Corrèze 

(Boule, 1911-1913). Le spécimen est complet à l’exception des os nasaux. Tabun C1 a été 

découvert dans une grotte du Mont Carmel (Garrod et Bate, 1937) et daté à la fin du Pléistocène 

moyen (Grün et Stringer, 2000). La base du crâne est manquante ainsi que les zygomatiques et 

la partie supérieure du maxillaire droit. Nous avons également observé le crâne Shanidar 1, 

découvert dans la grotte du même nom au nord de l’Irak et daté entre 60 et 80 ka (Solecki, 

1963 ; Trinkaus, 1983). Il est presque complet, seul le pariétal gauche et une partie du temporal 

gauche sont manquants.  

Le groupe des hominines du Pléistocène inférieur de notre échantillon est composé de 

9 individus. Les crânes découverts à Dmanissi en Géorgie (Vekua et al., 2002), sont daté à 

environ 1,81 Ma (Garcia et al., 2010) ; ce sont les spécimens les plus anciens de notre 

échantillon. D4500 et D3444 sont complets. D2282 présente une calvaria légèrement déformée, 

le pariétal droit a été reconstruit. La base du crâne est par ailleurs endommagée. D 2700 

appartient à un individu juvénile, il est complet à l’exception des deux arcades zygomatiques. 

La morphologie de ces spécimens les rapproche des Homo erectus africains (Rosas et Bermudez 

de Castro, 1998 ; Rightmire et al., 2006). KNM-ER3733, KNM-ER3883, KNM-ER1470 et 

KNM-ER1813 ont été découverts au Kenya, à Koobi Fora, sur la rive Est du lac Turkana et 

datés entre 1,5 et 1,6 Ma (Lepre et Kent, 2015). KNM-ER1470 est très fragmenté, une grande 

partie de la base du crâne est absente. KNM-ER1813 est pratiquement complet ; le sphénoïde 

est manquant, ainsi que la partie postérieure gauche du plan nuchal de l’occipital, au niveau du 

foramen magnum. Il manque la partie supérieure des maxillaires et les zygomatiques de KNM-

ER3733. La calvaria de KNM-ER3883 est complète, la face ne comporte que l’os zygomatique 

et la partie supérieure du maxillaire droit. KNM-WT15000 est un individu juvénile qui a 

également été découvert au Kenya, à Nariokotome, une localité située à l’ouest du lac Turkana. 

Enfin, le groupe des hominines du Pléistocène moyen, qui constitue notre échantillon 

d’étude, se compose de 10 individus. Le crâne de Bodo, qui provient de la vallée de l’Awash 

en Éthiopie, est le spécimen le plus ancien. La calvaria ne présente pas d’occipital, la partie 

postérieure du pariétal gauche, le temporal droit et la base du crâne sont manquants, ainsi que 

la partie droite de la face et les arcades zygomatiques. Elandsfontein (également appelé 

Saldanha) a été découvert en surface, dans la localité de Hopefield en Afrique du Sud, en 1953. 
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Il s’agit d’une calvaria dont il manque les deux temporaux et le sphénoïde. SH 5, mis au jour à 

la Sima de los Huesos, dans la Sierra del Atapuerca en Espagne, est daté à environ 427 ka 

(Arnold et al., 2014). Le spécimen de Ceprano a été découvert en 1994 dans le Latium, en Italie. 

Il ne présente pas de face et la calvaria est largement fragmentaire. Le crâne de Petralona est 

complet, il a été découvert en Grèce dans la grotte éponyme, sa datation est peu précise (Grün, 

1996). Irhoud 1 est en très bon état, les deux arcades zygomatiques sont manquantes, la base 

du crâne est endommagée et le processus mastoïde droit est cassé. Seule la calvaria d’Irhoud 2 

est conservée, le pariétal droit est manquant ainsi que la partie centrale de l’occipital, la base 

du crâne est également endommagée. Kabwe 1, a été découvert dans une mine en Zambie. Le 

crâne, dont le temporal droit est manquant, est alors identifié comme le représentant d’une 

nouvelle espèce, Homo rhodesiensis (Woodward, 1921), toutefois certains auteurs le placent 

aujourd’hui parmi les Homo heidelbergensis, une espèce afro-européenne (Stringer, 1983 ; 

Rightmire, 1998 ; Mounier, 2009, 2011). KNM-ES11693 a été découvert en surface en 1986, à 

Elye Springs, une localité à l’ouest du lac Turkana. La calvaria est relativement bien conservée 

mais la structure supraorbitaire est manquante, de même que les arcades zygomatiques. La face 

est très endommagée et le maxillaire droit est manquant. LH 18, découvert à Laetoli en Tanzanie 

et daté entre 200 et 300 ka (Manega, 1995), vient compléter ce groupe. Le modèle étudié ne 

présente pas de face. 
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Tableau 1 : Proportion de données manquantes estimées par mirroring et TPS, pour 

chaque spécimen de l’échantillon 

 

 

 

  

 
1 La proportion de reconstruction pour les H. sapiens étant négligeable (<2%) nous ne les avons 

pas inclus dans ce tableau. 

Spécimen 
Nombre de landmarks 
manquants 

Pourcentage de données 
estimées par TPS 

HPI 

KNM-ER 1470 77 12% 

KNM-ER 1813 56 9% 
KNM-ER 3733 24 4% 
KNM-ER 3883 16 3% 
KNM-WT 15000 92 14% 
D 2700 23 4% 
D 2282 28 4% 
D 3444 15 2% 
D 4500 4 1% 

Homo neanderthalensis 

Ehringsdorf H 137 22% 
Spy 1 30 5% 
La Chapelle aux Saints 35 6% 
La Quina H5 60 9% 
Shanidar 1 68 11% 
Neandertal 1 117 18% 
Tabun C1 24 4% 
Saccopastore 1 40 6% 
Monte Circeo I 41 6% 
Gibraltar 1 2 0% 
La Ferrassie 1 23 4% 

Homo sapiens fossiles1 

Qafzeh 6 89 14% 
Qafzeh 9 66 10% 
Skhūl IV 8 1% 
Pataud 1 2 0% 
Předmostí III 10 2% 
Předmostí IV 6 1% 
Cro-Magnon I 22 3% 
Chancelade 0 0% 
NK 2 266 42% 
Hofmeyr 240 38% 

HPM 

Petralona 3 0% 
SH5 20 3% 
Ceprano 268 42% 
Elandsfontein 115 18% 
Kabwe 1 71 11% 
Bodo 295 46% 
LH 18 40 6% 
KNM-ES 11693 75 12% 
Irhoud 1 22 3% 
Irhoud 2 136 21% 
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Figure 1 : Placement des landmarks correspondant à des points craniométriques sur la 

calvaria 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Vues en norma lateralis, norma facialis, norma basilaris et norma occipitalis du crâne Kh-1739, 

présentant les landmarks et les semi-landmarks qui ont été posés sur la calvaria. En gras 

apparaissent les points craniométriques symétriques. 

1)Astérion ; 2)Porion ; 3)Point le plus antéroinférieur du temporal ; 4)Frontomalare-temporale ; 

5)Point medio-latéral de la suture fronto-zygomatique ; 6)Bregma ; 7)Glabelle ; 8)Nasion ; 

9)Frontomalare-orbitale ; 10)Inion ; 11)Opisthion ; 12)Basion ; 13)Hormion ; 14)Entoglénoïde ; 

15)Profondeur maximale de la cavité glénoïde ; 16)Mastoïdale ; 17)Tubercule antérieur du 

zygomatique ; 18)Lambda 
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Tableau 2. Test de normalité multivariée (ADL incluant les HPM) 

 

 

Test Statistique  p value Normalité 

Mardia Skewness       157,875 0,012 Non 

Mardia Kurtosis        0,975 0,329 Oui 

 

Le coefficient d’asymétrie (i.e. skewness) et le kurtosis ne permettent pas de valider la distribution normale 

des variables (avec p>0.05). Ainsi, il est nécessaire de procéder à des tests de normalités univariés. 

 

 

 

Tableau 3. Tests de Shapiro-Wilk de normalité univariée (ADL2) 

 

 

Test de Shapiro-Wilk Variable Statistique p value Normalité 

1 PC1 0,9545 0,0938 Oui 

2 PC2 0,9751 0,4828 Oui 

3 PC3 0,9765 0,5291 Oui 

4 PC4 0,9609 0,1594 Oui 

5 PC5 0,9799 0,6564 Oui 

6 PC6 0,9835 0,7956 Oui 

7 PC7 0,9645 0,2138 Oui 

8 PC8 0,9779 0,5825 Oui 

  

Les résultats des tests de normalité de Shapiro-Wilk pour chaque variable indique une distribution normale 

des données (avec p>0,05). 

 

 

Tableau 4. Test M de Box d’homogénéité des matrices de covariance (ADL2) 

 

 

 

 

 

Le test M de Box ne permet pas de rejeter l’hypothèse H₀ selon laquelle les matrices de covariance ne 

sont pas égales. Ainsi, il est nécessaire de procéder à un test de Levene. 

 

  

Test M de Box   

Χ² 136,970 

ddl 108 

p-value 0,031 
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Tableau 5. Test de Levene d’homogénéité des matrices de variance 

 

 

Tests de Levene Variable ddl1 ddl2 F value Pr(>F)   

1 PC1 3 38 0,433 0,731 

2 PC2 3 38 0,078 0,972 

3 PC3 3 38 0,503 0,682 

4 PC4 3 38 2,063 0,121 

5 PC5 3 38 1,684 0,187 

6 PC6 3 38 2,108 0,115 

7 PC7 3 38 2,582 0,068 

8 PC8 3 38 1,134 0,348 

 

Les résultats des tests de Levene indiquent quant à eux que l’on peut rejeter l’hypothèse H₀ de non-

égalité des matrices de variances (avec p>0,05). 


