
L'Homme de Ndandertal, vol.3, L'ANATOMIE, LiCge, 1988, pp. 125 d 135

A PROPOS DE SEQUENCES PHYLOGENIQUE ET

ONTOGENIQUB C}JEZ LES NEANDBRTHALTENS

par

Anne-Marie TILLIER *

I-es Ndanderthaliens constituent un groupe humain trds particulier aux caractdristiques
morphologiques bien d6finies, qui peupla I'Europe pendant la premibre moiti6 du Wiirm et
ddborda ce cadre g6ographique pour atteindre vers I'Est le Proche-Orient et I'Asie Centrale.
L'individualisation du type n6andenhalien s'est accompagnde, en particulier pour le squelette
crAnien, d'une augmentation au cours du temps du nombre des caractdres d6riv6s
ndanderthaliens (autapomorphes), tandis qu'une grande partie des caractdres primitifs
s'estompaient peu tr peu. Il est aujourd'hui possible de suiwe, i partir d'une 6poque trds
reculde (probablement dEs le Mindel-Riss), en fonction des fossiles ddcouverts, la
diffdrenciation progressive de la lignde ndanderthalienne en Europe. La reconnaissance sur
une piBce fossile de ces caracteres ddriv6s, m6me en faible nombre, justifie en effet son
rattachement au groupe des N6anderthaliens.

Une des questions principales soulevdes par ce groupe humain reste celle de la
signification des caractdres ddrivds ndanderthaliens (parfois qualifids de spdcialisations par
certains auteurs). L'6tude de I'ontog6ndse des Ndandenhaliens, et plus spdcifiquement celle
de la mise en place au cours de la croissance des caractdres particulien aux N6anderthaliens,
par rapport aux autres repr6sentants de I'espdce Homo sapiens , peut aider i mieux
comprendre les processus de cette "n6anderthalisation".

DONNEES DU SQUELETTE POST-CRANIEN

Chez les Ndanderthaliens, la sdlection des caractdres identifi6s comme particuliers au
groupe, pour les os post-criniens, s'est fondde presque exclusivement sur la reconnaissance
de diffdrences entre ces hommes fossiles et les hommes modemes, le plus souvent europdens
(BOULE, 1911, l9l3: S]EWART, 1962; PryETEAU, 1963, 1966; ENDO et KIMURA,
l97O; HEIM, 1982a; SENUT, 1985; TRINKAUS, 1981, 1983). La morphologie du
squelette post-crinien n'est en effet qu'incompldtement ou trAs partiellement connue_pourles
Hbmo sapiens archarQues dans leur ensemble, cofirme pour les Homo erectus. Pour les
premiers, en dehors des N6anderthaliens, peu d dl6ments sont actuellement 4i-sponibles
(SfruNCgR, 1986; HUBLIN et a1.,1987). Pour les seconds, I par:tir d'un matdriel le plus
souvent fragmentaire, I'accent a 6td mis sur des caracteres li6s d la robustesse des oq QAY,
1971,1982,1984; KENNEDY, 1973,1983; ROSE, 1984; SIGMON, 1982; WEIDEN-
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REICH, 1941). Ces caractbres peuvent correspondre pour une part i des pl6siomorphies
(TRINKAUS, 1984; HUBLIN, 1986). La ddcouverte r6cente faite i Nariokotome III au
Kenya (BROWN et a1.,1985) devrait peut-Ctre pennettre de pr6ciser certains aspects. De ce
fait certains caractercs consid6r6s comme proprcs aux Ndanderthaliens sont peut-€tre en fait
uniquement des caractbres primitifs persistants i ce stade et perdus par les hommes de type
moderne.

Il s'avdre donc difficile, en tenant compte des donndes actuellement disponibles,
d'appr6cier la signifrcation, d'un point de vue phylogdn6tique, de tous les caractbres relevds
sur le squelette post-cranien des Ndanderthaliens, qu'il s'agisse de ceux affectant la
molphologie osseuse (cas de la scapula, de I'ulna, du premier mdtacarpien, du pubis, ...) ou
bien des indices de longueur des segments des membres. Notamment une distinction reste
donc i fate entre pl6siomorphies et autapomorphies (STRINGER et a1.,1984; TILLIER,
1986a).

L6tude de I'ontogdndse du squelette post-crdnien des Ndanderthaliens souldve 6galement
quelques probldmes car les composants du squelette sont diversement repr6sent6s au stade
immature (La Ferrassie 3, 4,6 et 8; Kiik Koba 2; Teshik Tash; Shanidar 9 et Kebara 1) et
pour une paft inddits (Roc de Marsal, Rend Simard et Krapina).

La plupart des caractbres,retenus par les auteurs (SINELNIKOV et GREMIATSKIJ,
1949; ROCHLIN,1949; VLCEK, 1973; SMITH et ARENSBURG, 1977; IfiIM, 1982b;
TRINKAUS, 1983) font intervenir la robustesse gdndrale des os fossiles compards i ceux
des enfants actuels, ce qui n'est pas sans rappeler la disposition relevde chez lei adultes. La
tentation est fofte de vouloir identifier au stade immature, et m€me trds tdt, les caractbres
reconnus sur le squelette adulte. Il s'avbre, une fois encor€, que la comparaison a €tf,limitde
i des sujets europdens, et le plus souvent, i des cas individuels en fonction du critbre d'ige.
De ce point de vue, l'6tude rdcente men6e par TOMPKINS et TRINKAUS (1987) sur l'os
coxal de La Ferrassie 6, utilisant un 6chantillon de comparaison de 39 individus modernes
(allant de 6 mois i 8 ans) est originale.

L'absence d'6chantillons de comparaison r6ellement reprr6sentatifs par classes d'dge, i
laquelle s'ajoute I'absence d'6l6ments de rdfdrence pour les pdriodes plus anciennes ne
facilitent pas pour les Ndanderthaliens une 6tude morphogdndtique d'ensemble. Celle-ci reste
d'ailleurs subordonnde i une meilleure comprdhension du squelette ndanderthalien de
I'adulte.

Au sein de la lignde n6anderthalienne, dont I'enracinement est admis en Europe
probablement dds le Mindel-Riss (HUBLIN, 1982; STRINGER, HUBLIN et
VANDERMEERSCH, 1984; VANDERMEERSCH, 1985),le mat6riel post-crdnien est peu
abondant avant le dernier interglaciaire: Grotte du Prince, Arago (de LUMLEY, L973; DAY,
1982, 1984), La Chaise-Abri Suard (PIVETEAU et al., 1982).Il est mieux reprdsent6 tr
partir du Riss-Wtirm, notamment i Krapina (GORJANOVIC-KRAMBERGER, 1906;
SMITH, 1976), Ehringsdorf (VIRCHOW, 1920) et La Chaise-Bourgeois Delaunay
(PMTEAU et a1.,1982> mais il demeure la plupart du temps fragnrcntaire et les composants
du squelette sont diversement reprdsentds. La mise en place de tous les caractbres reconnus
chez les Ndanderthaliens du d6but de Wiirm ne peut 0tre suivie dtroitement dans la lignde et
certaines lacunes demeurent.

DONNEES DU SQUELETTE CRANIEN

A panir des donn6es recueillies pour les populations plus anciennes, et en fonction d'un
matdriel mieux reprdsentd, I'analyse des caracGres crdniens chez les Ndanderthaliens se place
i un niveau diff6rent de I'interpr6tation. A cdtd des caractdres pl6siomorphes d'une part, des
caractdres apomorphes partag6s avec les hommes modernes (taille du cerveau par exemple)

126



d'autre part, un certain nombre d'autapomorphies se ddgagent des 6tudes qgi_ ont_ {q6
consacr-des au squelette crdnien (SERGI, 1947; THOMA, 1965; VALLOIS, 1969;
HOWELLS, 1975; HUBLIN, 1978; VANDERMEERSCH, 1981; TRINKAUS, 1983;
TILLIER, 1983a; STRINGER et a1.,1984). Ces autapomorphies int6ressent en particulier la
voOte crffnienne (forme dite "en bombe" en vue postdrieure du crine, avec les caracteres
qu'elle implique sur le pari6tal et le temporal; convexitd du planum occipitale; fosse
sus-iniaque encadr6e de deux saillies bilatdrales correspondant au torus occipital transverse),
la base du crdne (articulation temporo-mandibulaire, importance de 1'6minence
juxta-mastoidienne; tubercule mastoidien antdrieur) et enfin la face (projection du massif
facial infdrieur faisant intervenir un maxillaire en extension, une pommette effac6e et fuyante,
un espace rdtromolaire et une position reculde du trou mentonnier; un torus sus-orbitaire
indivis et fortement pneumatis6).

D'autres caractdres, tels que la disposition "en fagade" des dents antdrieures sur la
mandibule (VANDERMEERSCH, 1981), la taille relative de ces dents par rapport aux
molaires et leur mode d'attrition (BRACE, 1967; WOLPOFF, L97l; TRINKAUS, 1983),la
configuration dite "ovale-horizontale" du trou mandibulaire (KALLAY, 1970; SMITH,
L976), soit peuvent se rencontrer sur d'autres fossiles, soit n'int6ressent qu'un faible nombre
d'individus. Irur statut phylog6ndtique n'est donc pas tr0s clair.

La reconnaissance de ces autapomorphies dans la lignde n6anderthalienne tdmoigne de
l'6volution en mosaiQue des caracteres crAniens. Ainsi, pour le squelette facial, il semble
possible de situer I'dbauche de certains traits, ceux affectant la r6gion zygomatico-maxillaire
et la mandibule, i une pdriode recul6e, avec Arago 2 et 2L. Mais d autres fossiles, plus orr
moins contemporains (Arago 13, Steinheim, Montmaurin), n'en sont pas au m6me stade
dvolutif pour le squelette facial. D'autre part, le crdne de Petralona, dont la position
chronologique, bien que sans doute trds ancienne, demeure imprdcise (COOK et a1.,1982),
t6moigne du contraste qui peut exister entre la face et I'arrilre crdne quant d I'apparition des
caracteres d6rivds (de BONIS et MELENTIS, 1982; HUBLIN, 1983). D'autres spdcimens
montront que la mise en place de ces caractbres autapomorphes s'amorce dgalement t6t pour
I'arridre cidne, avec les fossiles de Steinheim et de Swanscombe (STEWART, 1964;
HUBLIN, 1982). Celle-ci s'affirme au Riss sur les pibces de La Chaise Abri Suard
(PIVETEAU, 1976), de Biache Saint-Vaast (VANDERMEERSCH, 1978). En particulier les
autapomorphies de I'occipital sont reconnaissables sur ces piBces anciennes (HUBLIN,
1978). En ievanche un ddcalage s'observe pour certains caracteres affectant le temporal
cornme en tdmoignent quelques pidces du dernier interglaciaire Riss-Wiirm (CONDEMI,
1986; PIVETEAU et CONDEMI, sous presse).

A la suite des travaux prdcurseurs de wcgr (I9&, L97}),1'6tude des modalit6s de
I'ontog6ndse du squelette crinien chez les Ndanderthaliens a connu un ceftain d6veloppement
ces dernidres ann6es (HEIM, 1981, 1982b; HUBLIN, 1980; TILLIER, 1981, 1982,1983a
et b, 1986a et b). Grdce I une approche nouvelle du matdriel adulte, une analyse plus
poussde des caractbres sur les sujets immatures 6tait en effet rendue possible. Irs donndes
iassembldes reposent sur l'6tude anthropologique d'une quarantaine d'individus environ, qui
couvrent une p6riode allant de la fin du Riss au ddbut du Wtirm. La majorit6 d'entre eux
provient des gisements europ6ens et quelques uns seulement d'Asie et du Proche-Orient.(1)

(l) Cet €chantillon sera sans doute dlargi avec les nouveaux inventaires en cours pour le matdriel de
Krapina
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La d6termination de I'Age individuel chez I'enfant fossile

Le degr6 de ddveloppement des os du squelette post-crdnien, et en particulier la
taille des os longs, ne permettent pas une d6termination pr6cise et dtroite de I'ige
(FEREMBACH et a1.,1979; PRENDERGAST et a1.,1986). Ir critdre qui demeure le
plus discriminant reste le stade de ddveloppement dentaire (calcification des
couronnes, formation des racines, sdquences des dentitions d6ciduale et pennanente).
Cependant, au sein des populations rdcentes, une variation individuelle normale se
rencontre (LEGOUX, 1963; UBELAKER, 1978; WOLPOFF, 1979) qui implique
qu'une erreur minimale soit prise en considdration lors de I'estimation de I'dge des
sujets. L application de la m6thode aux populations prdhistoriques, sur la base des
donndes recueillies dans les populations modernes, introduit un second niveau
d'erreur. Celle-ci se fonde en effet sur une prdsomption, celle d'une vitesse de
croissance identique pour les deux qryes de populations.

Aussi toute estimation de I'dge au d6cbs des enfants ndanderthaliens est d dtablir
avec prudence et implique un certain recul quant d son utilisation, en particulier, lors
de I'analyse comparative des modalitds de croissance observ6es i celles connues dans
les populations actuelles. Quelle que soit la mdthode utilis6e, qu'il s'agisse de celle
6voqu6e plus haut qui demeure la plus exhaustive, ou de celle pr6conis6e r6cemment
par BROMAGE et DEAN (1985), faisant intervenir la croissance de l'6mail et le
comptage des pdrikymaties, actuellement test6e sur les incisives permanentes, on ne
peut espdrer obtenir une ddtermination plus pr6cise que celle admise depuis longtemps
pour les populations actuelles. Et ceci d'autant plus que les deux m6thodes, i un
niveau ou i un autre, font rdfdrence aux critdres d6finis sur les populations actuelles.
A partir de li, toute discussion concemant une vitesse de croissance diff6rente chez les
N6anderthaliens me semble devoir €tne abord6e avec la plus grande prudence.

Les diff6rents stades de croissance repr6sent6s sont ddfinis le plus souvent en
appliquant les critbres dentaires adoptds pour les populations actuelles (cf. encadr6). De ce
fait, il s'avdre que les premibres dtapes de I'ontogdndse du crine (du stade t'rinatal i environ
deux ans) demeurent mal connus. Ceci peut, pour une part, s'expliquer par une plus grande
fragilitd des ossements mais I'anciennet6 des fouilles peut sans doute dgalement 6tre
invoqu6e. Ir stade pdrinatal n'est en effet reprdsentd que par les fragments frontaux et
temporaux de La Ferrassie 4-4bis, ddcouverts en 1912 (tmIM, 1982b). Au stade 6/12 mois
correspondent les fragments paridtaux de I'Hortus Vlbis, frontaux et pari6taux de Shanidar 7,
occipitaux et temporaux de Kebara I (de LUMLEY,1973; TRINKAUS, 1983; SMITH et
ARENSBURG, 1977). Aucun dldment significatif ne se ddgage de la comparaison avec les
stades de d6veloppement 6quivalents chez I'homme actuel, qu'il s'agisse des dimensions et
des indices de courbures, comme des traits morphologiques.

Au deld de 2 ans environ et jusqu'i une dizaine d'ann6es, un mat6riel mieux repr6sent6
permet de suivre certaines dtapes du d6veloppement ontogdnique du crine. L'6tude
anthropologique des stades immatures conduit i la distinction de trois ensembles de
caracteres dont la signification d'un point de vue 6volutif n'est pas la m€me (TILLIER,
1983a, 1986a et b). Aux caractdr€s pldsiomorphes et apomo,rphes dejn reconnus chez I'adulte
ndanderthalien, s'ajoutent des caractdres juvdniles, parmi lesquels il convient de distinguer
ceux 1i6s au stade d'ossification du crdne (ils se retrouvent chez I'enfant actuel), et ceux qui
sont en fait des caracteres ndanderthaliens en cours de diff6renciation. Une s6quence
ontogdnique est donc mise en dvidence pour les caractdres autapomorphes des
Ndanderthaliens, avec des caracteres relativement prdcoces (prdsents autour de 2 ans) et des
caracteres dont l'apparition est plus tardive.
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Les caractdres autapomorphes dits pr6coces affectent essentiellement les os de la vo0te
crinienne. C'est le cas de la forme dite "en bombe" du crdne en vue post6rieure, comme
I'attestent Pech de I'AzE I et Subalyuk 2 (JELINEK, 1969; TILLIER, lgSOa;.{z) Il en est de
m6me pour les caractdres int6ressant la morphologie occipitale externe (convexitd du planum
occipitale, fosse susiniaque, saillies bilat6rales) qui sont identifiables sur les pibces de La
Chaise S 51 et de Subalyuk 2 (HUBLIN, 1980; TrI r IER, 1986a): la m6me variabilitd que
chez I'adulte quant d I'aspect de la fosse sus-iniaque (simple ou double) peut s'observer.
Enfin, i la base du crine, certains caractdres du temporal (m6at auditif dans le prolongement
de I'arcade zygomatique, d6veloppement de l'dminence juxta-mastoi'dienne) sont 6galement
prdsents sur Pech de I'Azd 1, Subalyuk2 et Gibraltar 3 (FEREMBACH, l97O; TILLIER,
1982 et 1986a). Sur le squelene facial, seule la rdgron naso-maxillaire montre une disposition
prdcoce avec l'orientation trds oblique du processus frontal du maxillaire, le profil trbs
concavo-convexe des os nasaux et la forte saillie de l'6pine nasale ant6rieure, tels qu ils
apparaissent sur les crdnes de Subalyuk 2 et du Roc de Marsal (JELINEK,1969; TILLIER,
1983b). Ces caractdres, chez I'adulte, accompagnent la projection du massif facial infdrieur.

Lrs caractdres autapomorphes qualifi6s de tardifs, sont, pour la plupart situds sur le
squelette lacial. En effet, contrairement e ce qui avait 6t6 tout d'abord envisag6 C[I{OMA,
1963; VLCEK, 1970; SUZUKI, 1970), la reconnaissance de tous les caractdres d6finissant
la face des Ndanderthaliens est plus tardive, au cours de la croissance.

Le ddveloppement du torus-susorbitaire n'apparait pas avant 5/6 ans. Il est alors limit6 d
la partie nasale du frontal et i la moiti6 interne de la rdgion supraorbitaire, comme en
t6moignent Engis 2 et Krapina A; son extension latdrale est plus vaste sur Gibraltar 2
(TILLIER, 1982,1983a). Le d6veloppement du relief supra-orbitaire est i dissocier de celui
de la pneumatisation ethmoido-frontale (TILLIER, 1977).

La chronologie de la mise en place du maxillaire dit "en extension", typique des
N6andenhaliens, reste voisine de celle mise en 6vidence pour le torus susorbitaire (TILLIER,
1982,1983b, 1986a). C'est avec le crdne de La Quina H 18 appartenant d un enfant ng6 de 6
ans environ, que se manifestent tous les composants du maxillaire ndanderthalien, en
association avec la disposition particulidre du corps du zygomatique, ddji reconnaissable,
quant I elle, sur I'enfant plus jeune d'Engis 2 (TILLIER, 1986a et b). Cette configuration
particulidre du massif facial inf6rieur coincide avec I'entrde en fonction des premidres
molaires pemxrnentes sur La Quina H 18.

Mais le prognathisme du massif facial infdrieur intervient plus tardivement et semble
dtroitement li6 e I'acquisition de la dentition permanente compldte. C'est donc i ce stade que
se manifestent, par exemple, sur la mandibule, la position recul6e du trou mentonnier et
I'espace rdtromolaire. Sur les mandibules d'enfants ndanderthaliens, la position du trou
mentonnier ne diffBre pas de celle de I'enfant actuel au stade de la dentition ddciduale; seuls
des caractdres pl6siomorphes peuvent 6tre identifids sur le fossile (TILLIER, 1981, 1982,
1986a), tels que le planum alv6olaire, la fosse g6nioglosse, la symphyse fuyante, I'absence
de menton. Ce sont alors d'autres critdres que les critdres anthropologiques qui sont
ddterminants pour I'interprdtation des pidces isol6es.

Les derniers caracteres autapomorphes identifiables au stade adulte sont, sur I'occipital,
I'accentuation des diff6rentes reliefs et sur le temporal, la reconnaissance du tubercule
mastoidien ant6rieur.

Le fait qu'un d6calage chronologique, au cours de la croissance, existe dans
I'acquisition des caractires autapomorphes pose 19 problbme de I'identification. syptggaltye
au Patdolithique moyen des restes crdniens d'enfants en fonction de lgur dge individuel. La
distinction, parexemple, d'un occipital ou d'un paridtal isold denfant n6anderthaliende
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(2) pn ddpit des d6formations post-mortem d'origines diverses.
celui d'un aare Homo sapiens archaiQue ou d'un Homo sapiens sapiens peut se faire
relativement t6t. En revanche, I'identification est plus tardive pour les composants du
squelette facial; le stade terminal est bien illustrd par I'exemple de la mandibule, pour la
distinction enre Horno sapiens archarque et N6anderthalien.

L'analyse phylog6nique des caracteres chez les prdddcesseurs en Europe des
Ndanderthaiiens a montrd que, dds le Mindel-Riss (3), leJ caractdres ndanderthaliens sur
I'arridre crdne se ddgagent de plus en plus nettement. Faute de matdriel, nous ne savons pas
si cet ensemble de traits perdure jusqu'au d6but du Paldolithique supdrieur, avec les derniers
Ndanderthaliens.

Le cas du squelette facial semble, une fois encore, i dissocier de I'ensemble du squelette
crdnien. Nous savons que, lorsqu'ils commencent d se manifester, les caractdres
n6anderthaliens sont peu nombreux, et semblent prdsenter une certaine variabilit6 d'un
individu i un autre (pibces de la Caune de I'Arago, de Steinheim, Montmaurin,
Atapuerca, ...) pour les pdriodes les plus anciennes. Ce qui pose ld aussi le probldme de
I'interprdtation systdmatique de pidces isolees ou fragmentaires au Mindel-Riss (Flolstein).
L'dvolution de la face, aprds une discontinuitd durant la pdriode rissienne, due i I'absence de
fossiles repr6sentatifs, montre une certaine stabilit6 avec les formes RissAViirm (avec
notarnment Saccopastore I et2, et probablement Forbes'Quarry). Aucune association 6troite
crdne-mandibule n'est connue avant le ddbut du Wiirm. C'est i ce moment que, pour le
squelette facial, le morphotype ndanderthalien devient prddominant en Europe avec les
N6anderthaliens dits classiques pour atteindre "the idealized model" cornme I'a justement
ddfini Y. RAK (1986). Ce schdma type disparait avec les derniers N6anderthaliens au d6but
du Pal6olithique sup6rieur, comme en tdmoigne Ie crine de Saint-C6saire (VANDER-
MEERSCH, 1984).

L'dtablissement, au sein de la lign6e n6anderthalienne, d'une sdquence chronologique
pour la mise en place des caractdres autapomorphes souldve encore beaucoup de questions.
Certaines de ces questions sont directement en relation avec les lacunes morphologiques qui
persistent. Ainsi, les documents disponibles pennettent de suivre assez dtroitement
l'dvolution de I'arridre crdne et la diffdrenciation des caractdres apomorphes ndanderthaliens.
La reconnaissance d'une sdquence identique, en particulier pour le squelette facial, ne peut
6tre ddmontrde. Le stade terminal, reprdsentd par les Ndanderthaliens dits classiques,
demeure le mieux connu.

D'autre part, avant le Riss-Wtirm, les premiers reprdsentants de la lign6e
ndanderthalienne tdmoignent plutdt d'une 6volution en mosaiQue, que la ddcouverte d'un
crdne complet (dont la face en particulier soit bien conservde), dans un niveau ancien bien
dat6 (ce qui n'est pas le cas de Petralona), pourrait sans aucun doute remettre en cause. ks
donn6es actuellement disponibles limitent donc la confrontation des sdquences ontog6nique et
phylogdnique chez les Ndanderthaliens.

(3) k crAne de Petralona 6tant pour I'instant laiss6 de cdt6
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