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A PROPOS DE SEQUENCES PHYLOGENIQUE ET
ONTOGENIQUE CHEZ LES NEANDERTHALIENS

par
Anne-Marie TILLIER *

Les Néanderthaliens constituent un groupe humain trés particulier aux caractéristiques
morphologiques bien définies, qui peupla 1'Europe pendant la premiére moitié du Wiirm et
déborda ce cadre géographique pour atteindre vers 'Est le Proche-Orient et I'Asie Centrale.
L'individualisation du type néanderthalien s'est accompagnée, en particulier pour le squelette
crinien, d'une augmentation au cours du temps du nombre des caractéres dérivés
néanderthaliens (autapomorphes), tandis qu'une grande partie des caractéres primitifs
s'estompaient peu a peu. Il est aujourd'hui possible de suivre, a partir d'une €époque trés
reculée (probablement dés le Mindel-Riss), en fonction des fossiles découverts, la
différenciation progressive de la lignée néanderthalienne en Europe. La reconnaissance sur
une piece fossile de ces caractéres dérivés, méme en faible nombre, justifie en effet son
rattachement au groupe des Néanderthaliens.

Une des questions principales soulevées par ce groupe humain reste celle de la
signification des caractéres dérivés néanderthaliens (parfois qualifiés de spécialisations par
certains auteurs). L'étude de 1'ontogénése des Néanderthaliens, et plus spécifiquement celle
de la mise en place au cours de la croissance des caracteres particuliers aux Néanderthaliens,
par rapport aux autres représentants de l'espéce Homo sapiens , peut aider a mieux
comprendre les processus de cette "néanderthalisation".

DONNEES DU SQUELETTE POST-CRANIEN

Chez les Néanderthaliens, la sélection des caractéres identifiés comme particuliers au
groupe, pour les os post-craniens, s'est fondée presque exclusivement sur la reconnaissance
de différences entre ces hommes fossiles et les hommes modernes, le plus souvent européens
(BOULE, 1911, 1913; STEWART, 1962; PIVETEAU, 1963, 1966; ENDO et KIMURA,
1970; HEIM, 1982a; SENUT, 1985; TRINKAUS, 1981, 1983). La morphologie du
squelette post-crinien n'est en effet qu'incomplétement ou trés partiellement connue pour les
Homo sapiens archaiques dans leur ensemble, comme pour les Homo erectus. Pour les
premiers, en dehors des Néanderthaliens, peu d'éléments sont actuellement disponibles
(STRINGER, 1986; HUBLIN et al., 1987). Pour les seconds, a partir d'un matériel le plus
souvent fragmentaire, l'accent a été mis sur des caractéres li€s a la robustesse des os (DAY,
1971, 1982, 1984; KENNEDY, 1973, 1983; ROSE, 1984; SIGMON, 1982; WEIDEN-
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REICH, 1941). Ces caractéres peuvent correspondre pour une part a des plésiomorphies
(TRINKAUS, 1984; HUBLIN, 1986). La découverte récente faite & Nariokotome III au
Kenya (BROWN et al., 1985) devrait peut-€tre permettre de préciser certains aspects. De ce
fait certains caractéres considérés comme propres aux Néanderthaliens sont peut-&tre en fait
uniquement des caractéres primitifs persistants a ce stade et perdus par les hommes de type
moderne.

11 s'avere donc difficile, en tenant compte des données actuellement disponibles,
d'apprécier la signification, d'un point de vue phylogénétique, de tous les caractéres relevés
sur le squelette post-crinien des Néanderthaliens, qu'il s'agisse de ceux affectant la
morphologie osseuse (cas de la scapula, de 'ulna, du premier métacarpien, du pubis, ...) ou
bien des indices de longueur des segments des membres. Notamment une distinction reste
donc a faire entre plésiomorphies et autapomorphies (STRINGER et al., 1984; TILLIER,
1986a).

L'étude de l'ontogénese du squelette post-cranien des Néanderthaliens souléve également
quelques problemes car les composants du squelette sont diversement représentés au stade
immature (La Ferrassie 3, 4, 6 et 8; Kiik Koba 2; Teshik Tash; Shanidar 9 et Kebara 1) et
pour une part inédits (Roc de Marsal, René Simard et Krapina).

La plupart des caractéres retenus par les auteurs (SINELNIKOV et GREMIATSKIJ,
1949; ROCHLIN, 1949; VLCEK, 1973; SMITH et ARENSBURG, 1977; HEIM, 1982b;
TRINKAUS, 1983) font intervenir la robustesse générale des os fossiles comparés i ceux
des enfants actuels, ce qui n'est pas sans rappeler la disposition relevée chez les adultes. La
tentation est forte de vouloir identifier au stade immature, et méme trés tot, les caractéres
reconnus sur le squelette adulte. 11 s'avere, une fois encore, que la comparaison a été limitée
a des sujets européens, et le plus souvent, 2 des cas individuels en fonction du critére d'age.
De ce point de vue, 1'étude récente menée par TOMPKINS et TRINKAUS (1987) sur l'os
coxal de La Ferrassie 6, utilisant un échantillon de comparaison de 39 individus modernes
(allant de 6 mois a 8 ans) est originale.

L'absence d'échantillons de comparaison réellement représentatifs par classes d'dge, a
laquelle s'ajoute l'absence d'éléments de référence pour les périodes plus anciennes ne
facilitent pas pour les Néanderthaliens une étude morphogénétique d'ensemble. Celle-ci reste
d'ailleurs subordonnée a une meilleure compréhension du squelette néanderthalien de
I'adulte.

Au sein de la lignée néanderthalienne, dont l'enracinement est admis en Europe
probablement dés le Mindel-Riss (HUBLIN, 1982; STRINGER, HUBLIN et
VANDERMEERSCH, 1984; VANDERMEERSCH, 1985), le matériel post-crinien est peu
abondant avant le dernier interglaciaire: Grotte du Prince, Arago (de LUMLEY, 1973; DAY,
1982, 1984), La Chaise-Abri Suard (PIVETEAU et al., 1982). 11 est mieux représenté A
partir du Riss-Wiirm, notamment 2 Krapina (GORJANOVIC-KRAMBERGER, 1906;
SMITH, 1976), Ehringsdorf (VIRCHOW, 1920) et La Chaise-Bourgeois Delaunay
(PIVETEAU et al., 1982) mais il demeure la plupart du temps fragmentaire et les composants
du squelette sont diversement représentés. La mise en place de tous les caractéres reconnus
chez les Néanderthaliens du début de Wiirm ne peut tre suivie étroitement dans la lignée et
certaines lacunes demeurent.

DONNEES DU SQUELETTE CRANIEN

A partir des données recueillies pour les populations plus anciennes, et en fonction d'un
matériel mieux représenté, I'analyse des caracteres craniens chez les Néanderthaliens se place
a un niveau différent de 'interprétation. A coté des caractéres plésiomorphes d'une part, des
caractéres apomorphes partagés avec les hommes modernes (taille du cerveau par exemple)




d'autre part, un certain nombre d'autapomorphies se dégagent des études qui ont €té
consacrées au squelette crinien (SERGI, 1947; THOMA, 1965; VALLOIS, 1969;
HOWELLS, 1975; HUBLIN, 1978; VANDERMEERSCH, 1981; TRINKAUS, 1983;
TILLIER, 1983a; STRINGER et al., 1984). Ces autapomorphies intéressent en particulier la
voiite crinienne (forme dite "en bombe" en vue postérieure du crine, avec les caracteres
qu'elle implique sur le pariétal et le temporal; convexité du planum occipitale; fosse
sus-iniaque encadrée de deux saillies bilatérales correspondant au torus occipital transverse),
la base du crine (articulation temporo-mandibulaire, importance de 1'éminence
juxta-mastoidienne; tubercule mastoidien antérieur) et enfin la face (projection du massif
facial inférieur faisant intervenir un maxillaire en extension, une pommette effacée et fuyante,
un espace rétromolaire et une position reculée du trou mentonnier; un torus sus-orbitaire
indivis et fortement pneumatisé).

D'autres caractéres, tels que la disposition "en fagade" des dents antérieures sur la
mandibule (VANDERMEERSCH, 1981), la taille relative de ces dents par rapport aux
molaires et leur mode d'attrition (BRACE, 1967; WOLPOFF, 1971; TRINKAUS, 1983), la
configuration dite "ovale-horizontale” du trou mandibulaire (KALLAY, 1970; SMITH,
1976), soit peuvent se rencontrer sur d'autres fossiles, soit n'intéressent qu'un faible nombre
d'individus. Leur statut phylogénétique n'est donc pas trés clair.

La reconnaissance de ces autapomorphies dans la lignée néanderthalienne témoigne de
'évolution en mosaique des caractéres craniens. Ainsi, pour le squelette facial, il semble
possible de situer I'ébauche de certains traits, ceux affectant la région zygomatico-maxillaire
et la mandibule, 2 une période reculée, avec Arago 2 et 21. Mais d'autres fossiles, plus ou
moins contemporains (Arago 13, Steinheim, Montmaurin), n'en sont pas au méme stade
évolutif pour le squelette facial. D'autre part, le crine de Petralona, dont la position
chronologique, bien que sans doute trés ancienne, demeure imprécise (COOK et al., 1982),
témoigne du contraste qui peut exister entre la face et I'arriére crane quant a l'apparition des
caractéres dérivés (de BONIS et MELENTIS, 1982; HUBLIN, 1983). D'autres spécimens
montrent que la mise en place de ces caractéres autapomorphes s'amorce également tdt pour
I'arriere crine, avec les fossiles de Steinheim et de Swanscombe (STEWART, 1964;
HUBLIN, 1982). Celle-ci s'affirme au Riss sur les pieces de La Chaise Abri Suard
(PIVETEAU, 1976), de Biache Saint-Vaast (VANDERMEERSCH, 1978). En particulier les
autapomorphies de l'occipital sont reconnaissables sur ces pi¢ces anciennes (HUBLIN,
1978). En revanche un décalage s'observe pour certains caracteres affectant le temporal
comme en témoignent quelques piéces du dernier interglaciaire Riss-Wiirm (CONDEMI,
1986; PIVETEAU et CONDEMI, sous presse).

A la suite des travaux précurseurs de VLCEK (1964, 1970), I'étude des modalités de
l'ontogénése du squelette cranien chez les Néanderthaliens a connu un certain développement
ces derniéres années (HEIM, 1981, 1982b; HUBLIN, 1980; TILLIER, 1981, 1982, 1983a
et b, 1986a et b). Grice a une approche nouvelle du matériel adulte, une analyse plus
poussée des caracteres sur les sujets immatures était en effet rendue possible. Les données
rassemblées reposent sur 1'étude anthropologique d'une quarantaine d'individus environ, qui
couvrent une période allant de la fin du Riss au début du Wiirm. La majorité d'entre eux
provient des gisements européens et quelques uns seulement d'Asie et du Proche-Orient.(!)

(1) Cet échantillon sera sans doute élargi avec les nouveaux inventaires en cours pour le matériel de

Krapina.

127



La détermination de I'dge individuel chez I'enfant fossile

Le degré de développement des os du squelette post-cranien, et en particulier la
taille des os longs, ne permettent pas une détermination précise et étroite de 1'dge
(FEREMBACH et al., 1979; PRENDERGAST et al., 1986). Le critére qui demeure le
plus discriminant reste le stade de développement dentaire (calcification des
couronnes, formation des racines, séquences des dentitions déciduale et permanente).
Cependant, au sein des populations récentes, une variation individuelle normale se
rencontre (LEGOUX, 1963; UBELAKER, 1978; WOLPOFF, 1979) qui implique
qu'une erreur minimale soit prise en considération lors de l'estimation de 1'dge des
sujets. L'application de 1a méthode aux populations préhistoriques, sur la base des
données recueillies dans les populations modernes, introduit un second niveau
d'erreur. Celle-ci se fonde en effet sur une présomption, celle d'une vitesse de
croissance identique pour les deux types de populations.

Aussi toute estimation de I'dge au déces des enfants néanderthaliens est a établir
avec prudence et implique un certain recul quant a son utilisation, en particulier, lors
de I'analyse comparative des modalités de croissance observées a celles connues dans
les populations actuelles. Quelle que soit la méthode utilis€e, qu'il s'agisse de celle
évoquée plus haut qui demeure la plus exhaustive, ou de celle préconisée récemment
par BROMAGE et DEAN (1985), faisant intervenir la croissance de 1'émail et le
comptage des périkymaties, actuellement testée sur les incisives permanentes, on ne
peut espérer obtenir une détermination plus précise que celle admise depuis longtemps
pour les populatlons actuelles. Et ceci d'autant plus que les deux méthodes, a un
niveau ou a un autre, font référence aux crit¢res définis sur les populations actuelles.
A partir de 13, toute discussion concernant une vitesse de croissance différente chez les
Néanderthaliens me semble devoir étre abordée avec la plus grande prudence.

Les différents stades de croissance représentés sont définis le plus souvent en
appliquant les critéres dentaires adoptés pour les populations actuelles (cf. encadré). De ce
fait, il s'avere que les premiéres étapes de 1'ontogénése du crane (du stade périnatal a environ
deux ans) demeurent mal connus. Ceci peut, pour une part, s'expliquer par une plus grande
fragilit€é des ossements mais l'ancienneté des fouilles peut sans doute également Etre
invoquée. Le stade périnatal n'est en effet représenté que par les fragments frontaux et
temporaux de La Ferrassie 4-4bis, découverts en 1912 (HEIM, 1982b). Au stade 6/12 mois
correspondent les fragments pariétaux de I'Hortus I/Ibis, frontaux et pariétaux de Shanidar 7,
occipitaux et temporaux de Kebara 1 (de LUMLEY, 1973; TRINKAUS, 1983; SMITH et
ARENSBURG, 1977). Aucun élément significatif ne se dégage de 1a comparaison avec les
stades de développement équivalents chez 'homme actuel, qu'il s'agisse des dimensions et
des indices de courbures, comme des traits morphologiques.

Au dela de 2 ans environ et jusqu'a une dizaine d'années, un matériel mieux représenté
permet de suivre certaines €tapes du developpemcnt ontogénique du criane. L'étude
anthropologique des stades immatures conduit a la distinction de trois ensembles de
caractéres dont la signification d'un point de vue évolutif n'est pas la méme (TILLIER,
1983a, 1986a et b). Aux caracteéres plésiomorphes et apomorphes déja reconnus chez I'adulte
néanderthalien, s'ajoutent des caractéres juvéniles, parmi lesquels il convient de distinguer
ceux liés au stade d'ossification du créne (ils se retrouvent chez 'enfant actuel), et ceux qui
sont en fait des caractéres néanderthaliens en cours de différenciation. Une séquence
ontogénique est donc mise en évidence pour les caractéres autapomorphes des
Néanderthaliens, avec des caractéres relativement précoces (présents autour de 2 ans) et des
caractéres dont l'apparition est plus tardive.
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Les caractéres autapomorphes dits précoces affectent essentiellement les os de la votite
cranienne. C'est le cas de la forme dite "en bombe" du crane en vue postérieure, comme
l'attestent Pech de 1'Azé 1 et Subalyuk 2 (JELINEK, 1969; TILLIER, 1986a). 1l en est de
méme pour les caracteres intéressant la morphologie occipitale externe (convexité du planum
occipitale, fosse susiniaque, saillies bilatérales) qui sont identifiables sur les pi¢ces de La
Chaise S 51 et de Subalyuk 2 (HUBLIN, 1980; TILLIER, 1986a): 1a méme variabilité que
chez l'adulte quant a l'aspect de la fosse sus-iniaque (simple ou double) peut s'observer.
Enfin, & la base du créne, certains caractéres du temporal (méat auditif dans le prolongement
de l'arcade zygomatique, développement de 1'éminence juxta-mastoidienne) sont également
présents sur Pech de I'Az¢ 1, Subalyuk 2 et Gibraltar 3 (FEREMBACH, 1970; TILLIER,
1982 et 1986a). Sur le squelette facial, seule la région naso-maxillaire montre une disposition
précoce avec l'orientation trés oblique du processus frontal du maxillaire, le profil trés
concavo-convexe des os nasaux et la forte saillie de 1'épine nasale antérieure, tels qu'ils
apparaissent sur les cranes de Subalyuk 2 et du Roc de Marsal (JELINEK, 1969; TILLIER,
1983b). Ces caracteres, chez I'adulte, accompagnent la projection du massif facial inférieur.

Les caractéres autapomorphes qualifi€s de tardifs, sont, pour la plupart situés sur le
squelette facial. En effet, contrairement a ce qui avait ét€ tout d'abord envisagé (THOMA,
1963; VLCEK, 1970; SUZUKI, 1970), la reconnaissance de tous les caractéres définissant
la face des Néanderthaliens est plus tardive, au cours de la croissance.

Le développement du torus-susorbitaire n'apparait pas avant 5/6 ans. 11 est alors limité a
la partie nasale du frontal et & 1a moitié interne de la région supraorbitaire, comme en
témoignent Engis 2 et Krapina A; son extension latérale est plus vaste sur Gibraltar 2
(TILLIER, 1982, 1983a). Le développement du relief supra-orbitaire est 4 dissocier de celui
de la pneumatisation ethmoido-frontale (TILLIER, 1977).

La chronologie de la mise en place du maxillaire dit "en extension", typique des
Néanderthaliens, reste voisine de celle mise en évidence pour le torus susorbitaire (TILLIER,
1982, 1983b, 1986a). C'est avec le crane de La Quina H 18 appartenant & un enfant 4gé de 6
ans environ, que se manifestent tous les composants du maxillaire néanderthalien, en
association avec la disposition particulié¢re du corps du zygomatique, déja reconnaissable,
quant 2 elle, sur I'enfant plus jeune d'Engis 2 (TILLIER, 1986a et b). Cette configuration
particuliére du massif facial inférieur coincide avec l'entrée en fonction des premiéres
molaires permanentes sur La Quina H 18.

Mais le prognathisme du massif facial inférieur intervient plus tardivement et semble
étroitement li€ a I'acquisition de la dentition permanente compléte. C'est donc a ce stade que
se manifestent, par exemple, sur la mandibule, la position reculée du trou mentonnier et
l'espace rétromolaire. Sur les mandibules d'enfants néanderthaliens, la position du trou
mentonnier ne différe pas de celle de I'enfant actuel au stade de la dentition déciduale; seuls
des caractéres plésiomorphes peuvent étre identifiés sur le fossile (TILLIER, 1981, 1982,
1986a), tels que le planum alvéolaire, la fosse génioglosse, la symphyse fuyante, 1'absence
de menton. Ce sont alors d'autres critéres que les critéres anthropologiques qui sont
déterminants pour l'interprétation des piéces isolées.

Les derniers caractéres autapomorphes identifiables au stade adulte sont, sur 'occipital,
l'accentuation des différentes reliefs et sur le temporal, la reconnaissance du tubercule
mastoidien antérieur.

Le fait qu'un décalage chronologique, au cours de la croissance, existe dans
l'acquisition des caractéres autapomorphes pose le probléme de lidentification systématique
au Paléolithique moyen des restes craniens d'enfants en fonction de leur ige individuel. La
distinction, par exemple, d'un occipital ou d'un pariétal isolé d'enfant néanderthalien de
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2 En dépit des déformations post-mortem d'origines diverses.

celui d'un autre Homo sapiens archaique ou d'un Homo sapiens sapiens peut se faire
relativement t6t. En revanche, l'identification est plus tardive pour les composants du
squelette facial; le stade terminal est bien illustré par I'exemple de la mandibule, pour la
distinction entre Homo sapiens archaique et Néanderthalien.

L'analyse phylogénique des caractéres chez les prédécesseurs en Europe des
Néanderthaliens a montré que, dés le Mindel-Riss @), les caractéres néanderthaliens sur
I'arriére crane se dégagent de plus en plus nettement. Faute de matériel, nous ne savons pas
si cet ensemble de traits perdure jusqu'au début du Paléolithique supérieur, avec les derniers
Néanderthaliens.

Le cas du squelette facial semble, une fois encore, a dissocier de I'ensemble du squelette
cranien. Nous savons que, lorsqu'ils commencent & se manifester, les caractéres
néanderthaliens sont peu nombreux, et semblent présenter une certaine variabilité d'un
individu a un autre (piéces de la Caune de 1'Arago, de Steinheim, Montmaurin,
Atapuerca, ...) pour les périodes les plus anciennes. Ce qui pose 12 aussi le probleme de
l'interprétation systématique de picces isolées ou fragmentaires au Mindel-Riss (Holstein).
L'évolution de la face, apres une discontinuité durant la période rissienne, due a l'absence de
fossiles représentatifs, montre une certaine stabilité avec les formes Riss/Wiirm (avec
notamment Saccopastore 1 et 2, et probablement Forbes' Quarry). Aucune association étroite
crane-mandibule n'est connue avant le début du Wiirm. C'est 2 ce moment que, pour le
squelette facial, le morphotype néanderthalien devient prédominant en Europe avec les
Néanderthaliens dits classiques pour atteindre "the idealized model” comme 1'a justement
défini Y. RAK (1986). Ce schéma type disparait avec les derniers Néanderthaliens au début

du Paléolithique supérieur, comme en témoigne le crine de Saint-Césaire (VANDER-
MEERSCH, 1984).

L'établissement, au sein de la lignée néanderthalienne, d'une séquence chronologique
pour la mise en place des caractéres autapomorphes souléve encore beaucoup de questions.
Certaines de ces questions sont directement en relation avec les lacunes morphologiques qui
persistent. Ainsi, les documents disponibles permettent de suivre assez étroitement
I'évolution de l'arri¢re crane et la différenciation des caractéres apomorphes néanderthaliens.
La reconnaissance d'une séquence identique, en particulier pour le squelette facial, ne peut
étre démontrée. Le stade terminal, représenté par les Néanderthaliens dits classiques,
demeure le mieux connu.

D'autre part, avant le Riss-Wiirm, les premiers représentants de la lignée
néanderthalienne témoignent plutot d'une évolution en mosaique, que la découverte d'un
crine complet (dont la face en particulier soit bien conservée), dans un niveau ancien bien
daté (ce qui n'est pas le cas de Petralona), pourrait sans aucun doute remettre en cause. Les
données actuellement disponibles limitent donc 1a confrontation des séquences ontogénique et
phylogénique chez les Néanderthaliens.

(3) Le crane de Petralona étant pour l'instant laissé de c6té
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