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RESUME

Ce travail de these porte sur l'intégration descstires craniofaciales au sein de la
famille des hominidés. Au cours de I'évolution, uraduction du prognathisme et une
diminution de la longueur de la face sont obsernatesz les taxons appartenant au rameau
humain. Cette réduction des structures facialeassiciée a une base du crane plus fléchie et
a une mandibule plus « gracile ». L'objectif detvail est de définir le role joué par les
changements basicraniens et mandibulaires danssien place de la face courte et droite
des humains modernes. Dans ce contexte, les sclitim@gration liant la face et les autres
structures craniennes (basicrane et mandibulegténtiécrits et quantifiés dans ce mémoire.
Ce travail a été effectué sur la base d’'un échantde cranes incluant 'ensemble des genres
d’hominidés actuels : les humains modernes, langhnzes, les gorilles et les orangs-outans.
L’intégration des structures craniofaciales a a&iésétudiée a l'aide d’outils statistiques et de
méthodes d’analyses en morphométrie géométriqudra®eil a permis de mettre en avant
plusieurs modalités d’intégration propresHamo sapiensLes humains modernes different
ainsi des autres grands singes a la fois danscleSmas et dans l'intensité de l'intégration
craniofaciale. De plus, la flexion du basicraneejawn role prépondérant dans lintégration
uniguement chez les humains modernes. Ces moddlitdégration spécifiques permettent
d’expliquer en grande partie la mise en place dada courte ?lomo sapiensCes résultats
permettent d’éclairer I'évolution et la mise engqaales structures faciales chez les hominidés

et au sein du rameau humain.

Mots-clés : Hominidae, face, crane, flexion basicranienne,gpabhisme, covariation,

intégration, modularité, morphométrie géométricqpadeoanthropologie.



ABSTRACT

This thesis dissertation is dedicated to the stfdgraniofacial structures integration
within the hominid family. Throughout evolution, raduction of facial prognathism and a
diminution of facial length are observed in theaaxhich belong to the human lineage. This
reduction of facial structures is associated to @enflexed cranial base and to a shorter
mandible. The aim of this work is to define theerplayed by the basicranial and mandibular
changes in the set up of the short and straiglg édanodern humans. In this context, the
patterns of integration linking the face and th&eotcranial structures (basicranium and
mandible) are described and quantified in thisithdssertation. This work has been done
with a sample including all the extant hominid ganenodern humans, chimpanzees, gorillas
and orangutans. The integration of craniofacialcitres was then studied using statistical
tools and geometric morphometric analysis meth®dds work underlined several integration
mechanisms unique tdomo sapiensThus, modern humans and other great apes differ i
both patterns and intensity of craniofacial intégra Moreover, basicranial flexion plays a
leading role in integration only in modern humanisese specific integration mechanisms can
explain much of the set up of the short faceHoimo sapiensThese results enlighten the
evolution mechanisms and the set up of facial sires in hominids and in the human

lineage.

Key-Words: Hominidae, face, cranium, basicranial flexion, gwathism, covariation,

integration, modularity, geometric morphometricdepanthropology.
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A Introduction

La famille des hominidégGroves, 1986; Wood et Richmond, 2000) se compese
guatre genres actuel$iomo (les humains modernes}an (les chimpanzés communs et les
bonobos),Gorilla (les gorilles) etPongo (les orangs-outans). Ces taxons sont différenciés
morphologiquement par de nombreux caracteres erar@epostcraniens. Ces caractéres ont
été acquis par chague taxon au cours de son kigteautive propre. Une part importante de
ces specificités morphologiques se situe au niekaarane, notamment dans la région de la
face (Figure 1) (Delattre et Fenart, 1956; Guy let 2003; Lieberman, 2011; Ross et
Henneberg, 1995; Ross et Ravosa, 1993; Shea, 198%ni elles, on peut citer des
différences dans la hauteur et la largeur de le,fdans la projection faciale, c’est-a-dire le
degré de projection antérieure de la face par rapaola base du crane, et dans le
prognathisme facial, c'est-a-dire le degré de pstdn de la partie inférieure de la face par
rapport a la partie supérieure. Ces caractériifpmales sont liées a d'importantes fonctions
localisées au niveau de la face et du crane, colammanducation, la vision, l'audition et la
respiration (Lieberman, 2011).

Si les caracteres morphologiques faciaux qui iifféient les hominidés actuels ont
été décrits (Delattre et Fenart, 1955a; Guy et24lQ3; O'Higgins et Dryden, 1993; Shea,
1985), les mécanismes évolutifs qui permettent isenen place de ces structures restent
largement méconnus. Au sein de la famille des hm®g) une des questions essentielles
concerne les modalités évolutives ayant permisite ran place d’une face droite, courte et
orthognathe chez les humains modernes (Figure ifhki,Al est important de définir le role
gue peuvent avoir les caractéristiques craniennegeures apparaissant au cours de
I'évolution des homininds comme la flexion du basicrane ou la « gracilmat de la
mandibule, dans la mise en place des caractéristiguarphologiques propres lomo
sapiers.

La question de I'évolution des structures craniafas des hominidés peut étre
adressée de deux facons difféerentes : une apprdcbete et une approche indirecte.
L’approche directe consiste en l'étude des strestwraniennes des hominidés fossiles.
L’étude des objets paléontologiques est indispdasab la compréhension et a la

documentation des changements morphologiques ag deul’évolution. Depuis les années

! Le terme *hominidé’ (Hominidae) correspond iciantétre commun aux humains, aux chimpanzés,
aux gorilles, aux orangs-outans et a tous ses déaots. Le terme ‘hominine’ (Hominini) se réfere
aux membres actuels et fossiles du rameau humaivé€& 1986 ; Wood et Richmond, 2000).



1990, plusieurs cranes d’hominidés anciens ontdéeouverts en Afrigue, notamment
Sahelanthropus tchadensasi Tchad (Brunet et al., 2002; Guy et al., 2004 |ikbfer et al.,
2005) daté a 7 Ma (Lebatard et al., 2008\ mipithecus ramidugn Ethiopie, daté a 4,4 Ma
(Suwa et al., 2009; White et al., 2009; White et H994; White et al., 1995). Ces taxons ont
fourni des informations cruciales sur la morphatogranienne des premiers hominines. lls
ont aussi permis d’établir de nouvelles hypothé&smgernant I’évolution craniofaciale des

hominidés.

Hominidae

Famille | |

Ponginae Homininae

Sous-famille | | | |

Hominini Panini Gorillini

Homo Pan Govilla

Figure 1. Relation de parentés et systématiqueshdesnidés actuelslomo: les humains
modernesPan: les chimpanzés communs et les bonokssjlla: les gorilles ePongo: les
orangs-outans (Wood et Harrison, 2011). Chaque eg@usséde des -caractéristiques
morphologiques faciales qui lui sont propres



En ce qui concerne les autres grands singesgelasons entre les taxons datés du
Miocéne sont encore mal comprises. De plus, leéteexdes grands singes actuels sont peu
représentés dans le registre fossile. C’est lenotamment pour les chimpanzés (McBrearty
et Jablonski, 2005) et les gorilles (Suwa et alQ720Pour les orangs-outans, le registre
fossile est un peu plus conséquent, notamment lavdécouverte des genr&svapithecus
(Pilbeam, 1982) |l ufengpithecus(Kelley, 2002; Kelley et Gao, 2012) é&thoratpithecus
(Chaimanee et al., 2004; Chaimanee et al., 2008)s,M:ncore une fois, I'histoire évolutive
de ce groupe reste complexe, certaines especegesogmrtageant principalement des
caractéres dentaires dérivés avec I'orang-outarebgtufengpithecus Kelley, 2002; Kelley
et Gao, 2012), et d’autres partageant avec luiuameent des caractéres de la face et du palais
(Sivapithecus; Pilbeam, 1982). Les fossiles sont des objetsoitapts et nécessaires a
'obtention d’informations concernant ['évolutionramiofaciale des hominines et des
hominidés. Cependant, du fait de la rareté desrspés d’hominidés dans le registre fossile,
des méthodes complémentaires sont nécessairedeafiéfinir les modalités évolutives ayant
permis la mise en place des caractéres propreBaninidés actuels.

L’étude comparative des caractéristiques des grsindes actuels (méthode indirecte)
est un autre moyen d'obtenir des informations sarrhodalités d’acquisition des structures
craniofaciales propres a chaque taxon. Pour appdénecette question, il est possible
d’utiliser I'analyse des schémas d’intégration nmmipgique (Cheverud, 1982; Klingenberg,
2013; Mitteroecker et Bookstein, 2007; Olson etldfjl1958; Wagner, 1996; Zelditch et al.,
2008). Cette méthode s’appuie sur I'étude des cati@ms existant entre les structures
morphologiques d’'un organisme. L'étude et la corajgan interspécifigue des schémas
d’intégration permettent de caractériser la facamtdla sélection naturelle agit sur les
structures craniofaciales. Elles permettent aiesddfinir I'influence que peuvent avoir les
autres structures craniennes, comme le basicrani onandibule, sur I'évolution de la
morphologie de la face. Elles permettent égalendentiéfinir quelles sont les différences
entre les schémas d’intégration des taxons actetelsomment ces distinctions peuvent
expliquer la diversité des morphologies facialesenbees. L'étude des schémas d’intégration
craniofaciaux des hominidés actuels est donc demicadin d’accéder a de nouvelles
informations concernant les modalités d’évolutian spnt impliqués dans la mise en place

des structures faciales des grands singes actigistamment des humains modernes.






B Cadre d'étude

B.1 Historique du concept d’'intégration

Le concept d’intégration morphologique corresp@ntiétude des relations existant
entre les structures anatomiques d’un organismka @njorité des travaux s'accordent sur le
fait qu'Olson et Miller (1958) sont les premiersaaoir défini le concept d'intégration
morphologique (Gunz et Harvati, 2007; Liebermart, ZMagwene, 2001), plusieurs auteurs
(Mitteroecker et Bookstein, 2007; Pavlicev et 2009; Singh et al., 2012) ont récemment mis
en avant le fait qu’'un concept similaire avait déja@ développé par un scientifique russe
(Terentjev, 1931), vingt-sept ans plus t6t, daresnewue scientifique en langue allemande.

Olson et Miller (1958) sont toutefois les premiaravoir réellement développé I'idée
d’intégration morphologique. lls ont ainsi écritndale premier chapitre de leur livre
« Morphological Integration » : « Il semble évidawix auteurs [...] que les modifications des
caractéres, qui se produisent au cours de I'éwoluties espéces, ne peuvent pas étre
considérées comme étant indépendantes les uneaitles et que les études qui ne prennent
pas en compte cette dépendance ignorent un aspeiicatif du changement. » (Olson et
Miller, 1958, p. 1). Olson et Miller (1958) ont fii@lement proposé ce concept afin de
comprendre pourquoi, au cours de I'histoire ontégjéne et évolutive d’'un taxon, certains
groupes de traits phénotypiques covarient fortenssite eux alors que d’autres restent
guasiment indépendants. lls ont alors développeoieept d’intégration morphologique en
émettant I'nypothése que les traits qui interagissturant le développement ou durant
certaines fonctions tendent a étre hérités soumdode complexes. Ces complexes
évolueraient alors ensemble, de fagon intégréeards Miller (1958) ont mis en avant le fait
gue la description des schémas d’intégration @plaation des causes et des conséquences
de cette intégration peuvent mener a des décosvienfgortantes pour I'étude de la mise en
place des caracteres phénotypiques au cours dessprs évolutifs.

A I'exception de quelques publications (Berg, 1,980kal, 1962; VanValen, 1965), le
concept d’intégration morphologique défini par @iset Miller (1958) n'a recu qu’une
attention limitée dans la littérature scientifique I'époque. Toutefois, deux concepts
importants liés a Il'intégration morphologique ont le jour au cours des années 1960 :
I'hypothése des matrices fonctionnelles (« funclomatrix hypothesis ») de Moss (Moss,
1968; Moss et Rankow, 1968) et le principe desgsadt contreparties (« part-counterpart »)
d’Enlow (Enlow et al., 1969).



Pour Moss (1968), la téte est composée de mafooetionnelles incluant les organes
et les cavités permettant des fonctions comme dpinadion, la vision, la déglutition, etc.
Dans ce cadre, le tissu osseux qui englobe chagiece fonctionnelle a une forme qui
dérive principalement de la fonction et de la fores tissus mous qu’il contient. En d’autres
termes, la forme des os est déterminée par lesmesgmous qu’ils englobent comme le
cerveau, les globes oculaires ou par des cavitésmeole pharynx. Il existe donc une
intégration morphologique entre tissus mous etisisssseux (Moss, 1968; Moss et Rankow,
1968).

Le principe de « parties et contreparties » d’'Bnlket al. (1969) présume que les
matrices fonctionnelles définies par Moss (1968 satégrées et arrangées spatialement afin
de construire un seul ensemble morphologique dbdimue : le crane. Cette hypothése
suppose que le crane est constitué de plusieursstes ou « parties » dont la croissance et le
développement doivent se conformer spatialement bgs « contreparties » structurelles.
Ainsi la mandibule et le maxillaire sont des cop#mies : la croissance de la mandibule doit
se conformer a celle du maxillaire #te versaDe méme, le maxillaire et la cavité nasale
sont des contreparties. Cette théorie implique ebgaht que le basicrane, qui achéve sa
croissance avant la face (Bastir et al.,, 2006)jtdine développement spatial, et donc le
développement morphologique, de la face (Bastb82Moss, 1968).

Cheverud (1982; 1988; 1995; 1996) a été un demiipre a réutiliser le concept
d’intégration morphologique a partir des années 1989 étendu et approfondi cette notion
en travaillant plus spécifiquement sur l'intégrati@au sein du crane des primates (Cheverud,
1982; Cheverud, 1995; Cheverud, 1996). Ces travatnotamment porté sur I'élaboration
de tests statistiques fiables et reproductiblemptant de tester les hypothéses d’intégration.
Ces analyses ont largement ouvert le champ desbpibés quant aux études portant sur
l'intégration morphologique. Les travaux de Cheve(l@82; 1995; 1996) ont été parmi les
premiers a mettre en avant I'indépendance partikdfeschémas d’intégration du neurocrane,
du basicrane et de la face. Ces résultats ont pelensuggérer que ces trois grandes structures
agissent comme des unités relativement indéperslante

Depuis le début des années 2000, le nombre detypadetant sur l'intégration
craniofaciale chez les primates a augmenté de fegpartante. Si certaines se focalisent sur
les relations d’intégration craniennes des humiaiadernes (Bastir et Rosas, 2006; Martinez-
Abadias et al., 2012), d’autres comparent lesioslatd’intégration a I'échelle des grands
singes (Ackermann, 2005; Polanski et Franciscu86P0u des primates (Bastir et al., 2010;

Goswami et Polly, 2010). Le développement des nuethale morphométrie géométrique a



également significativement contribué a I'étudel'dgégration morphologique au sein du
crane et notamment au sein de la face, en permatten définition plus globale de ces
structures possédant une morphologie relativenmnptexe (Baab et al., 2012; Mitteroecker
et al., 2012; Singh et al., 2012).

B.2 Intégration et modularité

Le crane des primates est une structure biologigneplexe composée de nombreux
eléments osseux. Ces derniers assurent le maidgefonctions tres diverses, liees par
exemple a la manducation, a la cognition, a leovisiu a la respiration. Il est donc possible
de définir plusieurs unités dans le crane, chaétmet liée globalement a une ou plusieurs des
fonctions citées ci-dessus. Méme si elles jouentdlm dans des fonctions différentes, ces
unités ne sont cependant pas totalement indépersdimst unes des autres et ce pour plusieurs
raisons. Elles peuvent étre mises en place grage ne@mes genes. Elles peuvent se
développer et croitre ensemble. Elles doivent, lde, s’accommoder spatialement les unes
aux autres afin de continuer a garantir l'intéget@atomique et fonctionnelle du crane. Ces
unités osseuses partagent également parfois legsnémtes osseuses et sont donc, dans ce
cas, en contact anatomique direct. Enfin, ellesvg@etusubir les mémes stimuli issus de
I'environnement extérieur. Ces unités ne sont q@windépendantes. Au contraire, elles sont
au moins en partie intégrées les unes avec lessautr

Les structures osseuses qui sont intégrees piartés interactions, quelle que soit la
nature de ces dernieres, peuvent étre rassemhiéesrade modules (Figure 2) (Bookstein et
al., 2003; Chernoff et Magwene, 1999; Klingenb&@13; Klingenberg et Marugan-Lobodn,
2013; Mitteroecker et Bookstein, 2007; MitteroeckrBookstein, 2008; Olson et Miller,
1958; Wagner, 1996; Wagner et al., 2007; Zelditclalge 2004; Zelditch et al., 2008). Un
module consiste en une association de structuresrigges intégrées entre elles par de
nombreuses (et/ou de fortes) interactions (Klingegh2008; Mitteroecker et al., 2012). Par
définition, un module est relativement indépendded autres modules : il y a peu (ou de
faibles) interactions entre deux modules (Figure 3)

L’étude des relations de covariations entre les nesdpermet de traduire le type et
lintensité de I'intégration morphologique. Une siuision des traits correspondant a une
limite entre deux modules donnera une corrélatienveleur faible car seules quelques
interactions lient les deux groupes de traits (F8gB). A l'inverse, une subdivision qui ne

correspond pas a la limite réelle entre deux madséetraduira par une corrélation forte. En



effet, dans ce cas les deux groupes de traits lsgmtpar de nombreuses ou de fortes
interactions.

L’intégration morphologique peut étre observéaff@émnts niveaux, qui dépendent de
I'origine de la covariation étudiée et du type debvation considéré (Klingenberg, 2013). I
est ainsi possible d’étudier I'intégration entréesicrane et la face ou l'intégration au sein du

basicrane.

Figure 2. Représentation schématique de deux mad&end bleu : trait morphologique
appartenant au module 1, rond vert : trait morpligiee appartenant au module 2. Ligne
pleine : limite théorique entre les deux modulegmd pointillée : interaction entre les traits.
Un module consiste en une association de strucaura@®miques intégrées entre elles par de
nombreuses interactions. Il y a peu d’interactiemse deux modules.

Figure 3. Une subdivision des traits correspondanne limite entre deux modules (ligne

bleue) donnera une corrélation de valeur faibleseaites quelques interactions lient les deux
groupes de traits. Une subdivision qui ne corredgmas a la limite entre deux modules (ligne
rouge) donnera une corrélation de valeur forte,deanombreuses interactions lient les deux
groupes de traits. Rond bleu : trait morphologigppartenant au module 1, rond vert : trait
morphologique appartenant au module 2, ligne d@#eti interaction entre les traits.



Unité osseuse et unité modulaire

Le crane est composé de structures osseuses cmiiarivies unes avec les autres.
Cependant un os n’est pas nécessairement equialemimodule. Il a ainsi été montré que
les parties latérales et sagittales du basicrénges deux composées des mémes os (frontal,
sphénoide, occipital, temporaux et pariétaux) samtréalités deux modules distincts qui
covarient de facon différente avec la face (BattiRosas, 2006; Gkantidis et Halazonetis,
2011; Neaux et al., 2013a). D’autres études ont tr@ofiexistence d’une intégration
importante entre le ramus mandibulaire et la fasdaienne moyenne, notamment la partie
pétreuse de l'os temporal. Ces auteurs ont ainhidéexistence d'une «unité pétro-
mandibulaire » (Bastir et Rosas, 2005; Bastir et28l04). Enfin, plusieurs travaux ont mis en
avant I'existence d’'un « bloc facial » composé departie endocranienne de I'os frontal
(fosse cranienne antérieure) et du complexe ethardHlaire (ethmoide, maxillaire et palais
osseux) (Lieberman et al., 2000b; McCarthy et Liefa, 2001). Les modules peuvent ainsi
étre constitués d’'un ou de plusieurs o0s, en pattien totalité. Ceci peut étre expliqué par le
fait que ces modules sont le résultat dinteractiof@ctionnelles, génétiques,
développementales ou de pressions sélectives agissent pas nécessairement sur un seul os

et pas nécessairement dans sa totalité (KlingenBedd®).

B.3 Types d’intégration

Les interactions permettant l'intégration peuverite éde différentes natures :
génétique, développementale, fonctionnelle ou éwalutDans le cas de iitégration
géneétique un méme groupe de génes peut étre responsable neséaen place et du
développement de plusieurs traits phénotypiquepi@aomene est appelé pléiotropie. Dans
ce cas, les genes favorisent alors la corrélatidre des traits (Parsons et al., 2011; Stearns,
2010). Lintégration développementatkcrit la relation existant entre les structurece@urs
du développement et de la croissance (Cheverudf)l%lle permet aux processus
développementaux d'étre interdépendants. Ces mose®nt alors influencés les uns par les
autres, ce qui permet un développement coordonsétidsus, des organes et de tout
'organisme. Lintégration fonctionnelle lieu entre des structures qui réalisent enseurige
ou plusieurs fonctions. Pour cette raison, I'ingdign fonctionnelle affecte directement les

performances des organismes. Ces structures fanelies peuvent alors étre sélectionnées :



il s’agit dans ce cas iditégration évolutivec’est-a-dire de I'évolution coordonnée de cedain
traits évolutifs (Cheverud, 1996).

Ces différents types d’intégration ne sont papetdants, il existe en effet de
nombreuses interactions entre eux (Figure 4). l'esgion des genes se fait en grande partie
au cours du développement. Les interactions dépelopntales servent ainsi
d'intermédiaires a I'expression génétique en tratant leurs effets aux traits
morphologiques. A Tlinverse, les changements g§nés peuvent influencer le
développement en altérant ou en modifiant les act@ns au sein des voies
développementales (Klingenberg, 2005). L'intégratidéveloppementale et l'intégration
génétique sont donc liées. C’est également le cadntiégration développementale et de
l'intégration fonctionnelle. En effet, les processiéveloppementaux forment et mettent en
place les structures qui génerent les fonctionstégration développementale influence donc
la morphologie fonctionnelle. A [linverse, [lintégion fonctionnelle joue sur le
développement a travers certains processus de réagedeou les forces mécaniques
influencent le taux et la direction de la croissdes tissus, notamment des tissus osseux
(Enlow et Hans, 1996; McCollum, 2008). L’intégratidonctionnelle et I'intégration
géneétique sont corrélées au travers des mécanameslectionnent a la fois des fonctions et,
de facgon indirecte, les genes liés a ces fonc(idreggner, 1996; Wagner et Altenberg, 1996).
Enfin, lintégration génétique et [lintégration fdmmnelle influencent directement
lintégration évolutive (Klingenberg, 2008). En efif I'intégration génétique joue un rble
important dans les variations phénotypiques et tapparition de nouveaux phénotypes. Les
structures fonctionnelles sont, quant a elle, témeent visées par les processus de sélection

naturelle.

B.4 Intégration et modalités évolutives

L’étude de lintégration morphologique a un intéréjeur pour la compréhension des
modalités évolutives permettant la mise en placesteictures anatomiques observées chez
les taxons actuels. Quand des régions spécifiqueséme et de la mandibule possedent une
structure intégrée (les traits sont intégrés awm skun faible nombre de modules), les
changements adaptatifs dans la morphologie d’unatifectent un nombre important de traits
du crane et de la face (effet de cascade) (Figaye le crane a une structure modulaire (les
traits sont intégrés en un grand nombre de moddiey, changements adaptatifs dans la

morphologie d’un trait impliqguent un faible nomle traits craniofaciaux (Figure 5b). Dans
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ce cas, les changements sont principalement dusesa pdessions sélectives agissant

indépendamment sur chaque structure morphologique.

Intégration développementale

Modification

développementale Mise en place

Transcription de Remodelage
I'expression des genes

Intégration génétique % Intégration fonctionnelle

Variation Sélection

Intégration évolutive

Figure 4. Interactions entre les différents type&ntéhration. Les interactions
développementales servent d’intermédiaires a lesgion des genes dans les traits
morphologiques. A l'inverse, les changements gqoés influencent le développement en
modifiant les interactions développementales. Lexgssus développementaux mettent en
place les structures fonctionnelles. A linverséntégration fonctionnelle joue sur les
processus développementaux a travers certains gauxkede remodelage. L’intégration
fonctionnelle et I'intégration génétique sont ctées au travers des mécanismes de sélection
des mécanismes fonctionnels. L’intégration généfique créé la variation, et l'intégration
fonctionnelle, qui est sélectionnée, jouent dineet un réle sur l'intégration évolutive.
D’aprés Klingenberg (2008).

Ainsi, I'étude des schémas d’intégration permet cdeactériser la fagcon dont la
sélection naturelle agit sur les structures cragiales. Deux types de scénarios peuvent étre
considérés : (1) la sélection agit sur quelquesatéristiques localisées, par exemple la
morphologie du basicrane, ces traits sélectionngnant des changements importants dans
tous les traits craniofaciaux avec lesquels il¢ sutBgrés (structure intégrée) (Figure 5a) ou
(2) la sélection se fait sur chaque trait indépemdant (structure modulaire) (Figure 5b).
Dans le crane des hominidés, la question est dearssivies changements dans les traits
craniofaciaux sont dus a l'intégration morphologiquea des évolutions indépendantes en
réponse a des pressions de sélection distinctescpaque trait. Cette question n’est toujours

pas résolue. En effet, si certaines études trouueatintégration généralisée dans tout le
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crane (Lieberman et al., 2000a; Martinez-Abadiaal.et2012), d’autres résultats indiquent

gue certaines parties du crane, comme par exeraplepdrties médiales et latérales du
basicrane, sont relativement indépendantes les desgesautres (Bastir et Rosas, 2006; Neaux
et al., 2013a). La question non-résolue de la pantégrée ou modulaire du crane et de la
face est essentielle pour la compréhension de ¢ man place des fonctions propres aux
taxons actuels, notamment aux humains moderneke &@ane est une structure en partie
intégrée, il est nécessaire de comprendre queblesies structures qui subissent réellement
des pressions sélectives et quelles sont cellesogarient avec les premieres de maniere plus
passive. L'étude des schémas de covariation ciafx chez les hominidés actuels

permettra d’obtenir des informations cruciales ewnant les mécanismes d’évolution

impliqués dans la mise en place des caractéristifpeales et craniennes de ces groupes,

notamment des humains modernes.

@ trait morphologique

\ changement

,,,,,, interaction entre deux traits

— limite de module

Figure 5. Chaque trait morphologique est représpatéin cercle. a. Structure intégrée : les
traits sont intégrés au sein d’'un faible nombremelule, ici deux. Un changement dans un
trait affecte un grand nombre de traits. b. Stmectaodulaire : les traits sont intégrés au sein
d’'un grand nombre de module, ici cing. Un changdrdans un trait affecte un faible nombre
de traits.

Intégration et évoluabilité

La nature intégrée ou modulaire du crane et diada a une influence directe sur
I'évoluabilité (« evolvability » en anglais), c'estdire la capacité d’'un systeme a évoluer en
générant une diversité genétique adaptative powdtemselectionnée par la sélection naturelle
(Bolker, 2000; Wagner et Altenberg, 1996). Aindleravers plus de modularité permet la

réduction des contraintes sur les variations monaiqlies des organismes. En effet, si des
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traits subissant des pressions de sélection diffésesont organisés en modules différents, ils
seront chacun capable d’évoluer vers leur optimespectif avec un minimum d’interférence
entre eux (Goswami, 2010; Rolian et Willmore, 200R|augmentation du nombre de
modules permet alors l'adaptation a des fonctiori@réntes pour des traits qui étaient
auparavant associés au sein d’'un méme module @llmerg, 2010). A l'inverse, dans une
structure intégrée, chaque amélioration adaptagsteau prix de la détérioration d’autres
aspects des performances de ce module et lesusasidendent vers un optimum général
différent de leurs optimums respectifs (Klingenhe2@05; Schlosser et Wagner, 2004).
L’intégration n’est donc pas nécessairement undraioe car elle permet une meilleure
coordination des relations développementales etifomelles entre les traits. Ce n’est pas le
cas dans une structure modulaire ou chaque traitnesdifieé en réponse a une sélection

optimale, seulement pour lui et pas pour tout lagexe fonctionnel (Goswami, 2010).

Intégration et homologie

L’intégration morphologique influence les processwslutifs. Elle peut également
étre considérée comme un trait macroévolutif progvec une signification évolutive propre.
En effet, comme pour les structures morphologigles,schémas d’intégration entre les
modules peuvent étre modifiés et sélectionnés auscde I'évolution. Ainsi, quand les
modules évoluent, les schémas d’intégration ené® traits morphologiques doivent
egalement changer afin que les variations ne sp@ntontraintes par des relations obsoléetes
(Goswami, 2010). Ainsi, les schémas d'intégrationtsdifférents d’'un taxon a l'autre et
évoluent au cours du temps (Cheverud, 1996). ldtiion morphologique peut donc étre
considérée comme un élément de I'histoire évolutivpart entiere (Bolker, 2000; Eble,
2004).

Dans une structure modulaire, les traits adaptaiiis sont indépendants les uns des
autres peuvent étre sujets a 'homoplasie, c'eteaa I'occurrence de caracteres communs ne
provenant pas d'un ancétre commun. A linverse,ties adaptatifs intégrés au sein de
structures complexes, sont le plus souvent homewguockwood, 2007). Il est en effet trés
peu probable que les mémes corrélations entre &ses associations de traits et impliquant
des fonctions multiples apparaissent plusieurs daicours de I'évolution (Cheverud, 1982;
Cramon-Taubadel, 2011b). Plusieurs auteurs ont @i@®ni l'intégration morphologique
comme un trait évolutif homologue, quand il estniifgue chez plusieurs taxons. Luckett

(1982) a ainsi défini plusieurs caractéristiquedadmembrane fcetale des haplorrhiniens trés
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corrélées entre elles, au contraire de ce quieklstz les autres mammiféres euthériens. Pour
'auteur, ce schéma d’intégration spécifiqgue eshblogue. La forte intégration des traits de
la membrane fcetale est donc définie comme un c&aeactiérivé partagé par les
haplorrhiniens. Plus récemment, Gunz et HarvatiO{20ont testé I'homologie entre la
projection postérieure du craneHdmo neanderthalensigjui posséde un chignon occipital,
et celle dHomo sapiensLes schémas d’intégration entre les régions teatpopariétale et
occipitale du crane ont été comparés pour les thewons. Les schémas étant semblables, les
auteurs ont considéré que la projection postéridurerane était homologue pour les deux
especes. Si a l'inverse, les schémas d’intégradimit eté différents entre les taxons, ce
caractére aurait été considéré comme homoplasiGuez( et Harvati, 2007). Ces deux
exemples montrent que l'intégration morphologiquetp&re considérée comme un trait
evolutif en elle-méme et que lorsque les schémaédration sont semblables chez deux
groupes ayant des morphologies semblables, cett@ede peut étre considérée comme
homologue.

Si des schémas d'intégration homologues peuvemeretter des phénotypes
homologues, il a également été montré que des sché&mtégration différents peuvent
produire des phénotypes similaires mais nécessamenhomoplasiques. Young et
Hallgrimsson (2005) ont ainsi montré que chez bbgn Hylobates laj et la chauve-souris
(Carollia brevicaudd, qui possédent une méme tendance a l'allongerdest membres
antérieurs, la forme des os des membres covarantifferemment selon le taxon. Le gibbon
et la chauve-souris possédent donc une morphodimgiéaire mais des schémas d’intégration
différents. Ici, les structures morphologiques é&adisont donc homoplasiques.

Si I'on considére l'intégration morphologique comraa trait évolutif propre, en
synthétisant les informations apportées par legatra précédents, on peut donc émettre
'hypothese suivante: si deux taxons possedent whesphologies et des schémas
d’intégration similaires, les deux morphologies yent étre considérées comme homologues.
A linverse, si deux taxons possedent des morphedogimilaires mais des schémas
d’intégration différents, on peut considérer lesxdmorphologies comme homoplasiques. Ce
résultat peut s’avérer étre un outil important aendéfinir si des structures sont homologues

ou homoplasiques et permettre ainsi des recongtnsgbhylogénétiques (voir Figure 6).
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Figure 6. Intégration, homologie et homoplasie

1. et 2. Si on ne considere pas ou s’il 'y a pag@jration significative entre les deux blocs
A et B, leur état peut varier indépendamment.

Si I'on considere 'intégration morphologique comaretrait évolutif propre :

3. Si deux taxons possedent des morphologies #iesleet des schémas d’intégration
similaires : les deux morphologies peuvent étreswrées comme homologues.

4. Si deux taxons possedent des morphologies éiffés mais des schémas d’intégration
similaires : les deux morphologies peuvent étre idénées comme homologues. Pour le
taxon 2, A’ peut par exemple étre issu de A ettB2 &su de B.

5. Si deux taxons possedent un caractere morpliplegiemblable ainsi que des schémas
d’intégration similaires : les deux morphologiesiypent étre considérées comme homologues.
Pour le taxon 2, A’ peut par exemple étre issu dz B &tre issu d'un caractéré. B

6. Si deux taxons possedent des morphologies #ieslanais des schémas d'intégration
différents : les deux morphologies peuvent étre idénées comme homoplasiques.

7. et 8. Si deux taxons possédent des morpholaifiésentes et des schémas d’intégration
différents : les deux morphologies peuvent étre idénées comme homoplasiques.
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B.5 Objectifs

L'objectif de cette thése est d’étudier les sch&rda covariation craniofaciale des
hominidés actuels afin de définir les modalités étreks ayant permis la mise en place de la
morphologie faciale de ces taxons, et particuli@ndes humains modernes.

Cette étude a notamment pour but de définir gptessions sélectives agissent sur des
structures modulaires ou intégrées. Dans le castrdetures modulaires, la sélection se fait
sur chaque trait indépendamment. Dans le cas detwtes intégrées, la sélection agit sur
guelques caractéristiques localisées qui amenentmaelifications morphologiques dans de
nombreux traits craniofaciaux. Dans ce cas, il mstessaire de définir l'influence que
possédent des structures craniennes comme led&asier la mandibule sur la morphologie de
la face, et notamment dans le cas des humains mesjeune face droite, courte et
orthognathe. Le basicrane acheve sa croissance lavi@ate. De plus, il flechit et change de
morphologie, au cours de I'évolution des hominirlesst donc nécessaire de définir le réle
de cette structure dans I'évolution et la mise &ate de la morphologie de la face des
humains modernes. La mandibule et la face partagentombreuses fonctions comme la
mastication ou la phonation. Ces deux structures|gms par de nombreux éléments osseux,
cartilagineux et musculaires. Il est donc importdat définir I'influence réciproque de la
mandibule et la face sur leurs morphologies respmext La caractérisation des schémas
d’intégration entre la face et la mandibule esersslle pour comprendre les réarrangements
morphologiques liés a la mastication, a la reductiorprognathisme et a la réduction de la
projection de la face chez les humains modernesdleedu basicrane et de la mandibule dans
la mise en place des caractéristiques facialehdesnidés actuels, notamment des humains
modernes sera donc examiné dans cette these énrredaec les modifications évolutives
ayant lieu au cours de I'histoire des homininegj(#ition de la bipédie, encéphalisation,
« gracilisation » de la mandibule).

Le second objectif de ce travail est de définirligsesont les différences dans les
schémas d’intégration des hominidés actuels. Gaitrpermettra de définir s’il existe des
schémas d’intégration spécifiques a certains geetras ces éventuelles différences peuvent
expliquer certaines des spécificités morphologicuieservées. La comparaison des schémas
d’intégration des hominidés actuels permettra diifier si les relations entre la face et le
basicrane d’'une part et la face et la mandibulatdéapart, sont homologues chez I'ensemble

de ces taxons.
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Déroulement de I'étude

Avant d'étudier les schémas d'intégration, il escessaire de caractériser le plus
finement possible les variations morphologiquesadace et de la mandibule pour les taxons
étudiés. Ce travail a notamment pour but de caiaetéles spécificités morphologiques de
chaque taxon. Les variations d’orientation et dephologie de la face et de la mandibule
sont donc étudiées. La morphologie de ces structast analysée d’abord au sein d'un
échantillon de spécimens appartenant a I'ordre ptemates, puis a l'aide de spécimens
appartenant aux quatre genres d’hominidés actuels. variations morphologiques des
hominidés sont ainsi enracinées dans un cadre piydtigiue plus large.

Les schémas d’intégration morphologiqgue des homén@éuels sont par la suite
etudiés. L'intégration est tout d’abord analyséesain du créne, a l'aide de méthodes
d’analyse exploratoires. Elle est ensuite étudibaide de méthodes de confirmations, afin de
définir les schémas et la valeur des covariatiostant entre différentes structures : la face et

le basicrane d’'une part et la face et la manditidatre part.
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C Matériel et méthodes

C.1 Matériel

Un échantillon de 155 cranes d’hominidés actugisiglisé dans le cadre des analyses
effectuées dans cette thése (Table 1). Pour 13@esleranes, la mandibule est également
présente et incluse dans I'étude. L'échantillon a@shposé de spécimens appartenant aux
guatre genres d’hominidés actudltomo sapiens(67 cranes et 59 mandibuledpan
troglodytes(32 cranes et 29 mandibuleBgn paniscugl3 cranes)Gorilla gorilla (28 cranes
et 27 mandibules) éongo pygmaeugl5 cranes et 15 mandibules). La totalité desexan
utilisés présente des troisiemes molaires (M3Yiefies et supérieures en occlusion. lls sont
donc considérés comme appartenant a des individukea. Pour chaque taxon, dans la
mesure du possible, un nombre équivalent de spésiméles et de spécimens femelles a été
échantillonné (Table 1). L'échantillon d'hommes srods est principalement constitué
d’individus sur lesquels une autopsie médicaleéaeffiectuée. Les spécimens appartenant aux
especes’an troglodytes, Pan paniscguSorilla gorilla et Pongo pygmaeusinsi que quatre
spécimens #lomo sapienssont constitués uniquement de structures osseusésef et
mandibules).

Afin d’étudier les variations de la morphologielddace et de la mandibule au sein de
l'ordre des primates, d’autres taxons, n‘appartergag a la famille des hominidés, ont
également été inclus dans plusieurs études. Centitra inclut des strepsirrhiniens, des
platyrrhiniens, des cercopithécoides et des hyidés(Table 2).

Les spécimens inclus dans cette these proviemesninstitutions suivantes : le Musée
Royal de I'Afrique Centrale (MRAC) de Tervuren (Bigjue), I’Anthropologisches Institut
und Museum (AIM) de Zirich (Suisse), le Natural tdig Museum (NHM) de Londres
(Royaume-Uni), le Staatssammlung fur Anthropolagid Paldoanatomie Minchen (SAPM)
de Munich (Allemagne), le Kyoto University Primaiesearch Institut (KUPRI) de Kyoto
(Japon) et [llInstitut de Paléoprimatologie, Palétogie Humaine : Evolution et

Paléoenvironnements (iPHEP) de Poitiers (France).
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Table 1. Spécimens utilisés appartenant a la faméds hominidés.

Genre Espece Crane Mandibule
male femelle male femelle
Homo sapiens 34 33 29 30
Pan troglodytes 17 15 14 15
Pan paniscus 9 4 N/A N/A
Gorilla gorilla 14 14 14 13
Pongo pygmaeus 6 9 6 9

Table 2. Spécimens utilisés appartenant a I'orésepitimates (sauf hominidés).

Classification Genre Espéce Craiandibule

Strepsirrhini Eulemur sp. 1 1
Indri indri 1 1
Propithecus sp. 1 1
Otolemur crassicaudatus 1 1

Haplorrhini  Platyrrhini Alouatta sp. 1

Haplorrhini  Catarrhini Cercopithecoided Cercopithecus  neglectus 1
Cercopithecus  nictitans 1
Erythrocebus patas 1
Cercocebus sp. 1
Cercocebus galeritus 1
Cercocebus torquatus 3
Lophocebus albigena 1
Macaca sp. 1
Macaca sinica 1
Macaca arctoides 1
Macaca cyclopis 1
Macaca fascicularis 1
Macaca nemestrina 1
Macaca assamensis 1 2
Mandrillus leucophaeus | 3
Mandrillus sphinx 1 1
Papio anubis 2 1
Papio ursinus 1
Theropithecus gelada 1 2
Chlorocebus aethiops 1
Colobus guereza 2
Colobus badius 1
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Procolobus verus 1
Haplorrhini  CatarrhiniHominoidea Hylobates sp. 1
Hylobates lar 2 2
Hylobates agilis 1 1
Hylobates klossii 1

C.2 Acquisition des données

C.2.1 Numérisation

La majorité des spécimens a été scannée a l'aideamhmers médicaux, a I'exception
des spécimens provenant de [|'iPHEP (Poitiers) qui éé scannés a l'aide d'un
microtomographe VISCOM X805 au Centre de Microtorapdie de I'Université de Poitiers.
Selon leur provenance, les autres spécimens ostatdés au Département de Radiologie de
I'Hopital Universitaire de Louvain (Belgique), awhtonsspital de Winterthur (Suisse), au
Hammersmith Hospital de Londres (Royaume-Uni) oucabinet du Dr. Wuttge et de ses
collegues a Munich (Allemagne). Les scans du Kydtoversity Primate Research Institut
(KUPRI) de Kyoto (Japon) sont disponibles sur ke slu KUPRI : http://www.pri.kyoto-
u.ac.jp. Chaque créane a été numérisé avec une tilvoxel comprise entre 0,3 mm et 0,7
mm et une épaisseur de coupe comprise entre 0,8trirmm. Les scans de grands singes ont
éte réalisés par Dr. Franck Guy, Walter CoudyzerMarcia Ponce de Ledn et Pr. Christoph
Zollikofer. Les scans de primates provenant déiEP (Poitiers) ont été réalisés par Dimitri
Neaux et Dr. Franck Guy.

Les représentations numérisées des cranes onted@iéces a partir des données
radiographiques a l'aide du logiciel Avizo v6.0 g\Malization Science Group). Les tissus
osseux ont été extraits du volume virtuel a l'atlen seuillage automatique. Pour les
spécimens constitués uniquement de structures @ssfRsn troglodytes Pan paniscus
Gorilla gorilla, Pongo pygmaeu®t quatre spécimensHbmo sapiens cette étape est
relativement aisée car ces objets, une fois nuggrsont constitués principalement d’espace
vide et de matériel informatif correspondant a .I'é®ur I'échantillon #lomo sapiens
constitué d'individus sur lesquels une autopsie nadi a été effectuée, un protocole
permettant de discriminer les tissus durs et f&sud mous a été appliqué pendant les sessions
de scanner. Grace a ce protocole, seules des tonemanuelles mineures sont nécessaires

apres la segmentation automatique pour une exiracbmplete des informations liees aux
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tissus osseux. Chaque volume corrigé a ensuitéraziéformé en un maillage polygonal a
l'aide du logiciel Avizo v6.0 afin, entre autreg pouvoir placer des points repéres sur ces

derniers et de procéder a leur étude.

C.2.2 Capture des points reperes

A ce titre, dans cette these, les mesures lirgdiee mesures d’'indices et les analyses
de morphométrie géométrique on été realisées a darpoints reperes. Ces derniers ont été
placés sur les surfaces 3D des cranes et des mésslivec le logiciel Landmark v3.0
(Wiley et al., 2005). Ces points reperes homologuetsété placés afin de représenter au

mieux la morphologie de la face, du basicrane éa deandibule (Table 3).

Table 3. Définitions des points repéres caractériaface (1-18), le basicrane (19-40) et la
mandibule (41-54). Les définitions des points rep&D sont issues de la littérature (Baab et
al.,, 2010; Bastir et Rosas, 2006; Bruner et Rip&008; Cabec et al., 2012; Cobb et

O'Higgins, 2004; Cramon-Taubadel, 2011a; Guy e2aD3; Lieberman et al., 2007; Rosas et
Bastir, 2004).

Point repere Définition
1 Glabelle Point sagittal le plus antérieur sur l'os frontaind&veau du torus
supra-orbitaire
2 Nasion Intersection entre les 0s nasaux et ledfpdans le plan sagittal
3 Rhinion Point sagittal a la limite inférieure deslature inter-nasale
4 Nasospinale Point le plus antérieur de I'épinelaasa
5 Prosthion Point sagittal le plus antérieur du pssas alvéolaire maxillaire
6 Marge supérieure de Point le plus supérieur sur la bordure de l'orbite
I'orbite
7 Frontomalare orbitale Point ou la suture frontoery@tique croise le rebord de I'orbite
8 Dacryon Point le plus supérieur ou la suture lacrimo-maw# croise I'os
frontal
Point ou la suture zygomatico-maxillaire croiséded de
9 Zygoorbitale l'orbite
10 Jugale Point dans le maximum de concavité des processysot@aux et
frontaux de I'os zygomatique
11 Zygomaxillare Point le plus inférieur de la sutaygomatico-maxillaire
12 Foramen infra- Mesuré au centre, dans le plan de la surface sienkxillaire
orbitaire
13 Alare Point le plus latéral de la bordure de I'atwe piriforme
14 Alveolar 12 Point le plus antérieur, inférieur aentre du jugum alvéolaire de
la 12
15 Alveolar P3 Point le plus antérieur, inférieur amnte du jugum alvéolaire de
la P3
16 Canal incisif Point au centre du foramen incisif
17 Staphylion Point le plus postérieur de la sutulatpee sagittale

18 Alveolar postérieur Point le plus postérieur dugaeissus alvéolaire sur la surface
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19
20

21

22
23

24

25
26

27

28
29

30

31

32

33

34

35

36

37

38
39

40

41
42
43
44

45
46
47
48

Foramen caecum
Cribriforme
postérieur
Sphenoidale

Canal optique
Processus clinoide
antérieur

Fissure orbitaire
supérieure

Sella

Dorsum sellae

Méat acoustique
interne

Hormion
Foramen lacerum
Foramen ovale
Canal carotidien
Fosse jugulaire
Fissure pétro-
tympanique
Méat acoustique
externe

Basion

Condyle occipital

Opisthion

Frontal antérieur
Frontal postérieur

Base de la pyramide

Condyle latéral
Condyle médial
Condyle postérieur
Foramen
mandibulaire
Genion

Incisure sigmoide
Coronion

Alvéole M3

inférieure du maxillaire (= tubérosité maxillaire)
Point au centre du foramen caecum
Point a la limite postérieure de la lame cribriferoe I'ethmoide

Point le plus supérieur et postérieur sur le tullerde la selle
dans le plan sagittal

Point le plus supérieur, antériemé&dial du canal optique
Point le plus supérieur, postérieur et médial dicpssus
clinoide antérieur
Point le plus supérieur, antérieur et latéral deskure orbitaire
supérieure, sur la bordure de la grande aile dungpitié
Pont au centre de la selle turcique dansale gdgittal
Point le plus supérieur et postérieur du dos delle turcique
dans le plan sagittal
Point le plus inférieur, antérieur et médial deédadure du canal
acoustique interne
Point le plus postérieur sur le vomer dandan sagittal
Point le plus inférieur, postérieur et latéral ddordure du
foramen lacerum
Point le plus inférieur, postérieur et latéral ddordure du
foramen ovale
Point le plus inférieur, postérieur et latéral adordure du canal
carotidien
Point le plus inférieur, postérieur et latéral ddordure de la
fosse jugulaire
Point le plus inférieur, postérieur et latéral ddi$sure pétro-
tympanique
Point le plus inférieur, postérieur et latéral ddobrdure du méat
acoustique externe
Point le plus antérieur et inférieur de la borddweforamen
magnum dans le plan sagittal
Point le plus inférieur et latéral de la bordurecdadyle
occipital
Point le plus postérieur et inférieur de la bordiuegoramen
magnum dans le plan sagittal

Point le plus antérieur de ldasg interne de I'os frontal
Point ou la bordure postérieure de la fosse cramiemtérieure
fusionne avec le mur latéral de I'endocrane
Point ou la base postérieure de la pyramide rejaiatiture
temporo-occipitale

Point le plus latéral du condylendibulaire

Point le plus médial du condyle mbanldire

Point le plus postérieur du gtarchandibulaire
Point au centre du foramen mandibulaire

Centre du trigone mentonnier chez 'lhommeenuosl
Point le plus inférieur de I'sugie sigmoide
Point le plus antérieur du processus ik
Point le plus inférieur au centre détadure latérale du jugum
de la M3
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49 Alvéole M1 Point le plus inférieur au centre détadure latérale du jugum

de la M1

50 Alvéole canine Point le plus inférieur au centrdalbordure latérale du jugum
de la canine

51 Infradentale Point le plus haut de la partie alai&elde la mandibule, entre

les incisives centrales
52 Foramen mentonnier Point au centre du foramen mei&on

53 Gnathion Point le plus antérieur et inférieur deymphyse
54 Gonion Point le plus inférieur, postérieur et latéle I'angle de la
mandibule.

Pour tester la reproductibilité du placement demtp repéres, ces derniers ont été
placés deux fois sur la surface des cranes de gpBgimens de chaque taxon de grands
singes, a plusieurs jours d’intervalle. La mesueel'drreur a été calculée a l'aide d’une
analyse de variance multivarie¢e (MANOVA). Cetterdere ne montre pas de différences
significatives entre les échantillons (p>0,01).

Afin d'éviter les complications possibles liées lasymétrie bilatérale, une
configuration symétrique des points repéeres aéglisée a partir de la configuration originale
pour la totalité des analyses (Klingenberg et 2002), a l'aide du logiciel MorphoJ
(Klingenberg, 2011). L'utilisation d’une conformati symétrique est utile pour réduire la
dimensionnalité du jeu de données, ou le nombreal@bles excéde souvent le nombre

d’échantillons inclus dans I'étude (Singh et al.120
C.3 Analyse des données
C.3.1 Mesures linéaires

Les mesures linéaires ont été réalisées a l'agke mbints repéres placés sur les
maillages polygonaux représentant les cranes ehatedibules numérisés. Ces mesures de
distances et d’angles ont été effectuées a paeir abordonnées des points reperes, en
utilisant un code programmeé et exécuté a l'aiddogiciel R (R Development Core Team,
2013).

C.3.2 Morphométrie géométrique

La morphométrie géomeétrique 3D permet de quantdéierde décrire de maniére

précise les variations morphologiques au sein djtoupe d’individus (Bookstein, 1991;
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Rohlf et Slice, 1990). Cette méthode a été largemeigée dans la littérature (Adams et al.,
2013; Bastir et al., 2004; Guy et al., 2003; Mitexzker et al., 2004; Penin et Berge, 2001,
Singh et al., 2012). Elle permet une appréciatiobale des variations morphologiques.

C.3.2.1 Procrustes

La superposition Procrustes permet de traiter gaddamment la forme (ou
conformation) et la taille des objets étudiés (Bomks 1991; Rohlf et Slice, 1990). Pour cela,
elle minimise les distances entre les configuratida points reperes, (1) en superposant les
configurations par translation, (2) en mettant$emble des configurations a I'échelle et (3)
en faisant effectuer & chaque configuration indiglte une rotation. Ces trois étapes ont pour
but de minimiser la somme des distances au cag@aiats reperes de chaque configuration
de points par rapport a ceux de la configurationyenae. Les nouvelles coordonnées
obtenues sont nommeées coordonnées Procrustesrdfifésentent I'information géométrique
résiduelle restante lorsque l'effet de taille eshimisé (Bookstein, 1991; Rohlf et Slice,
1990). Les superpositions Procrustes ont été éealisa l'aide du logiciel Morphod
(Klingenberg, 2011).

C.3.2.2 Statistiques multivariées

Dans le cadre de ce travail de thése, deux ty@esmtyses multivariées ont été utilisés
en particulier : I'analyse en composantes prinepgdACP), qui permet de décrire la variation
existant au sein d'un groupe (Zelditch et al., 20@4la méthode des moindres carrés partiels
(« Partial Least Squares » ou PLS), qui permetidétet la quantification de la covariation

entre deux groupes (Rohlf et Corti, 2000).

ACP

Le but de 'analyse en composantes principales (A€3Pde décomposer la variation
globale d’'une configuration de points repéres arsiplrs composantes principales qui sont
des combinaisons linéaires des variables d’originedépendantes les unes des autres
(Zelditch et al., 2004). Les composantes princgpalent classées en fonction du pourcentage
de variation de I'échantillon qu’elles représentekinsi, seules les premiéres composantes

principales représentent un pourcentage signifidatia variation totale de I'’échantillon. Les

25



changements le long de chaque composante pringieafeent étre visualisés et interprétés

anatomiquement.

PLS

La PLS (« Partial Least Squares » ou méthode desdnes carrés partiels) est la
méthode la plus utilisée pour étudier les schéneasodtariation entre deux groupes de points
reperes (Bastir et al., 2010; Klingenberg, 2013n¢g@nberg et Marugan-Lobon, 2013; Rohlf
et Corti, 2000; Singh et al., 2012). Cette méthpoleséde de nombreux points communs avec
'ACP. Cependant, le but de la PLS est de maximi@ezovariance entre deux groupes de
variables, alors que le but de 'ACP est de carsetéla variance au sein d’'un groupe. La
PLS décompose donc la matrice de covariance de danfigurations de points reperes en
pairs d’axes, chaque axe représentant une configargRohlf et Corti, 2000). Ces axes
singuliers sont similaires aux composantes prinegpae I'ACP. La PLS fournit donc des
informations sur les variations de conformatioroasg®s a chaque axe. Comme dans le cas de
'ACP, les changements de conformation sur chageepauvent étre visualisés et interprétés
anatomiquement. La différence réside dans le fag ¢p PLS décrit le maximum de
covariation entre les deux groupes de variablemetie maximum de variation pour I'une ou

I'autre des variables.

Coefficient RVAfin de quantifier la corrélation résultant de IS il est possible d’utiliser le
coefficient RV (Escoufier, 1973; Klingenberg, 2009e calcul de ce coefficient est
équivalent au calcul du coefficient de corrélatiuane régression (R?) entre deux variables.
Le coefficient RV est une généralisation du coeffit de corrélation R?2 a des données
multivariées. Au lieu d’indiquer le degré d’assdica entre deux variables, le coefficient RV
guantifie la force de I'association entre deux geside variables. C’est une mesure globale
de l'intégration. Il s'étend en effet sur des vaaliant de 0 a 1 : une valeur de 0 signifie que
les deux groupes sont indépendants, tandis qu'aleeivde 1 indique qu’ils ne divergent I'un
de l'autre que par une combinaison de rotationsndes a I'échelle et/ou de translations
(Klingenberg, 2009; Laffont et al., 2009). Le cag#int RV a été utilisé et recommandé dans
plusieurs publications et ouvrages récents (Cla2d@8; Goswami, 2010; Klingenberg, 2013;
Martinez-Abadias et al., 2012; Parsons et al., 2014 significativité de ce coefficient est
supportée par un test de permutations pour I'ngsetmulle d'une complete indépendance

entre les groupes étudiés (Klingenberg, 2011). @Gaalu coefficient RV un outil statistique
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intéressant pour tester I'association entre dewcspldans le cadre d'une analyse PLS
(Klingenberg, 2013).

C.4 Abréviations et définitions

Afin de faciliter la lecture de cette these, phuss des descripteurs géométriques
utilisés (plans, angles et points reperes) ontnét@més en utilisant des abréviations. Les
significations des abréviations et la définitions debjets géométriques correspondant sont

données ci-apres et repréecisés a chaque nouveleitgn dans la thése.

Plans

AFP (« Anterior Facial Plane ») : plan de la fangdeure. Il est défini par la projection dans

le plan sagittal du segment allant du nasion astpron (Enlow et Azuma, 1975).

UFP (« Upper Facial Plane ») : plan de la face sepke. |l est défini par la projection dans

le plan sagittal du segment allant de la glabelleh@ion.

MFP (« Middle Facial Plane ») : plan de la face emoe. Il est défini par la projection dans
le plan sagittal du segment allant du rhinion @itié nasale antérieure. Il traduit notamment

la projection et I'orientation de l'orifice pirifone de la cavité nasale.

LFP (« Lower Facial Plane ») : plan de la facerieiére. Il est défini par la projection dans le
plan sagittal du segment allant de I'épine nasatéreeure au prosthion. Il permet de décrire
l'orientation et la position relative de la parte plus antéro-inférieure de I'os maxillaire

(région subnasale).

PM : plan postéro-maxillaire. Ce plan représentinigte postérieure de la face, en avant de
la fosse cranienne moyenne. Il est défini entfardgection sagittale du point le plus latéral de
la fosse orbitaire supérieure, proche du point Ues pintérieur de la fosse cranienne moyenne,
et la projection sagittale du point le plus post@férieur de la tubérosité maxillaire (Enlow
et Azuma, 1975).
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NHA (« Neutral Horizontal Axis ») : axe horizonta¢utre des orbites. Il correspond a I'axe
d’orientation des orbites. Il passe (1) par la @copn sagittale du point passant par le milieu
du segment constitué par les bords inférieurs pérseurs de I'orbite et (2) par la projection
sagittale du point qui est le centre du segmentdatfissure orbitaire supérieure et le bord

inférieur des canaux optiques (Enlow et Azuma, 1975

Angles

AFA (« Anterior Facial Angle ») : angle de la faeatérieure. L'AFA est défini entre le
prosthion, le nasion et le point moyen entre leespidale et le dorsum sellae dans le plan
sagittal.

PFA (« Posterior Facial Angle »): angle de la fapostérieure. Le PFA est défini entre la
projection sagittale de la tubérosité maxillairgéspsymétrisation, la projection sagittale du
point le plus latéral de la fosse orbitaire supégect le point moyen entre le sphenoidale et le

dorsum sellae.

CBA (« Cranial Base Angle ») : angle de la basectine. Il décrit le fléchissement du
basicrane. Le CBA est défini comme étant I'angteésientre le foramen caecum, le point
moyen entre le sphenoidale et le dorsum sellaz ldion, dans le plan sagittal (Cousin et al.,
1981; McCarthy, 2001; Spoor, 1997).

Points repéres

Plusieurs abréviations ont été utilisées afin danoldes points reperes situés dans les figures

de cette thése. La signification de ces abréviagéshsionnée ci-dessous.

Af : Frontal antérieur (n°38) Gn : Genion (n°45)

B : Basion (n°35) Go : Gonion (n°54)

Co : Coronion (n°47) Id : Infradentale (n°51)

Cp : Condyle postérieur (n°43) M3 : Alvéole M3 (n°48)

Ds : Dorsum sellae (n°26) Pr : Base de la pyramide (n°40)
Fc : Foramen Caecum (n°19) S : Staphylion (n°17)

Fm : Foramen mandibulaire (n°44)
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Rotation de la face

Dans la suite de cette these, la rotation de la @ rapport au basicrane est étudiée.

La nomenclature liée a cette rotation est décatesda figure ci dessous (Figure 7).

: : Fc

»

A

Ventral : Dorsal

Upward rotation E Downward rotation Ventral

Figure 7.Exemple de rotation relative du staphylion (a g&)at du basion (a droite). Le o
représente le centre de rotation. Dans ce trawaithdse, la rotation est considérée comme
ventrale si la limite distale d'un segment est dégé vers l'avant par rapport a l'autre
extrémité du segment. Elle est considérée commealbosi elle déplacée vers l'arriere. St :
staphylion, Fc : Foramen caecum, S : Selle turciGueBasion

A

R~
St g

D

Dorsal
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D  Variations de l'orientation et de la morphologie dda face

D.1 Oirientation de la face

Il existe une tres grande diversité morphologigalesdes structures osseuses du crane
et de la face des hominidés actuels. Ces spééffiaihatomiques se situent notamment dans la
partie antérieure de la face et dans la régionataigposseux (Biegert, 1963; Penin et Baylac,
1999; Shea, 1985). Les hominidés actuels se distimgainsi les uns des autres par des
variations dans plusieurs caractéristiques dede, faotamment la longueur et I'orientation de
la face antérieure, I'amplitude de la projectionlaéace (le degré de projection de la face en
avant du basicrane) (Lieberman et al., 2000b) alelgré de prognathisme (le niveau de
protrusion de la partie inférieure de la face @pport a la partie supérieure) (Lieberman,
2011). Il existe également des différences intanifipées dans I'orientation, la longueur et la
position relative des différentes structures qunposent la face : entre la face supérieure
(entre la glabelle et le rhinion), la face moye@etre le rhinion et I'épine nasale antérieure)
et la face inférieure (entre I'épine nasale antédeet le prosthion). Dans le cas du palais
osseux, les différences sont principalement liélesl@angueur et a I'orientation des structures
palatines par rapport au reste du crane. Le ppdaisainsi étre incliné vers le bas par rapport
au basicrane (il est dit klinorhynche) ou orientésve haut (airorhynche) (Shea, 1985).

Afin de caractériser les difféerentes morphologiexidles observées chez les
hominidés, des mesures linéaires et angulairesgimt de définir les caractéristiques des
structures faciales et palatines ont été realiskes ce chapitre, en prenant en compte
'ensemble des genres d’hominidés actuels. Ceitray@our but de quantifier I'orientation et
la longueur de la face et du palais osseux, aineilgutaux de prognathisme facial pour
chaque taxon. Les résultats obtenus permettrontualeation précise des différences et des

similarités des schémas morphologiques craniofac@servés au sein de chaque taxon.

Matériel et méthodes

Définitions

Le plan permettant de définir la face antérieurdriterior Facial Plane », AFP) a été

défini par Enlow et ses collegues comme étant d@ jplassant par le point sagittal le plus

antérieur du lobe frontal et par le prosthion (Enkt Azuma, 1975; Enlow et Hans, 1996). Le

31



probleme lié a cette définition est qu’elle utilisa point situé dans la fosse cranienne
antérieure, c'est-a-dire dans la partie la plugranire du basicrane, pour définir une
caractéristique de la face. Il a cependant éténidéfie la face et le basicrane sont des
structures morphologiques qui peuvent constitueixdaodules distincts (Cheverud, 1982;
Cheverud, 1996). Ainsi, il est préférable de nisdéit que des points faciaux pour définir les
caractéristiques de la face. Dans cette étude,P’ABt donc défini par le segment allant du
nasion au prosthion (Figure 8a). L’AFP utilisé damsn étude reste toutefois spatialement
tres proche de I'AFP défini par Enlow et Azuma (BP71.a glabelle étant un point repere tres
proche du torus sus-orbitaire, jai choisi de ne fianclure dans 'AFP. En effet, cette
structure étant presque absente chez les humainsrnesdet les orangs-outans, j'ai choisi de
ne pas la prendre en compte dans I'AFP, qui trdgwientation de la face de maniere globale
(Enlow et Azuma, 1975; Enlow et Hans, 1996). Tauitgfafin de ne pas perdre I'information
lite a la position antérieure du frontal, la glébedst prise en compte de maniére plus
spécifique, en étant incluse dans le plan de la sapérieure (« Upper Facial Plane », UFP),
qui est défini entre la glabelle et le rhinion (g 8a). Le plan sagittal de la face moyenne
(« Middle Facial Plane », MFP) est situé entrehi@ion et I'épine nasale antérieure (Figure
8a) et traduit ainsi en partie la projection eti€atation de l'orifice piriforme de la cavité
nasale. Enfin, le plan sagittal de la face infénee(s« Lower Facial Plane », LFP) est défini
entre I'épine nasale antérieure et le prosthiorgye 8a) et permet donc de décrire
I'orientation et la position relative de la partee plus antéro-inférieure de I'os maxillaire
(région subnasale). La limite postérieure de |l& fast définie par le plan postéro-maxillaire
(PM), défini entre la projection sagittale du poiet plus latéral de la fosse orbitaire
supérieure, proche du point le plus antérieur desae cranienne moyenne, et la projection
sagittale du point le plus postéro-inférieur deubérosité maxillaire (Figure 8a) (Enlow et
Azuma, 1975; Enlow et Hans, 1996).

Le taux de prognathisme de la face est défini paapport entre le segment vomer-
prosthion et le segment vomer-nasion (Figure 8lBtteCmesure permet de quantifier le
niveau de protrusion de la face inférieure (prasthpar rapport a la face supérieure (nasion)
(Kimbel et al., 2004).

L’angle de la face antérieure (« Anterior Facialghn», AFA) est défini entre le
prosthion, le nasion et le point moyen entre leegpidale et le dorsum sellae (Figure 8c).
L’'angle de la face postérieure (« Posterior Fagiale », PFA) est défini entre la projection
sagittale de la tubérosité maxillaire, la projectsagittale du point le plus latéral de la fosse

orbitaire supérieure et le point moyen entre le spluale et le dorsum sellae (Figure 8c). La
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longueur du palais est mesurée entre le prosthida projection sagittale du point le plus

postéro-inférieur de la tubérosité maxillaire (Fey8c).

Figure 8.a. PM : plan postéro-maxillaire, AFP :mplde la face antérieure, UFP : plan de la
face supérieure, MFP ; plan de la face moyenne,:Ljpi&n de la face inférieure. b. Vo-Ns :
segment vomer-nasion, Vo-Pr: segment vomer-pmsthc. PFA: angle de la face
postérieure, AFA : angle de la face antérieure g.@alais : longueur du palais.

Matériel

L'étude a été effectuée sur les cranes numeériséd5de hominidés actuels: 67
humains modernesHpmo sapiens (34 femelles et 33 males), Fan troglodytes(17
femelles et 15 males), 1Ban paniscus(9 femelles et 4 males), 23orilla gorilla (13
femelles et 14 males) et Pongo pygmaeu femelles et 9 males). Tous les spécimens de
'étude présentent des troisiemes molaires en doclust sont donc considérés comme

adultes.

Acquisition et analyse des données

Les mesures de distance et d’angle sont effectu@estir des coordonnées des points

reperes symetrisés, en utilisant un code programiméxécuté a l'aide du logiciel R (R

Development Core Team, 2013).
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Analyse

Les longueurs AFP, UFP, MFP et LFP sont mesuréagir@d 8a). Les longueurs
relatives des segments UFP, MFP et LFP sont égateratculées en divisant la longueur de
chaque segment par la somme des trois segmentemésentent la longueur totale de la
face. L'orientation de la partie antérieure de d&ef est définie par rapport a sa partie
postérieure, elle-méme définie par le plan PM. blarentre le plan PM et 'AFP est donc
mesure, ainsi que les angles PM-UFP, PM-MFP et FH®A:LA ma connaissance, les angles
PM-UFP, PM-MFP et PM-LFP sont inédits. L’angle PNFA a été défini par Enlow et
Azuma (1975), I'AFP caractérisant la face antéeeet le plan PM définissant la face
postérieure. Cet angle PM-AFP n’a en revanche fgasésuré par ces auteurs. Il est quantifié
ici, tout comme le taux de prognathisme (Figure. &) longueur du palais est également
mesureée (Figure 8c).

Enfin, 'orientation du palais est quantifiée pardifférence entre 'AFA et le PFA
(Figure 8c). Si le PFA est le plus important (difiéce négative), la face est klinorhynche,
c'est-a-dire orientée vers le bas ; si I'AFA egplies important (différence positive) la face est

airorhynche, c'est-a-dire orientée vers le hautdShe85s).

Résultats

Face

Longueur. La face antérieure (AFP) est la plus longue cBexzilla gorilla (moyenne de
108mm) puis chePongo pygmaeu®@1mm),Pan troglodyteg84mm),Pan paniscug69mm)
et Homo sapieng67mm) (Table 4). La longueur relative de la faop&ieure est la plus
importante chegorilla gorilla (47% de la longueur totale de la face) (Table Hg &st plus
réduite chezPongo pygmaeust Pan troglodyteg41%) et cheaHomo sapieng34%). Les
humains modernes possedent la face moyenne gla pkis longue relativement (45%). La
face moyenne présente une longueur intermédiage Ran troglodytest Pongo pygmaeus
(respectivement 33% et 35%) et elle est la pluddathezGorilla gorilla (27%). La longueur
relative de la face inférieure est la plus rédaltezHomo sapien$21%). La face inférieure
est intermédiaire chePongo pygmaeu$24%) et elle est la plus importante chiean
troglodyteset Gorilla gorilla (26 a 27%).
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Table 4. Mesures des longueurs (mm) de la faceianté (AFP), la face supérieure (UFP), la
face moyenne (MFP) et la face inférieure (LFP). lesnées sont sous la forme : moyenne +
écart type.

Nbr. AFP UFP MFP LFP
Homo sapiens 67 67 +6 26+4 36 +3 165
M 33 695 26+4 383 175
F 34 65+5 27+4 34+2 165
Pan paniscus 13 693 33+3 27 2 213
M 4 69 +3 333 28+1 19+3
F 9 70+3 33+£3 26 £2 22+ 2
Pan troglodytes 32 8416 40+ 3 32+3 265
M 15 87+6 40+ 3 33+£3 265
F 17 82+5 40+3 303 265
Gorillagorilla 27 108+ 14 607 347 337
M 14 119+ 11 64 £6 394 357
F 13 96 £ 6 55+3 29+4 306
Pongo pygmaeus 15 91 +13 42 + 6 36+8 25+5
M 9 99 £ 10 45+5 41 +8 26£5
F 6 79+5 37+4 30+4 24 +£5

Table 5. Mesures des longueurs relatives a la kungtotale de la face (%) de la face
supérieure (UFP), la face moyenne (MFP) et la iiafégieure (LFP).

Nbr. UFP MFP LFP

Homo sapiens 67 0,34 0,45 0,21
33 0,32 0,47 0,21
34 0,35 0,44 0,21
Pan paniscus 13 0,41 0,33 0,26
4 0,41 0,34 0,24
9 0,41 0,32 0,27
Pan troglodytes 32 0,41 0,33 0,27
15 0,4 0,33 0,26
17 0,41 0,32 0,27
Gorillagorilla 27 0,47 0,27 0,26
14 0,47 0,28 0,25
13 0,48 0,25 0,27
Pongo pygmaeus 15 0,41 0,35 0,24

M 9 0,4 0,36 0,23

F 6 0,41 0,33 0,26

nm< m< LI

m<

Orientation. La valeur de I'angle PM-AFP est la plus faible zhlomo sapiengmoyenne de
3°), elle est plus importante ch@an troglodyteg13°), Pan paniscug15°), Gorilla gorilla
(18°) etPongo pygmaeug2°) (Table 6). L'angle PM-UFP est le plus imamitt pourHomo
sapieng(17°). Il est plus faible et relativement consteinéz les autres taxons en prenant des

valeurs comprises entre 4 et 6°. L’angle PM-MFPeglus faible chegorilla gorilla (10°).
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Les valeurs sont plus importantes chez les deugcespde chimpanzés et chdamo sapiens
(entre 15 et 18°)Pongo pygmaeuprésente les valeurs les plus importantes (236)no
sapienspossede les plus faibles valeurs pour l'angle PNR-LE0°). Les valeurs sont
intermédiaires pour les deux especes du gearg26°). Les plus fortes valeurs sont trouvées

chezGorilla gorilla (33°) et che2ongo pygmaeu87°).

Prognathisme.ChezPan Gorilla etPongq la distance vomer-nasion représente uniquement
41% a 49% de la distance vomer-prosthion (TableCGez ces mémes taxons, le degré de
protrusion de la face inférieure est plus importatativement a la face supérieure. La face
est donc relativement plus prognathe. A l'inverdeez les humains modernes, la distance
vomer-nasion représente 76% de la distance vonostipon. Le degré de protrusion de la
face inférieure est réduit par rapport a la fageeseure. La face est donc relativement plus

orthognathe.

Table 6. Mesures des angles (en °) entre le plarePld face antérieure (PM-AFP), la face
supérieure (PM-UFP), la face moyenne (PM-MFP) éada inférieure (PM-LFP). Mesure du
taux de prognathisme (distance vomer-nasion suardis vomer-prosthion en %). Les
données sont sous la forme : moyenne + écart type.

Taxon Nbr. PM-AFP  PM-UFP PM-MFP  PM-LFP Prognathisme
Homo sapiens 67 3zx23 17+7,4 17 £5,2 10+£5,9 76 £4
M 33 325 17+86 17160 9+5,8 77+4
F 34 3%x21 17+6,2 17+4,6 11 +6,0 74+4

Pan paniscus 13 15%4.8 65,6 18+7,3 26 £7,7 49+ 3
4 18+56 527 2377 28+9,1 47 +2
9 13+3,7 7%+6,5 16+6,4 25+7,4 49+ 3
Pan troglodytes 32 13+37 6+4,4 15+5,9 2649 48 + 3
15 14+3.22 5+34 16 +5,1 27 +£5,0 48 £ 2
17 12+39 7+49 13+6,4 24+ 4,6 49+ 3
Gorilla gorilla 27 18+48 4%372 10+6,8 33+6,4 47 + 3
14 165 5+3,7 9+6,2 31+74 47 =3
13 19+43 4+26 10+7,6 35+4,7 47+ 3
Pongo pygmaeus 15 22+48 628 23+5 37+8,8 41 +3
9 20+ 4,2 6+23 23+5,6 32+6,5 39+3
6 25+45 5+3,6 24 £ 42 45+ 6 43+ 3

nm< m< nm<

nm<
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Palais

Longueur. La longueur du palais est la plus importante cezilla gorilla (moyenne de
101mm) puis chePongo pygmaeu@1lmm),Pan troglodyteg72mm),Pan paniscug61lmm)
etHomo sapiengs2mm) (Table 7).

Orientation. L’AFA est plus grand que le PFA ch&obngo pygmaeugdifférence de +8°
entre les deux angles) (Table 7). Ce taxon est dmmsidéré comme airorhynche. La
différence entre AFA et PFA est proche de zéro &azpaniscu$+3°) etPan troglodyteg-

1°). Ainsi, ces deux espéeces possedent une oi@mmtati palais intermédiaire. Enfin, 'AFA
est plus faible que le PFA chéiomo sapiengdifférence de -8° entre les deux angles) et

Gorilla gorilla (-9°). Ces deux taxons sont clairement klinorhysche

Table 7. Mesure de la longueur du palais (en mm)Jahgle facial antérieur (AFA), de
I'angle facial postérieur (PFA) et différence erlre deux afin de caractériser 'orientation du
palais. Les données sont sous la forme : moyengart type.

Taxon Nbr. Long. palais AFA PFA AFA-PFA
Homo sapiens 67 52%5 94 +3 102 +9 -8
M 33 53x4 94 +3 103+10 -9
F34 51+5 94 +3 102 £ 8 -8
Pan paniscus 13 61+4 101 +6 99+ 6 3
M 4 65+5 104 £ 8 101 +8 3
F9 59+3 100+ 4 98+6 3
Pan troglodytes 32 726 103+ 4 104 £9 -1
M 15 746 1034 105+10 -2
F17 705 1035 103+ 8 0
Gorillagorilla 27 101 +10 1135 122+12 -9
M 14 1089 114+ 4 120+15 -6
F13 945 113+6 124 + 8 -12
Pongo pygmaeus 15 818 117 +6 108+12 8
M 9 857 1174 110+12 7
F 6 75+6 116+ 7 105+12 11

Synthése des résultats et discussion

Afin de faciliter I'interprétation des mesures efigees, deux tables de signes ont été
creees. La premiére résume les mesures de longuelorientation de la face et du palais
(Table 8). La seconde synthétise les mesures effestsur les faces supérieure, moyenne et
inférieure (Table 9).
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Table 8. Synthése des mesures effectuées surdaetde palais. + : valeur forte par rapport
aux autres taxons (valeur importante de I'angleeeRM-AFP pour I'orientation de la face), =
: valeur intermédiaire, - : valeur faible.

Face Palais
Longueur Orientation PrognathismeLongueur Airorhynchie
Homo - - - - -
Pan = = = = =
Gorilla + + + + -
Pongo + + + + +

Table 9. Synthése des mesures effectuées surcles $apérieure, moyenne et inférieure. + :
valeur forte par rapport aux autres taxons (valaportante de I'angle pour I'orientation), = :
valeur intermédiaire, -: valeur faible.

Longueur face Orientation face
Sup. Moy. Inf. Sup. Moy. Inf.
Homo - + - + = -
Pan = - + - = =
Gorilla + - + - - +
Pongo = - = - + +
Homo

En comparaison des autres grands singes, les hsimmadernes possedent une face
courte et orthognathe (Bilsborough et Wood, 1988lafire et Fenart, 1955b; Kimbel et al.,
2004). En effet, cheHlomo sapiensdans le plan sagittal, la face antérieure essque
parallele au plan PM qui délimite la face postéme(Enlow et Azuma, 1975). La face
inférieure est quant a elle droite et réduite. €sgftecificité dans la morphologie subnasale des
humains modernes peut constituer une apomorphie gotaxon. En effet, chez les autres
grands singes, la partie la plus inférieure deatafest plus longue et forme un angle d’'une
valeur plus importante avec le plan PM. Cltamg la réduction de la face inférieure est
associée a un autre caractere propre a ce taxwnfaoe moyenne occupant une grande partie
de la face antérieure (environ 45% de la longuetalé¢ de la face). Cependant, la longueur
absolue de la face moyenne est proche de cellPauéroglodytesGorilla gorilla et Pongo
pygmaeus(Kimbel et al., 2004). Ainsi, la longueur relatiygus importante de la face
moyenne cheHHomo sapiengst probablement due au raccourcissement de larfBzeure
plutét qu’a un allongement réel de la face moyei@ieez les humains, I'angle entre la face
supérieure et la face postérieure est beaucoup ipipsrtant que chez les autres grands
singes. Cette différence peut étre due a deux teaescprésents chdtzomo sapiens la

morphologie particuliéere du nasal, qui est concelv&res projeté antérieurement (Harrison,
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1883) et, dans une moindre mesure, I'absence des tews-orbitaire. Ces deux éléments
peuvent augmenter de facon substantielle l'angleeetd face supérieure et la face
postérieure. Enfin, chez les humains modernes, alaig osseux est relativement court
(Bilsborough et Wood, 1988; Kimbel et al., 2004) kéihorhynche (orienté vers le bas)

(Delattre et Fenart, 1956; McCollum et Ward, 19®fss et Henneberg, 1995). Cette
réduction du palais est en partie causée par lesfioadihns de la morphologie de I'arcade

alvéolaire de I'os maxillaire, liées aux fonctios mastication. Elle est également liée a la
réduction plus globale du prognathisme et de lagptmn de la face, au cours de I'évolution

des hominines.

Pan

Les deux espéces du gerfPan possedent des valeurs intermédiaires entre celles
d’Homo sapien®t deGorilla gorilla pour la plupart des caractéres étudiés : progmathis
longueur et orientation de la face et du palaiaf@r, 1977; Kimbel et al., 2004; Zihlman et
al., 2008). Les chimpanzés, tout comme les goyilest caractérisés par une face inférieure
relativement longue.

Les principales différences entRan troglodyteset Pan paniscusse trouvent au
niveau de la longueur de la face et du palais.difé&rences sont classiques, le bonobo étant
de taille réduite (Cramer, 1977; Zihlman et al.,080 et étant considéré comme
pédomorphiques par rapport au chimpanzé : il corsei’age adulte des caractéres qui sont
juvéniles chez les chimpanzés communs (Liebermaml.et2007; Shea, 1983b). Cette
différence est également observée dans la valeliamgle entre la face antérieure et la face
postérieure qui est également plus faible geam paniscusPour tous les autres angles (PM-
UFP, PM-MFP, PM-LFP, AFA, PFA), les valeurs solttproches entre les deux taxons. Les
longueurs relatives des différentes parties deat® f(supérieure, moyenne, inférieure) sont

également les mémes.

Gorilla

Les gorilles possédent une face longue et prognatbsociée a un palais long et
klinorhynche (Bruner et Manzi, 2001; Penin et Bayld999; Shea, 1985). L’angle entre la
face moyenne et la face postérieure (PM-MFP) dsteface qui confirme la présence chez ce

taxon d’'une face moyenne projetée et relativemeoited De plus, par rapport aux autres
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genres, la longueur relative de la face moyennerédhiite et sa longueur absolue varie
relativement peu au niveau spécifique (1) contmaénat a la face supérieure et a la face
inférieure et (2) contrairement a ce qui est obsaiezPongo La longueur de la face
moyenne est donc relativement contrainte que depsoila sélection naturelle ou pour des
raisons fonctionnelles, afin de préserver lint&gridu crane et des fonctions qui lui sont
associées, notamment la respiration et la phona@es. spécificitts morphologiques de la
face moyenne d&orilla ont également été observées dans de précédentes éBidgert,
1963; Bruner et Manzi, 2001; O'Higgins et Dryde®93; Shea, 1985). Elles peuvent étre en
partie expliquées par la morphologie subnasaldcpéieire de ce taxon. En effet, chez le
gorille, on observe un décrochage vertical impdrtam niveau de la transition entre le
processus palatin du maxillaire et le prémaxilléigure 9) (McCollum et Ward, 1997). Ce
caractére particulier est associé a un accroisdedena valeur de l'angle entre la face
moyenne et la face inférieure et a une projectit@raeure de la face moyenne. A linverse,
chez Pan la transition entre le palais osseux et le prélaie se fait sans décrochage
vertical (Figure 9), I'angle entre la face moyeraiela face inférieure est réduit et la face

moyenne est moins projetée antérieurement.

Figure 9. Section sagittale de la région subnashaéz Gorilla gorilla et Pan troglodytes
Vert : maxillaire, rouge : prémaxillaire. Modifiéagpres McCollum and Ward (1997).

Pongo

Chez l'orang-outan, la face moyenne et la facériefire possedent une angulation
importante relativement a la face postérieure (PFP\et PM-LFP). A I'inverse, comme chez
PanetGorilla, I'angle entre la face supérieure et la face pmstée (PM-UFP) est réduit. Ces
mesures permettent une bonne description de latféseconcave, caractéristique lengo

(Brown et Ward, 1988; Shea, 1985). Dans mon étloieng-outan est le seul taxon pour
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lequel la valeur de I'angle facial antérieur (AF&3t largement supérieure a la valeur de
I'angle facial postérieur (PFA) (+8°). Le palaig denc trés fortement orienté vers le haut : |l
est airorhynche. La longueur du palais osseux @ativement importante chez ce taxon
(Taylor et VanSchaik, 2007). Les mesures effectudses cette étude permettent donc de
mettre en avant plusieurs caracteéristiques imptasatie la face deongo pygmaeuselle est
trés prognathe et tres concave et elle est assaciagalais airorhynche (Koenigswald, 1982;
Penin et Baylac, 1999; Shea, 1985; Singh et al.2R0

Comparaisons interspécifiques

Lorsque la face antérieure est prise en comptendeiére globale, la plupart des
caractéristiques morphologiques étudiées dans gqateh@longueur et orientation de la face
antérieure, prognathisme et longueur du palaisjt associées (Table 8). Ainsi, chdamaq
la face antérieure, qui est courte, est égalem#ndgnathe et paralléle a la face postérieure.
Elle est de plus associée a un palais court. Adiige, une face antérieure longue, comme
c’est le cas chegorilla et Pongq est également prognathe, et associée a un pafajs
Enfin, quand les valeurs sont intermédiaires corsiast le cas chePan, elles le sont pour
'ensemble des traits. Ces résultats tendent airocoarf I'hnypothése d’une face relativement
intégrée, ou la longueur et I'orientation de laefantérieure, et la longueur du palais, sont des
traits morphologiques fortement corrélés les uns aukres (Lieberman et al., 2000a;
Martinez-Abadias et al., 2012).

Quand la face antérieure est prise en considérdaos sa globalité, I'orientation du
palais est le seul trait qui n'est pas associé eetraits précédemment cités (Table 8) Ainsi,
parmi les difféerents caracteres étudiésyilla et Pongq qui possédent tous deux des faces
longues et prognathes, sont différenciés principate par I'orientation relative de leur
palais : klinorhynche (vers le bas) po@orilla et airorhynche (vers le haut) poBongo
(Table 8). Ce résultat pose la question (1) dellierice de I'orientation du palais sur le reste
de la morphologie faciale chez les hominidés etd@)a mise en place et de I'évolution du
palais airorhynche chez I'orang-outan. Un grandesiavec une face longue et prognathe peut
étre klinorhynche Gorilla) ou airorhyncheKongq: il est donc difficile a ce stade de définir
et de quantifier I'influence réelle de l'orientatiatu palais sur la face. On peut toutefois
émettre I'hypothése qu’une partie des caractéustigfaciales propres Rongo pygmaeus
notamment la présence d’'une face antérieure tresagenTable 8), puisse en partie étre la

conséquence de la mise en place d'un palais treghgnche (McCollum et Ward, 1997).
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Méme si la compréhension des facteurs évolutifsaesables de I'airorhynchie chez 'orang-
outan reste limitée, plusieurs hypothéses peuvem&énises pour expliquer sa mise en place.
L’airorhynchie du palais observée chez I'orang-aytaut notamment étre une adaptation liée
a la mastication. En effet, un palais orienté Vensaut permet une élévation de I'articulation
de la machoire par rapport au plan occlusal, et panduire a une amélioration de I'efficacité
mécanique des muscles masticateurs (Shea, 1986jushd970). L'airorhynchie du palais
peut également avoir un lien direct avec la présates sacs laryngés chez I'orang-outan
(Biegert, 1963). En effet, la rotation du palaigsvée haut libére I'espace nécessaire au
développement de ces organes de taille importaDedte hypothese est appuyée par
'analogie avec les singes hurleuslquattd), qui possédent un appareil vocal volumineux
avec un os hyoide pneumatisé, associé a un palaisyache (Biegert, 1963; Shea, 1985).

PourGorilla, la mise en place d’'un palais klinorhynche assacige face moyenne
droite et projetée antérieurement peut étre nécessal développement d'un ramus
mandibulaire haut et droit. Ces spécificités cranés peuvent ainsi jouer ainsi un role
fonctionnel important chez ce taxon qui se noudféliments particulierement résistants,
notamment de feuilles (McCollum et Ward, 1997; ®Bayl2006a). Ces particularités
morphologiques de la face moyenne des gorilles gr@uegalement étre une réponse
architecturale a la taille importante des individulsis particulierement des males, appartenant
a ce taxon.

La polarité des différents caracteres faciaux nlgsechez les hominidés actuels dans
ce chapitre reste complexe a définir a ce stades oeataines informations peuvent étre tirées
en s'appuyant sur le registre fossile et sur lagaix précédents. Ainsi, I'étude du registre
fossile des hominines indique clairement que lapg@itudes caracteres morphologiques de la
face observés chez les humains modernes sont sléevéont été acquis relativement
récemment dans I'histoire de ce groupe (Lieberr2@f,l). Dans le cas des autres hominidés
actuels, le registre fossile est beaucoup plusitr@daBrearty et Jablonski, 2005; Suwa et al.,
2007). Toutefois, la plupart des travaux précédemnts se basant sur la morphologie
craniofaciale de groupes proches comme les hyhkdmtet les cercopithécoides, supposent
gue les traits spécifiquesGorilla (face moyenne réduite et projetée antérieuremesgcae
a un décrochage entre le processus palatin eélagxillaire) (Figure 9) et Rongo(palais
treés airorhynche), sont des caractéristiques t@saplement dérivées, résultats d’adaptations
liées a la manducation ou a la phonation pour eex daxons (McCollum et Ward, 1997;
Ross et Ravosa, 1993; Shea, 1985).
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D.2 Morphologie de la face et de la mandibule

La précédente section (section D.1) a permis dactziser les variations liees a
I'orientation et la longueur des structures fagadé palatines chez les hominidés actuels. Elle
a également permis d’émettre plusieurs hypothesde soulever différentes problématiques
liées notamment (1) a l'intégration entre les gtrees craniofaciales et (2) a la polarité des
caractéres portés par ces derniéres. Afin de pivuesce travail, il est nécessaire de prendre
en compte, en plus de l'orientation de la face darman sagittal, la morphologie globale de
la face en trois dimensions et ses composantesaré&s et mandibulaires.

La mandibule est une structure trés fortemengné avec le reste du crane (Bastir et
Rosas, 2005; Bastir et Rosas, 2006; Enlow, 199®)siAl'évolution et le développement de
la mandibule ont un impact significatif sur la miee place des structures de la face. De
méme, la morphologie de la face influence fortemkentforme et l'orientation de la
mandibule. Dans le cadre de cette thése, la migelation des différences morphologiques
des deux composantes, craniennes et mandibulesiedonc essentielle.

Les hominidés actuels se différencient anatomigurtrpar de nombreux caractéres,
qui concernent la forme globale de la face et denémdibule (Humphrey et al., 1999;
Mitteroecker et al., 2004; Shea, 1985; Singh eRall12), ainsi que la morphologie d’éléments
en particulier comme les orbites (Ross, 1995; Stthahl et al., 1999a), I'orifice piriforme
(Schmittbuhl et al., 1998) et le palais (McCollutmvéard, 1997). Dans un premier temps, il
est donc important d’enraciner les variations desiihidés dans un cadre phylogénétique
plus large, comme l'ordre des primates, afin dectamprendre et de les définir. Dans cette
étude, les variations morphologiques de la fackeda mandibule sont donc étudiées d’abord
au sein d’'un échantillon de taxons appartenardrdré des primates, puis, dans un cadre plus

restreint d’'intérét, a I'aide de spécimens appamnéaux quatre genres d’hominidés actuels.

Méthodes

Les analyses statistiques multivariées ont étiisées a I'aide des logiciels MorphoJ
(Klingenberg, 2011) et Statistica (StatSoft). Pobhacune des analyses, une superposition
Procrustes est réalisée sur I'ensemble des donafesde minimiser l'effet de taille
(Bookstein, 1991; Rohlf et Slice, 1990). Cette sppsition est particulierement nécessaire
pour des comparaisons morphologiques au sein ddrdodes primates, ou la masse

corporelle des individus étudiés peut varier deapues grammes a plus de 150 kilos (Rowe,
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1996). Les variations morphologiques de la facedetpalais sont étudiées en utilisant
'analyse en composantes principales (ACP) (O'Higget al., 2006; Zelditch et al., 2004).
Cette méthode d’analyse des données permet d'acmés aux variations globales de
conformation au sein de I'échantillon (Rohlf, 1996)

L’allométrie est un facteur pouvant influencer dascription des variations entre
individus (Gould, 1966; Lande, 1979). Pour cettsam, I'influence de la taille sur les
groupes de points repéres est testée dans chaglyseaen composantes principales. Une
régression multiple des coordonnées Procrustesalas dépendantes) sur le logarithme
décimal de la taille centroide (variable indépenglpst effectuée pour tester linfluence
potentielle de l'allométrie (Monteiro, 1999). Poun ensemble de points repéres, la taille
centroide est définie comme la racine carrée derame des carrés des distances de chaque

point repere au centroide (Bookstein, 1991).

D.2.1 Morphologie de la face

Une étude globale de la variation de la morphelatyi crane chez I'ensemble des
primates a été réalisée par Fleagle et al. (2@2@hs cette étude, qui prend en compte la
totalité du crane, les variations observées sonfonta@rement influencées par les
changements liés a deux mécanismes majeurs au deurévolution des primates et des
hominidés : 'augmentation du volume cérébral efléehissement du basicrane (Ross et
Henneberg, 1995; Ross et Ravosa, 1993). En seidactlsur I'ensemble des structures
craniennes, I'étude de Fleagle et al. (2010) carset donc assez mal les variations liées a la
face. D’autres travaux ont pris en compte spécifiqgm les variations de la morphologie
faciale, mais uniquement chez certains taxons cor@wmecercopithécoides (O'Higgins et
Jones, 1998), les grands singes africains (Cobl'ldtggins, 2004) et le genrklomo
(Freidline et al., 2012; Harvati et al., 2010). Ajrikn’existe pas dans la littérature d’étude
spécifique des variations de la morphologie datz (1) pour I'ensemble des primates et (2)
pour 'ensemble des hominidés. Il est donc nécesgéanitier ce travail dans le cadre de cette

these.

Points repéres

Les points repéres ont été choisis afin de reptés@u mieux la conformation de la

face (Figure 10). lls sont définis pour décrire f@eportions relatives de la face et des
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structures qui la composent (orbites, orifice pmifie, etc.). lls sont basés sur ceux utilisés

dans des travaux précédents afin de décrire auxnésucaractéristiques morphologiques de
la face (Baab et al., 2010; Cobb et O'Higgins, 20@berman et al., 2007).

Figure 10. Localisation des points reperes (1-2pjésentant la morphologie de la face sur un
crane de chimpanzé. 1 : Glabelle ; 2 : Nasion RBinion ; 4 : Nasospinale ; 5 : Prosthion ; 6,
7 . Marge supérieure de l'orbite ; 8, 9 : Frontoanelorbitale ; 10, 11 : Dacryon ; 12, 13:
Zygoorbitale ; 14, 15 : Jugale ; 16, 17 : Zygomlard ; 18, 19 : Foramen infra-orbitaire ; 20,
21 : Alare ; 22, 23 : Aveolar 12 ; 24, 25 : AlvebR3 ; 26 : Canal incisif ; 27 : Staphylion ; 28,
29 : Alveolar postérieur.
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D.2.1.1 Morphologie de la face des primates

Matériel

L’étude des variations morphologiques de la fatesein des primates, a été réalisée
en utilisant un échantillonnage de taxons compasésl spécimens de primates actuels
appartenant a 20 genres différents (Table 10)ndlut 4 genres de strepsirrhinieat 16
genres d’haplorrhiniens, parmi lesquels on retralgenre de platyrrhinieret 15 genres de
catarrhiniens (10 genres de cercopithécoides etelreg d’hominoides). Le nombre
d’individus utilisés pour chaque taxon peut inflnende maniére importante les résultats de
'analyse. Il est donc préférable de prendre unlmena peu prés constant de spécimens pour
chaque genre étudié (Fleagle et al., 2010; Mitttereet Bookstein, 2007). Dans le cas de ce
travail, beaucoup de genres ne sont représentépauen individu. Afin de prendre en

compte cette contrainte, j'ai choisi de limiter S ombre de spécimens par genre étudié.

Objectif

L’objectif de cette étude est de décrire les \tames de conformation des structures
faciales au sein d’'un échantillon d’individus reggétant I'ordre des primates.

Résultats

Sur 'ACP des coordonnées Procrustes des poip&ges représentant la morphologie
de la face chez les primates (Figure 10), les cammes principales 1 et 2 représentent
respectivement 46,2% et 21,5% de la variance t@fadgire 11). Sur la premiére composante
principale, les valeurs les plus faibles sont oéesppar les genredomqg Hylobates
Procolobus et Propithecus Les genredMandrillus, Papio et Theropithecuspossedent les
valeurs les plus importantes sur cet axe. La sec@othposante principale distingue trois
groupes : (1) les strepsirrhiniens (valeurs les pgartes), (2) les cercopithécoides et les
gibbons (valeurs intermédiaires) et (3) les homimilomaq Pan Gorilla et Pongo; valeurs
les plus faibles)Alouatta qui est le seul représentant des platyrrhiniensein I'échantillon,
est situé, sur l'axe 2, entre les strepsirrhingtrles cercopithécoides.
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Table 10. Spécimens utilisés dans I'analyse dat&tion de la morphologie de la face dans

I'ordre des primates.

Classification Genre Espéece Nombre
Strepsirrhini Eulemur sp. 1
Indri indri 1
Propithecus sp. 1
Otolemur crassicaudatus 1
Haplorrhini  Platyrrhini Alouatta sp. 1
Haplorrhini  Catarrhini CercopithecoidegCercopithecusneglectus 1
Cercopithecusnictitans 1
Erythrocebus patas 1
Cercocebus sp. 1
Cercocebus  galeritus 1
Cercocebus  torquatus 3
Lophocebus  albigena 1
Macaca sp. 1
Macaca cyclopis 1
Macaca fascicularis 1
Macaca nemestrina 1
Macaca assamensis 1
Mandrillus leucophaeus 3
Mandrillus sphinx 1
Papio anubis 2
Papio ursinus 1
Theropithecusgelada 1
Colobus guereza 2
Colobus badius 1
Procolobus  verus 1
Haplorrhini  CatarrhiniHominoidea Hylobates sp. 1
Hylobates lar 2
Hylobates agilis 1
Hylobates klossii 1
Pongo pygmaeus 5
Gorilla gorilla 5
Pan troglodytes 4
Homo sapiens 5
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Q;Fgg dorsal

latéral facial
1 Eulemur ‘ Cercopithecus ‘ Mandrillus +Hylobates
2  Indri == Erythrocebus @ Papio APongo
3  Propithecus B Cercocebus ’ Theropithecus O corina
4  Otolemur — Lophocebus : :Colobus OPan
5 Alouatta A Macaca @ Procolobus Oomo

Figure 11. ACP des points repéres représentamtcka ¢hez les primates. Les configurations
représentent les changements morphologiques assaciéhaque axe. Sur la figure, les
polygones délimitent les groupes suivants : lespsirrhiniens, les cercopithécoides et les
hominoides.

48



Sur la premiere composante principale, quand lé=uk& augmentent, la face
devient plus étroite (axe médio-latéral) et plusglom (axe supéro-inférieur). La taille des
orbites devient relativement moins importante @gport & la taille de la face. L’'ouverture
piriforme est plus haute et plus étroite. Enfinpédais osseux devient plus long relativement a
la longueur de la face. Sur la deuxieme composamiacipale, quand les valeurs
s’accroissent, la partie inférieure de la face eetviplus étroite et projetée vers l'avant.
L’orifice piriforme est également plus inférieur @us antérieur. Les orbites sont de tailles
plus importantes relativement a la taille de leefaglles sont également moins verticales par
rapport au plan sagittal ('axe horizontale desitegbest plus orienté vers le haut) (Figure

12a). Les orbites sont également plus latérali@égsire 12b).

Figure 12. Représentation sur un crane de strbpsen des différences existant dans la
position des orbites entre les strepsirrhiniengstinthropoides. a. Chez les strepsirrhiniens,
les orbites sont orientées vers le haut. Chez idsr@oides on observe une tendance a la
frontalisation : I'axe horizontal des orbites esbins orienté vers haut (fleches et trait
pointillé). b. Chez les strepsirrhiniens, les abihe sont pas dirigées dans la méme direction.
Chez les anthropoides on observe une tendanceoavargence : les axes des orbites gauche
et droite sont dirigés dans la méme direction, Vaxant (fleches et trait pointillé). Modifié
d’apres Ross (1995).

La troisieme composante principale (non figurég rieprésente 7,2% de la variance
totale. Elle sépare uniguement léomo sapiensde tous les autres taxons avec des
caractéristiques propres aux humains modernes cdenprésence d’une face large, courte et
orthognathe. Les composantes principales suivaafggsentent moins de 5% de la variance
totale et ne permettent pas de distinguer clairémesrdifférents taxons.

Dans ce groupe de points reperes, la régressidtiplawdes coordonnées Procrustes
sur la taille centroide montre une influence sigative de l'allométrie (p<0,01). Cette
derniére expligue 9,5% de la variance totale. Lgregsion de la forme en fonction du
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logarithme décimal de la taille centroide (Figuré d®ntre I'existence de deux régressions
différentes. La premiere droite de régression inesi cercopithécoides et le geht@obates
et la seconde inclut les hominidddofng Pan Gorilla et Pongq. Les strepsirrhiniens sont

situés en dehors de ces deux régressions.
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Figure 13. Régression multiple des coordonnéesistas des points repéres représentant la
face chez les primates sur le logarithme décimdd daille centroide.

Discussion

Le premier axe de l'analyse en composantes pafEspmontre principalement la
diversité existant pour les variations liées au pabgisme. Des taxons ayant des
morphologies craniennes et faciales tres diffésenteomme Mandrillus, Papio et
Theropithecugcercopithécoides) d’'une part et les individusgdumre Pongo d’autre part,
possedent tous une face inférieure tres projetéel\aant, avec des modalités anatomiques
qui sont cependant difféerentes (Frost et al., 2@bi&za, 1985). A l'inverse, la face est droite et

courte chezHylobateset Homo (hominoides),Colobuset Procolobus(cercopithécoides) et
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dans une moindre mesure chH&pithecus(strepsirrhinien). La présence d’'une face courte,
tout comme la présence d'une face prognathe, pest @re associée a des morphologies
craniennes tres différentes en termes de volum&b@rd’'une part, et en termes de forme,
d’orientation et de flechissement du basicrane deapéart (Fleagle et al., 2010). Le caractere
« face courte » existe donc chez des taxons qui reonphologiqguement tres différents et
phylogénétiquement éloignés les uns des autregl(®amn et al., 2011). Chez les hominidés,
I'histoire évolutive liée au raccourcissement dddee est toujours débattue et les relations
qui unissent la face et les autres structures mdwplyues craniofaciales sont encore mal
comprises (Lieberman, 2011; Suwa et al., 2009; &Vhit al., 2009). Dans ce cadre, cette
étude suggére que la présence d’'une face rédwett pas une caractéristique propre aux
représentants du rameau humain, notamment au temne Elle existe également chez des
taxons possédant des conformations craniofaciaéss différentes de celles des humains,
comme les gibbondHf/lobate3, souvent considérés comme porteur de nombrelacteses
plésiomorphes pour les hominoides (McCollum et Wa897; Ross et Henneberg, 1995). Le
caractére face courte n’est donc pas nécessairemeararactere dérivé au sein du groupe des
hominoides.

Sur le second axe de I'ACP, les changements mgignes observés permettent la
distinction de plusieurs morphotypes (Perelmanlet2811). Si le premier axe de I'ACP
montre que la réduction de la face n'est pas umact&istique propre a un taxon en
particulier, le second axe met en avant des tnadiphologiques qui permettent de distinguer
nettement les strepsirrhiniens, les cercopithéso(dssociés aux gibbons) et les hominidés.
Le premier de ces caractéres concerne la morpleo&iga position des orbites. On observe
chez les anthropoides, &tfortiori chez les hominidés, une tendance (1) a la freatiadin :
I'axe horizontal des orbites est moins orienté Vexst (Figure 12a), et (2) a la convergence :
les axes des orbites gauche et droite sont didgés la méme direction, vers I'avant (Figure
12b) (Cartmill, 1972; Ross, 1995; Ross et Ravos@3)l9d e second caractere important sur
'axe 2 concerne, non pas le niveau de prognathismas la morphologie de la face
inférieure et de la face moyenne. A une extréemid@space défini par 'ACP se situent les
strepsirrhiniens qui présentent une face osseusgteétet tres projetée antérieurement
(Fleagle, 1998). A l'autre extrémité, se trouveas lhominidés qui possédent une face
relativement plate, voir concave podongo (Shea, 1985). On observe que les gibbons se
situent au méme niveau que les cercopithécoidesesuaxe. Cette position peut étre due au
fait que le genrélylobatespossede un nombre important de caractéres crardafaqui sont

plésiomorphes pour les hominoides et qui peuvent don partie étre partagés avec les
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cercopithécoides. Ainsi, les gibbons conservent,amsomie subnasale proche de celle des
cercopithécoides avec la présence, dans le platiakad’'un espace important séparant le
palais osseux et le maxillaire (McCollum et Ward97p Ces résultats sont confirmés par
'analyse de l'allométrie qui montre que les gibbatdes cercopithécoides possedent une
relation similaire entre morphologie de la facetatle centroide. Cette relation est en
revanche différentes de celles observées chezoénlués Homqg Pan Gorilla, Pongg.
Ainsi, si les difféerences morphologiques faciaks,sein des hominidés, peuvent s’expliquer
en partie par des différences liées a la taillgjséinction entre hominidés et hylobatidés n’est
pas allométrique et se traduit par des différerde<onformation importante, les gibbons

possédant une morphologie faciale plus plésiomorphe

Conclusions

Cette étude montre la grande disparité existamz des primates en termes de
morphologie de la face. Elle met en avant le faitl gxiste des taxons possédant des faces
relativement courtes dans plusieurs grands groopasne les strepsirrhinienBropithecus,
les cercopithécoide€6lobuset Procolobu$ et les hominoidesHylobateset Homo, et que
ce caractére n'est pas propre a certains hominidé&saractére « face courte » est donc
associés a des morphologies craniofaciales tréfralites, notamment en termes de flexion
du basicrane, de volume endocranien ou de morpieodiegla mandibule.

Certains caracteres anatomiques comme la morpkoti la face inférieure ou la
position et l'orientation des orbites permettent distinguer ces trois grands groupes
(strepsirrhiniens, cercopithécoides et hominoideshalyse de la morphologie de la face,
méme si elle porte sur un nombre relativement daibe spécimens, permet donc de
différencier ces groupes sans prendre en comptelupart des caractéeres dérives
classiqguement utilisés, comme la présence d'unesario post-orbitaire chez les
haplorrhiniens, méme si ce caractére pourrait ére/ergent chez le tarsier (Smith et al.,
2013), ou l'existence de molaires bilophodonteszchertains cercopithécoides (Fleagle,
1998). Enfin, cette étude, qui porte uniquementlauface, donne acceés a des variations
pouvant étre masquées, dans le cas de l'analyseade entier, par des changements plus
importants qui lui sont associés et qui peuvert igtegrés avec elle, comme 'augmentation
du volume du cerveau ou le fléchissement du bamc(Ross et Henneberg, 1995; Ross et
Ravosa, 1993).
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D.2.1.2 Morphologie de la face des hominidés

Matériel

L’échantillon est composé de 129 spécimens d’hafémiactuels. Il inclut 58
spécimens dHomo sapiens29 spécimens d@an troglodytes 27 spécimens dé&orilla

gorilla et 15 spécimens dgongo pygmaeus

Objectif

L’objectif de cette étude est de décrire les \tames de conformation des structures
faciales, au sein d’'un échantillon d’individus agipaant aux quatre genres d’hominidés

actuels Homaq Pan Gorilla etPongg.

Résultats

Sur I'ACP des coordonnées Procrustes des poip&sas représentant la morphologie
de la face chez les hominidés (Figure 10), les coames principales 1 et 2 représentent
respectivement 64,3% et 6,0% de la variance t§Rgre 14). Sur la premiére composante
principale, les humains modernes (valeurs les faides) se distinguent des autres grands
singes :Pan troglodytesGorilla gorilla et Pongo pygmaeuévaleurs les plus fortes). Cette
distinction explique en grande partie le pourceatag variance important porté par le
premier axe. La seconde composante principale egparcipalement un groupe formé par
Pan et Pongod’'un groupe formé uniquement par les individusaafgmant au genr@orilla.

Les humains modernes occupent une place interm@diar cet axe. La répartitionHbmo
sur I'axe 2 de I'ACP se superpose largement a £eles deux autres groupdé®afrPongo
pour les valeurs faibles &orilla pour les valeurs les plus élevées).

Sur la premiere composante principale, quanddé=uys augmentent, la face dans son
ensemble devient plus étroite (axe médio-latéraplies longue (axe supéro-inférieur). La
partie inférieure de la face s’allonge et est pégeantérieurement, elle est donc plus
prognathe. Sur I'axe 1, la taille relative des @mbiet la hauteur de I'ouverture piriforme se
réduisent. Enfin, le palais osseux devient plugl@ur la deuxiéme composante principale,
guand les valeurs sont plus importantes, la pamp&rieure de la face devient moins verticale

et la partie moyenne de la face est déplacée tarant. Par conséquent, la face devient
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moins concave. L’échancrure du jugal est plus ddeést la hauteur des orbites est réduite. Sur
'axe médio-latéral, la distance inter-orbitaire l@tlargeur de I'orifice piriforme sont plus
importantes. Enfin, le palais devient plus longst orienté vers le bas (klinorhynche). Les
grands changements observeés sur les axes 1 dtACdepeuvent étre résumés comme suit :
sur l'axe 1, la face devient plus longue et plusgpathe, et sur 'axe 2, la face devient plus

droite (moins concave) et le palais s’oriente \eisas.
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Figure 14. ACP des points reperes représentantade incluantHomo sapiensPan
troglodytes Gorilla gorilla et Pongo pygmaeud.es polygones délimitent 'espace occupé par
chaque espéce. Rond veHomo sapienslosange bleuPan troglodytescarré noir Gorilla
gorilla, triangle rouge Pongo pygmaeud_es configurations représentent les changements
morphologiques associés a chaque axe.

Dans ce groupe de points reperes, la régressidtiplaudes coordonnées Procrustes
sur la taille centroide montre une influence sigative de l'allométrie (p<0,01). Cette
derniere expligue 35,0% de la variance totale.I&graphique, on observe iomo sapiens
est distinct morphologiquement des autres grandgesi et que chez ce taxon la taille
centroide de la face recoupe celles des plus patiisidus appartenant au genRan et
Pongo(Figure 15). Dans une moindre meswPengodifféere également du groupe composé
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de Pan et de Gorilla Enfin, les chimpanzés et les gorilles posseédentrefation similaire

entre morphologie et taille centroide de la face.
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Figure 15. Régression multiple des coordonnéesriistas des points repéeres représentant la
face chez les hominidés sur le logarithme décinealadtaille centroide. Rond verttomo
sapiens losange bleu Pan troglodytescarré noir :Gorilla gorilla, triangle rouge Pongo
pygmaeus

Discussion

Homo

On retrouve chez les humains modernes la facectoage et orthognathe décrite
précédemment dans la littérature (Bilsborough et 8yd®88; Delattre et Fenart, 1955b;
Kimbel et al., 2004) et dans cette thése (voir thap.1). Chez ce taxon, la taille des orbites
est relativement importante par rapport a la tailda face. D’autre part, I'orifice piriforme et
'espace inter-orbitaire sont plus larges (axe mddiéral) cheZHomo sapiengjue chez les
autres grands singes. Chez les humains modernasterque I'épine nasale antérieure est
projetée vers l'avant. Cette caractéristique esibh@ sur le premier axe de l'analyse en
composantes principales. Elle s’expligue notamnmant la présence d’'une épine nasale
antérieure, définie comme une protubérance osskugée vers I'avant et située au niveau de

la limite inférieure de I'ouverture piriforme. Cetstructure n’est pas présente chez les autres
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grands singes actuels (Ashley-Montagu, 1935; Moosieyiegel, 1986). Chelomqg la

présence d'une épine nasale antérieure peut éfpéqese par la résorption osseuse
importante de la région subnasale de I'os maxdlaiu cours du développement (Enlow et
Bang, 1965; Enlow et Hans, 1996). En effet, cettorption du maxillaire peut permettre a la
fois la mise en place d’'une face inférieure coettelroite et le développement d'une épine

nasale osseuse au niveau de la limite inférieutedeerture piriforme.

Pan

ChezPan troglodytescomme dans le chapitre précédent (chapitre @riyetrouve,
pour la plupart des caractéres observés, des sgaietarmédiaires entre celles des autres
grands singes, notammedbmo sapiengt Gorilla gorilla. Ainsi, les chimpanzés possedent
une face de longueur intermédiaire entre cellehdasains modernes d’une part, et celles des
gorilles et des orangs-outans d’autre part (Kinmgdedl., 2004). lls possédent également une
position intermédiaire pour plusieurs autres cargtigues morphologiques comme la
projection antérieure de la face inférieure, ldlgaielative des orbites et de l'ouverture
piriforme (Cramer, 1977; Kimbel et al., 2004; Zitldm et al., 2008). La face dean
troglodytesest plus concave que celle @erilla gorilla et est associée a un palais plus court
et qui est plus orienté vers le haut.

La régression multiple de la forme de la facelauaille centroide montre clairement
la relation d’allométrie qui lie la face danet celle de5orilla, ces deux taxons possédant un
rapport similaire entre taille et forme (Berge enf, 2004; Bruner et Manzi, 2001; Shea,
1983a). Ainsi, la face du gorille est en granddiparquivalente a une version agrandie de la

face du chimpanzé, ou les relations entre tailatormation sont conservées.

Gorilla

Les gorilles possedent une face longue, droipFagnathe associée a un palais long et
klinorhynche (Bruner et Manzi, 2001; Penin et Bayla999; Shea, 1985). Comme deécrit
précédemment (chapitre D.Dprilla gorilla est le seul taxon qui posséde une face moyenne
tres projetée vers l'avant (Biegert, 1963; Neawalet2013b; O'Higgins et Dryden, 1993;
Shea, 1985). Chez ce taxon, la largeur de l'oripadorme est importante et la taille des
orbites est réduite relativement a la taille ddalee. Cette derniere est tres large sur I'axe

meédio-latéral, notamment dans la région zygomatique
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Pongo

Les orangs-outans possedent une face longue ghatt®. Elle est également tres
concave et associée a un palais airorhynche (cbdpit) (Brown et Ward, 1988; Shea, 1985;
Taylor et VanSchaik, 2007). Chez ce taxon, lestesbsont plus hautes que larges et la
distance entre ces derniéres est réduite (Biet)@@3; Shea, 1985). Chez I'orang-outan, cet

espace inter-orbitaire réduit est associé a unectiétude la largeur de I'orifice piriforme.

Différences interspécifiques

Cette analyse en composantes principales permetpremier lieu, de faire la
distinction entre deux grands types morphologigles. humains modernes d’une part, qui
possedent une face courte et orthognathe, assaciée palais court, et les autres grands
singes d'autre part, avec une face longue et pthgnassociée a un palais plus long. Chez
Homo sapienda taille des orbites est plus importante retatient a la taille de la face. Cette
relation entre réduction de la longueur la facaugimentation relative de la taille des orbites a
déja été décrite auparavant (Cobb et O'Higgins, 20lderoecker et al., 2004). Elle pourrait
étre due a la forte réduction de la longueur dade plutdt qu’a une réelle augmentation de la
taille des orbites. En effet, les mesures de lacuamiet de la largeur des orbites des humains
modernes restent tres proches de celles des ayrards singes et ne constituent pas des
valeurs extrémes pour les hominidés actuels (vaild 11) (Kimbel et al., 2004). C’est donc
trés probablement la réduction de la face des msmabdernes qui rend la taille relative des
orbites plus importante. Afin de préciser cettedilipse, il est également important de noter
gue ce qui est vrai pour les orbites ne I'est p&sessairement pour les globes oculaires.
Plusieurs études tendent en effet a montrer que e primates et notamment chez les
grands singes, la taille de I'ceil peut varier digativement par rapport a la taille de I'orbite
(Kay et Kirk, 2000; Kirk, 2006; Schultz, 1940).

Chez les humains modernes, le raccourcissement dengueur de la face est
€galement associé a une augmentation de la ladgelespace inter-orbitaire et de I'orifice
piriforme. Lorsque l'orifice piriforme devient pluitroit, comme c’est le cas chez les autres
grands singes, et notamment chEmngo pygmaeusl’espace inter-orbitaire se réduit
également. Cette association est également obsewrél deuxieme axe de I'ACP entre
Gorilla gorilla (orifice piriforme et espace inter-orbitaire largesPongo pygmaeugorifice

piriforme et espace inter-orbitaire étroits). Bt& montré que la taille de I'ouverture piriforme
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est toujours plus importante que celle de I'espiater-orbitaire (Kimbel et al., 2004;
Schmittbuhl et al., 1999b). Quand la distance iotéitaire augmente, la largeur de I'orifice
piriforme augmente également. Cette relation paupatie étre expliqguée par le fait que la
distance inter-orbitaire reflete également les disiens internes de la partie supérieure de la
cavité nasale (Holton et Franciscus, 2008), notamirize partie supérieure de la zone pré-
turbinale, les méats nasaux supérieurs et les tsomasaux supérieurs (Rouviere et Delmas,
2002). La corrélation entre distance inter-orbitagt largeur de I'orifice piriforme peut ainsi
étre expliquée par la nécessité d’'un maintien deedsions proportionnées pour I'ensemble

des structures craniennes liées a la respiration.

Table 11. Hauteur et largeur de l'orbite. Les mesyen mm) ont été effectuées a partir des
coordonnées des points repéeres. Les données saniasiorme : moyenne + écart type.

Taxon Hauteur orbite Largeur orbite
Taxon Cette étude Kimbel et al. 2004 Cette étudembeél et al. 2004
Homo sapiens 38+ 3 34 39+3 39
Pan troglodytes 37 +2 33 362 36
Gorilla gorilla 44 + 4 38 42 + 3 40
Pongo pygmaeus 42 + 4 40 374 35

Les gorilles et les orangs-outans possedent tessdeux des faces longues et
prognathes associées a des morphologies pouréantlifférentes. Che@&orilla, la face est
droite et associée a un palais klinorhynche. (Pezgq elle est concave et associée a un
palais airorhynche. Dans mon analyse, les chimgasa#gt relativement proches des orangs-
outans sur le deuxieme axe de I'analyse en compesanncipales, qui différenci@orilla et
Ponga Les résultats précédents (chapitre D.1) ont ndomiie les chimpanzés possedent une
face plus concave et un palais plus orientés eehalit que les gorilles. Cependant, dRan,

ces valeurs ne sont pas extrémes, comme c’ess leheaPongo
Conclusions
Cette analyse permet de mettre en avant la digetss variations de conformation de
la face, au sein de la famille des hominidés. Elamfirme notamment les différences

majeures existant dans I'anatomie de la face, dagrdhumains modernes d’'une part et les

autres grands singes d’autre part.
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D.2.2 Morphologie de la mandibule

La mandibule est une structure osseuse qui estr@act direct avec le reste du crane.
Le ramus (branche montante) s’articule avec l'asipral au niveau de [larticulation
temporo-mandibulaire. La mandibule est unie a tesporal par une capsule articulaire
renforcée par deux ligaments (médial et latérad)ramus est également associé au crane par
d’autres ligaments : le ligament sphéno-mandibelajui est un moyen de contention
important de la mandibule, le ligament stylo-mantiiba qui joue le role de bande d’arrét
lors de l'abaissement de la mandibule et le ligan@@rygo-mandibulaire qui sert de
renforcement. Les dents portées par le corps maadfiblet par 'os maxillaire entrent en
occlusion. La mandibule et le reste du crane, notant le maxillaire, partagent également de
nombreuses fonctions liées principalement (1) maaducation, c'est-a-dire la préhension, la
découpe, la mastication et la déglutition de larrtwre (Lieberman et al., 2004; Lucas et al.,
2008; Paschetta et al., 2010; Taylor, 2006a), (2) ghonation, voir par exemple les travaux
de Philip Lieberman (Lieberman, 1984; LiebermarQ&Q.ieberman et al., 1972) et (3) a la
respiration, principalement chez les humains (BramgblLieberman, 2004). Enfin, d’'un point
de vue développemental, les primordiums a parsgdels se mettent en place les processus
maxillaires et mandibulaires sont issus du méméreatiorganisation cranien : la région du
rhombencéphale (Schneider et al., 2001; Sperbd¥]1)2Qe processus maxillaire, qui est
dérivé des cellules situées au-dessus du prengebranchial forme la partie latérale de la
machoire supérieure. Les processus mandibulairessomqi issus du premier arc branchial,
donnent naissance a la machoire inférieure (Lek,e2004; Sperber, 2001).

Ainsi, de par les relations anatomiques, fonctadies, et développementales qui lient
la mandibule et le reste du crane, I'étude de laphmogie de la mandibule et des schémas
d’intégration existant entre cet os et le restecdine, notamment le massif facial, est
essentielle & la compréhension de la mise en pécele I'évolution des structures
craniofaciales des hominidés.

Points repéres
Les points repéres utilisés sont issus de différéravaux de la littérature, afin de

caractériser au mieux la conformation de la mardil{trigure 16) (Cabec et al., 2012,
Cramon-Taubadel, 2011a; Rosas et Bastir, 2004).
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Figure 16. Points repéeres représentant la morpleobtg la mandibule, sur une mandibule de
gorille. 1, 2: Condyle latéral ; 3, 4: Condyle dia#; 5, 6: Condyle postérieur; 7, 8:

Foramen mandibulaire ; 9 : Genion ; 10, 11 : In@ssigmoide ; 12, 13 : Coronion, 14, 15:
Alvéole M3; 16, 17 : Alvéole M1 ; 18, 19 : Alvéokanine ; 20 : Infradentale ; 21, 22 :

Foramen mentonnier ; 23 : Gnathion ; 24, 25 : Gonio

D.2.2.1 Morphologie de la mandibule des primates
Matériel
L’étude des variations morphologiques de la mardjbau sein des primates, a été
réalisée en utilisant un échantillon composé ds@Btimens de primates actuels appartenant

a 14 genres difféerents (Table 12). Il inclut 4 gsnde strepsirrhinienst 10 genres de

catarrhiniens (5 genres de cercopithécoides ehfege’hominoides).
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Table 12. Spécimens utilisés dans I'analyse dattion de la morphologie de la mandibule
dans l'ordre des primates.

Classification Genre Espéece Nombre
Strepsirrhini Eulemur sp. 1
Indri indri 1
Propithecus sp. 1
Otolemur crassicaudatus 1
Haplorrhini  CatarrhiniCercopithecoidegMacaca sinica 1
Macaca assamensis 2
Macaca arctoides 1
Mandrillus sphinx 1
Papio anubis 1
Theropithecusgelada 2
Chlorocebus aethiops 1
Haplorrhini  CatarrhiniHominoidea Hylobates lar 2
Hylobates agilis 1
Pongo pygmaeus 5
Gorilla gorilla 5
Pan troglodytes 4
Homo sapiens 5
Objectif

L'objectif de cette étude est de décrire les vames morphologiques des structures

mandibulaires au sein d’'un échantillon d’individeprésentant I'ordre des primates.

Résultats

Dans I'ACP des coordonnées Procrustes des poieperas représentant la
morphologie de la mandibule chez I'ensemble desaies (Figure 16), les composantes
principales 1 et 2 expliquent respectivement 34e4%7,4% de la variance totale (Figure 17).
Le premier axe de I’ACP distingue principalembilamo sapiengvaleurs les plus fortes) des
autres primates (valeurs les plus faibles). Sutdexieme axe, les valeurs plus faibles sont
occupées par les strepsirrhiniens et dans une meomeésure par les gibbons. Un groupe
formé dePan troglodytesGorilla gorilla et Pongo pygmaeuse situe au niveau des valeurs
les plus fortes. Sur cet axElomo sapienst les cercopithécoides occupent une position
intermédiaire. Sur la premiére composante prineipaérs les valeurs les plus élevées, la

mandibule devient plus courte antéro-postérieurenggnplus large médio-latéralement,
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notamment dans la partie postérieure, au niveau rdesis (branches verticales): la
mandibule possede alors une forme parabolique.

PC2 (17.4%)

=T

1 Eulemur ’ Mandrillus -I-Hylobates
2 Indri @ Papio APongo
3  Propithecus ’ Theropithecus m Gorilla
4  Otolemur . Cholorocebus OPan
‘ Macaca OHomo

Figure 17. ACP des points repéres représentant dadibule chez les primates. Les
configurations représentent les changements margliples associés a chaque axe. Sur la

figure, les polygones délimitent les clades suisanés strepsirrhiniens, les cercopithécoides
et les hominoides.
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Vers les valeurs les plus élevées, la largeur dese du ramus est réduite par rapport a la
distance entre le processus coronoide et le conadgedibulaire. Enfin, le gnathion est
déplacé antérieurement. L'axe 2 de 'ACP distinguran, Gorilla et Pongo(valeurs les plus
fortes) et les strepsirrhiniens (valeurs les phiblés). Chez les strepsirrhiniens, les indriidés
(Indri et Propithecu$ se différencient des autres par leur positions pghaute sur cette
composante principale, proche de la positiokytbbates Les cercopithécoides et les
individus du genrélomopossédent une position intermédiaire sur 'axe&s\es valeurs les
plus fortes, les grands singes possedent une madedin les corps des deux hémi-
mandibules sont paralleles. A l'inverse, vers lateurs les plus faibles, les strepsirrhiniens
possedent une mandibule tres étroite antérieureetgatis large postérieurement, lui donnant
une forme en « V », ou les deux hémi-mandibulesam pas paralleles. Les strepsirrhiniens
possedent également un corpus de la mandibulevestegnt bas et un processus coronoide
développé par rapport au condyle mandibulaire. @&lge est orienté plus postérieurement,
notamment cheEulemuret Otolemur les deux taxons ayant les valeurs les plus basses
'axe 2.

Dans ce groupe de points reperes, la régressiotipieuties coordonnées Procrustes
sur la taille centroide montre une influence sigative de l'allométrie (p=0,01). Cette
derniére explique 9,1% de la variance totale. lgrasgsion de la forme de la mandibule en
fonction du logarithme décimal de la taille cerdm(Figure 18) montre, comme pour la face
(Figure 13), I'existence de deux régressions dfiés : la premiére droite de régression
incluant les cercopithécoides et le gehtgobateset la seconde incluant les hominidés
(Homq Pan, Gorilla et Pongq. Les strepsirrhiniens sont situés en dehors de deix

régressions.

Discussion

Cette analyse en composantes principales permgiramier lieu de souligner les
caractéristiques particulieres de la mandibule ldewrains modernes qui se distinguent trés
nettement des morphologies observées chez lessguiraates (Schmittbuhl et al., 2007).
Chez les humains, la mandibule est relativemente@ntéro-postérieurement et possede une
forme paraboligue en vue supérieure. Chez les saujrands singes, la mandibule est
relativement longue et les deux hémi-mandibule$ parsque paralleles, donnant une forme
upsiloide a la mandibule (Cobb, 2008; Humphreyl etl®99; Robinson, 1956). Enfin chez

les strepsirrhiniens, la mandibule possede unedoem « V » et est associée a un peigne
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dentaire relativement étroit (Ankel-Simons, 201@algle, 1998). Il peut exister un continuum
morphologique entre les catégories mandibule en»«dtl mandibule en «V ». Ainsi, les
indriidés (ndri et Propithecu} sont tres proches Idylobatessur I'axe 2 de I'ACP. En effet,
chez les indriidés, la forme en «V » de la mani@ibest moins prononcée (les dents
composant le peigne dentaire sont plus larges étasonombre de quatre contre six chez les
autres lémuriformes) et le corps de la mandibutepiss haut. De plus, sur le ramus, le
processus coronoide est moins développé et le nndibulaire est moins postérieur que
chez les deux autres strepsirrhiniens utilisés datte étudeEulemuret Otolemuy.

Dans cette analyse, comme dans I'analyse degivasade la face chez les primates,
les gibbons sont situés sur la droite de régressisncercopithécoides en ce qui concerne la
relation entre forme et taille de la mandibule’iAverse, tous les hominidés sont situés sur la
méme droite de régression. Une partie des chandsmmearphologiques de la mandibule au

sein de des hominidés est donc expliquée par t’dfdalille.
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Figure 18. Régression multiple des coordonnéesistas des points repéres représentant la
mandibule chez les primates sur le logarithme délctfe la taille centroide.
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Chez les humains modernes, la mandibule est lagio-latéralement, notamment
dans la région la plus postérieure, au niveau dadytes mandibulaires (Delattre et Fenart,
1955a; Humphrey et al., 1999). Le ramus de la niaeliest également plus « gracile ».
Enfin, on retrouve uniqguement chez les humains mmasgeun gnathion (point le plus antéro-
inférieur de la symphyse), situé plus en avantra@aport a I'infradentale (point le plus antéro-
supérieur de la symphyse). Cette caractéristigstendtive peut étre due a une autapomorphie
d’'Homo sapiens. la présence d'un menton, c'est-a-dire I'existedaene protubérance
osseuse au niveau de la limite antéro-inférieurdadeymphyse mandibulaire (Bromage,
1990; Rosas et Bastir, 2004; Schwartz et Tatter2ad0). Le menton apparait au cours du
développement prénatal. Il est d0 a une résorptnmortante du tissu osseux au niveau de la
surface antérieure du processus alvéolaire, sausntasives (Dutterloo et Enlow, 1970;
Enlow et Hans, 1996). Cette zone de résorptionusssest propre &omo sapienet a
guelques hominines récents (Schwartz et Tatte20l)). Les raisons de la mise en place du
menton et de son éventuel intérét adaptatif resteftieure actuelle débattues et plusieurs
hypothéses ont été émises concernant I'évolutiorette structure (Lieberman, 2011). Il a été
proposé que le menton puisse en partie réduingréssions importantes dues a la mastication.
Cependant, des études de modeles a partir dey&ndes éléments finis (FEA) ont montré
gue la présence d'un menton ne modifie pas de mearsgnificative la puissance des
pressions et des torsions subies par la mandibtdede la mastication (Ichim et al., 2006a;
Ichim et al., 2006b). Enlow (Enlow, 1990; EnlowHsns, 1996) a émis I'’hypothése que, chez
Homo sapiensla résorption importante du tissu osseux au nid&ala surface antérieure du
processus alvéolaire pouvait permettre aux dehtsp@mment aux incisives, de conserver
une position verticale dans une face particuliérgnoethognathe, et donc plus rétractée que
celles des autres primates, et notamment des dgnaisidés.

Enfin, le menton peut étre une structure n'ayast gfutilité fonctionnelle particuliere.
Dans ce cas, il peut étre mis en place au travassmbdalités d’'intégration liant les structures
de la mandibule et de la face. Cette intégratiarn pge génétique au travers des phénomenes
de pléiotropie (Cheverud, 1996; Stearns, 2010)eld@pementale notamment au travers des
mécanismes de résorption et déeposition osseuseasg@plkci-dessus (Enlow, 1990; Enlow et
Hans, 1996) ou purement anatomique, en étant likse reécessité de conserver l'intégrité
morphologique et fonctionnelle du crane quand & fee réduit et devient plus orthognathe
(Lieberman, 2011).
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D.2.2.2 Morphologie de la mandibule des hominidés

Matériel

L’échantillon est composé de 129 mandibules d’'maéis actuels. Il inclut 58
spécimens dHomo sapiens29 spécimens d@an troglodytes 27 spécimens dé&orilla
gorilla et 15 spécimens dgongo pygmaeus

Objectif

L’objectif de cette étude est de décrire les \tames de conformation des structures
mandibulaires au sein d’'un échantillon d’individygpartenant aux quatre genres d’hominidés

actuels Homaq Pan Gorilla etPongg.

Résultats

L’ACP des coordonnées Procrustes des points repépeésentant la morphologie de
la mandibule chez les hominidés (Figure 16) mostrel'axe 1, qui explique 71,9% de la
variance totale, une différentiation claire enge humains modernes d’'une part (valeurs les
plus fortes) et les autres grands sindeasn( Gorilla et Pongg d’autre part (valeurs les plus
faibles) (Figure 19). Cet axe permet la caractéosales principales différences existant dans
la morphologie de la mandibule entre les humainsem@&s et les autres grands singes. Vers
les valeurs les plus importantes de la PC1, la rbaheli est plus courte antéro-
postérieurement et plus large médio-latéralemestamment dans la partie postérieure, au
niveau des ramus. Le gnathion (le point le plugmninférieur de la symphyse) est plus
projeté vers l'avant et la largeur du ramus estnsid@inportante comparée a la distance entre
le processus coronoide et le condyle mandibulaiexe 2 qui explique 7,1% de la variance
totale distingue principalemeRan Gorilla et Pongg méme si les distributions de ces trois
taxons sont en partie superposées. Sur cet axadlagim vers les valeurs les plus importantes,
la mandibule est plus courte antéro-postérieuremientamus est plus haut et l'incisure
sigmoide est plus profonde. Le processus cororestddéplacé supérieurement par rapport au
condyle mandibulaire. Le gnathion s’abaisse efrbidentale s’éleve, augmentant la hauteur

relative de la symphyse.
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Dans ce groupe de points reperes, la régressiotipieuties coordonnées Procrustes
sur la taille centroide montre une influence sigative de l'allométrie (p<0,01). Cette
derniére explique une partie importante de la wagatotale (44,2%). Sur le graphique, on
observe deux groupes : les humains modernes d'urieepa’autre part les autres grands

singes (chimpanzé, gorille, orang-outan) qui possedene relation similaire entre

morphologie et taille centroide de la face (FigLog

-0,10 I PC2(7.1%)

<

—7 T

Figure 19. ACP des points repéres représentantaladiule incluanHomo sapiensPan
troglodytes Gorilla gorilla et Pongo pygmaeud.es polygones délimitent 'espace occupé par
chaque espéce. Rond veHomo sapienslosange bleuPan troglodytescarré noir Gorilla
gorilla, triangle rouge Pongo pygmaeud.es configurations représentent les changements
morphologiques associés a chaque axe.
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Figure 20. Régression multiple des coordonnéesristas des points reperes représentant la
mandibule chez les hominidés sur le logarithmerdatide la taille centroide. Rond vert :
Homo sapienslosange bleu Pan troglodytes carré noir :Gorilla gorilla, triangle rouge :
Pongo pygmaeus

Discussion

Outre les différences morphologigues importantegseeles humains et les autres
primates décrites dans l'analyse en composantesipaies précédente (Figure 17), cette
étude montre des variations entre les humains staldres grands singes dont une part
importante est expliquée par la taille des indigidGe résultat est principalement di aux
différences importantes dans la valeur de la tailetroide entr&orilla et Homg chacun de
ces taxons occupant une position extréme sur faipre composante principale de 'ACP. La
régression de la forme sur la taille centroide meogte, contrairement a ce qui est observe
pour la face, pour la mandibuRpngopartage un méme rapport entre conformation de tail
gue Pan et Gorilla. Les différences dans la morphologie de la mandilemtre ces trois
taxons sont donc en partie dues a l'effet de tdlillss humains modernes possédent quant a
eux une morphologie treés différente et se situgntde cette droite de régression.

La hauteur du ramus de la mandibule est un destesmes majeurs qui différencient
Pan Pongoet Gorilla. En effet, pour des mandibules de méme largeuarteus est moins
haut et orienté plus obliquement chez le chimpamzé chez I'orang-outan et le gorille
(Humphrey et al., 1999; Taylor, 2006a). La réductite la longueur relative du ramus, qui
fonctionne comme un bras de levier lors des pha&asverture et de fermeture de la
mandibule, permet d’augmenter la valeur de I'amypeiverture maximal de la machoire mais

réduit la puissance de mastication (Kieser, 199hérman, 2011). Il a été proposé que cette
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spécificité des chimpanzés puisse faciliter la arafon de certains types de nourriture,
notamment le pelage ou I'épluchage des fruits (Hueplet al., 1999). Elle pourrait
également étre liée a l'importante capacité desnphnzés a communiquer a l'aide
d’expressions faciales. Ces derniers possedentfeinua répertoire d'expressions du visage
riche et complexe qui présente de nombreuses &idek physiques et fonctionnelles avec
celles des humains (Parr et Waller, 2006; Part.eP@07). Par ailleurs, cette analyse permet
de confirmer d’autres spécificités des chimpan2édéssi Pan posséde une incisure sigmoide
moins profonde, un foramen mentonnier situé plisdiaune symphyse mandibulaire moins
haute que chePongoet Gorilla (Guy et al., 2008; Humphrey et al., 1999). D’ayieat, on
observe également vers les valeurs les plus éledéelsaxe 2 plusieurs caractéristiques
propres &orilla, notamment la présence d’un ramus mandibulaischagit sur 'axe antéro-
supérieur, un processus coronoide plus haut qumrdyle mandibulaire et une incisure
sigmoide située plus pres du condyle que du prasessronoide (Rak et al., 2007; Taylor,
2006a).

Les différences importantes dans la morphologieladenandibule des hominidés
actuels sont en partie dues a des difféerences démslution développementale et
fonctionnelle de cette structure. Les hominidésielst possedent des régimes alimentaires
relativement différents, incluant de maniere prémhamte des feuilles cheZorilla gorilla,
des fruits cheZPan troglodyteset Pongo pygmaeust de la nourriture souvent préparée et
cuite chezHomo sapienglLieberman, 2011; Taylor, 2006a; Taylor, 2006b)a%\ chacun de
ces régimes alimentaires impliquent des modificsticanatomiques spécifiques de la
mandibule afin de pouvoir fractionner et assimilem mieux le type de nourriture
correspondant. Chaque espéce d’hominidé possédendgd des fonctions particulieres
impliquant la mandibule. On peut citer par exemlgelangage parlé chez les humains
modernes (Lieberman, 1984; Lieberman, 2006) oupbesion des sacs vocaux chez les
orangs-outans, dont il a été supposé qu’elle facli vocalisation (Hewitt et al., 2002;
Nishimura et al., 2007).

D.2.3 Synthése

Le but de cette partie (section D.2) est de dédes variations liées a la morphologie
de la face et de la mandibule a 'aide d’analyses@nposantes principales afin de définir et
d’interpréter les variations morphologiques obsesvau sein des primates et dans le groupe

des hominidés.
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Au sein de l'ordre des primates, les caractérisgqdécrites, comme la morphologie
de la face inférieure, I'orientation des orbites laumorphologie de la mandibule en vue
supérieure, permettent de distinguer clairement desupes des strepsirrhiniens, des
cercopithécoides et des hominoides. A l'inversayiiés traits sont partagés par des taxons
appartenant a des groupes difféerents, et ayantmaephologies craniofaciales distinctes.
Ainsi, la réduction de la face antérieure est umeaatéristique partagée par certains
strepsirrhiniens Kropithecu$, cercopithécoidesP¢ocolobus et Colobud et hominoides
(HylobatesetHomo).

Dans l'espace morphologique défini par les analyse composantes principales
caractérisant la morphologie de la face (Figureet1a morphologie de la mandibule (Figure
17), Hylobatesest plus proche des cercopithécoides que desdutneinoides, et notamment
des genre$an Gorilla et Ponga Homo possede également une morphologie particuliere
pour les hominoides et pour les hominidés. En ,effeplus d’'une face courte et orthognathe,
Homoest caractérisé par une face large, des orbitésleimportante relativement a la taille
de la face, et une arcade dentaire inférieure phcale associée a un corpus et un ramus
court. Gorilla se distingue par une morphologie particuliere ddatze moyenne qui est
projetée antérieurement. Aussi, mémeGsirilla partage de nombreux traits avan, ce
dernier possede une face et une ouverture pirifoatlagivement moins larges, et un ramus de
la mandibule plus court et plus obligue. Enfilgngo est caractérisé par des orbites plus
hautes que larges, un orifice piriforme étroit ¢ wlistance interorbitaire réduite. L'ensemble
des caractéristiques faciales et mandibulaireshoesinidés est résumé dans les tables ci-
dessous (Table 13 et Table 14).

Concernant les relations entre les morphologiels digce et de la mandibule, on peut
noter l'existence de distributions comparables dédaspace morphologique des deux
premieres composantes principales pour I'analyse vdeiations de la face (Figure 11 et
Figure 14) et pour I'analyse des variations de la manéil{ifigure 17 et Figure 19). Ce
résultat confirme la présence d’une relation elatnmorphologie de la face et la morphologie
de la mandibule permettant notamment de préseémigrité fonctionnelle de la méachoire. Il
souligne la nécessité d’étudier les relations maoliggfiques existant entre les structures
craniofaciales afin de comprendre les modalitésndee en place des caractéristiques de la

face. C’est ce a quoi la suite de cet exposé sersacrée.
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Table 13. Synthése des résultats de I'analyse mpasantes principales des points reperes de
la face des hominidés. + : valeur forte par rappor autres taxons, = : valeur intermédiaire, -
: valeur faible.

Taille
relative des Hauteur Largeur orifice  Distance  Largeur de la
orbites  des orbites  piriforme interorbitaire face
Homo sapiens + - = + +
Pan troglodytes - - = = -
Gorilla gorilla - - + = =
Pongo pygmaeus - + - - =

Table 14. Synthése des résultats de I'analyse mpasantes principales des points reperes de

la mandibule des hominidés. + : valeur forte pgpost aux autres taxons, = : valeur
intermédiaire, - : valeur faible.
Longueur corpus  Forme upsiloide Hauteur ramus

Homo sapiens - - -
Pan troglodytes

+ +
Gorilla gorilla + + +
Pongo pygmaeus + + +
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E Etude de I'intégration entre la face, le basicranet la mandibule

E.1 Méthodes exploratoires et méthodes de confirmation

E.1.1 Meéthodes exploratoires

Dans une région comme le crane ou les relatiomtédration entre les différentes
structures anatomiques sont complexes, il est arute pouvoir identifier les modules
existant avant de pouvoir tester les schémas diaté®n qui les lient. Ceci est rendu possible
par l'utilisation de méthodes exploratoires. Ce tygianalyses permet d’identifier des
modules sans utiliser d’hypothéses préalables mt #s#erventiona priori de I'opérateur
(Goswami, 2010). Parmi les méthodes exploratoixestantes, j'ai choisi d'utiliser I'analyse
de regroupement hiérarchique (ou analyse « clugtdregendre et Legendre, 1998). Elle a
été utilisée notamment pour tenter de définir deslutes dans le cadre d’études portant sur
l'intégration morphologique, notamment pour des nilauds de rongeurs (Monteiro et al.,
2005; Zelditch et al., 2008; Zelditch et al., 2Q08) pour des cranes de macaques (Cheverud,
1982; Goswami, 2010). Aucune étude de ce type ol pinstant porté sur le crane des
hominidés actuels ou fossiles. Pourtant, au seicedetaxons, la définition des différents
modules composant le crane est essentielle a Igprébmnsion de la mise en place des
structures faciales, que ce soit au cours de Il ou au cours du développement. Les
données sur l'intégration génétique, développenteetafonctionnelle sont nombreuses pour
ces groupes (c'est également le cas pour les rosigéiingenberg, 2013; Marcucio et al.,
2011; Parsons et al., 2011; Pavlicev et Wagner2RQQette littérature importante permet
d’enraciner les résultats obtenus a 'aide des ouéth exploratoires dans un cadre plus vaste

permettant d’éclairer les modalités d’intégratiois em jeu.

E.1.2 Méthodes de confirmation

Les méthodes de confirmation sont des outils stigiies permettant de tester
l'intégration entre des modules prédéfinis (Zeldigt al., 2008; Zelditch et al., 2009). Elles
permettent (1) de tester si un jeu de donnéesroamfou infirme une hypothése d’intégration
entre plusieurs structures et (2) de comparer chgnsas pour différents taxons. Elles
impliquent donc nécessairement d’avoir une idépriori sur la localisation des modules

présents dans la structure osseuse eétudiée etasiacdn dont ils s’intéegrent entre eux
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(Goswami, 2010). L’'analyse des moindres carrésgisif« Partial Least Squares analysis » ;
PLS) (Rohlf et Corti, 2000) est tres utilisée démdittérature (Bastir et al., 2010; Bruner et
al., 2010; Mitteroecker et Bookstein, 2008; Singrale, 2012; Zelditch et al., 2004). Cette
meéthode de confirmation est particulierement penteg@our comparer des modules qui sont
situés sur des structures non-fusionnées ou faerewistinguables, comme la mandibule et
le crane (Bastir et al., 2004), les dents entesdlGomez-Robles et al., 2011) ou les os longs
des membres inférieurs et supérieurs (Young et28i10b). Cependant, pour I'étude de
structures composées d’éléments osseux fusionsameaux autres, comme c’est le cas du
crane, l'utilisation des méthodes de confirmationtgre plus problématique. En effet, dans
ce cas, la désignatiam priori des modules peut étre complexe, car il n'y a pagptrs de
limite anatomique pouvant étre définie facilementre les différentes unités. De plus, les
limites des modules ne correspondent pas nécassait@ux limites des 0s. Pour ces raisons,
les modules utilisés dans le cadre des méthodesod@rmation sont définis a partir
d’'informations issues de la littérature portant $éwvolution et le développement des
structures étudiées, ainsi que sur les relationsétgpies, développementales et/ou
fonctionnelles pouvant exister entre les différergFuctures osseuses impliqguées (Goswami,
2010; Monteiro et al., 2005; Singh et al., 2012d#eh et al., 2008).

E.2 Application des méthodes exploratoires

Le but de ce travail est d'utiliser 'analyse d@ggnoupement hiérarchique en tant que
méthode exploratoire afin d’identifier et de comgrdes modules du crane chez quatre genres
d’hominidés actuelsHomq Pan, Gorilla et Pongq. Il s'agit de vérifier,a posteriorj si les
modules identifies confirment les hypotheses degatrx précédents, basées notamment sur

I'évolution et le développement des structures erames.

Matériel et méthodes

Matériel

L’étude a été effectuée sur 67 cranes numérigasmins modernesipmo sapiens)
33 cranes de chimpanzés commupan troglodytel 28 cranes de gorille$s6rilla gorilla)
et 15 cranes d’orangs-outaf®(igo pygmaelsL’'échantillon est composé de spécimens des

deux sexes, tous considérés comme adultes (trasieémolaires en occlusion).
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Acquisition des données

Dans le cadre de cet étude, 38 points repéresrdEté placés sur la surface des

cranes numérisés. Il s’agit de points sagittauatéraux (coté gauche) situés sur la face et le

basicrane. Une partie des points est située surface extérieure du basicrane tandis que les

autres sont situés dans la boite cranienne (FigixreCes points reperes sont classiquement

utilisés dans la littérature pour décrire la motpb@ du crane (Baab et al., 2010; Guy et al.,
2005; Lieberman et al., 2007; Singh et al., 2012).

Figure 21. Points repéres utilisés dans I'étudd’idegration craniofaciale a l'aide de la
méthode d’analyse des regroupements hiérarchiques.
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Analyse des données

L’analyse de regroupement hiérarchique est unéadétexploratoire polyvalente qui
permet d’assigner des traits, ici des points repeaedes groupes, ici des modules. Les
analyses de regroupement produiront toujours dgsupements, méme si les relations entre
les traits montrent des relations ténues ou inaxies. Il est donc important d'évaluer si les
données s’ajustent bien au dendrogramme représetganregroupements inférés par
l'analyse. Cet ajustement est habituellement évallidide d’'un coefficient de corrélation
cophénétique (Sokal et Rohlf, 1998), qui permedé&f@ir si les mesures de distance entre les
objets produits par la méthode d’agrégation comedpnt aux distances dans la matrice de
corrélation originale (Legendre et Legendre, 1998).

Au sein d’'un regroupement, la distance entre deaiis est toujours plus courte que
n'importe quelle distance a un trait en dehors dgraupement. J'ai choisi la distance
euclidienne, souvent utilisée dans les analyseplmoonétriques car elle décrit la distance
linéaire la plus courte entre deux objets ayantléfénis avec des variables continues dans un
espace orthonormé. Les distances euclidiennescadrulées entre les traits, en utilisant le
poids, c'est-a-dire la valeur du vecteur propregcligcun des traits sur chague composante
principale de la matrice de corrélation (Cheve82; Goswami, 2010).

Dans une analyse de regroupement hiérarchiquetrdéds sont classés de fagon
hiérarchique avec des regroupements incluant destié& réduits, rassemblés au sein de
regroupements de plus en plus importants (Legeatiieegendre, 1998). La méthode de
rassemblement hiérarchique de Ward (1963) est usthatle d’agrégation tres largement
utilisée car elle produit des regroupements congpactminimisant la variance des distances
au sein d'un regroupement (Cheverud, 1982; Goswag0g; Zelditch et al., 2008). Le
principal défaut de cette méthode est qu’elle n&imige pas la corrélation cophénétique et
peut donc donner des valeurs de coefficient relatard faibles (Farris, 1969; Zelditch et al.,
2008). Afin de palier a ce probleme et comme dé&ktside de Zelditch et al. (2008), les
analyses de regroupement sont effectuées en paralléc une autre méthode : la méthode
UPGMA (« Unweighted Pair Group Method with Arithneetnean ») (Sokal et Michener,
1958).

Pour chaque taxon, une analyse Procrustes esséeaur I'ensemble des points
repéres (Bookstein, 1991; Rohlf et Slice, 1990% lialeurs des vecteurs propres de chaque
trait sur chaque composante principale sont ensulitenues a l'aide d’'une analyse en

composantes principales (ACP) effectuée sur lesdocomees Procrustes. Les ACP sont
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réalisées séparément pour chaque taxon, a l'aidegiciel MorphoJ v1.02 (Klingenberg,
2011). Dans mon étude, les variables sont les coogls X, y et z de chaque point repére.
Elles peuvent étre traitées séparément ou enseBibtbaque coordonnée est traitée de fagon
indépendante, les coordonnées X, y ou z d’'un méoitg pepere peuvent appartenir a des
modules différents. Cette situation est anatomicgréndifficile a concevoir et elle ne reflete
généralement pas une réalité biologique. Il estgu@férable de traiter chaque point repére
comme une seule variable (Goswami, 2010). Pour tiglfluencei d’'un point repére sur une

composante principale donnée est calculée comnm Etaacine carrée de la somme des
coordonnées au carré, c'est-a-dire \/x2+y2+z2. Cette valeur correspond de maniere

exacte a la quantité de changements dictée paetdsurs propres pour un point repere donné
(Baab et McNulty, 2009). Ainsi, les points repems sont regroupés ensemble dans le
dendrogramme sont des points qui se déplacentiaveéme « quantité de changements » sur
les mémes axes de I'ACP. Il est alors possible dtémn I'hypothese qu’ils appartiennent
donc tres probablement aux mémes modules. Lesayeed des valeurs propres importantes
sont nécessairement ceux qui portent le plus diinédion sur les relations entre les points
repéres. Afin de prendre en compte ce phénoménenkyses sont réalisées uniguement sur
les vecteurs propres qui correspondent a des axddalvaleur propre représente plus de 5%
de la variance totale. L'analyse de regroupemeéraichique et le calcul du coefficient de

corrélation cophénétique ont été réalisés avemngieiel Past V2.17 (Hammer et al., 2001).
Résultats

Les analyses de regroupements hiérarchiques galisées indépendamment chez
Homo sapiensPan troglodytes Gorilla gorilla et Pongo pygmaeugHomq Figure 22 et
Figure 23 jPan, Figure 24 et Figure 25Gorilla, Figure 26 et Figure 27P,ongq Figure 28 et
Figure 29). CheHomq cela inclut les 5 premieres composantes prinegat cheZan
Gorilla etPongq les 6 premieres composantes principales. Lesgpmpéres sont agrégés en
Six regroupements principaux, au sein desqueldis¢ances euclidiennes sont les plus courtes
(Goswami, 2010).
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Figure 23. Positions des regroupements de poipgres issus du dendrogramme ci-dessus,
sur un crane d’humain moderne en vues sagittalsipgrieure (b) et frontale (c).
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Figure 24. Dendrogramme des points repéres Blagzcalculé a partir des vecteurs propres
des composantes principales ayant des valeursgaopprésentant plus de 5% de la variance
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Figure 25. Positions des regroupements de poipgres issus du dendrogramme ci-dessus,
sur un créane de chimpanzé en vues sagittale (@@risure (b) et frontale (c).
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Figure 26. Dendrogramme des points reperes werdlla, calculé a partir des vecteurs

propres des composantes principales ayant desrsgleapres représentant plus de 5% de la

variance totale.
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Figure 27. Positions des regroupements de poipgres issus du dendrogramme ci-dessus,
sur un crane de gorille en vues sagittale (a),rseyre (b) et frontale (c).
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Figure 28. Dendrogramme des points repéres ¢mmq calculé a partir des vecteurs
propres des composantes principales ayant desrsgleapres représentant plus de 5% de la
variance totale.
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Figure 29. Positions des regroupements de poip&ses issus du dendrogramme ci-dessus,
sur un crane d’orang-outan en vues sagittale g@grseure (b) et frontale (c).
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Coefficient cophénétique

Avec la méthode de Ward, les coefficients de taticgh cophénétique sont assez
faibles pour I'ensemble des analyses de regroupemménarchique (Table 15). Avec la
méthode UPGMA, les coefficients de corrélation copdtique sont au-dessus de 0,85 pour
Pan et pourGorilla. lls en sont proches pottomo et Ponga Cette valeur de 0,85 est la
limite généralement acceptée au dessus de ladasllieegroupements hiérarchiques définis
par 'analyse peuvent étre considérés comme nateatés (Zelditch et al., 2008). Avec la
méthode UPGMA, les regroupements (non-figuréssiai)t trés proches de ceux obtenus avec

la méthode de Ward.

Table 15. Valeurs des coefficients de corrélatiophénétique avec les méthodes de Ward et
UPGMA pour les analyses de regroupement hiérarehaffectuées sur les vecteurs propres
correspondant aux axes dont la valeur propre reptéplus de 5% de la variance totale.

Coefficient cophénétique

Ward UPGMA

Homo 0,56 0,82
Pan 0,65 0,86
Gorilla 0,56 0,88
Pongo 0,71 0,80

Définitions des regroupements

Homo. ChezHomo sapiensdeux regroupements (F1 et F2) incluent essesrielht des
points repéres situés sur la face moyenne (rhimaspspinale et jugale), la face supérieure
(nasion, glabelle, point le plus supérieur de lit@bet la face postérieure (staphylion et
tubérosité maxillaire) (Figure 23). Un troisiemenaupement (F3), bien distinct des deux
autres (Figure 22) comprend des points situésaspaitie inférieure du maxillaire (prosthion,
12, P3). On compte également chez I'homme modereex dregroupements situés
principalement sur le basicrane (B1 et B2), a la flans la boite cranienne et a I'extérieur de
celle-ci (Figure 23). Ces deux regroupements (BBZtsont plus proches entre eux que de
n'importe quel autre regroupement (Figure 22). pemts appartenant au regroupement B1
sont principalement latéraux. A I'inverse, les psidu regroupement B2 sont essentiellement
médiaux. Les deux points composant le dernier tggrment (FM) délimitent antérieurement
et latéralement le foramen magnum (basion et cenadigtipital). Les humains modernes sont
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le seul groupe pour lequel les regroupements dicfdags (B1 et B2) ne s’étendent pas a la

face

Pan. ChezPan le regroupement F1 inclut principalement des [godd la face moyenne et
supérieure (alare, nasion et glabelle) (Figure BB)regroupement F3 inclut, comme chez
Homaq les points de la face inférieure (prosthion,|®et foramen incisif) mais également des
points situés dans la partie médiale du basicréoranjen caecum et points délimitant le
foramen magnum). Les regroupements Bl et B2 sonorit@rement basicraniens mais
incluent également des points de la face (rhinzggoorbitale et foramen infraorbitaire). Au
niveau du basicrane, les regroupements B2 et F3 mw@joritairement médiaux et le
regroupement Bl est en grande partie composé arspatéraux. Comme chézomq le
regroupement F3 est bien distinct du regroupeménetHes regroupements Bl et B2 sont

plus proches entre eux que de n'importe quel aagwupement (Figure 24).

Gorilla. Chez Gorilla, le regroupement F1 est, comme clitmo et Pan, principalement
composeé de points de la face moyenne et supél(Eigere 27). Les regroupements F2 et F3,
qui sont plus proches entre eux que de n’'importel qutre regroupement (Figure 26),
incluent notamment des points de la face inféridpresthion, 12 et foramen incisif) et de
'ouverture pyriforme (alare et nasospinale). ComrthezHomo et Pan, les regroupements
Bl et B2 sont situés majoritairement sur le baser@igure 27) et sont plus proches entre
eux que de n'importe quel autre regroupement (Ei@&). Enfin, comme chez le chimpanzé,
les regroupements basicraniens (Bl et B2) inclégatement des points de la face (rhinion,
nasion et glabelle). Cependant, contrairement atres taxons, les regroupements Bl et B2

ne sont pas bien distingués en regroupement lgiéualB1 et regroupement médial pour B2.

Pongo. ChezPongq le regroupement F3 inclut les points de la fadérieure (prosthion, 12,
I3) mais également, comme chean des points du basicrane médial (foramen caecamt p
postérieur de la lame cribriforme et fissure otlb#asupérieure) (Figure 29). Les
regroupements F1 et F2 sont essentiellement faci@anme chezZ’an au niveau du
basicrane, les regroupements B2 et F3 sont majeritant médiaux et le regroupement B1
est en grande partie composé de points latérawpliBde comme c’est le cas poBan et
Gorilla, ces regroupements basicraniens incluent égaletesnpoints de la face, notamment

le sulcus supraorbitaire, la glabelle et le nagonr le regroupement F3, le dacryon et le
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frontomalare pour le regroupement B2, et le rhinid@ zygoorbitale et le foramen

infraorbitaire pour le regroupement B1.

Synthese.Chez les quatre genres étudiés, on retrouve damc r@groupements faciaux (F1
et F2), deux regroupements basicraniens (B1 eteB2jn regroupement F3 qui inclut des
points de la face inférieure et qui peut égalemeciure des points du basicran@ag et
Pongg (Figure 30). Dans la majorité des analydésniag PanetPongq, le regroupement B2
et le regroupement F3, si ce dernier inclut desitpodu basicrane, sont principalement
composeés de points reperes situés dans la partdaleéu basicrane. Le regroupement B1
est quant a lui majoritairement composé de poies dans la partie latérale du basicrane.
Cette caractéristique n’est pas observée chez ridegdChez Pan Gorilla et Pongq les

regroupements du basicrane (Bl et B2) peuventsléten la face (Figure 30).

Discussion

Plusieurs regroupements sont communs a la plugpest taxons étudiés : «face
moyenne et supérieure », «face inférieure », ictdase ». La distribution des principaux
modules est donc bien conservée au sein des dif§égenres d’hominidés actuels. Cette
conclusion est en accord avec les résultats d'étymtécédentes qui ont déja montré
I'existence de modules similaires chez les hommi@&kermann, 2005; Singh et al., 2012),
dans difféerents groupes de primates (Marroig etv€hal, 2001; Marroig et al., 2004) et
méme au sein des mammiferes thériens (placenttinesrsupiaux) (Goswami, 2006). Cette
similarité dans les schémas modulaires du cranee @t un haut niveau taxonomique, est en
partie due a plusieurs mécanismes geneétiques comadasnombreux vertébrés (Marcucio
et al., 2011; Szabo-Rogers et al., 2010). Il ai @t&smontré que des interactions moléculaires
spécifiques entre le cerveau et la face, impliguast genes Sonic hedgehog (Shh) et
Fibroblast growth factor 8 (Fgf8gtaient retrouvées a la fois chez les mammifétdsese
oiseaux (Hu et Marcucio, 2009; Hu et al., 2003)ntensité du signal produit par ces genes,
au niveau du cerveau, a une influence majeure aularngeur et plus globalement la
conformation de la face (Young et al., 2010a). Ailiexpression des genes ShhFeif8, au
niveau du cerveau et en direction de la face, @s$arvée a un trés haut rang taxonomique
(Wu et al., 2006). Cette homologie dans les méoassgénétiques liés aux développements

du cerveau et de la face peut donc étre un desuiactexplicatifs de la conservation
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d’assemblages modulaires similaires a des rangsmtemiques élevés atfortiori au sein des

hominidés.

Face supérieure

Face moyenne

Homo

B2

Basicrane médial

Face supérieure

Face moyenne

an

.'U

? Basicrane médial

B 1 Basicrane latéral

Face inférieure Face inférieure

UL L
N N

Face inférieure Face inférieure

Gorilla Pongo
: B2
Face supérieure & BZB1 Basicrane médial Face supérieure |‘ B2 Basicrane médial
Face moyenne m BzB 1 Basicrane latéral Face moyenne B1 Basicrane latéral
F2
.

Figure 30. CheHomo sapiensPan troglodytes Gorilla gorilla et Pongo pygmaeuson
retrouve deux regroupements faciaux: F1 (rouge)F2t (noir), deux regroupements
basicraniens (B1 et B2) et un regroupement F3)(gertinclut des points de la face inférieure
et qui peut également inclure des points du basécf@an et Pongg. PourHomag Pan et
Pongq le regroupement B2 et le regroupement F3, sdluindes points du basicrane,
correspondent a la partie médiale du basicraneegmupement B1 correspond a la partie
latérale du basicrane. Cette caractéristique nfes observée chez le gorille ou les
regroupements Bl et B2 se situent a la fois sbatcrane médial et sur le basicrane latéral.
ChezPan Gorilla etPongq les regroupements du basicrane (B1 et B2) pewéidndre a la
face.

Certains des regroupements identifiés dans mone éhadivent se rapprocher des
modules définis par Goswami (2006) pour I'ensenuds thériens. Le regroupement F1 est
proche du module « orbite » et les regroupementso&tF2 et F3 pouGorilla et Pongq
incluent les points repéres du module « nasal-ardBrieur ». Enfin, I'association des
regroupements Bl et B2 est proche du module «fidasic>. Ce résultat implique que les
changements majeurs ayant eu lieu au cours de Uiteol des hominines, comme
laugmentation important du volume cérébral (Fa#Q07; Falk et al.,, 2009) ou les

modifications du taux de prognathisme et de prmaate la face (voir section D.1 et section
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D.2), n'ont pas eu dinfluence significative suisleschémas modulaires craniens les plus
globaux (basicrane, face, etc.). Les travaux suieffettués dans cette thése permettront de
tester et de comparer les schémas d’intégratiasi gire de mesurer la valeur de I'intégration
entre ces modules. lls permettront de définir sisEhémas sont équivalents pour 'ensemble
des hominidés, ou s'’il existe des changements pesircaractéristiques, au sein de chaque
taxon.

Une problématique importante révélée par cetteeétushcerne la notion de module
dans I'espace. En effet, dans ce travail, plusidessregroupements définis sont construits a
partir de points, ou de groupes de points, qui peuétre relativement éloignés les uns des
autres. Des lors, on peut affirmer que la proxingtdre les structures osseuses n'est pas
nécessaire pour que ces derniéres puissent étsddéodes comme appartenant a un méme
module. Dans le cadre de cette étude, cette cotdrapatiale ne semble pas nécessaire a la
définition d’'un module. En effet, plusieurs mécams génétiques, développementaux et
fonctionnels peuvent permettre I'intégration entles structures éloignées. Ainsi, la
pléiotropie, c'est-a-dire le fait qu'un géne puiskgerminer plusieurs traits phénotypiques
(Parsons et al., 2011; Stearns, 2010), permetri@&laton de structures qui ne sont pas en
contact anatomique. D’'un point de vue développealenine structure qui achéve sa
croissance relativement t6t, peut avoir un impampdrtant sur le développement des
structures qui terminent leur croissance plus vardent, en favorisant leur croissance dans
certaines directions de I'espace. Ainsi, le basgraédial achéve sa croissance avant la face
et, de part sa position anatomique (en arriere at dassus de la face), il favorise le
développement des structures faciales vers |'atavndrs le bas et limite leur croissance vers
l'arriére et vers le haut (Bastir et al., 2006felgf et Spoor, 2002; Jeffery et Spoor, 2004).
Comme exemple d'interaction fonctionnelle, les oamfitions de la partie latérale du
basicrane et du maxillaire peuvent étre corréleégsces structures partagent des fonctions
communes avec un troisieme élément osseux : la mardiAinsi, l'intégration n'est donc pas
une conséquence de la proximité. Elle peut aveur lans un systéme plus large entre des
structures partageant des voies génétiques, deanmiwes développementaux, des fonctions

ou des contraintes anatomiques.
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Face inférieure

La distinction entre la face inférieure (module) E3une part, et le reste de la face
(module F1 et F2) d’autre part, peut résulter desiplurs facteurs. Le premier concerne les
fortes relations anatomiques et développementaleexistent entre la partie supérieure de la
face etl'avant du basicrane, le toit des orbitemtéaussi la base de la fosse cranienne
antérieure (Lieberman et al., 2000b). Le fait gaddce inférieure soit représentée par un
regroupement bien distinct du reste de la face mgalement étre di aux fonctions
spécifiques de la partie antérieure lors des aétiiees a la manducation (Lieberman et al.,
2004; Ross, 2001; Strait et al.,, 2007). En effets Ide la prise de nourriture, la partie
antérieure de la machoire est liée a des fonctmarsiculieres (préhension, découpe et
cisaillement des aliments) et différentes de ldipgrostérieure au niveau des prémolaires et
des molaires (mastication). Les pressions de s@étepeuvent donc étre différentes entre la
partie antérieure et la partie postérieure de lahwide et ainsi favoriser, le découpage de
cette région anatomique en deux modules disti@#stésultat est cependant a pondérer car
une contrainte existe également ici, qui imposecdeserver l'intégrité fonctionnelle et
anatomique de I'appareil masticateur. On peut cegogrgimettre I’hypothese que, jusqu’a une
certaine limite, la morphologie de la face inféreet le prognathisme sous-alvéolaire soient
relativement indépendant de la morphologie du rdetéa face. Dans ce cas, ces caracteres
pourraient étre sélectionnés de maniere partieleragtonome au cours de I'évolution et

pourraient posséder une gamme de variabilité eifiierdu reste de la face.

Basicrane médial et basicrane latéral

ChezHomg Pan et Pongq on observe deux types de regroupement au niveau du
basicrane, un premier situé dans la partie médialbasicrane (B2 chdzomoet B2 et F3
chezPanet Pongg et un second situé dans la partie latérale (B&li est en accord avec les
études précédentes montrant que chiemmo et Pan les parties médiale et latérale du
basicrane appartiennent a des modules différentaequovarient pas de la méme facon avec
la face (Bastir et Rosas, 2006; Neaux et al., 2013abasicrane médial est la partie la plus
soumise aux modifications relatives a la flexionldebase du crane. Le basicrane latéral,
quant a lui, covarie de fagon plus importante aeetace, particulierement avec léces
moyenne et inférieure (Bastir et Rosas, 2005; Bastl., 2004). Cette covariation s’effectue

notamment a travers la mandibule, cette dernieénet ite au basicrane latérah les fosses
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mandibulaires et liee a la fage le maxillaire. Ces trois structures osseuses (imegdibule
et basicrane latéral) sont également associéasl’architecture musculaire (masséter,
temporal, ptérygoidien) et ligamenteuse (médialladéral, sphéno-mandibulaire, stylo-

mandibulaire et ptérygo-mandibulaire) du crane.

Influence des modules basicraniens sur la face

Si cette analyse exploratoire met en évidence dasdg schémas communs aux
taxons étudiés, elle montre également des spéédig@ropres a chaque taxon, notamment
Homa Dans ce genre, les regroupements basicranienst(B2) s’étendent moins a la face
gque chez les autres taxons.

Des changements dans lintégration (schéma ounsité des structures faciales et
basicraniennes au cours de I'évolution des homsnpmirraient expliquer cette différence. La
guestion de I'évolution des schémas d’intégratibezcles hominines reste encore largement
débattue. Plusieurs analyses montrent une intégrates importante du basicrane et de la
face chez tous les hominidés y comgfismo sapiengAckermann, 2005; Mitteroecker et
Bookstein, 2008), d’autres concluent plutdét a urende modularité des structures faciales
par rapport aux structures neurocranienne et l@saime cheiHomo sapiengBastir et
Rosas, 2004; Bastir et al., 2005; Polanski et Fsans, 2006). Il reste donc difficile dans
I'état actuel des connaissances de confirmer oofidiier cette hypothése, chacun de ces
modeles ayant des avantages et des inconvéniamtgdint de vue évolutil.a présence de
plus de modularité peut, en effet, étre une faconédeire les contraintes sur les variations
morphologiques des organismes (Bolker, 2000; Wagnehltenberg, 1996). Si des traits
subissant des pressions de sélections différemiels asganisés en modules différents, ils
seront chacun capable d’évoluer vers leur optimuespectif avec un minimum
d’interférences entre eux (Goswami, 2010; Roliantmore, 2009). Dans une structure
intégrée, chaque amélioration adaptative peutadtrprix de la détérioration d’autres aspects
des performances au sein de ce module. L'intégratiest cependant pas nécessairement une
contrainte pour I'évolution. Elle peut permettreeumeilleure coordination des relations
fonctionnelles et développementales entre lesstrait ainsi canaliser les changements
évolutifs selon des lignes de moindre résistanaaul@ 2002; Klingenberg, 2010). Elle peut
ainsi permettre I'établissement d’'un optimum cdifepour I'ensemble des structures

composant le module. Ce n’est pas le cas danstwmuse modulaire ou chaque trait est

92



modifié en réponse a une sélection optimale quiekti propre et non pas pour tout le
complexe fonctionnel (Goswami, 2010).

La distinction entre les modules de la face eteslules du basicrane peut également
étre obscurcie par ce qu'Hallgrimsson et al. (20@007) ont appelé le modéle du
palimpseste, qui est a I'origine un manuscrit dertexte a été en partie effacé pour pouvoir
en écrire un autre par dessus. Au cours du dévetoept, plusieurs processus (migration de
la créte neurale, croissance des cartilages ebslds crane, fusion des structures composant
la face, interactions entres les os et les musekes) dont I'influence s’étend sur plusieurs
régions anatomiques agissent simultanément. Tauproeessus laissent sur le phénotype des
« empreintes de covariation » qui, ajoutées les @wux autres, donnent au phénotype final
une structure intégrée trées complexe. La covariagjlobale observée dans le crane d'un
individu adulte représente donc en realité la sordeseprocessus d’intégration ayant lieu au
cours du développement. Chacun de ces processssraiun signal de covariation distinct
agissant sur plusieurs structures osseuses. Clibentre eux peut altérer ou au contraire
produire des nouvelles intégrations et complex#iesi les schémas d’intégration globaux au
niveau du crane. Ce processus peut ainsi compligdentification des différents modules
(modules de la face et modules du basicrane) daasanalyse exploratoire comme celle

présentée ici.

Limites de la méthode exploratoire

L'utilisation d'une méthode exploratoire comme ndyse de regroupement
hiérarchique montre plusieurs limites. Une deddiffés liée a cette analyse est qu’elle peut
rassembler, au sein d’'un méme regroupement, desspeiperes issus de différentes régions
du crane, rendant lidentification des modules @arfproblématique mais théoriquement
possible (Goswami, 2010). Elle peut également nechu sein d’'un méme module plusieurs
sous-modules qui sont en réalité probablement atistacts. C’est le cas dans mon analyse
pour le module F3 dBanet Pongoqui inclut a la fois des points situés sur la fadérieure
et des points situés sur le basicrane médial quardipnnent probablement en réalité a deux
modules distinct : un module face inférieure etnuodule basicrane médial. Si les analyses
utilisant des méthodes exploratoires permettentajgobent de définir les modules les plus
importants, ce type d’étude ne permet pas d'obtdes informations sur lintensité de

l'intégration. Pourtant plusieurs travaux ont mémjue les schémas d’intégration d’'une part,
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et I'intensité de l'intégration d’autre part sossiis de processus qui peuvent étre différents et
indépendants (Ackermann, 2005; Neaux et al., 2013a)

Goswami (2010) considéere que les approches explms, comme les analyses de
regroupements hiérarchiques, fournissent moins aliindtions que les études de
confirmation d’hypothése comme celles utilisannéilyse PLS. En réalité, ces deux types
d’analyses n'ont pas la méme finalité. L'étude ‘deélgration morphologique a l'aide de
méthodes exploratoires permet I'examen des tendaj@®rales des associations de traits et
ceux sans hypothesepriori. Elles permettent de plus de soulever des queasébd’apporter
des réponses concernant la facon dont certainastigtes s’integrent. Les méthodes de
confirmation, quant a elles, permettent la quardifon des changements morphologiques a
un niveau de détail important a partir d’hypothesesiori. Etant effectuées dans un cadre et
un but précis, elles permettent également de smgpriin certain nombre de problemes liés
au modele du palimpseste, c'est-a-dire a la supkigposdes schémas de covariation
(Hallgrimsson et al., 2009). Ainsi, I'approche expaltoire et les méthodes de confirmation ne

sont pas a opposer, mais sont au contraire comptéimes.

Conclusions

Si cette analyse exploratoire met en évidence gieaeds schémas communs aux
taxons étudiés«(face », «face inférieure » et « basicraneele montre également des
spécificités propres a chaque genre, notamméthbraa Dans ce taxon, les regroupements
basicraniens s’étendent moins a la face que clseautiges taxons. Cela suggére de potentiels
changements dans lintensité ou les schémas dietiég des structures faciales et
basicraniennes au cours de I'évolution de ce grobpas le cas ou la face et le basicrane sont
fortement intégrés, comme cela semble étre le lvasRan Gorilla etPongq la variation de
la face dépend fortement de la variation du baserét la sélection naturelle agit sur la
totalité de ces structures. En revanche, si la éatenoins intégrée au basicrane, comme chez
Homq ces deux structures peuvent étre considérées eoappartenant a deux modules
différents. Dans ce cas, chacune de ces structaresde maniéere plus isolée, et la sélection
naturelle agit séparément sur chacune d’elles.d@Esences dans les modalités de sélection
des structures faciales, entemoet les autres grands singes, a une importanceuragy@ur
expliquer la mise en place des caractéristiquesifgpuées de la face des humains modernes

au cours de l'évolution. En effet, dans le cablathq I'indépendance relative de la face
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permet potentiellement une plus grande gamme datiers morphologiques, soumise a la

sélection naturelle.

E.3 Application des méthodes de confirmation

Les méthodes de confirmation sont des outils pgamiede tester des hypothéses
d’intégration précises entre différents modulesctisa E.1.2). Elles donnent ainsi la
possibilité de définir si un jeu de données condirou infirme un modele d’intégration

préexistant.

E.3.1 Relation entre la face et le basicrane

Intérét de I'étude de l'intégration entre la face €le basicrane

Afin de comprendre I'évolution de la face des houh#si modernes, et notamment la
mise en place de la face courte, droite et orthibgndes humains modernes (cf. section D.1
et section D.2), il est essentiel de définir l'iidhce que peuvent avoir les autres structures
craniennes sur la face. Les interactions entrestiesctures du basicréne et de la face sont
nombreuses et diverses. Elles peuvent étre génstiddens ce cas, les modifications
phénotypiques de la face peuvent étre dues a deadtibns moléculaires directes a partir du
cerveau. Ces interactions, codées par certainssgeamme Sonic hedgehogShh) et
Fibroblast growth factor §Fgf8), permettent de réguler la croissance des strigcfactales
(Marcucio et al., 2011). D’autres mécanismes ggqués peuvent eégalement jouer un role
dans la covariations entre le cerveau et la faoegnmment (1) les phénomeénes de liaison
géneétique : sur un méme chromosome, deux geneslspant tres proche ont tendance a
étre transmis ensemble au cours de la méiose,)das(phénomenes de pléiotropie : un gene
peut déterminer plusieurs traits phénotypiques s@er et al.,, 2011; Stearns, 2010). Les
relations entre face et basicrane peuvent étre@amagiies lorsque les structures osseuses sont
en contact direct au sein du crane. Ainsi les andnit le toit des orbites (portion orbitaire de
l'os frontal et petites ailes du sphénoide) fontlégent partie de la fosse cranienne
antérieure (Enlow et Azuma, 1975; McCarthy et Lreten, 2001). Enfin, les relations entre
le basicrane et la face peuvent étre fonctionnelsqu’elles partagent un méme réle au
niveau de I'organisme. C’est par exemple le calagartie latérale du basicrane qui est liée a
la face par le ramus et le corpus mandibulaire. €asctures partagent un réle dans les

fonctions de mastication et de phonation (BastR@&tas, 2006).
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E.3.1.1 Relation entre flexion du basicrane et orientatiorde la face

a. Relation entre les angles PM et NHA

De par les nombreuses interactions existant eatfade et le basicrane, I'hypothése
d'un réle significatif de la morphologie du basited dans l'orientation des structures
composant la face a été émise a plusieurs replsegert, 1963; Ross et Henneberg, 1995;
Weidenreich, 1941). Chez les humains modernesndtamment été proposé que la flexion
importante du basicrane jouait un réle significdtiins la mise en place d’'une face courte et
orthognathe (Lieberman et al., 2000b). Cette hygs®h d’'une importance majeure pour
définir les modalités d’évolution de la face chez hominidés, notamment chez les humains,
est étudiée dans ce chapitre. Afin de pouvoir établ cadre de comparaison dans lequel les
humains modernes pourront étre inclus, ce trawik@alisé pour 'ensemble des hominidés
actuels Homaq Pan Gorilla etPongg.

Deux angles sont utilisés pour caractériser |diogiaentre la flexion du basicrane et
I'orientation de la face: I'angle de la base duneré« Cranial Base Angle », CBA) qui décrit
le fléchissement basicranien (Cousin et al., 198dherman et McCarthy, 1999; McCarthy,
2001; Spoor, 1997) et I'angle PM-NHA définissardriéntation de la face entre la limite
postérieure de la face (plan PM) et I'axe d’oriéinta des orbites ou axe horizontal neutre
(« Neutral Horizontal Axis », NHA) (Figure 31) (Brage, 1992; Enlow et Azuma, 1975;
McCarthy et Lieberman, 2001). Les précédents travant principalement porté sur les
humains modernes. Dans la majorité des étudeanigles CBA et PM-NHA ont été mesurées
sur un faible nombre de grands singes (Bromage2;18&Carthy, 2001; McCarthy et
Lieberman, 2001; Spoor, 1997) et/ou uniquement cimezombre limité de taxons (Bromage,
1992; Cousin et al., 1981). Dans mon étude, I'etderdes hominidés actuels est pris en
compte Homag Pan Gorilla et Pongg et le nombre de spécimens considéré est plus
important que dans les études précédentes, afiietio des résultats plus représentatifs de la
variation réelle existant au sein de chaque taxtontrairement a la plupart des travaux
précédents, les angles ont été considérés chemdles et les femelles, d’abord séparément
afin d’évaluer I'importance du dimorphisme sexypelis ensemble.

Dans cette étude, afin de mieux définir le role ldeflexion du basicrane sur
I'orientation de la face, les angles CBA et PM-NKE@nt mesurés. L’étude de la relation entre

ces angles chez I'ensemble des taxons étudiés aqipectif de comprendre le rble du
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flechissement du basicrane dans la mise en plad®rigognathie et du raccourcissement

facial.

Figure 31. Coupe sagittal d’'un crane d’humain moeetécrivant les angles CBA et PM-
NHA. Angle de la base du crane (CBA), situé enerebhsion, le point moyen entre le
sphenoidale et le dorsum sellae et le foramen caeotert. Angle PM-NHA entre le plan
maxillaire postérieur (PM) et I'axe horizontal neutdes orbites (NHA) : rouge. Le plan
maxillaire postérieur (PM) est défini entre |la gajon sagittale du point le plus latéral de la
fosse orbitaire supérieure, proche du point le phtgrieur de la fosse cranienne moyenne, et
la projection sagittale du point le plus postér@iigur de la tubérosité maxillaire. L'axe
horizontal neutre des orbites (NHA) passe par tgeption sagittale du point passant par le
milieu du segment constitué par les bords infésieer supérieurs de l'orbite et par la
projection sagittale du point qui est le centresdgment entre la fissure orbitaire supérieure et
le bord inférieur des canaux optiques.

Matériel et méthodes

Matériel

L'étude a été effectuée sur les cranes numériséd5de hominidés actuels: 67

humains modernesHpmo sapiens (34 femelles et 33 males), 3an troglodytes(17

femelles et 15 males), 1Ban paniscug9 femelles et 4 males), 2Gorilla gorilla (13
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femelles et 14 males) et Pongo pygmaeu femelles et 9 males). Tous les spécimens de
'étude présentent des troisiemes molaires en doclust sont donc considérés comme

adultes.

Définitions

Angle de la base du cranel’angle de la base du crane (CBA) est le plus comément
utilisé pour étudier la flexion basicranienne (leetman, 2011), c'est-a-dire la flexion relative,
dans le plan sagittal de I'ethmoide, du sphénoidieda partie basilaire de I'os occipital. |l
caractérise le positionnement relatif des fossésiennes antérieure, moyenne et postérieure
(Lieberman et McCarthy, 1999). Il est le plus souw#efini comme étant I'angle situé entre
le foramen caecum, la selle turcique et le bas@ouséin et al., 1981; Lieberman et McCarthy,
1999; McCarthy, 2001; Spoor, 1997). Sous cette éprihest parfois nommé « CBA 1 »
(Bastir et al., 2010; McCarthy, 2001). Cette ddiim du CBA est particulierement
préconisée pour I'étude des relations entre leckiase et la face (Lieberman et McCarthy,
1999). En effet, le foramen caecum fait parti defdsse cranienne antérieure («Anterior
Cranial Fossa », ACF) qui est en contact anatomilipeet avec la face au niveau de la partie
orbitaire du frontal et des petites ailes du sphl#mdLieberman et al., 2000b). Dans mon
étude, le point situé au centre de la selle tuecigst remplacé par le point moyen entre le
sphenoidale et le dorsum sellae (Figure 31). Cexxnpt de minimiser 'effet de la profondeur

de la fosse hypophysaire qui peut varier sensibim@tre les taxons.

Angle PM-NHA. L'orientation de la face postérieure est défimeuglisant le plan maxillaire
postérieur (« Posterior Maxillary plane», PM). Ganpreprésente la limite postérieure de la
face, en avant de la fosse cranienne moyennd. dédisi entre la projection sagittale du point
le plus latéral de la fosse orbitaire supérieurecipe du point le plus antérieur de la fosse
cranienne moyenne, et la projection sagittale dotpe plus postéro-inférieur de la tubérosité
maxillaire (Enlow et Azuma, 1975; Enlow et Hans98p L’'axe d’orientation des orbites ou
axe horizontal neutre (NHA) passe (1) par la ptojacsagittale du point passant par le milieu
du segment constitué par les bords inférieurs gérseurs de l'orbite et (2) par la projection
sagittale du point qui est le centre du segmentdatfissure orbitaire supérieure et le bord
inférieur des canaux optiques (Bromage, 1992; Emdb#zuma, 1975; Enlow et Hans, 1996;
McCarthy et Lieberman, 2001). Cet angle permet aeatériser l'orientation de la face

postérieure (Figure 31).
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Acquisition et analyse des données

Dans les précédentes études, les points reperksésitisont identifiés sur des
radiographies de cranes en position sagittale (Bgan1992; Cousin et al., 1981; Lieberman
et McCarthy, 1999; McCarthy, 2001; Spoor, 1997)r $alles-ci, la superposition des
structures osseuses rend parfois difficile I'idiécdition des points repéres, ainsi que la
différenciation entre les points latéraux et ceilés dans le plan sagittal (Ross et Ravosa,
1993). Dans mon étude, jutilise des représentatiigisales de cranes obtenues a l'aide de
tomographes. La tomographie permet de s’affrantiimlement des problémes liés a la
superposition des structures. L'utilisation de éspntations 3D permet également un
positionnement plus précis et reproductible deatpaepéres.

Les mesures des angles CBA et PM-NHA (Figure 3h} effectuées a partir des
coordonnées des points repéres a l'aide du logRi¢éR Development Core Team, 2013).
Pour chaque angle, une ANOVA est effectuée aveagieiel Statistica v7.1 (Statsoft) afin de
tester la significativité des différences intersfigaes.

Résultats

CBA

Les valeurs moyennes de CBA obtenues sont sigtiifement différentes entre les
cing taxons eétudiés (g = 131,17 ; P < 0,001). Elles sont les plus failtbez Homo
sapiengmoyenne de 136°) (Table 16). Elles sont intermésachezZ”an paniscugl151°) et
Pan troglodyteg160°). Les valeurs les plus importantes sont sdewche®fongo pygmaeus
(163°) et chezorilla gorilla (167°). Les valeurs de CBA sont significativemeifitédentes
entre méle et femelle pottomo sapiengF 65 = 14,1 ; P < 0,001) dtan troglodytegF1 29
= 4,6 ; P = 0,04). Elles ne le sont pas pBan paniscugF113 = 0,2 ; P = 0,64)Gorilla
gorilla (F23 = 2,2; P = 0,15) ePongo pygmaeué 1o = 3,1; P = 0,10). Cheomo
sapiens les valeurs hautes de la gamme de variation psscdulégerement celles d&an
paniscus Pan troglodytes Gorilla gorilla et Pongo pygmaeug¢Table 16). Les humains
modernes se distinguent significativement des augrands singes par la valeur moyenne du
CBA (Figure 32).
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Table 16. Mesures de I'angle de la base du cramA(@n °). Les données sont sous la
forme : moyenne + écart type (nombre d’individus).

Taxon Cette étude  McCarthy Cousin et al.Spoor (1997) Lieberman et
(2001) (1981) al. (2000)
Homo sapiens 136 + 6,7 (67) 136 + 5,2 (60) 133 + 4,5 (52) 137 £ 4,9 (48) 138
M 133 +6,2 (33) 132 + 5,0 (33)
F 139+6,0(34) 134 + 3,5(19)
Pan paniscus 151 +£6,6 (13) 148 (1) 146 £ 6,6 (59)148 + 9 (6)
M 150 £5,4 (4) 148 + 6,1 (28)
F 152 +7,3(9) 144 + 6,4 (31)
Pan troglodytes 160 +6,7 (32) 156 + 6,3 (6) 152 +5,4 (42154 +3,6 (7) 159
M 163 5,5 (15) 153 + 4,3 (23)
F 158 +7,0(17) 152 + 6,7 (19)
Gorillagorilla 167 £ 7,4 (27) 154 £ 4,3 (6) 154 +3,6 (5) 157
M 170+ 6,3 (14)
F 164 +7,7 (13)
Pongo pygmaeus 163+£9 (15 150+4,4(6) 159+6,4(6) 161
M 166 8,8 (9)
F 159+ 8,4 (6)

110 |
5
=
Z 100
I
>
90 |
120 130 140 150 160 170 180
CBA

Figure 32. Valeurs de I'angle (ef entre le plan maxillaire postérieur et I'axe kontal
neutre (PM-NHA) en fonction des valeurs de I'andke la base du crane (CBA). Rond :
femelle, carré : male, rougédomo sapiensvert :Pan paniscusnoir : Pan troglodytesbleu :
Gorilla gorilla, orange Pongo pygmaeus

PM-NHA

Les valeurs de I'angle PM-NHA ne sont pas statisgment différentes entre les cing
taxons étudies (F149 = 2,25, P = 0,066an paniscupossede la plus faible valeur moyenne
(94°) etGorilla gorilla la plus forte (98°) (Table 17). Contrairement aakeurs de CBA, les
valeurs de PM-NHA sont relativement constantes pensemble des taxons (Figure 32). Les
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valeurs de PM-NHA sont significativement différententre male et femelle po@orilla
gorilla (F,23= 7,7 ; P < 0,001) efan troglodytegF;,29; = 4,6 ; P = 0,04). Elles ne le sont
pas pourHomo sapiengFies = 0,2 ; P = 0,67)Pan paniscugf11 = 2,3; P = 0,16) et
Pongo pygmaeud1,12= 1,3 ; P =0,28).

Discussion

Flexion basicranienne

Les valeurs moyennes du CBA sont significativentéffi€rentes entre les cinq taxons
étudiés. PouHomo sapiensPan paniscusPan troglodytest Pongo pygmaeuses valeurs
sont tres proches de celles reportées dans lessépunéleédentes (Table 16) (Cousin et al.,
1981; Lieberman et al., 2000b; McCarthy, 2001; $3pd997). Pouorilla gorilla, il y a une
différence maximum de 13° entre la valeur moyermendn étude et celles relevées dans la
littérature (Table 16) (McCarthy, 2001; Spoor, 1P9Cette différence peut étre due au
remplacement du point au centre de la selle tuecfwpr le point moyen entre le sphenoidale
et la dorsum sellae, la fosse hypophysaire étdativement profonde che@orilla. En tout
état de cause, méme si la valeur moyenne du CBAlesigrande che@orilla, la gamme de
variation des valeurs dans ce taxon (145°-180°)restproche de celle ddongo(146°-179°)
(Figure 32).

Les valeurs importantes du CBA chez les humains emmed peuvent étre dues
principalement a I'augmentation du volume cérébhadz ce taxon (Lieberman et al., 2000b;
McCarthy, 2001; Ross et Ravosa, 1993). L’hypotHagelus communément émise est que,
pour une méme longueur du basicrane, une flexiola dmse du crane dans le plan sagittal
permet la mise en place d’'un cerveau plus volumin@®iegert, 1963; Gould, 1977). Cette
hypothése est vérifiée dans mon étude : les humaimspossédent le plus fort volume
endocranien (Falk, 2007), présentent le basiciéupéuk fléchi (Figure 32 et Table 16).

Le volume du cerveau n’est cependant pas le setéuainfluencant la valeur du
CBA. Ainsi, dans mon étude, chéfomo sapienset dans une moindre mesure chigam
paniscus les males possédent un basicrane plus flechilegigemelles. Cette tendance
s’inverse chez’an troglodytes, Gorilla gorillaet Pongo pygmaeusCependant, le volume
endocranien absolu des males est plus importantejuedes femelles chez ces trois taxons
(Bienvenu et al., 2011; Isler et al., 2008). Airgez le chimpanzé commun, le gorille et

'orang-outan, les males ont un plus fort volumelaranien que les femelles, mais un
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basicrane moins fléchi. Au sein de ces espécesemeau plus volumineux n’est donc pas
toujours lié a un basicrane plus fléchi. Mon étadefirme donc, qu’au niveau spécifique au
moins, le volume cérébral n'est pas le seul factetirant en jeu dans la flexion basicranienne
chez les grands singes. On peut émettre I'hypotlmsen plus de son volume, la
morphologie du cerveau (Holloway, 2004) et la comi@tion des structures osseuses, comme
le basicrane latéral (Bastir et Rosas, 2006; BastiRosas, 2009), peuvent également étre des
facteurs pouvant influencer la maniere dont ledrsasie fléchit.

La face peut également étre impliquée dans l@iBéement du basicrane. En effet, de
part leur proximité anatomique, la fosse craniermmtérieure et la face s’influencent
réciproguement pendant leurs croissances (Enladaas, 1996). La hauteur et I'orientation
de la face et du basicrane doivent notamment s&jasin de préserver 'intégrité anatomique
et fonctionnelle du crane, comme c’est le cas dheplupart des mammiferes (Enlow et
Hunter, 1968). Chez les hominines, la longueur dsidoane postérieur est réduite, a cause
des contraintes liées a la posture bipede, notamnhaetdéplacement antérieur du foramen
magnum (Dean, 1988; Guy et al., 2005; Liebermari12(Guwa et al., 2009). Plusieurs
travaux ont pris en compte le fait que pour uneglmur de basicrane donnée, plus le
basicrane postérieur est fléchi, plus il est hautsdle plan vertical. Il alors été proposé que
chez les humains modernes, la flexion importantebasicrane puisse étre un mécanisme
rendu nécessaire au maintien d’'une hauteur équiealentre le basicrane et le complexe
nasomaxillaire, lorsque la longueur du basicrane réduite (Enlow et Hunter, 1968;
Lieberman et al., 2000b; McCarthy, 2001).

Orientation de la face

Pour les valeurs de I'angle PM-NHA, les différenoessont pas significatives entre
les cing taxons étudiés. Pour chacun d’entre eanpldn PM forme un angle relativement
constant (avec des moyennes spécifiques entre t988°¢ avec le plan d’orientation des
orbites (NHA) (Figure 32) (Enlow et Azuma, 1975kdCest en accord avec les résultats des
études précédentes, méme si les valeurs moyenrfe§l-ddHA obtenues ici sont légerement
supérieures a celles mesurées auparavant (Table(Bréomage, 1992; McCarthy et
Lieberman, 2001). Cette Iégére différence dansadésurs par rapport aux études précédentes
peut étre due au fait que, contrairement a ces @tes)yidans ce chapitre, les angles ne sont

pas mesurés sur des radiographies (projection bitsiannelle d’'un volume) mais sur des
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représentations en trois dimensions. Ces représsrga3D permettent un positionnement

plus précis des points repéres, notamment ceudé&fimissent le plan PM.

Table 17. Mesures de I'angle PM-NHA (en °). Les dm®msont sous la forme : moyenne +
ecart type (nombre d’individus).
Taxon Cette étude McCarthy Bromage (1992)

et Lieberman (2001)

Homo sapiens 96 £ 3,6 (67) 90 + 2,3 (60)

96 + 3,7 (33)

96+ 3,6 (34)

Pan paniscus 94 +1,6 (13) 90 (1)

93+1,5(4)

94 +1,5(9)

Pan troglodytes 96 + 3,5 (32) 90 £ 0,4 (6) 88 + 4 (10)
94 + 2,5 (15) 90+£1,5(5)
97 + 3,8 (17) 87 £ 4,6 (5)
Gorillagorilla 98 +5,3(27) 90 £ 0,4 (6)

100 + 5,8

(14)

95+ 3,1 (13)

Pongo pygmaeus 97+6(15) 90x0,8(6)

99+6,1(9)

95 + 5,5 (6)

m< nm< LI nm<

LI

Ce résultat tend a confirmer I'hypothése selon Ihguiea face forme une unité
structurale («bloc facial»), composée des lobeddroq de la fosse cranienne antérieure et du
complexe ethmo-maxillaire (os ethmoide, os maxdlat palais osseux), qui peut pivoter
dans le plan sagittal (Lieberman et al., 2000b; Bty et Lieberman, 2001). En effet,
I'orientation du NHA est toujours, a quelques dsgpges, la méme que celle de la fosse
cranienne antérieure qui est également la limipgseure de la face (Figure 33) (Lieberman,
2011; McCarthy et Lieberman, 2001). Ainsi, commangle PM-NHA est relativement
constant, une rotation dorsale (vers le bas) fleske cranienne antérieure amene une rotation
vers le bas du plan PM, et donc de I'ensemble da faicial (Figure 33). L’axe de rotation de
ce bloc facial est proche de l'intersection enedeNHA et le plan PM dans le plan sagittal
(McCarthy et Lieberman, 2001). Ainsi, au cours dévdlution des hominines, une
augmentation importante du volume endocranien admessiter un fort fléchissement du
basicrane, amenant « mécaniquement » a une rotida face vers le bas et vers l'arriere
(Figure 33).
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Concernant la morphologie du cerveau, I'abaisserdent face lié a 'augmentation
de la flexion du basicrane peut également avoir rdle majeur pour permettre le
développement des lobes frontaux. Il a en effetdégit qu’au cours de I'évolution des
hominidés, les lobes frontaux se développent auf@ment et latéralement (Falk et al., 2009;
Holloway et al., 2004). La rotation inférieure @eface qui libére I'espace en avant de la fosse
cranienne antérieure peut alors permettre un dépefopnt moins contraint des lobes
frontaux, que ce soit vers I'avant ou sur les catésmodification de 'orientation de la face
au cours de I'évolution des hominines peut dondeégant jouer un réle majeur dans la
réorganisation des structures cérébrales, et notatnades lobes frontaux.

L’existence éventuelle d’'un bloc facial a donc @emséquences majeures pour la
compréhension du réle de la flexion du basicrames darientation de la face des hominidés
actuels (Lieberman et al., 2000b). Ainsi, il estessaire de considérer cette hypothese en
étudiant la facon dont la flexion du basicrane'@idntation de la face covarient. Ce travail
permettra de définir les relations (morphologiesifion et orientation) qui lient ces deux
structures. De plus, il permettra de savoir sirkdations entre la flexion du basicrane et
I'orientation du bloc facial sont les mémes chez heimains modernes et chez les autres

grands singes.

b. Hypothése du « bloc facial »

Dans la section précédente a été définie I'hypetitks bloc facial (section E.3.1.1),
qui considére la face comme une unité structuralepgut pivoter dans le plan sagittal
(Lieberman et al., 2000b; McCarthy et LiebermamD0O(Figure 33). Afin d’explorer cette
hypotheése, il est nécessaire de vérifier si lactdn du CBA est réellement associée a un
déplacement inférieur de la face chez les humaiodemmes. Dans le contexte évolutif des
hominidés, il est également important de savdie shéme type de relation lie la flexion de la
base du crane et I'orientation de la face chealdes grands singes actuels. Dans le cadre de
ce travail de these, la relation entre la flexiorbdsicrane et I'orientation de la face est donc

explorée au niveau spécifique, au sein de chaqgue géhominidé actuel.
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Figure 33. Coupe sagittale d'un crane d’humain muele-lexion basicranienne (ACB : Base
du crane antérieure, PCB : base du crane postérierert. Orientation du « bloc facial »
(PM : plan maxillaire postérieur, NHA : axe horizahheutre des orbites) : rouge. La face
peut étre définie comme un « bloc facial» qui pewbter dans le plan sagittal. Comme
I'orientation du NHA est toujours, a quelques dseguées, celle de 'ACB et que I'angle PM-
NHA est constant, une rotation vers le bas de I'’A@Bene une rotation vers le bas du plan
PM et donc de I'ensemble du bloc facial. D’apresQdhy et Lieberman, 2001.

Matériel et méthodes

Définitions

Lieberman et al. (2000b) et McCarthy et Lieberm@00() utilisent le plan PM
(postéro-maxillaire) pour définir I'orientation da face. Il est basé sur la projection sur le
plan sagittal de deux points latéraux (Enlow et Aaud®75; McCarthy et Lieberman, 2001).
Cependant, les schémas d’intégration des partieBalaéet latérale de la face peuvent étre
différents, comme c’est le cas pour le basicraresiiBet Rosas, 2006; Bastir et Rosas, 2009;

Neaux et al., 2013a). Pour cette raison, j'ai dhdésdéfinir I'orientation du bloc facial en
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utilisant des points situés sur le plan sagittkd :staphylion, le foramen caecum et le
sphenoidale (Figure 34). Le staphylion est le pajot marque les limites inférieure et

postérieure du bloc facial dans le plan sagittzdube part, le foramen caecum est le point le
plus antérieur de la fosse cranienne antérieureegtien contact direct avec la partie
supérieure de la face (Lieberman et al., 2000by @=ix points permettent la mesure de
I'orientation du bloc facial sans prendre en conmpgemodifications morphologiques de la
partie antérieure de la face qui est sujette avdemtions liées au prognathisme ou au
développement du torus supra-orbitaire (voir sectid.1l). Cette étude porte donc sur
'analyse de l'orientation du bloc facial dans larpsagittal a I'aide de points reperes situés
dans ce méme plan.

La flexion du basicrane, souvent quantifiee parCBA (voir section E.3.1.1),
caractérise I'orientation relative de I'ethmoide, sbhénoide et de la partie basilaire de I'os
occipital dans le plan sagittal. Elle définit airlai position relative des fosses craniennes
antérieure, moyenne et postérieure (Lieberman etavtbly, 1999; McCarthy, 2001; Spoor,
1997). Dans cette étude, la morphologie du basécest définie par le foramen caecum, le
sphenoidale, la selle et le basion (Figure 34).Dbn plan sagittal, la fosse cranienne
antérieure est définie du foramen caecum au sphaieoila fosse cranienne moyenne du
sphenoidale a la selle turcique et la fosse craeigrostérieure de la selle turcique au basion.
Cette définition suit celle de Lieberman (2000b)fsaour le dorsum sellae, ce point étant

remplacé par la selle turcique (Figure 34).

Figure 34. Localisation des points repéres surranecde gorille femelle. 1 : Staphylion, 2 :
Foramen caecum, 3: Sphenoidale, 4 : Sella, 5 ioBades points 1 et 2 représentent
I'orientation du bloc facial. Les points de 2 agprésentent la flexion du basicrane.
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Matériel

L'étude a été effectuée sur les cranes numeériséd4de hominidés actuels : 67
humains modernesHpmo sapiens 32 Pan troglodytes 28 Gorilla gorilla et 15 Pongo
pygmaeusTous les spécimens de I'étude présentent desemees molaires en occlusion et

sont donc considérés comme adultes.

Acquisition des données

L’orientation du bloc facial et la flexion du basioe sont caractérisés a I'aide de cing
points reperes dans le plan sagittal (Figure 3 @rniers sont utilisés classiquement dans
la littérature (Bastir et al., 2010; McCarthy, 20@poor, 1997). Les points reperes sont places

sur la surface des cranes numérisés a l'aide dcadbgandmark v3.0 (Wiley et al., 2005).

Analyse des données

Une analyse Procrustes est effectuée indépendampoen chaque taxon afin de
minimiser l'effet de taille (Bookstein, 1991; Rohdt Slice, 1990). Les conformations de
chaque genre sont ainsi calculées de maniere thdilte et n'ont aucune influence les unes
sur les autres. Pour chaque gemteniq Pan, Gorilla etPongg, une analyse en composantes
principales (ACP) est effectuée sur les point repéeprésentants |'orientation du bloc facial
et la flexion du basicrane afin de définir les atians intraspécifiques liées a I'orientation du
bloc facial et a la flexion du basicrane (O'Higgatsl., 2006; Zelditch et al., 2004).

Résultats

Dans I'ACP des points représentant I'orientation ldac facial et la flexion du
basicrane chez les humains modernes, la premiéfd) (Rt la deuxieme composante
principale (PC2) expliquent respectivement 28,19%08% de la variance totale (Figure 35).
Sur la PC1, vers les valeurs les plus fortes, lemgements correspondent a une rotation
dorsale (vers le bas) du bloc facial (Figure 7& eine rotation ventrale des bases craniennes
antérieure et postérieure. Ces changements décniwven réduction de la valeur du CBA
associée a une rotation dorsale du bloc facials \les valeurs positives sur I'axe 2, les

changements les plus importants sont une rotagotrale et une réduction de la hauteur du
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bloc facial engendrées par un déplacement antédeustaphylion et par un déplacement

inférieur du foramen caecum. Sur cet axe, une iootatentrale de la fosse cranienne

antérieure et un déplacement vers l'arriére dudpasitrainent une augmentation de la valeur
du CBA.

Dans I'ACP des spécimens du gefan la PC1 et la PC2 expliquent respectivement
28,7% et 25,8% de la variance totale (Figure 36).1&PC1, les changements vers les valeurs
positives sont caractérisés par une rotation vientha bloc facial. La hauteur de ce dernier est
eégalement réduite par un déplacement antérieutaghingion et un déplacement postérieur du
foramen caecum. Le basion est déplacé vers I'arr@ qui entraine une augmentation de la
valeur du CBA. Les valeurs les plus hautes surda Bécrivent une rotation dorsale du bloc
facial, une rotation ventrale de la fosse cranieamérieure et un déplacement vers le bas du
basion qui entrainent une réduction de la valeUCHA.

Dans I'ACP des individus du genr&orilla, la PC1l et la PC2 expliquent
respectivement 37,9% et 28,1% de la variance t¢i@agre 37). Sur la PC1, vers les plus
hautes valeurs, il y a une rotation dorsale du fdaal, un déplacement vers I'avant de la
selle et un déplacement vers le bas du basionaRC2, les valeurs les plus importantes sont
associées a une rotation ventrale et a une rédudéida hauteur du bloc facial, qui sont liées
a un déplacement important de la selle vers I'awrd un déplacement antérieure moins
marqué du basion.

Dans I'ACP des spécimens du genRongq la PC1l et la PC2 expliquent
respectivement 43,9% et 29,4% de la variance t¢Rtre 38). Sur la PC1, vers les plus
hautes valeurs, il y a une rotation ventrale duc Hfacial ainsi qu'un déplacement vers
I'arriere de la selle et du basion. Sur la PC2sVes valeurs les plus importantes, on observe

une rotation ventrale du bloc facial, liée a un dépiment de la selle et du basion vers I'avant.

Discussion

Les résultats obtenus sont en cohérence avec thgpe d’'une relation entre la réduction de
la valeur du CBA, c'est-a-dire une augmentationladélexion du basicrane, et la rotation
inférieure du bloc facial chez les humains moder@ette relation existe également chez les
chimpanzés, mais elle est beaucoup moins marqudie, EnezGorilla etPongq il n'y a pas

de changement significatif dans la flexion du bdsie. Ce résultat tend a montrer que la
flexion du basicrane et la rotation du bloc faqal lui est associée, sont des mécanismes

retrouvés principalement chez les humains modelass ce taxon, 'augmentation de la
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flexion du basicrane (Lieberman et al., 2000a; Raisklenneberg, 1995) est le produit de
deux déplacements relatifs : une rotation ventddela fosse cranienne antérieure et une
rotation ventrale de la fosse cranienne postérieRiresieurs hypotheses ont été émises pour

expliquer cette flexion basicranienne.

Fc forme moyenne Fc
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B
St B
Fc
Fc
S S
St PCA 1 (28,1%)
B -0,08 0,14 St B

-0,08 1PCA2(20,3%)
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S

St B

Figure 35. ACP des points reperes représentamititation de la face et la flexion de la base
du crane chelloma Carrés noirs : males, cercles blancs : femdles.polygones délimitent

les spécimens de chaque sexe. St : staphylionFBcamen caecum, S : Selle turcique, B :
Basion.
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Figure 36. ACP des points repéres représentamiitation de la face et la flexion de la base
du crane chePan Carrés noirs : males, cercles blancs : femelles.polygones délimitent

les spécimens de chaque sexe. St : staphylionFBcamen caecum, S : Selle turcique, B :
Basion.
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Figure 37. ACP des points reperes représentamititation de la face et la flexion de la base
du crane chezGorilla. Carrés noirs: males, cercles blancs: femelless polygones
délimitent les spécimens de chaque sexe. St:taphFc: Foramen caecum, S: Selle

turcique, B : Basion.
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Figure 38. ACP des points reperes représentameititation de la face et la flexion de la base
du crédne chePonga Carrés noirs : males, cercles blancs : femdles polygones délimitent
les spécimens de chaque sexe. St : staphylionFBcamen caecum, S : Selle turcique, B :
Basion.

Plusieurs auteurs supposent que la flexion basemae est en grande partie une
conséquence structurale de l'augmentation du volemaocranien, observée au cours de
I'évolution des hominines (Lieberman et al., 20B®ss et al., 2004; Ross et Ravosa, 1993).
Si cette hypothése est en partie satisfaisanten&kplique cependant pas la flexion marquée
chez plusieurs taxons fossiles, qui possédent ulume endocranien réduit. Chez
Australopithecus africanysin CBA d’'une valeur de 147° a ainsi été mesurdesgrane du
spécimen Sts 5 (Kimbel et al., 2004) alors queclespanzés possedent une valeur moyenne
de CBA de 160° dans mon étude (Table 16). Chatzelanthropus tchadensies mesures
effectuées sur la reconstitution de I'endocrane moéjalement des valeurs plus réduites que
chezPan troglodytegBienvenu, 2010). Enfin, Suwa et al. (2009) suppbsjue le basicrane
d’Ardipithecus ramidusest fléchi, notamment parce que le clivus baguitat est fortement
incliné. D’autres hypotheéses ont ainsi été émisis dexpliquer le fléchissement du
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basicrane. L'importante flexion basicranienne péwe due a une adaptation a la posture
orthograde liée a la locomotion bipéde (Dean et W&882; McCarthy, 2001; Spoor, 1997).
Il a également été supposé que la réduction degléarasicranien soit liée a une
réorganisation neurale, notamment du cortex papéstérieur, chez les hominines (Suwa et
al., 2009). Dans tous les cas, ces trois hypotHesgda flexion du basicrane et la rotation du
bloc facial qui lui est associée, a des caracitguies propres aux hominines (augmentation du
volume endocranien, bipédie orthograde ou réorg#ais neurale). Elles confirment ainsi
mon étude ou la flexion de basicrane n’est obsese@maniére significative que dans le genre
Homa

Si elles sont nécessaires au développement deeptastaractéristiques propres aux
hominines, notamment I'augmentation du volume erdttden, il est également important de
prendre en compte le fait que la flexion du basierét la rotation inférieure du bloc facial
sont aussi limitées par des contraintes anatomidtregffet, ces déplacements entrainent un
raccourcissement du segment staphylion-basion ositgent les structures pharyngiennes.
Ainsi, la flexion basicranienne est nécessairenwritrainte par la nécessité de laisser
suffisamment de place dans le plan sagittal posr davités nasales et pharyngiennes
(nasopharynx, oropharynx et laryngopharynx) liéesx d#onctions de déglutition et de
respiration (Lieberman, 2011; Rouviére et Delma®220Au cours de I'évolution, la flexion
du basicrane pourrait donc tendre a augmenter peumettre la mise en place d’'un cerveau
plus volumineux et plus globulaire. Cette augmeomatesterait limitée par la nécessité de
conserver suffisamment de place pour les structpihesyngiennes et les fonctions qui leur
sont liées. Cette relation a un impact direct &nentation de la face (bloc facial) qui est
fortement liée, chez les hominines, a la flexionbdisicrane. Ainsi, chez les hominines, la
face peut devenir plus orthognathe mais ce changedaas I'orientation de la face est limité
afin de conserver l'intégrité des fonctions phargngies.

Les relations observées entre face et basicrareenwmnt non seulement la flexion du
basicrane mais également son orientation (Kurca.e2004; Rosas et al., 2008). Dans les
études mesurant le CBA a l'aide d’angles et de nesslinéaires, il est difficile de
différencier les caractéristiques liées a la flaxdune part, et a I'orientation du basicrane
d’autre part (voir section E.3.1.1) (Bastir, 2088stir et al., 2008).

D’autre partHomo sapiengst également le seul genre possédant un staphgbant,
repére proche de la limite postérieure du palasws, toujours situé sous le foramen caecum.
Dans ce genre, la face est donc en grande pattiéessous la fosse cranienne antérieure
(Lieberman et al., 2000a; Weidenreich, 1941).
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Conclusions

Les résultats de cette analyse corroborent I'hygssid’une relation entre la flexion du
basicrane et la rotation dorsale du bloc faciakzdes humains modernes (Lieberman et al.,
2000b). Cette relation est beaucoup plus faiblez dP@n troglodyteset est absente chez
Gorilla gorilla et Pongo pygmaeusu l'on n'observe pas de fléchissement du basicrane
L’existence de cette relation chez les humains mmedea des conséquences importantes pour
la compréhension du réle de la flexion du basicidares la mise en place de I'orientation de
la face chez les hominidés actuels (Lieberman.e2@00b). En effet, un fléchissement de la
fosse cranienne antérieure par rapport a la fosdeiemne postérieure, c'est-a-dire une
réduction du CBA, entraine une rotation dorsalers(Me bas) de la face sous la fosse
cranienne antérieure (Figure 39a). Cette rotatémuit également le prognathisme, c'est-a-
dire le degré de protrusion de la partie infériededa face par rapport a la partie supérieure
(Figure 39b) et diminue la longueur du pharynyéitdans le plan sagittal entre le plan PM et
le plan de la fosse cranienne postérieure (FigQog. Enfin, ce fléchissement permet la mise
en place d'un palais beaucoup plus klinorhyncheaeiioé vers le bas) (Figure 39d)
(Lieberman et al., 2000b; McCarthy, 2001; McCanthy.ieberman, 2001). Ainsi, en prenant
en compte I'hypothése du « bloc facial », une simpuction du CBA joue probablement le
réle principal dans la mise en place des nombrecaextéristiques de la face des humains
modernes décrites précédemment : une face ortHogeatklinorhynche, située sous la fosse
cranienne antérieure (voir section D.1). Au coues I'é@volution des hominines, un fort
fléchissement du basicrane a donc pu entraineratation vers le bas et vers l'arriere de la
face. Cette rotation a permis la mise en placeldgqurs caracteres faciaux spécifiques aux
humains modernes (Figure 39).

En plus de I'orientation du bloc facial, la morpbgie de la partie antérieure de la face
est également une caractéristique importante déwmslution craniofaciale des hominidés,
chaque taxon possédant des caractéristiques gsomtipropres (voir section D.2.1.2). Chez
les hominidés actuels, il est donc d’un intéréteuade définir le réle joué par la rotation du
bloc facial, induite par la flexion du basicranand les modifications de la morphologie de la

face antérieure.
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Face ACB, PCB

Figure 39. Effet de la flexion du basicrane surfdae. PM : plan postéro-maxillaire. Le
flechissement de la base cranienne antérieure (AQH) rapport a la base cranienne
postérieure (PCB), c'est-a-dire la réduction du QBACranial Base Angle »), entraine une
rotation dorsale (vers le bas) de la face, sou€BAa) chez les humains modernes. Il réduit
également le prognathisme, c'est-a-dire le degprateusion de la partie inférieure de la face
par rapport a la partie supérieure (b), et dimitsuongueur du nasopharynx (c). Enfin, ce
fléchissement permet la mise en place d'un palaisotiynche (orienté vers le bas)
relativement au basicrane (d).

E.3.1.2 Relation entre flexion du basicrane, orientation etnorphologie de la face

La section précédente a montré que l'orientationbthc facial était fortement
influencée par la flexion du basicrane (section.E13. Néanmoins, le role joué par cette
relation dans la morphologie de la face antériel@sehominidés n’est pas connu. Il existe peu
de données concernant I'influence potentielle dsidoane sur les aspects de la morphologie
de la face, comme sa hauteur, sa largeur ou laef@intorganisation des structures qui la
composent (orbites, ouverture piriforme, morphatoglibnasale, etc.). Enlow et Hans (1996)
ont proposé une hypothese concernant les relagioime ces structures. Pour ces auteurs, un

basicrane long, étroit (dolichocéphale) et peu hiléest associé a une face longue
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verticalement (axe supéro-inférieur) et développee I'axe antéro-postérieur. Dans cette
étude, je teste s'il existe une relation signifi@tentre la conformation de la face, son
orientation et la flexion du basicrane. Si c'estdas, je testerai si cette relation suit
'hypothese d’Enlow et Hans (1996) d'une face aljéa verticalement associée a un

basicrane long et peu fléchi.

Matériel et méthodes

Matériel

L'étude a été effectuée sur les cranes numeériséd4de hominidés actuels : 67
humains modernesHpmo sapiens 32 Pan troglodytes 28 Gorilla gorilla et 15 Pongo
pygmaeusTous les spécimens de I'étude présentent desemees molaires en occlusion et

sont donc considérés comme adultes.

Acquisition des données

La flexion du basicrane et l'orientation du bloci& (groupe 1) sont caractérisées a
'aide des mémes points repéres médians que dasscteon précédente (section E.3.1.1;
Figure 40a). Le groupe 2, qui caractérise la conébion de la face antérieure, inclut un
ensemble de points reperes déja utilisés pour tésisar les variations de la morphologie de
la face chez les primates et les hominidés (se&li@rl ; Figure 40b). Les points repéres sont
placés sur la surface des cranes numérisés a thaidegiciel Landmark v3.0 (Wiley et al.,
2005).

Analyse des données

Procrustes.Une superposition Procrustes est effectuée paaguehgroupe de points reperes
au sein de chaque taxon afin de minimiser I'effetadile (Bookstein, 1991; Rohlf et Slice,
1990). Les conformations de chaque genre sont aalsulées de maniere individuelle et
n'ont aucune influence les unes sur les autreschesdonnées Procrustes des groupes 1 et 2
sont calculées indépendamment afin de ne prendcersidération aucune variation liée a la

taille, a la position ou a I'orientation (Klingemnige 2009).
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Allométrie et intégration. L’allométrie est un facteur qui peut influences lschémas
d’intégration morphologique (Klingenberg, 2009).sLétudes précédentes ont par exemple
mis en avant la présence d’'une corrélation entrilee de la face et la forme des autres
structures du crane, particulierement le basic(&astir et al., 2010; Biegert, 1963). Il peut
également exister une allométrie statfgeetre les individus males et femelles (O'Higgins e
Dryden, 1993; Rosas et Bastir, 2002). Dans monegtigdteste donc l'influence de la taille
sur chaque groupe de points repéres, pour chagqum.tdJne régression multiple des
coordonnées Procrustes (variables dépendantes)esimgarithme décimal de la taille
centroide (variable indépendante) est effectuéadellogiciel MorphoJ v1.02 (Klingenberg,
2011) pour tester I'influence potentielle de l'alléme (Monteiro, 1999). Pour un ensemble
de points repéres, la taille centroide est définilmme étant la racine carrée de la somme des
carrés des distances de chaque point repere awiden{Bookstein, 1991). Les régressions
multiples ont été effectuées indépendamment pouprémier groupe de points reperes
(orientation de la face et flexion du basicranelrde deuxiéme (conformation de la face) et

pour un troisieme groupe incluant 'ensemble destgakepéres.

Figure 40. Localisation des points repéres surranecde gorille femelle. a : groupe 1. 1:
Staphylion, 2 : Foramen caecum, 3 : SphenoidaléSdla, 5 : Basion. b : groupe 2. 10-11:
Marge supérieure de l'orbite, 12-13: Frontomalambitale, 14-15: Dacryon, 16-17:
Zygoorbitale, 18-19 : Jugale, 20-21 : Zygomaxilla22-23 : Foramen infraorbitaire, 24-25 :
Alare, 26-27 : Alveolar 12, 28-29 : Alveolar P3.

2 L'allométrie statique est définie comme étantdiaiétrie pouvant exister au sein d’un groupe deispens
appartenant a la méme espéce et étant au mémedsétaaleppemental (Gould, 1966).

117



Intégration craniofaciale. Les covariations spécifiques entre les points epdu groupe 1
(orientation de la face et flexion du basicranejleigroupe 2 (conformation de la face) sont
évaluées a l'aide de l'analyse des moindres caragsels (« Partial least squares » ; PLS)
pour chaque taxon. Cette méthode est adaptéeuad ées covariations entre deux groupes
de variables (ou blocs) (Bastir et al., 2010; Boekset al., 2003; Bruner et al., 2010;
Klingenberg, 2013; Klingenberg et Marugan-Lobén120Rohlf et Corti, 2000; Singh et al.,
2012). Dans mon étude, deux blocs ont été défilsiorrespondent aux deux groupes de
points reperes : le bloc 1 (groupe 1) représentiexson du basicrane et I'orientation du bloc
facial (Figure 40a) et le bloc 2 (groupe 2) repnéséa conformation de la face (Figure 40b).

Les PLS ont été effectuées entre les deux bloéaide|du logiciel MorphoJ v1.02
(Klingenberg, 2011) pour chaque taxon. Comme Ifalitrie peut jouer un réle sur les
mesures d’intégration, les analyses PLS ont étélaelées en utilisant les résidus des
régressions multivariées de la forme sur le logaré décimal de la taille centroide comme
variables. Cela permet de minimiser l'effet de l¢aitle I'analyse (Klingenberg, 2009;
Monteiro, 1999). J'utilise le coefficient RV pouresurer la corrélation résultante de la PLS
(voir section C.3.2.2) (Escoufier, 1973).

Résultats
Allométrie et intégration
Les régressions multivariées des coordonnées Ritesrvariables dépendantes) sur
la taille (Log CS - variables indépendantes) mattrene influence significative de

I'allométrie pour chaque taxon et pour chaque geods points reperes (Table 18).

Table 18. Régressions multivariées de la confoonasiur la taille (log CS) pour tous les
points repéres, le groupe 1 (orientation de la fetcflexion du basicréane) et le groupe 2
(conformation de la face).

Homo Pan Gorilla Pongo
Variance Variance Variance Variance
expliquée expliquée expliquée expliquée
(%) p-value (%) p-value (%) p-value (%) p-value
Tous 5,6 0,00 11,1 0,00 9,3 0,00 21,1 0,00
Groupe 1 6,8 0,00 11,9 0,00 10,4 0,00 28,4 0,00
Groupe 2 3,7 0,02 10,7 0,00 18,9 0,00 18,9 0,00
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Pour le groupe comprenant tous les points repgrpsur le premier groupe de points
repéres (flexion du basicrane et orientation déate), I'allométrie explique le moins de
variance pourHomo sapiengrespectivement 5,6%, p<0,01; 6,8%, p<0,01) et les e
variance pourPongo pygmaeu$21,1%, p<0,01; 28,4%, p<0,01%orilla gorilla (9,3%,
p<0,01; 10,4%, p<0,01) d€an troglodyteg11,1%, p<0,01; 11,9%, p<0,01) possédent des
valeurs intermédiaires. Pour le second groupe dietpoepéeres (conformation de la face),
Gorilla gorilla (18,9%, p<0,01) ePongo pygmaeugl8,9%, p<0,01) possedent le plus de
variance expliquée par I'allométrie. lls sont ssiparPan troglodyte10,7%, p<0,01) et par
Homo sapien$3,7%, p = 0,02).

Analyse des moindres carrés partiels (PLS)

Homo. Dans l'analyse PLS des humains modernes, la prerpre d’axes singuliers prend
en compte 36,3% de la covariance totale (Figure l4d coefficient RV montre une relation
significative entre les deux blocs (RV= 0,15; p<40,0/ers les valeurs les plus positives, pour
le bloc 1, il y a une rotation ventrale (supérigueeune augmentation de la hauteur du bloc
facial ainsi qu’une rotation ventrale de la fosggnenne postérieure. Ces traits sont associes,
pour le bloc 2, a un déplacement vers le bas tecainférieure, un déplacement supérieur de
la partie médiale de la face supérieure (nasionjat et dacryon) et de I'épine nasale. La
largeur de la face inférieure augmente et celledace supérieure diminue. Quand I'effet de
taille est minimise, les schémas et la force detdgration restent les mémes (RV= 0,15;
p<0,05) et la premiére paire d’axes singuliers prema¢ompte 37,2% de la covariance. Dans
ce cas, comme polanet Gorilla, la correction pour les effets d’allométrie n’affe pas les

schémas d’intégration.

Pan. Dans la PLS des spécimens du gdPaie la premiére paire d’axes singuliers prend en
compte 48,3% de la covariance totale (Figure 42).rélation entre les deux blocs est
significative et plus forte que celle observée deszhumains modernes (RV= 0,31; p<0,01).
Pour les chimpanzés, quand les valeurs augmentemtl® bloc 1, on observe une rotation
ventrale du bloc facial et un déplacement vers deattet vers l'arriere du basion. Ces
changements sont associés sur le bloc 2 & un eéeptat de la face inférieure vers le bas, a
un déplacement vers le haut de la face moyenneiéssane augmentation de la hauteur de

I'ouverture piriforme et a une réduction de laléarelative des orbites. Quand l'effet de taille
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est minimisé, la corrélation reste significative/éR0,28; p<0,05). Dans ce cas, la premiéere

paire d’axes singuliers prend en compte 45,5% de\ariance totale.

c conformations moyennes
S A A
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St B

Fc
Fc

St -0,08 , 01z St B
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Figure 41. PLS du bloc 1 et du bloc 2 chéama Carrés noirs : males, cercles blancs :
femelles. Les polygones délimitent les spécimenscli@que sexe. St: staphylion, Fc:
Foramen caecum, S: Selle turcique, B : Basionpdsition d’'un spécimen sur I'abscisse
définit sa forme pour le bloc 1 (orientation defdae et flexion du basicrane), et sa position
sur 'ordonnée correspond a sa forme pour le bl@mAformation de la face).

Gorilla. Dans la PLS incluant les spécimens du geBueilla, la premiére paire d’axes
singuliers prend en compte 44,0% de la covariaoiedet (Figure 43). La covariation entre les
deux blocs est significative et plus forte que ptag deux taxons précédents (RV=0,37;
p<0,01). Concernant les relations morphologiquesy p® bloc 1, vers les valeurs les plus
positives, on observe une rotation ventrale etaugimentation de la hauteur du bloc facial et
un déplacement du basion vers le haut. Ces casditjges sont associées pour le bloc 2 a un
déplacement vers le bas de la marge inférieuréodiéide piriforme (nasospinale et alare)
relativement a la face inférieure, a une réductleria largeur de la face supérieure et a un
déplacement vers le haut des orbites, des foraméma®rbitaires, du nasion et du rhinion.
Quand l'effet de taille est corrigé, la corrélati@ste significative (RV= 0,35; p<0,01) et la

premiére paire d’axes singuliers prend en comptg43le la covariance totale.
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Figure 42. PLS du bloc 1 et du bloc 2 cHean Carrés noirs: males, cercles blancs:
femelles. Les polygones délimitent les spécimenscliaque sexe. St: staphylion, Fc:

Foramen caecum, S : Selle turcique, B : Basion.

Pongo. Dans la PLS des spécimens du gétorgq la premiére paire d’axes singuliers prend
en compte 67,6% de la covariance totale (Figure & )covariation entre les deux blocs est
significative et plus forte que pour les autretex(RV=0,41; p<0,05). Pour le bloc 1, vers
les valeurs les plus positives, on observe undiootaventrale et une augmentation de la
hauteur du bloc facial, ainsi gu’'un déplacementbdsion vers le haut. Pour le bloc 2, ces
caractéristiques sont associées a un déplacementevbas des points les plus inférieurs de
I'orifice piriforme (nasospinale et alare) relatment a la face inférieure, a une réduction de la
largeur de la face et a un déplacement vers ledesubrbites, du nasion et du rhinion. Quand
'effet de taille est enlevé, la corrélation n'gss significative (RV= 0,36; p<0,16). La

premiére paire d’axes singuliers prend en compt@¥2le la covariance totale.

121



Fc conformations moyennes
s A A |

st B

Fc Fe

St Block 1 PLS1
-0,08

0,08 St B

0,06 |Block 1 PLS1

N

Figure 43.PLS du bloc 1 et du bloc 2 ché&xorilla. Carrés noirs : males, cercles blancs :
femelles. Les polygones délimitent les spécimenscliaque sexe. St: staphylion, Fc:
Foramen caecum, S : Selle turcique, B : Basion.

Discussion
Role de l'allométrie

Dans cette étude, pour chaque taxon, les variatiensonformation de la face sont
lites a la taille. Ce résultat est en accord avaex ades analyses précédentes étudiant
I'allométrie de la face et du crane des hominidésy( et al., 2003; Lieberman et al., 2007;
Mitteroecker et al., 2004; Shea, 1983a). Dans mioidleede covariation, les valeurs du
coefficient RV et le pourcentage de covariance igupe par la premiere paire d’axes
singuliers restent proches, avec ou sans l'effatlaihétrie. Cependant, les changements
morphologiques le long des axes, comme la hauteua d@ce antérieure ou la flexion du
basicrane, sont réduits quand l'allométrie estigée. En tant que facteur permettant
lintégration (Klingenberg, 2009), l'allométrie joudonc un rble dans la valeur des
covariations, c'est-a-dire dans l'intensité det&gration. Ce résultat est en accord avec les
études précédentes montrant que la taille joudlendans l'intensité de l'intégration entre les

structures qui composent la face.
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Figure 44. PLS du bloc 1 et du bloc 2 chieanga Carrés noirs : males, cercles blancs :
femelles. Les polygones délimitent les spécimenscliaque sexe. St: staphylion, Fc:
Foramen caecum, S : Selle turcique, B : Basion.

Ainsi, chez les grands singes, la taille des esbiest liée a la taille de la face
(Lieberman, 2000), qui elle-méme est corrélée taille du corps (Aiello et Wood, 1994;
Kappelman, 1996; Ross, 1995). Quand I'effet d’alétme est minimisé, la relation entre les
deux blocs n’est pas significative cheanga La valeur du coefficient RV reste cependant
plus élevée que chez les autres taxons. Cettaadtiffé peut étre au due au fait qu’'une part
importante des variations de la face des orangsasidst liée a leur palais airorhynche (Penin
et Baylac, 1999; Shea, 1985; Singh et al., 2012¢eS variations de l'orientation du palais
ont des conséquences importantes pour la mandiliden’implique a I'inverse que tres peu
les structures du basicrane. Elles peuvent aiirsi d@minuer la force de l'intégration entre les
deux blocs étudiés ici. Ce résultat peut étre égate di au nombre relativement faible de
spécimens de I'espe&®ngo pygmaeusclus dans I'étude (15 spécimens). A I'avenisdla
donc nécessaire d’inclure un plus grand nombreadt/idus afin de tester si la relation entre la
conformation de la face, I'orientation de la fatdaeflexion du basicrane est réellement non-

significative che2Pongo pygmaeuguand l'effet de taille est corrigé.
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Covariation entre la morphologie de la face, I'artation du bloc facial et la flexion du

basicrane

Ces résultats confirment qu’il existe une relatagnificative entre la morphologie de
la face, l'orientation du bloc facial et la flexiau basicrane au sein de chaque genre
d’hominidés, excepté pouPongo pygmaeusjuand l'effet de taille est corrigé. On note
gu’'avec ou sans la prise en compte de l'effet dietée coefficient RV est moins élevé chez
les humains modernes. Ce résultat est en acco @ obtenus a l'aide de la méthode
exploratoire (section E.2). Ces derniers ont mompé les regroupements basicraniens
s’étendent moins a la face chidemopar rapport a ce qui est observé cRen Gorilla et
Ponga Ces résultats sont également en accord ave@pigsanalyses concluant a une grande
modularité des structures faciales par rapportsaructures neurocranienne et basicranienne
chezHomq contrairement a ce qui est observé dham (Bastir et Rosas, 2004; Bastir et al.,
2005) et chegorilla (Polanski et Franciscus, 2006).

La principale différence entre les humains modegtdss autres grands sing&af,
Gorilla et Pongg concerne la relation entre la conformation déatze et le basicrane. Chez
les humains modernes, I'élongation de la face g est corrélée avec une rotation
ventrale de la fosse cranienne postérieure, c'dstaa une flexion du basicrane. ChHean,
Gorilla et Pongq I'élongation de la face est uniguement liée auplatiements supérieur et
postérieur du basicrane postérieur, notamment diotaAinsi,Homoest le seul taxon chez
gui on observe une réelle variation dans la flexdonbasicrane au niveau spécifique. Les
différences observées entre les humains moderres attres grands singes sont en accord
avec une hypothese proposée par McCarthy (2001je @erniére stipule que pour une
longueur de basicrane donnée, plus le basicrangrpag est fléchi, plus il est haut
verticalement, ce qui est confirmé dans mon étkdgufe 45). En prenant en compte cette
observation, ainsi que le fait que (1) les homisipessedent une base cranienne postérieure
relativement courte, en raison des contrainte kéksposture bipéde (Dean, 1988; Guy et al.,
2005; Lieberman, 2011; Suwa et al., 2009) et gl¢a(partie inférieure de la fosse cranienne
postérieure et le complexe naso-maxillaire doivester dans le méme plan horizontal afin
gue la téte ne bascule pas, McCarthy (2001) propgaseela fosse cranienne postérieure des
humains modernes ait pu fléchir au cours de I'&miuafin de conserver une hauteur
similaire a celle du complexe nasomaxillaire loesda longueur du basicrane est réduite
(Enlow et Hunter, 1968; Lieberman et al., 2000bQdcthy, 2001) (Figure 45). La hauteur et

'orientation de la face et du basicrane doiventedfiet s’ajuster afin de préserver l'unité
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anatomique et fonctionnelle du crane, comme cestas chez la plupart des mammiferes
(Enlow et Hunter, 1968). Mon étude supporte ceyigothése caHomo sapien®st la seul
espéece ou la flexion de la base du crane est @ssacune élongation verticale de la face
antérieure.

Si cette étude a permis de trouver une relationifsigtive entre conformation de la
face, orientation du bloc facial et flexion du lsa8he cheHomaq elle ne suit pas I'hypothése
proposée par Enlow et Hans (1996) d’'une face atéxiverticale associée a un basicrane
long et peu fléchi. En effet, dans cette étuddotigation de la face antérieure des humains
modernes est liée a un accroissement de la flekiobasicrane et la longueur de ce dernier
reste presque constante. D’autres études utilamtpoints repéres en 2D (Bastir et Rosas,
2004; Bookstein et al., 2003; Lieberman et al.,@00nt également obtenu des résultats en

contradiction avec I'hypothése d’Enlow et Hans @Q9

Fosse cranienne antérieure

1 -
Fosse cranienne
postérieure
Complexe
naso-maxillaire
Y ) . \ 4 '

v - l! ( """""""" ) E ____________________ o Y, -

Figure 45. La flexion du basicrane (fleche noirejnpet 'augmentation de la hauteur de la
fosse cranienne postérieure quand la hauteur dypleam nasomaxillaire augmente. Cette
flexion réduit également I'espace du nasopharyniapi2s Enlow et Hunter (1968) et

McCarthy (2001)

Il est nécessaire d’établir le role relatif dedatigntes structures (face et basicrane)
dans la relation entre ces caractéristiques. Ritsi@rguments sont en faveur de I'hypothese
d’'une plus grande influence de la base du crantadace, plutdt que I'inverse (Lieberman et
al., 2000b). La premiére raison est que le basicadteint habituellement sa taille adulte avant
la face, et a donc plus tendance a influencer lgphwogie de cette derniére. Ainsi, chez les
humains modernes, le basicrane acheve sa croisaaroaron 12 ans et la face a environ 16

ans (Bastir et al., 2006). La seconde raison evghg'influence majeure de la base du crane
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est qu’'une grande partie de la face croit autowraticrane, les structures osseuses formant le
toit des orbites (portion orbitaire de l'os frontat petites ailes du sphénoide) faisant
également partie de la fosse cranienne antéridbmioW et Azuma, 1975; McCarthy et
Lieberman, 2001). Enfin, il existe des interactig@nétiques de la région du cerveau et du
basicrane, vers la face. Notamment, I'expressiorgéloie Sonic hedgehog (Shh) dans le
cerveau influence en partie la croissance de la fans le plan médio-sagittal (Marcucio et
al., 2011; Young et al., 2010a).

Pour les quatre taxons étudiés, la rotation ven{supérieure) et I'élongation verticale
du bloc facial (bloc 1) sont liees a une élongatierticale de la face antérieure sur le bloc 2
(conformation de la face). Il existe donc un lieredi entre la longueur du bloc facial situé
dans la partie postérieure de la face et la longuku la face antérieure. Ce schéma
d’intégration pourrait donc étre considéré commecaractére primitif, présent chez tous les
hominidés. Cette caractéristique est la plus \asibhez Pan Gorilla et Pongo, ou
I'élongation verticale de la face est liée a lasprice d’'un staphylion déplacé fortement vers
'avant par rapport au foramen caecum. Ce résugibatigne le fait que la face est plus
prognathe chez ces trois taxons. Pour les humaitkeimes, cette relation existe, mais elle est
moins marquée. Le bloc facial reste presque vértitsst-a-dire orthognathe.

Des différences peuvent également étre notéesldaype d’élongation de la face,
notamment entr®an Pongoet Gorilla. Le gorille est le seul taxon pour lequel I'élotiga
de la face se caractérise par un raccourcissenmapbriant de I'espace subnasal
(prémaxillaire). Cette différence peut étre lieesabbéma facial particulier deorilla : chez ce
taxon la face moyenne est particulierement dévélepgur les axes antéro-postérieur et
supéro-inférieur (voir section D.1 et section D.2)1(Biegert, 1963; Shea, 1985). Cette
caractéristique joue également un role dans le gilmeme sexuel d&orilla. En effet, chez
les gorilles méales, la partie moyenne de la face agiéei est plus projetée antérieurement
relativement a la face postérieure. Ce schémardifié ce qui est observé chez les femelles
ou la face antérieure est moins projetée antémeeme (O'Higgins et Dryden, 1993).

Conclusions

Mes résultats montrent une covariation signifiGat@ntre la conformation de la face,
I'orientation du bloc facial et la flexion du basioe, au niveau spécifique, chez les hominidés
actuels. Cependant, ces résultats ne sont pascendaavec I'’hypothese d’Enlow et Hans

(1996) d’'une face allongée verticalement liee abanicrane long et peu fléchi. Dans mon
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analyse, I'allongement vertical de la face des hommodernes est lié a un accroissement de
la flexion du basicrane (McCarthy, 2001). Les humamodernes montrent un schéma
spécifique d’intégration qui souligne le rdle sfigdtif du mécanisme de rotation du bloc

facial (flexion du basicrane et rotation de la facstérieure) dans la morphologie globale de

la face antérieure.

E.3.1.3 Relation entre morphologie du basicrane et morpholgie de la face

Les sections précédentes (section E.3.1.1 et geEt1.2) ont montré I'influence de
la flexion du basicrane dans I'orientation et larphmlogie de la face des hominidés actuels.
Ces travaux ont ainsi souligné le réle fondamedtlcette flexion dans I'évolution des
hominines (Lieberman et al., 2000b; Ross et HemgebE995; Ross et Ravosa, 1993).
Cependant, la flexion du basicrane, c'est-a-dixalaur de I'angle de la base du crane (CBA),
n'est qu’'un des facteurs des modifications basierémes. Cette valeur seule ne permet pas de
prendre en compte la morphologie tridimensionnédieette structure. Le développement des
méthodes de morphométrie géométrique 3D permedderigbtion de ce type de structures qui,
tout comme la flexion basicranienne, peut avoirr@le important dans I'évolution de la
morphologie faciale (Bastir et Rosas, 2009; BrugieRipani, 2008). Dans cette partie, la
relation entre morphologie du basicrane et morphelog la face est donc testée chez les
guatre genres d’hominidés actuels.

Une des problématiques principales de I'étude digions entre ces deux structures
concerne les différences d’'intégration pouvanttekientre le basicrane medial et le basicrane
latéral. Il a en effet été montré que, chez lesd&nmmodernes, le basicrane est composé de
deux modules qui sont intégrés de maniéres difféseavec la face (Bastir et Rosas, 2006;
Bastir et Rosas, 2009). Ces travaux ont mis eneécel la présence d'une relation
significative entre le basicrane latéral et la faee donc lI'importance de la morphologie
basicranienne globale dans I'évolution des strestufaciales. Dans une étude récente,
Gkantidis et Halazonetis (2011) ont confirmé lesutiats de Bastir et Rosas (2006; 2009).
Leur étude montre que, chez les enfants (6 a 1) ames relation significative existe entre la
face et le basicrane médial, suggérant que deugtsies se développant en méme temps ont
tendance a étre plus intégrées. En effet, au amuta croissance, le basicrane médial atteint
sa forme adulte en premier (7 a 8 ans), suivi@aakicrane latéral (11 a 12 ans) et la face (15
a 16 ans) (Bastir et al.,, 2006). Gkantidis et Hateetis (2011), invoque ce processus pour

expliquer pourquoi la face est plus intégrée aeecodsicrane médial chez les enfants et avec
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le basicrane latéral chez les adultes. Dans tgutds, comme les parties médiales et latérales
du basicrane atteignent leur morphologie définiavant la face, la croissance des structures
faciales est toujours spatialement contrainte gaistructures du basicrane (Lieberman, 2000;
Lieberman et al., 2000a; McCarthy et Lieberman,1200

Au cours de [I'évolution des hominidés, la face abitsudes changements
morphologiques majeurs (voir section D.2.1). Cedlifftations de la conformation de la face
sont en partie dues a des changements évolutifs ldditexion (voir section E.3.1.2) et la
morphologie du basicrane. Dans le cadre de cettdegtlintégration entre la face, le
basicrane médial et le basicrane latéral est te$tée les quatre genres d’hominidés actuels
(Homq Pan Gorilla et Pongd. La comparaison entre ces taxons est nécessaire po
enraciner les schémas d’intégration existant ceehlimains modernes en s’appuyant sur des
taxons qui sont phylogénétiguement proches (ChimgmnSequencing and Analysis
Consortium, 2005; Locke et al., 2011; Scally et 2012), mais morphologiquement tres
distincts (voir section D.2.1.2). Les humains moeésr sont caractérisés par un volume
endocranien important et par un basicrane largééehi lié a une face orthognathe et peu
projetée vers l'avant. Les autres grands singesedoest des volumes endocraniens plus
faibles et des basicranes plus étroits et moinshife associés a des faces prognathes et
projetées vers l'avant (voir section D.1 et sectior2.1.2). L'étude des schémas et de
l'intensité de l'intégration entre le basicrane ma&de basicrane latéral et la face a permis de
définir quelle partie du basicrane possede unp@dominant dans les variations faciales des
taxons étudiés. Elle a également permis de spetafidle de ces structures dans la mise en
place des morphologies propres a chaque taxon.

Dans cette étude, je teste la relation d’intégragatre le basicrane médial et la face
d’'une part et entre le basicrane latéral et la fHeatre part. Cette relation est testée chez

'ensemble des hominidés actugto(q Pan, Gorilla et Pongg.

Matériel et méthodes

Définitions

Les travaux précédents ont déja montré qu'’il existe relation significative entre la

mandibule et le basicrane latéral (Bastir et Ro2@€5; Bastir et al., 2004). Afin de se

concentrer sur la relation entre la face et lednase, dans cette étude la mandibule n'est pas
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incluse dans le jeu de données utilisé. Le roladrandibule dans la morphologie de la face

sera exploré dans le chapitre suivant (sectior2.3.

Matériel

L’étude inclut 133 cranes, dont 64omo sapiens28 Pan troglodytes 26 Gorilla
gorilla et 15 Pongo pygmaeusTous les spécimens de I'étude présentent desiémoes

molaires en occlusion et sont donc considérés coatukes.

Points repéres

Dans la majeure partie des études précédenteacdaelst définie a I'aide de points
reperes en deux dimensions (Bastir et Rosas, 2BQfgina et al., 2006; Gkantidis et
Halazonetis, 2011). Par conséquent, dans ces étiedegoints reperes placés sur la face ne
sont qu'une projection dans le plan sagittale deastpaéels. Ceci est particulierement
problématique dans cette étude, ou il est nécesdaiprendre en compte la morphologie de
la face dans sa globalité, c'est-a-dire les pamiediale et latérale de cette derniére. Ainsi, des
points reperes 3D seront utilisés dans cette éfite de caractériser au mieux les
conformations tridimensionnelles de la face et dsidrane latéral.

Afin d’avoir des mesures d’intégration comparabléss, basicrane médial et le
basicrane latéral sont représentés par un nomimitaise de points repéeres (Mitteroecker et
Bookstein, 2007). Trois jeux de données sont d&fife premier inclut 6 points repéeres du
basicrane médial (Figure 46a). Le second grougati@cpoints reperes latéraux caractérisant
le basicrane latéral (Figure 46a). Le troisiemeugeoinclut 18 points médiaux et latéraux qui
caractérisent la morphologie de la face (Figure é6l-igure 46¢). Ce groupe inclut un
nombre important de points repéres déja utiliséar praractériser les variations de la
morphologie de la face chez les primates et lesiidés (section D.2.1). Les points reperes
sont placés sur la surface des cranes numérisagl@ dlu logiciel Landmark v3.0 (Wiley et
al., 2005).

Analyse des données

Procrustes.Une superposition Procrustes est effectuée paaguehgroupe de points reperes

au sein de chaque taxon afin de corriger I'effettalde (Bookstein, 1991; Rohlf et Slice,
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1990). Les coordonnées Procrustes de chaque gsmuecalculées indépendamment pour
chaque taxon afin de ne prendre en considérationn@uwariation liée a la taille, a la position
ou a l'orientation (Klingenberg, 2009).

vue sagittale

ue supérieur

Figure 46.Localisation des points repéres sur un crane depdnzé male. al. Vue dorsale
d’'une coupe transversale montrant les points repaggliaux (1-6) et latéraux (7-13). a2. Vue
sagittale des points reperes médiaux. a3. Vue imupérdes points reperes latéraux. a4. Vue
sagittale des points repéeres latéraux. Le poirgreeg (Sella) est caché par le dos de la selle
turcique. bl. Vue frontale montrant les points repéle la face (14-29). b2. Vue frontale des
points repéeres de la face. b3. Vue latérale destpoepéres de la face. c. Vue inférieure
montrant les points repéres de la face (29-31).Fbramen caecum, 2 : Cribriforme
postérieur, 3 : Sphenoidale, 4 : Sella, 5 : Dor&atflae, 6 : Basion, 7 : Frontal antérieur, 8 :
Frontal postérieur I, 9 : Fissure orbitaire supéee 10 : Processus clinoide antérieure, 11 :
Foramen oval, 12 : Méat acoustique interne, 13seBde la pyramide, 14 : Glabelle, 15:
Nasion, 16 : Rhinion, 17, Nasospinale, 18 : Prosthil9 : Marge supérieure de I'orbite, 20 :
Frontomalare orbitale, 21 : Dacryon, 22 : Zygoaleit 23 : Jugale, 24 : Zygomaxillare, 25 :
Infraorbitale foramen, 26 : Alare, 27, Alveolar 128 : Alveolar P3, 29 : Canal incisif, 30 :
Staphylion, 31 : Alveolar postérieur (tubérositéxitiaire).
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Allométrie. L’allométrie est un facteur qui peut influencers Ischémas d’intégration
morphologique (Klingenberg, 2009). Pour cette raistens cette étude, l'influence de la
taille sur chaque groupe a été testé a l'aide detgpoepéres associés a chaque taxon. Une
régression multiple des coordonnées Procrustesales dépendantes) sur le logarithme
décimal de la taille centroide (variable indépenelpast effectuée a I'aide logiciel MorphoJ
v1.02 (Klingenberg, 2011) pour tester I'influenaggntielle de I'allométrie (Monteiro, 1999).
Les régressions multiples ont été effectuées intgament pour les trois groupes de points

reperes, respectivement pour le basicrane médibhgicrane latéral et la face.

Intégration. Les covariances intraspécifiques entre le basionéduial et la face d’'une part et
le basicrane latéral et la face d’autre part sealug€es a I'aide d’analyses des moindres carrés
partiels (PLS) pour chaque taxon. Cette méthodadmptée a I'étude des covariations entre
blocs de variables. Les PLS ont été effectuées drty deux blocs a l'aide du logiciel
MorphoJ v1.02 (Klingenberg, 2011). Comme l'allongpeut jouer un rdle sur les mesures
d’intégration, les analyses PLS ont été recalculesitilisant les résidus des régressions
multivariées de la forme sur le logarithme décimealla taille centroide comme variables.

Cela permet de corriger I'effet de taille dans llgma (Klingenberg, 2009).
Résultats

Allométrie

La régression multiple des coordonnées Procriietembles dépendantes) sur la taille
(Log CS — variables indépendantes) montre une infleeignificative de la taille sur tous les
groupes de points repéres chez les humains modéfiadde 19). Pour les chimpanzés,
l'influence de la taille n’est pas significative pdea basicrane médial. Enfin, les gorilles et les
orangs-outans ne montrent pas d’influence sigrifieade la taille pour le basicrane latéral.
L’influence de la taille est significative pour toles autres groupes de points reperes.

Analyse des moindres carrés partiels (PLS)

Un résumé des résultats des PLS pour chaque taxen,et sans les effets liés a la

taille est présenté dans la Table 20. L’alloméaffecte trés peu l'intensité des covariations
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(voir Table 20) et les schémas d’intégration. Ligsires représentant les blocs 1 et 2 de la
PLS sont représentées lorsque la corrélation gsifisative.

Table 19.Régressions multivariées de la conformation stailke (log CS) pour le basicrane
médial (BCMed), le basicrane latéral (BCLat) etfdae (Face). Les valeurs en gras sont
significatives.

Homo Pan Gorilla Pongo
Variance p-value Variance p-value Variance p-value Variance p-value

expliquée expliquée expliquée expliquée
(%) (%) (%) (%)
BCMed 4,3 0,01 59 0,13 9,0 0,03 14,8 0,06
BCLat 7,3 0,00 7,1 0,04 5,0 0,24 4,2 0,74
Face 4,4 0,00 6,6 0,03 9,3 0,00 17,5 0,01

Table 20. Résultats des analyses PLS entre lerBasienédial (BCMed), le basicrane latéral
(BCLat) et la face (Face) chétoma Pan Gorilla et Ponga Dans chaque cas, la premiére
valeur est avec |'effet de taille et la secondeewakans l'effet de taille. Les valeurs en gras
sont significatives a g0,10 (Gkantidis et Halazonetis, 2011).

Taxon Blocs Coefficient RV P-value Covariance eyde (%)

Homo BCMed - Face 0,14/0,15 0,45/0,27 41,2/ 39,3
BCLat - Face 0,20/ 0,19 0,08/0,08 30,3/41,5

Pan BCMed - Face 0,23/0,27 0,80/0,42 31,7/35,9
BCLat - Face 0,38/0,39 0,05/0,02 42,0/ 45,5

Gorilla BCMed - Face 0,36/0,35 0,03/0,04 48,5/ 44,6
BCLat - Face 0,39/0,38 0,02/0,02 51,3/52,2

Pongo BCMed - Face 0,27 /0,29 0,80/0,77 51,8/47,6
BCLat - Face 0,45/0,46 0,05/0,05 56,3/62,5

Homo. Dans la PLS entre le basicrane médial et la fagecdefficient RV n’est pas
significatif avec (RV=0,14; p=0,45) et sans I'eff¥ taille (RV=0,15; p=0,27). Pour la PLS
entre le basicrane latéral et la face, la covamagntre les deux blocs est significative a
p<0,10 (Gkantidis et Halazonetis, 2011), avec (RV802=0,08) et sans les effets liés a la
taille (RV=0,19; p=0,08). Vers les valeurs les pluportantes, on observe une augmentation
de la longueur (axe antéro-postérieur) et une témucle la largeur (axe médio-latéral) des
fosses craniennes antérieure, moyenne et post&riéas changements permettent la mise en
place d’'un basicrane plus long et plus étroit (Fegdi7). Ce dernier est associé a une face plus
étroite (axe médio-latéral) et plus longue (axe syrEérieur). Cette face est donc plus
dolichocéphale. Le palais est également plus lardirorhynche, c'est-a-dire orienté vers le

bas.
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Block 2 PLS2

Figure 47. PLS de la face (vues latérale et freftat du basicrane latéral (vues sagittale et
supérieure) chelloma Rond rouge : femelle, carré bleu : male. Les gahes délimitent les
spécimens de chaque sexe.

Pan. Comme chez les humains modernes, la relation entrasicrane médial et la face n’est
pas significative avec (RV= 0,23; p=0,80) et saefédt de taille (RV= 0,27; p=0,42). Pour la
PLS entre le basicrane latéral et la face, la ¢atran entre les deux blocs est statistiguement
significative a p< 0,05, (Gkantidis et Halazonetis, 2011), avec (R\W/38; p=0,05) et sans
I'effet de taille (RV= 0,39; p=0,02). Vers les vais le plus positives, on observe une
augmentation de la largeur et une réduction derigueur (axe antéro-postérieur) des fosses
antérieure, moyenne et postérieure, associées daoneeplus longue (axe supéro-inférieur)

(Figure 48). L'ouverture pyriforme est égalementsptourte et plus étroite.

Gorilla. Chez les gorilles, la relation entre le basicramelial et la face est significative avec
(RV= 0,36; p=0,03) et sans l'effet de taille (RV3®, p=0,04). Pour cette PLS, on observe
vers les valeurs supérieures, une augmentatiora dengueur de la face antérieure (axe

supeéro-inférieur) caractérisée chez le gorille yprallongement de la face moyenne (Figure
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49). L'orifice piriforme devient également plus haett plus étroit et la taille relative des
orbites diminue. Enfin, le palais devient plus c¢oeftr klinorhynche. Pour la PLS entre le
basicrane latéral et la face, la covariation elesedeux blocs est statistiquement significative,
avec (RV=0,39; p=0,02) et sans l'effet de taiR/E 0,38; p=0,02). Vers les valeurs le plus
positives, on observe une réduction de la largaxe (médio-latéral) et une augmentation de la
longueur (axe antéro-postérieur) du basicrane.daesctéristiques sont associées a une face
plus courte (axe supéro-inférieur) possédant notammne face moyenne réduite (Figure
50).

Block1 PLS1

-0,14 | Block2 PLS1

Figure 48 . PLS de la face (vues latérale et fiehtet du basicrane latéral (vues sagittale et
supérieure) chePan Rond rouge : femelle, carré bleu : male. Les gofes délimitent les
spécimens de chaque sexe.
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Figure 49. PLS de la face (vues latérale et frental du basicrane médial (vue sagittale) chez
Gorilla. Rond rouge : femelle, carré bleu : méle. Fc aR@n caecum, Ds : Dorsum Sellae,
B: Basion. Les polygones délimitent les spécimenshadgue sexe.

Pongo. Comme chez les humains modernes et les chimpalazésation entre le basicrane
meédial et la face n’est pas significative avec (R)/27; p=0,80) et sans l'effet de taille (RV=
0,29; p=0,77). Pour la PLS entre le basicraneda&lrla face, la covariation entre les deux
blocs est statistiquement significative avec (RV450 p=0,05) et sans l'effet de taille (RV=
0,46; p=0,05). Vers les valeurs les plus hautespliserve une réduction de la largeur (axe
meédio-latéral) et une augmentation de la longueaxe (antéro-postérieur) des fosses
craniennes antérieure, moyenne et postérieureret do basicrane (Figure 51). En plus de
ces caractéristiques, la face devient plus coaste §upéro-inférieur), plus concave, avec des

orbites de taille relativement plus importante.
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Block1 PLS1

0,10 | Block2 PLST

Figure 50. PLS de la face (vues latérale et frefted du basicrane latéral (vues sagittale et
supérieure) che@orilla. Rond rouge : femelle, carré bleu : méale. Af :rifabantérieur, Pr :
Base de la pyramide. Les polygones délimitentpesisnens de chaque sexe.

Discussion

Basicrane médial et face

Les humains modernes, les chimpanzés et les omrigas montrent tous une relation
non-significative entre le basicrane médial etaeef Cela a déja été attesté chez les humains
modernes adultes (Bastir et Rosas, 2006; Gkamtidimlazonetis, 2011), a I'inverse de ce qui
est observé chez les enfants (Gkantidis et Haldzor2011). Ainsi, chez ces taxons, la
morphologie du basicrane médial, par elle seulgens expliquer en totalité la morphologie
de la faceGorilla gorilla est le seul taxon pour lequel la relation entrentarphologie du
basicrane médial et la conformation de la facesigtificative. Les résultats précédents de
cette these (section E.3.1.1 et section E.3.1.2jnamtré que la flexion du basicrane avait un
réle important dans l'orientation du complexe ethmaxillaire (ou naso-maxillaire), dont
une grande partie des structures se situe au ndedface moyenne. Chez le gorille, la face
moyenne est particulierement développée (Bieg&31McCollum et Ward, 1997; Shea,
1985) et posséde plusieurs caractéristiques qusdat propres (voir section D.1 et section
D.2.1.2). Cette différence dans la morphologieadfate moyenne dgorilla gorilla peut étre
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une des raisons expliquant la présence d’'une salaignificative entre la morphologie de la
face et celle du basicrane chez ce taxon. Ce atqudtut étre également éclairé par ceux
obtenus dans l'analyse de l'intégration a I'aiddalenéthode exploratoire (section E.2). Ces
derniers ont montré qué&orilla gorilla était le seul taxon pour lequel il n'y a pas de
distinction claire entre un module « basicrane m@iéediet un module « basicrane latéral ».
Cette relative intégration entre les deux moduwthszGorilla, peut expliquer les intégrations
significatives entre basicrane médial et face éteelbasicrane latéral et face observées dans

cette étude.

Block1 PLS1
-0,12 -0,08

0,04 0,08

-0,12

Block2 PLS1

Figure 51. PLS de la face (vues latérale et freftat du basicrane latéral (vues sagittale et
supérieure) chePonga Rond rouge : femelle, carré bleu : male. Af : ritab antérieur, Pr :
Base de la pyramide. Les polygones délimitentpeésisnens de chaque sexe

Basicrane latéral et face

Cette étude montre que, chez I'ensemble des hdésractuels, la morphologie du
basicrane latéral joue un réle significatif dars dehémas d’intégration existant entre la face
et la base du crane. Il est confirmé ici que, deezhumains modernes, une réduction de la

longueur de la face (axe supéro-inférieur) est adsat une réduction antéro-postérieure du
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basicrane (Bastir et Rosas, 2006; Bastir et RE39). Ce dernier devient également plus
large (axe médio-latéral). La relation entre leidrase latéral et la face est également
significative chez les autres grands singes. Cepante schéma d’intégration est différent de
celui observé chez les humains modernes. Gteax Gorilla et Pongq la réduction de la
longueur de la face est liée a un basicrane plug &nplus étroit. Ces résultats ont des
conséguences importantes pour la compréhensiorcatastéristiques faciales propres aux
humains modernes. Chez les humains modernes unémuiema réduction relative de la
longueur du basicrane, et donc 'augmentation dgidhaularité du complexe endocranien et
basicranien (Bienvenu et al., 2011; Falk, 20070t §ées a une réduction de la longueur de la
face inférieure, et a une face plus orthognathesc®&ma n’est pas observé chez les autres
grands singes. Ce résultat met en évidence un sclibimeégration spécifique &omo
sapiens Cette innovation peut jouer un réle prépondéramsda mise en place d’'une face
courte et orthognathe au cours de I'évolution desihines.

Plusieurs facteurs développementaux ou fonctionngéivent expliquer les
modifications dans les schémas d’'intégration edtymo sapiengt lesautres grands singes.
Des différences dans la vitesse de croissance slaréae entre les humains modernes et les
autres grands singes généerent des différenceslesrsshémas d’intégration (Lieberman et
McCarthy, 1999). Ainsi, les différences dans laocimlogie de développement du basicrane et
de la face ddomo sapienpeuvent expliquer les différences d'intégrationesfades. D’un
point de vue évolutif, 'augmentation importante @olume endocranien au cours de
I'évolution des hominines provoque nécessairema# changements important dans les
relations d'intégration entre le basicrane et efd&n effet, les changements dans la taille et
la conformation du neurocrane et du basicrane,difaugmentation du volume du cerveau,
modifient et alterent profondément les schémasétjiration entre ces structures et la face. Le
fait que des changements dans les structures mogphoes entrainent des modifications
dans les schémas d'intégration souleve égalemengukestion de linfluence de la
conformation dans la mise en place et I'évolutiercds schémas d’intégration. En effet, il est
relativement complexe de définir si la forme irléia’une structure influence I'évolution des
schémas d’intégration, ou si, au contraire, I'inédign a une influence forte sur les structures
morphologiques et peut changer de maniere impariastconformations.

Il a été estimé que, chez les humains modernesliffésences dans l'intégration du
basicrane médial et du basicrane latéral étaiens @uees differences dans la durée de
croissance et de développement de ces structleebasicrane médial finit sa croissance

avant le basicrane latéral et la face (Bastir eaRp2006; Bastir et al., 2006; Gkantidis et
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Halazonetis, 2011). Cependant, ces différences éntrasicrane latéral et le basicrane médial
sont atténuées chez les grands singes. Ainsi, lehehimpanzé, I'extension du basicrane
médial est prolongé aprés la naissance (Liebermdt€arthy, 1999). Les différences dans
durée de développement en commun ne sont doncépeutpas l'unique raison pouvant
expliquer les différences d’intégration entre lesibéine médial et le basicrane latéral.
D’autres facteurs comme l'importance des contasttamiques entre les structures doivent
étre pris en considération (Bastir et Rosas, 2086).effet, la surface de contact entre le
basicrane latéral et la face est plus importantecglie entre le basicrane médial et la face. Le
basicrane latéral et la face sont également angtamient et fonctionnellement liés par le
systéme masticateur, notamment la mandibule.

D’autre part mon étude met en évidence une relaidre élargissement de la face et
elargissement du basicrane (axe médio-latéral)i €stc en accord avec les hypothéses
précédentes concernant les relations entre ladadgela face et la largeur du basicrane chez
les humains modernes (Enlow et Hans, 1996; Lieberataal., 2000b). Comme cela a été
souligné par Lieberman et al. (2000b), I'hnypothdae élargissement de la face lié a un
élargissement du basicrane chdmmo sapiensest également soutenue par les travaux
concernant les modifications artificielles de la wowranienne pratiquées par plusieurs
populations préhistoriques et protohistoriques dddique et du Pacifique (Anton, 1989;
Cheverud et al., 1992; Kohn et al., 1993). Cheznds/idus dont la croissance de la boite
cranienne a été limitée dans I'axe antéro-postérieuneurocrane est significativement plus
large. Il est également associé a une face plge.l@uand la croissance a été limitée dans
I'axe médio-latéral, le basicrane et la face sdms gtroits. Mon étude confirme cette relation
entre largeur de la face et largeur du basicraeetldbma

Conclusions

Cette étude montre que, chez les hominidés acileldste une relation significative
entre le basicrane latéral et la face. Les schédiiagégration entre ces structures sont
cependant tres différents enllemo sapienset les autres grands singes. CHemo sapiens
uniquement, un basicrane court et une boite crari@fus globulaire sont associés a une face
courte. Ce résultat souligne le role essentieaderme du basicrane dans la mise en place de
la face courte et orthognathe des humains modefRks globalement, mes résultats
soulignent le rdle fondamental des conformatiomniensionnelles du basicrane et de la face

dans les schémas d’intégration entre ces deuxstesc
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E.3.1.4 Synthése sur l'intégration entre face et basicrane

Des regroupements basicraniens similaires

Dans la région du basicrane, on retrouve des upgroents similaires poltiomq
Pan et Pongo Pour ces taxons, I'analyse de l'intégration &@Bade la méthode exploratoire
montre la présence de deux regroupements différdatpremier inclut principalement des
points du basicrane médial et le second inclutpdésts du basicrane latéral (section E.1). La
présence de regroupements similaires ne signife m@cessairement que ces derniers
possédent les mémes schémas et/ou la méme intedigi@gration. L'analyse de
l'intégration entre le basicrane médial et la fdaene part et entre le basicrane latéral et la
face d’autre part montre ainsi des schémas de ietioar différents pour les deux modules
basicraniens (section E.3.1.3). Pdlomq Pan et Pongq l'intégration est non-significative
pour la partie médiale et significative pour latjgalatérale.

Gorilla est le seul taxon pour lequel les schémas de @ti@risont significatifs a la
fois pour le basicrane médial et pour le basiciatéral. C’est également le seul taxon pour
lequel on n'observe pas de distinction claire entmemodule « basicrane meédial » et un
module « basicrane latéral » (section E.1). L'indéign relativement importante entre les
deux modules basicraniens et la morphologie untsuka face moyenne dgorilla peuvent,

en partie, expliquer les résultats obtenus potaxen.

Des spécificités propres au genrdomo

Parmi les mécanismes expliquant la mise en plada thce courte et orthognathe des
humains modernes, les travaux effectués dans lee @il cette these ont vérifié et mis en
évidence le r6le de la flexion du basicrane damsehtation de la face (hypothése du « bloc
facial »). Au cours de I'évolution des homininesphsicrane fléchit et permet une rotation de
la face vers le bas, sous la fosse cranienne entéri Ce mécanisme simple permet
d’expliquer plusieurs spécificités anatomiques pesptHomg notamment la réduction du
prognathisme, la réduction de la longueur du naagpix et le palais klinorhynche.

Les variations dans les schémas d’intégrationeelatrface et le basicrane peuvent
également expliquer une partie des caractéristigunegphologiques propres aux humains
modernes. Il a en effet été montré dans les secpoFcédentes gdbmo sapienpossede des

schémas d’intégration différents des autres taxAimsi, Homo sapiengst le seul taxon pour
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lequel des variations de la longueur de la facéranire et de la face postérieure sont liées a
des changements dans la flexion du basicrane ¢sedi3.1.2). De méme, on trouve
uniquement chez les humains modernes un basictésdgrge et plus court associé a une
face plus courte et plus orthognathe (section BB.1

Au vu des résultats obtenus dans le cadre deacailtide thése, méme si I'intégration
entre les structures de la face et du basicraregrsficative cheHomaq elle reste plus faible
que chez les autres taxorBa@y Gorilla, Pongg. Pour les deux analyses montrant une
intégration significative (relation entre flexion tasicrane, orientation et morphologie de la
face, section E.3.1.2 et relation entre morpholalgiebasicrane latéral et morphologie de la
face, section E.3.1.3), les coefficients RV sonisphibles cheHomo sapiengjue chez les
autres taxons d’hominidés actuels. Ces résultatiodent d’autres études montrant une plus
grande modularité entre les structures de la facde éasicrane chddomo sapiensjue chez
les autres hominidés actuéBastir et Rosas, 2004; Bastir et al., 2005; PdiagisFranciscus,
2006). A linverse, les travaux de cette thése aet as en accord avec les analyses
précédentes qui décrivent une intégration impogtantsimilaire entre le basicrane et la face
chez tous les hominidés actuels, y compiasno sapiengAckermann, 2005; Mitteroecker et
Bookstein, 2008; Singh et al., 2012).

En conclusion, on retrouve donc chez les humaindemes, trois caractéristiques
majeures permettant d’expliquer en partie la misplace des structures faciales propres a ce
taxon : le mécanisme de rotation du bloc facia§ sehémas d’intégration uniques entre la
face et le basicrane et une intégration moins nérquie chez les autres taxons. Plusieurs des
analyses effectuées dans le cadre de cette thdaesta littérature (Bastir et al., 2004; Bastir
et al., 2010; Singh et al., 2012) ont mis en éwdele fait que le basicrane n’était cependant
pas la seule structure craniofaciale pouvant initee la morphologie et I'orientation de la
face. La conformation de la mandibule peut egalénjoerer un réle important dans la mise en

place de ces structures. Son role est étudié danste de cette these.

E.3.2 Relation entre la face et la mandibule

La mandibule est constituée de deux os pairsd&daires, formant la machoire
inférieure. Elle interagit avec de nombreuses #ires de natures différentes dans le cadre
des fonctions qui lui sont associees, notammentode@naxillaire, temporal), des muscles
(masséter, temporal, ptérygoidien) et des ligam@nélial et latéral, sphéno-mandibulaire,

stylo-mandibulaire et ptérygo-mandibulaire). Comdeéerit précédemment dans le cadre de
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cette thése (section D.2.2), la mandibule partagsigirs types de relations avec la face
(développementale, anatomique, fonctionnelle). ihiles structures osseuses formant la face
et la mandibule sont en contact anatomique dirtgmment au moment de I'occlusion entre
le maxillaire et la machoire inférieure efa le joint temporo-mandibulaire. La face et la
mandibule partagent également plusieurs fonctiges la la manducation (Lucas et al., 2008;
Taylor, 2006a), a la phonation (Lieberman, 200@berman et al., 1972) ou a la respiration
(Bramble et Lieberman, 2004). Enfin, d’un point dee\du développement, les primordiums a
partir desquels se mettent en place les procesauslaires et mandibulaires sont issus du
méme centre d’organisation cranien : la région ltambencéphale (Schneider et al., 2001;
Sperber, 2001). Les nombreuses interactions pasagér ces deux structures osseuses
permettent de supposer qu'il existe une intégratiggortante entre la mandibule et la face
(Bhat et Enlow, 1985; Chernoff et Magwene, 199%ddlet Miller, 1958). Si c’est le cas, la
morphologie de la mandibule peut jouer un réle igardans I'évolution morphologique de
la face des hominidés (smice versy, et notamment dans la mise en place de la faceecet
orthognathe des humains modernes. La réciprooes;&-dire I'influence de la morphologie
de la face sur celle de la mandibule, est égalerrard.

D’autre part, les analyses précédentes, effectiees le cadre cette thése, ont montré
gue les humains modernes possédaient des morpb®ldgtiales et mandibulaires trés
particulieres au sein des hominidés. Chez ce tatanface est courte, droite et
orthognathe (section D.2.1.2) et la mandibule estte sur I'axe antéro-postérieur, large sur
'axe meédio-distal et parabolique en vue supérigeeetion D.2.2.2). Dans ce cadre, il est
également important de définir si les caracténspropres a la faceHbmo sapiensont

corrélées a celles observées sur la mandibule.

E.3.2.1 Relation entre corpus et ramus de la mandibule

La mandibule est une structure morphologique cerglDés les années 1960, Moss
(1960; 1968) a observé qu’il existait de nombreusgsractions fonctionnelles entre la
machoire inférieure et le reste du crane, ces dnotiems ayant lieu entre les structures
osseuses mais également entre les structures essauss tissus mous. Moss (1960; 1968) a
déduit de ces observations qu’en raison de ces reusds interactions, la mandibule devait
étre constituée de plusieurs modules relativeme@gendants les uns des autres. Pour cette
raison, avant d’étudier les relations d’'intégratexistant entre la face et la mandibule, il est

nécessaire d'étudier I'intégration au sein de laditaule.
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Plusieurs études effectuées sur des mandibulesomigeurs ont montré que la
mandibule des mammiferes peut généralement étresédiven au moins deux modules
distincts : le corpus et le ramus (Atchley, 1993¢chey et Hall, 1991; Klingenberg et al.,
2003). Le corpus correspond a la partie horizontia@lda mandibule qui porte les dents de
'arcade dentaire inférieure. Le ramus correspoladbiianche verticale qui s'articule avec I'os
temporal via l'articulation temporo-mandibulaireari3 les études précédentes, il n'a pas été
trouvé d’intégration significative entre le corptde ramus de la mandibule chez les rongeurs
(Cheverud et al., 1991; Klingenberg et al., 20@3in de définir si le ramus et le corpus de la
mandibule sont également indépendants chez les nidési actuels, I'hypothése d'une
intégration significative entre ces deux structwsseuses est testée chez les quatre genres de
grands singes actuelddmag Pan, Gorilla etPongq.

Matériel et méthodes

Matériel

L’étude inclut 130 mandibules, dont B®mo sapiens29 Pan troglodytes27 Gorilla
gorilla et 15 Pongo pygmaeusTous les spécimens de I'étude présentent desiénoes
molaires en occlusion et sont donc considérés coatukes.

Points repéres

Les points repéres utilisés sont semblables a deuplusieurs travaux issus de la
littérature et permettent de caractériser au mlawonformation de la mandibule (Cabec et
al., 2012; Cramon-Taubadel, 2011a; Rosas et BdXiip4). Deux jeux de données sont
définis : le premier inclut 11 points repéres sitgér le corpus de la mandibule (points rouges
sur la Figure 52) et le second est constitué dealdts reperes situés sur le ramus vertical de

la mandibule (points verts sur la Figure 52).
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Vue latérale Vue frontale

corpus de la mandibule

Figure 52. Points reperes représentant la morpleobtg la mandibule, sur une mandibule de
gorille. Points rouges (1 a 11) : corpus de la mauldi Points verts (12 a 25) : ramus de la
mandibule. 1, 2 : Alvéole M3 gauche et droit ; 3, Alvéole M1 gauche et droit; 5, 6:
Alvéole canine gauche et droit ; 7, 8 : Foramentoramer gauche et droit ; 9 : Infradentale ;
10 : Gnathion; 11: Genion; 12, 13: Condyle ri@té14, 15: Condyle médial, 16, 17 :
Condyle postérieur, 18, 19 : Foramen mandibula8,; 21 : Incisure sigmoide gauche et
droit ; 22, 23 : Coronion gauche et droit ; 24, Zgonion gauche et droit.

Analyse des données

Procrustes.Une superposition Procrustes est effectuée paagueshgroupe de points repéeres
au sein de chaque taxon afin de corriger I'effettalde (Bookstein, 1991; Rohlf et Slice,

1990). Les coordonnées Procrustes de chaque gsmuptecalculées indépendamment pour
chaque taxon afin de ne prendre en considérationn@uwariation liée a la taille, a la position

ou a l'orientation (Klingenberg, 2009).
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Allométrie. Une regression multiple des coordonnées Procr¢tembles dépendantes) sur
le logarithme décimal de la taille centroide (Vialdaindépendante) est effectuée a l'aide du
logiciel MorphoJ v1.02 (Klingenberg, 2011) pourtéed’influence potentielle de I'allométrie
(Monteiro, 1999).

Intégration. Les covariances intraspécifiques entre le corple imus de la mandibule sont
évaluées a l'aide d’analyses des moindres carrétielga (PLS) pour chaque taxon
(Klingenberg, 2011). Comme l'allométrie peut jouerrdle sur les mesures d’intégration, les
analyses PLS ont été recalculées en utilisantdsslus des régressions multivariées de la
forme sur le logarithme décimal de la taille ceitteocomme variables. Cela permet de

corriger 'effet de taille de I'analyse (Klingenlggi2009).

Résultats

Allométrie

La régression multiple des coordonnées Procrgtembles dépendantes) sur la taille
(Log CS - variables indépendantes) montre une d@nfia significative de la taille sur la
morphologie du corpus (p=0,02) et du ramus chexhilesains modernes (p=0,02) et sur la
morphologie du ramus cheZorilla (p=0,00) (Table 21). L'influence de la taille n’gsas
significative chezPongoet Pan Pour ce dernier taxon, les p-values sont paiéi@ment
hautes et la variance expliquée tres faible, tsatiune tres faible influence de la taille sur la
morphologie de la mandibule.

Table 21. Régressions multivariées de la confoonaur la taille (log CS) pour le corpus et

le ramus de la mandibule. Les valeurs en grassignificatives a p<0,05.

Homo Pan Gorilla Pongo
Variance p-value Variance p-value Variance p-value Variance p-value
expliquée expliquée expliquée expliquée
(%) (%) (%) (%)
Corpus 6,6 0,02 2,1 0,82 6,9 0,12 11,8 0,09
Ramus 4,0 0,02 2,1 0,80 10,9 0,00 12,4 0,09
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Analyse des moindres carrés partiels (PLS)

Un résumé des résultats des PLS pour chaque taxen,et sans les effets liés a la
taille est présenté dans la Table 22. Les figuepsésentant les blocs 1 et 2 de la PLS sont
représentées lorsque la corrélation est signifieati

La corrélation entre morphologie du corpus etataus vertical de la mandibule n’est
pas significative pouHomag Pan et Gorilla, avec et sans l'effet de taille (Table 22). A
linverse, elle est significative polrongoavec (RV=0,51 ; p=0,01) et sans l'effet de taille
(RV=0,49 ; p=0,02) (Table 22). Pour ce taxon, peusloc 1 (corpus mandibulaire), en allant
vers les valeurs les plus hautes, on observe uhetién de la largeur (axe médio-latéral) de
la partie postérieure du corpus mandibulaire, aeau de I'alvéole de la M3 (Figure 53). A
linverse, dans la partie antérieure, la largeurcdgpus augmente. Pour le méme bloc, les
foramens mentonniers sont situés plus postérieurentenfin, la hauteur (axe supéro-
inférieur) du corpus de la mandibule augmente. Robfoc 2, (ramus mandibulaire), vers les
valeurs les plus hautes, on observe une augmenmtdéola hauteur relative (axe supéro-
inférieur) du ramus et un condyle articulaire déplaupérieurement par rapport au processus
coronoide. De plus, la distance entre les deux saveuticaux (axe meédio-latéral) devient

moins importante.

Table 22. Résultats des analyses PLS entre le cetgagamus de la mandibule chéamq
Pan, Gorilla et Pongo Dans chaque cas, la premiere valeur est avefetl'de taille et la
seconde valeur sans I'effet de taille. Les valemrgras sont significatives &f,05.

Taxon Coefficient RV P-value Covariance expliqu#s) (
Homo 0,13/0,14 0,11/0,06 51,2/50,6
Pan 0,23/0,23 0,42/0,34 71,3/71,0
Gorilla 0,17/0,15 0,28/0,35 56,5/60,6
Pongo 0,51/0,49 0,01/0,02 81,8/83,6
Discussion

Relation entre le corpus et le ramus de la mandibelchezPongo
La relation entre la morphologie du corpus et cedileramus de la mandibule est

significative chezPongo pygmaeust pas chez les grands singes africalthen{o sapiens

Pan troglodytes Gorilla gorilla). Pourtant, les analyses portant sur les varigtida la

146



morphologie de la mandibule au sein des hominigalles soient issues de la littérature
(Humphrey et al., 1999; Schmittbuhl et al., 2007)cutelles aient été réalisées dans cette
these (section D.2.2), n'ont pas révélé une anaamandibulaire spécifique aux orangs-
outans. Ces derniers occupent, le plus souventspace morphologique intermédiaire entre
ceux des gorilles et des chimpanzés (voir FiguretlFigure 19). En revanche, I'orientation
du palais est une caractéristique cranienne qéérdricie Pongo pygmaeust les autres
hominidés actuels. Chez I'orang-outan, le palatsdesyé vers le haut (airorhynche) (voir
section D.1 et section D.2.1.2) (Brown et Ward, &98enin et Baylac, 1999; Shea, 1985).
Cette caractéristique a pour effet d’élever l'aifation de la machoire inférieure par rapport
au plan occlusal (Shea, 1985; Thenius, 1970). Cetétion supérieure de la mandibule a une
influence importante sur les fonctions et les $tmes qui lui sont liées. Elle entraine une
augmentation de la valeur de I'angle entre le conrpule ramus de la mandibule (Bastir et
Rosas, 2004; Bastir et al., 2005). Elle permetedgaht la mise en place des sacs laryngés et
est liée a la morphologie particuliere des musdlgastriques chePongo pygmaeudrown
et Ward, 1988; Cameron, 2004). Chez ce taxon, @oetment aux autres primates actuels, il
n'y a pas de ventre antérieur du muscle digastrigude ventre postérieur est inséré
latéralement a la mandibule au niveau de I'angl@aoentre le muscle ptérygoidien médial
et le muscle masséter (Brown et Ward, 1988). Damsdistre fossile, on retrouve des taxons
airorhynches, possédant un digastriqgue antériéast ke cas du geni®ivapithecugBrown et
Ward, 1988). A l'inverse, cheKhoratpithecs qui est un genre de ponginés plus récent, le
digastriqgue antérieur est absent (Chaimanee €1Qflg). Les caractéristigues morphologiques
observées dans le registre fossile permettent derstipposer, qu’au cours de I'évolution des
ponginés, la disparition du digastrique antérielgualieu apres la mise en place du palais
airorhynche. Ce changement dans l'insertion desclasisur la mandibule (Brown et Ward,
1988) et la modification de la valeur de I'anglererie corpus et le ramus (Bastir et Rosas,
2004; Bastir et al., 2005) ont un impact sur lauretet I'étendue des mouvements pouvant
étre effectués par la machoire inférieure et suépartition des forces au sein de la mandibule
dans le cadre de fonctions comme la masticatiodétgutition, le transport de nourriture ou
la vocalisation (Wall et al., 1994; Wroe et al. 1200 Wroe et al., 2007). Ces modifications
morphologiques peuvent donc jouer un rble importiaris la relation entre le ramus et le
corpus, et favoriser une plus grande intégratiomeeces deux structures, telle qu'elle est
observée dans cette étude.

La relation significative entre la morphologie clurpus et celle du ramus chéango

pygmaeuspeut également étre expliquée par le fait que, adeezaxon, I'étendue de la
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répartition des individus le long des axes singslde la PLS est particulierement importante,
notamment chez les males (Figure 53). Cette caistigéle, propre #ongq a été observée
auparavant, notamment pour I'analyse PLS caraat#érles covariations entre la morphologie
de la face et celle du basicrane latéral (Figure Bg plus, les orangs-outans ont déja été
décrits comment ayant la plus grande variabilitéagpécifique en termes de taille et de forme
au sein des grands singes actuels (Taylor, 2008lyjoiT et VanSchaik, 2007). Cette
variabilité plus importante peut donc égalementigyelr en partie la covariation significative
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Figure 53. PLS du corpus (vues frontale et supésjeetr du ramus vertical de la mandibule
(vues latérale, frontale et supérieure) cRenga Rond rouge : femelle, carré bleu : male. Id :
Infradentale, Gn : Genion, M3 : Alvéole M3, Co :rGoion, Cp : Condyle postérieur, FM :

Foramen mandibulaire, Go : Gonion. Les polygondisnitént les spécimens de chaque sexe.
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Relation entre le corpus et le ramus de la mandibalchezHomo, Pan et Gorilla

Pour les autres taxonsldmag Pan et Gorilla), la faible intégration existant entre le
ramus et le corpus de la mandibule peut étre ex@hiqpar des differences dans le
développement de ces deux structures. En effatjda en place et la croissance du corpus et
du ramus de la mandibule se font & partir de priinons situés dans le mésenchyme qui sont
distincts et relativement indépendants. Le ramue ebrpus de la mandibule possédent donc
des origines embryologiques différentes et sont emsplace a partir de populations de
cellules différentes (Atchley, 1993; Atchley et KHdl991). D'autre part, la chronologie de
différentiation et de développement des primordiwmsiposant ces structures est différente
pour le corpus et le ramus de la mandibule (Atchl®®3; Atchley et Hall, 1991; Miyake et
al., 1997).

La distinction entre corpus et ramus peut égal¢ér@ea expliquée par le fait que ces
deux éléments interagissent, au cours de leur dgpeiment respectif, avec des structures
différentes. Ainsi, la croissance du corpus esamobent influencée par la nécessité de
maintenir I'occlusion avec la machoire supérieureanaxillaire. Elle est également guidée
par la chronologie d’éruption et de croissance di#s déciduales et définitives. En effet,
I'os alvéolaire, qui compose en grande partie Ipesrde la mandibule, se met en place en
réponse au développement dentaire et est mainteiguament lorsque les dents sont
présentes (Enlow et Hans, 1996; lizuka et al., 199Rjnery et Baron, 1980). Le
développement du ramus est, pour sa part, lié andgr partie a I'activit¢ des muscles
masticateurs, le muscle temporal s’insérant suyolel antérieur et sur I'apex du processus
coronoide, le masséter sur la partie inférieurgainus, au niveau de I'angle gonial de la
mandibule, le muscle ptérygoidien médial sur l& fa@diale de I'angle de la mandibule et le
muscle ptérygoidien latéral sur la partie antégedur condyle mandibulaire. On peut de plus
ajouter a ces différences développementales etibmmelles le fait qu'il n’existe pas de lien
connu entre le développement dentaire dans la rédjionorpus et le développement des

muscles insérés sur le ramus mandibulaire (Chevéfgs).

E.3.2.2 Relation entre corpus, ramus et face

La compréhension des relations morphologiques lafdce et la mandibule est d’'un
intérét particulier pour comprendre la mise en @lates structures craniofaciales des

hominidés actuels, et particulierement des humamslernes. En effet, comme décrit
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précédemment dans le cadre de cette thése (s&x0D), ces deux structures partagent de
nombreuses relations qui sont de différentes maturanatomique, fonctionnelle ou
développementale (voir section D.2.2 et sectionZy.Res relations entre le ramus vertical de
la mandibule et la partie latérale du basicranechpe de la partie postérieure de la face, ont
éte étudiées en détail chez les humains moderreesi(®t Rosas, 2005; Bastir et al., 2004).
Une intégration importante a été mise en évidemte e&es deux structures qui forment une
unité modulaire (unité pétroso-mandibulaire) (Basti al., 2004). En revanche, la relation
entre la mandibule (corpus et ramus) et la facérenire a été peu étudiée (Bastir et al.,
2005), la partie antérieure de la mandibule étanluse dans le méme groupe de points
repéres que la face, dans la plupart des étudesvaeiation (Bastir et Rosas, 2006; Gkantidis
et Halazonetis, 2011). Le but de cette sectioml@st d’analyser les schémas et l'intensité de
lintégration existant entre la mandibule et lagfaantérieure chez les hominidés actuels. La
section précédente a montré que pour au moins genses Klomqg Pan et Gorilla), les
morphologies du corpus et du ramus de la manditelleovarient pas significativement. Pour
cette raison dans le cadre cette étude, la comariahtre le corpus de la mandibule et la face
antérieure d’'une part et celle entre le ramus &da antérieure d’autre part sont étudiées de

maniere indépendante.
Matériel et méthodes

Matériel

L’étude inclut 130 cranes et mandibules, donHs#no sapiens29 Pan troglodytes
27 Gorilla gorilla et 15 Pongo pygmaeuslous les spécimens de I'étude présentent des
troisiemes molaires en occlusion et sont donc dénés comme adultes.
Points repéres

Les points repéres utilisés sont les mémes que adliseés précédemment pour
caractériser au mieux la conformation de la fac.@ et de la mandibule (E.3.2.1). Trois
jeux de données sont définis : le premier (bloéntjut 28 points repéres caractérisant la

morphologie du palais et de la face antérieureseleond (bloc 2) inclut 11 points repéres

situés sur le corpus de la mandibule (points rogge$a Figure 52) et le troisieme (bloc 3) est
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constitué de 14 points repéeres situés sur le raradigal de la mandibule (points verts sur la
Figure 52).

Analyse des données

Procrustes.Une superposition Procrustes est effectuée paaguehgroupe de points repéres
au sein de chaque taxon afin de minimiser I'effetalde (Bookstein, 1991; Rohlf et Slice,
1990). Les coordonnées Procrustes de chaque gsmuecalculées indépendamment pour

chaque taxon.

Intégration. Les covariances intraspécifiques entre (1) le cogiua face antérieure d’'une
part et (2) le ramus et la face antérieure d’apad sont évaluées a l'aide d’analyses des
moindres carrés partiels (PLS) pour chaque taxdimdg&nberg, 2011). Comme l'allométrie
peut jouer un rdle sur les mesures d'intégraties, dnalyses PLS ont été recalculées en
utilisant les résidus des régressions multivardee$a forme sur le logarithme décimal de la
taille centroide comme variables. Cela permet degprémer I'effet de taille de l'analyse
(Klingenberg, 2009).

Résultats

Un résumé des résultats des PLS pour chaque taxen,et sans les effets liés a la
taille est présenté dans la Table 23. Les figuepsésentant les blocs 1 et 2 de la PLS sont

représentées lorsque la corrélation est signifieati

Corpus et face antérieurd.a corrélation entre morphologie de la face et rholpgie du
corpus mandibulaire est significative pddomo sapiensavec (RV=0,32; p=0,00) et sans
I'effet de taille (RV=0,28 ; p=0,00) et po@orilla gorilla avec (RV=0,45 ; p=0,00) et sans
I'effet de taille (RV=0,43; p=0,00) (Table 23).I&In’est pas significative pour les deux
autres taxonsRan troglodytegt Pongo pygmaeys

ChezHomaq pour le bloc 1 (face antérieure), en allant Yessvaleurs les plus haute,
on observe une réduction de la largeur (axe médérdl) de la face moyenne et de la face
inférieure et une augmentation de la hauteur (axp€re-inférieur) et de la projection (axe
antéro-postérieur) de la partie inférieure de e f&égion subnasale) (Figure 54). La taille

des orbites est réduite par rapport a la tailléadace et I'orifice piriforme est moins haut et
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moins projeté antérieurement. Enfin, le palaisphss long et klinorhynche. Pour le bloc 2,

(corpus mandibulaire), vers les valeurs les plugdsaon observe une réduction de la largeur
(axe médio-latéral) du corpus et une augmentatsisal hauteur (axe supéro-inférieur). En
vue supérieure, on observe que les branches dardibule deviennent moins paraboliques

et plus droites.

ChezGorilla, pour le bloc 1 (face antérieure), vers les valdes plus importantes, la
face devient plus longue (axe supéro-inféerieuryFe 55). C’est notamment le cas de la face
inférieure (région subnasale). La face devient @trsite (axe médio-latéral), notamment
dans sa partie moyenne. Le palais devient plus &nglus klinorhynche. Pour le bloc 2,
(corpus mandibulaire), le corpus mandibulaire estins haut (axe supéro-inférieur) et

l'infradentale et les foramens mentonniers sontgiégj antérieurement.

Table 23. Résultats des analyses PLS entre le sonaudibulaire, le ramus mandibulaire et
la face cheaHomq Pan, Gorilla et Ponga Dans chaque cas, la premiere valeur est avec
l'effet de taille, et la seconde valeur sans l'effee taille. Les valeurs en gras sont
significatives a p<0.05.

Taxon Bloc RV Coefficient P-value Covariance expég (%)
Homo  Corpus - Face 0,32/0,28 0,00/0,00 74,2 /71,3
Ramus - Face 0,16 /0,15 0,51/0,72 53,1/53,3
Pan Corpus - Face 0,32/0,31 0,23/0,24 74,7175,9
Ramus - Face 0,27 /0,25 0,65/0,76 69,0/65,2
Gorilla  Corpus - Face 0,45/0,43 0,00/0,00 84,5/79,4
Ramus - Face 0,37/0,39 0,01/0,00 79,3/52,7
Pongo Corpus - Face 0,33/0,34 0,75/0,81 75,2/84,1
Ramus - Face 0,45/0,41 0,07/0,29 76,3/78,4

Ramus et face antérieuréa corrélation entre morphologie de la face etphologie du
ramus mandibulaire est significative pdsorilla avec (RV=0,37 ; p=0,01) et sans l'effet de
taille (RvV=0,39; p=0,00) (Table 23). Elle n’estspaignificative pour les autres taxons
(Homq Pan et Pongg. Chez Gorilla, pour le bloc 1 (face antérieure), les changements
observés sont similaires a ceux de la Figure 58ufEi 56). En effet, la face devient plus
longue (axe supéro-inférieur), plus étroite (axalimdéatéral) et le palais devient plus long et
plus klinorhynche. Pour le bloc 2 (ramus mandibelaivers les valeurs les plus hautes on
observe une augmentation de la hauteur relative gapéro-inférieur) du ramus. La largeur
du ramus est également réduite (axe antéro-supgeele condyle articulaire et le processus

coronoide sont donc plus proches I'un de l'autrecetiraxe. Enfin, la distance entre les deux
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ramus verticaux (axe médio-latéral) se réduit danpartie supérieure (condyle mandibulaire)

et est plus importante dans la partie inférieuoaian).
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Discussion

Corpus et face antérieuréa relation entre la morphologie de la face antgégeet celle du
corpus de la mandibule est significative chdamo et chezGorilla. Il s’agit des deux
hominidés actuels qui possedent une face moyefag/eznent haute (axe supéro-inférieur)
et projetée antérieurement (section D.2.1.2) (Biede963; Bruner et Manzi, 2001; Shea,
1985).

ChezHomaq les caractéristiques de la face et du corpus deandibule propres a ce
taxon sont corrélées entre elles. Ainsi, une fargel, courte et orthognathe associée a un
palais réduit sur I'axe antéro-postérieur est $icgtivement corrélée a une mandibule large
(axe médio-distal), plutét basse (axe supéro-iatgji et de forme parabolique en vue
supérieure. Les configurations uniques des zonescrdessance osseuse des humains
modernes peuvent en partie expliquer le faitHguho sapienssoit un des seuls taxons
possédant une morphologie de la face antérieuréléera celle du corpus de la mandibule.
En effet, alors que chez les autres grands sirgegglon subnasale du maxillaire et la surface
du processus alvéolaire, sous les incisives, santzdaes de dépb6t osseux, chéama il
s’agit de zones de résorption (Figure 57) (Bromd§80; Dutterloo et Enlow, 1970). Chez
les humains modernes, au cours de la croissancerojaction du maxillaire et de la
mandibule est donc réduite antérieurement par é@gerption osseuse. Ce mécanisme peut
avoir pour effet d’augmenter 'intégration entrenterphologie de la face antérieure et celle

du corpus mandibulaire.

Figure 57. Carte de distribution des champs de td@@dt) et de résorption (rouge) osseux
chez les humains modernes (& gauche) et chez les grands singes (a droite). La région
subnasale du maxillaire et la surface du procesiséslaire, sous les incisives, sont des zones
de résorption chelomaq et des zones de dépbt osseux chez les autresgiagds. D’aprés
Dutterloo et Enlow (1970) et Lieberman (2011).
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La corrélation entre réduction de la face et rédaocde la mandibule chedomo
sapienspeut également étre due a plusieurs processusigggset fonctionnels. D’un point
de vue génétique, l'intégration entre morphologielal face et morphologie du corpus de la
mandibule peut s’opérer au travers de meécanismesneola pléiotropie, ou les mémes
combinaisons de gene codent a la fois pour la temuce la face et la réduction de la
mandibule (Cheverud, 1982; Cheverud, 1996). D'unntpae vue développemental et
fonctionnel, une bonne corrélation entre la morpbi@ des structures mandibulaires et celles
du maxillaire est évidemment nécessaire. Une malalibant la forme ne correspond pas a
celle du maxillaire est en effet un désavantagectiéimajeur. L'ajustement de la position des
dents au cours de la croissance, au travers deulstitdés a la mastication, a lieu
particulierement dans la zone alvéolaire du compaadibulaire (Lieberman et al., 2004). Cet
ajustement permet une meilleure coordination decrl@issance de la mandibule et du
maxillaire, que ce soit au niveau de la taille @ula forme de ces structures. Il peut ainsi
permettre une plus grande intégration entre laaramdtion de la partie prémaxillaire de la
face et la conformation de la partie antérieurecdgpus de la mandibule chez les humains
modernes.

Chez Gorilla, bien que la corrélation entre le corpus de la nbahel et la face
antérieure soit significative, cette derniére a#eaelativement peu la morphologie globale du
corpus. On observe principalement linfradentalelest foramens mentonniers qui sont
projetés antérieurement. Il est toutefois a noter lguschéma d’intégration chez ce taxon
semble étre difféerent de celui observé clitrma En effet, chez les humains modernes
'augmentation de la hauteur de la face (axe sujpdénieur) est corrélée a une augmentation
de la hauteur du corpus de la mandibule (axe stip&&oeur). A l'inverse, chegorilla, une
face plus haute est corrélée a un corpus moins(haatsupéro-inférieur). Comme plusieurs
analyses précédentes réalisées dans cette théseartayse d’intégration montre I'existence
d’'un schéma d'intégration différent entlomo sapien®t un autre grands singe, Bbrilla

gorilla.

Ramus et face antérieurBourHomaq la relation entre le ramus mandibulaire et laefa@st
pas significative. C'est également le cas pBan et pourPongo Ces deux structures sont
significativement intégrées uniquement ct@arilla. Chez ce taxon, une face plus étroite,
plus haute et plus prognathe est associée a ursrgui@st également plus étroit et plus haut.
Le ramus chegorilla est relativement haut et possede plusieurs autapbies (processus

coronoide haut, fissure sigmoide relativement piestée) (Rak et al., 2007; Taylor, 2006a).
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Le régime alimentaire principalement folivore@erilla peut en partie expliquer I'intégration
significative entre morphologie du ramus et morpha de la face antérieure chez ce taxon
(Nishihara, 1995; Rowe, 1996). En effet, ce typeaderriture fibreuse ou dure conditionne la
croissance du maxillaire et de la mandibule car edquiert une force importante durant la
mastication, notamment au niveau du ramus via leschas masséters, temporaux et
ptérygoidiens (Lieberman, 2011). Elle permet aimsi développement coordonné de ces
structures. Il a ainsi été montré que les condgiasdibulaires croissent plus vite chez les
animaux qui sont nourris avec de la nourriture dwrdibreuse plutét qu'avec de la nourriture
tendre (Shaw et Molyneux, 1994; Tuominen et al94)9 Chez les autres taxons qui se
nourrissent d’aliments plus tendres, qu’ils soieahstitués en majorité de fruit®gn et
Pongg (Kanamori et al., 2010; Newton-Fisher., 1999; RpW996) ou qu’ils soient cuits
(Homo (Wrangham et al., 1999), l'intégration entre dnus et la face antérieure est moins
importante.

Comme pourPongo (section E.3.2.1), che@orilla, cette relation significative peut
également étre expliquée par le fait que, chezaxent I'aire de répartition des individus le
long des axes singuliers de la PLS est particutierd importante. Cette variabilité plus
importante peut ainsi aussi expliquer en partiedaariation significative observée chez ce

taxon.
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F Synthese

Ce travail de thése porte sur I'étude des schédiaségration des structures
craniofaciales chez les hominidés actuels. Il indies représentants des humains modernes,
des chimpanzés, des gorilles et des orangs-outargectif de ce mémoire était d’évaluer les
relations de causalité entre les éléments basaranmandibulaires et faciaux dans la mise en
place de la morphologie faciale des hominidés #tuees modifications des schémas
d’intégration entre ces structures ont des impbecat importantes sur I'évolution de ces
taxons, particulierement sur I'évolution des homés. Les schémas de covariation liant la
face et le basicrane d’'une part et la face et ladibale d’autre part ont donc été décrits et
guantifiés pour chacun des hominidés actuels. 8ailra été réalisé en s’appuyant sur des
mesures linéaires et sur les méthodes de morphengdométrique en trois dimensions
(Bookstein, 1991; Rohlf et Slice, 1990). Il a pesndie mettre en avant plusieurs schémas
d’intégration craniofaciale permettant de préciksr modalités d’évolution des structures
faciales chez les hominidés et plus particuliereraergein du rameau humain.

Disparités morphologiques

Dans un premier temps, ce travail a mis en rédigirande disparité morphologique de
la face et de la mandibule existant chez les hatésmsection A). Il a établi les spécificités de
chaque taxon concernant la forme, la taille etidim@ation des structuresglomo sapiens
posséde ainsi une morphologie trés particuliérergaport aux autres hominidés actuels. En
effet, les humains modernes sont caractérisés par fane antérieure courte, large,
orthognathe et paralléle a la face postérieurepdissedent également des orbites de taille
importante relativement a la taille de la face et ancade dentaire inférieure parabolique
associée a un corpus et un ramus court (BilsboraigiWood, 1988; Delattre et Fenart,
1955b; Kimbel et al., 2004). Les chimpanzés posseéde ramus de la mandibule court et
oblique (Humphrey et al., 1999; Taylor, 2006a). IPles autres structures de la mandibule et
de la face,Pan posséde des valeurs intermédiaires par rapporileés agbtenues pour les
autres hominidés. Les gorilles partagent de nombteits avec les chimpanzeés et la plupart
des différences entre ces deux taxons peuvenegpi@uees par I'effet de taille (Berge et
Penin, 2004; Bruner et Manzi, 2001; Shea, 1983ajilla se distingue toutefois dean par
une morphologie particuliere de la face moyennesguprojetée tres antérieurement (Biegert,
1963; Bruner et Manzi, 2001; O'Higgins et Drydef93; Shea, 1985). Enfin, les orangs-
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outans sont caractérisés par des orbites plus hguee larges, un orifice piriforme étroit et
une distance interorbitaire réduite. Dans ce taxanface est également concave et
airorhynche (Koenigswald, 1982; Penin et Bayla@%t$hea, 1985; Singh et al., 2012).

Des modules similaires

Les modules ont tout d’abord été définis a l'aitiene analyse exploratoire (section
E.2). Cette étude a établi plusieurs associatiengaints reperes communs a I'ensemble des
hominidés actuels, notamment un groupkce moyenne et supérieureus, groupe« face
inférieure » etun groupe« basicrane ». Cette étude confirme donc la distin entre au
moins deux modules principaux : la face et le basie. Elle montre également que la
distribution des principaux modules craniofaciagk la méme au sein des différents genres
d’hominidés actuels (Ackermann, 2005; Singh et24112). Les modules craniens principaux
sont donc conserveés pour I'ensemble de ces takngesultat implique que les changements
majeurs ayant eu lieu au cours de I'évolution desnihines, comme l'augmentation
importante du volume cérébral (Falk, 2007; Hollovayal., 2004) ou les modifications du
taux de prognathisme (Delattre et Fenart, 1956bdrman, 2011) n'ont pas d’influence
significative sur la définition des modules de dad et du basicrane. lls ont en revanche un
impact important sur les schémas d’intégration Igjneodules sont intégrés entre eux ?) et

l'intensité de I'intégration (quelle est la force Lintégration entre deux modules intégres ?).

Un crane globalement intégré

La face et le basicrane sont deux structures igigemtent une forte intégration, méme
Si cette intégration est plus faible chez les husianodernes (section E.3.1). Ainsi les
variations dd’orientation et la morphologiee la face dépendent fortement des variations de
la flexion et la morphologielu basicranelLe changement d’une caractéristique de la base du
crane amene donc des changements dans tous tesacaux avec lesquels elle est intégrée.

Plusieurs indices montrent que le basicrane esrl&ture causale et qu’il exerce une
grande influence sur la face. En effet, le baserfmt sa croissance avant la face et a donc
plus tendance a influencer la morphologie de adtaiere (Bastir et al., 2006). D’autre part,
une grande partie des structures faciales crobuautles structures basicraniennes, les
structures osseuses formant le toit des orbitee)féaisant également partie de la fosse

cranienne antérieure (basicrane) (Enlow et Azumas;1®cCarthy et Lieberman, 2001).
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Enfin, il existe plusieurs interactions génétigaggssant du cerveau et du basicrane vers la
face (Marcucio et al., 2011), notamment I'expressio gene Sonic hedgehog (Shh) dans le
cerveau qui influence en partie la croissance dada dans le plan médio-sagittal (Marcucio
et al., 2011; Young et al., 2010a). Les modificatiale la morphologie de la face sont donc
« passives » quand elles sont dues a des variatondasicrane. Le basicrane n’est
évidemment pas la seule source de variations destates de la face. Ces variations sont en
partie indépendantes car les fonctions propresadade (manducation, respiration, vision,
etc.) sont directement soumises a la sélectiorrelsu

Si la morphologie de la face est en grande panflaencée par le basicrane, cette
relation ne se fait pas uniquement dans ce serssrdseiltats montrent en effet que la face
peut également contraindre partiellement la flexdarbasicrane chez les humains modernes,
afin gu'elle s'ajuste a la hauteur du complexe masdlaire (Enlow et Hunter, 1968;
Lieberman et al., 2000b; McCarthy, 2001). Ce méari permet la préservation de
l'intégrité anatomique de la face lorsque le basierfléchit, comme c’est le cas au cours de
I'évolution des hominines.

Cette intégration forte des structures craniofasiaa des conséquences importantes
concernant les modalités de sélection et d'évolut@ans le crane, lorsque des traits
adaptatifs, par exemple des traits basicranienst sélectionnés les traits faciaux avec
lesquels ils sont intégrés sont également sélewmnDans une structure intégrée comme le
crane, chague amélioration adaptative (par exemuplaiveau du basicrane) se fait donc au
prix de la détérioration d’autres aspects des pmdoces (par exemple au niveau de la face).
Les structures tendent donc vers un optimum comrada,fois pour le basicrane et pour la
face. Cet optimum commun est différent de leursnoins respectifs (Klingenberg, 2005;
Schlosser et Wagner, 2004)intégration permet une meilleure coordination dekations
développementales et fonctionnelles entre lesstegtitcertains schémas de covariation sont
ainsi retrouvés au sein des hominidés ou au sarhadminines. Dans une structure intégrée,
la modification des schémas de covariation, pamge chez les hominines, permet alors

I’émergence de nouveaux ensembles fonctionnelsgrdire sélectionnes.
Homologie et intégration
L'intégration morphologique peut étre considérée menun trait macroévolutif ayant

sa propre signification évolutive. En effet, compmur les structures morphologiques, les

schémas d’intégration entre les modules peuvept ratrdifiés et sélectionnés au cours de
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I'évolution. On retrouve ainsi des schémas d’ingéign différents chez les humains modernes
et chez les autres grands singes. Les traits adapiatégrés au sein de structures complexes,
sont le plus souvent homologues (Lockwood, 2007@st en effet trés peu probable que les
mémes corrélations entre les mémes associationgads et impliquant des fonctions
multiples apparaissent plusieurs fois au cours 'éeolution (Cheverud, 1982; Cramon-
Taubadel, 2011b). Si I'on considére lintégratiorrphologique comme un trait évolutif
propre, on peut donc émettre I'hypothése suivange :deux taxons possédent des
morphologies et des schémas d’intégration sim#aites deux morphologies peuvent étre
considérées comme homologues.

Dans la plupart des analyses de covariation efest dans ce mémoire, les
chimpanzés, les gorilles et les orangs-outans gdessales morphologies de la face et du
basicrane pouvant étre considérées comme similéextion E.3.1). Pour ces taxons, les
schémas d’intégration entre les structures faciaésbasicraniennes sont également
semblables. Les schémas d’intégration similairdseeces trois taxons peuvent alors étre
considérés comme homologues. A l'inverse, pouri@lus des schémas d’intégration existant
entre le basicrane et la face d’'une part et eetreotpus de la mandibule et la face d’autre
part, les humains modernes présentent des schéimiggichtion différents des autres grands
singes Pan, Gorilla et Pongqg. Cette différenceest probablement une autapomorphie des
humains modernes apparue au cours de I'évolutisnhdeninines. Le schéma d’intégration
présent chez les autres grands singes est alocaréetére plésiomorphe. Dans ce cas,
I'hypothese la plus parcimonieuse est que I'ancédrmun aux hominidés ait possédé une
intégration craniofaciale proche de celles observ&®zPan Gorilla et Pongoet que ce

schéma d’intégration n’ait été modifié qu’une faiscours de I'évolution des hominines.

Spécificités dans l'intensité de l'intégration

Si lintégration morphologique entre les structurde la face et du basicrane est
significative chez les humains modernes, elle rptis faible que chez les autres grands
singes (chimpanzésgorilles et orangs-outans). Ce résultat confirmeixceles études
précédentes, qui montrent une modularité plus itapte entre les structures de la face et du
basicrane chez les humains modernes par rapportldimpanzégBastir et Rosas, 2004;
Bastir et al., 2005t aux gorilles (Polanski et Franciscus, 2006). A linverse, il est

désaccord avec plusieurs analyses décrivant uggration importante et similaire entre le
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basicrane et la face chez tous les hominidés actyatompris chez les humains modernes
(Ackermann, 2005; Mitteroecker et Bookstein, 2088igh et al., 2012).

Plusieurs facteurs génétiques, développementad@netionnels peuvent expliquer,
les changements dans l'intensité de I'intégratidas analyses génétiques ont ainsi montré
I'existence de mutations génétiques propres auxamsnayant été sélectionnées au cours de
I'évolution des hominines. Ces mutations ont perptissieurs modifications phénotypiques.
L’augmentation importante de la taille du cervehazcles australopitheques, les paranthropes
et surtout dans le gentdomo (Falk, 2007; Holloway et al., 2004), a ainsi prqué des
changements importants dans les relations d’intégrantre le basicrane et la face. En effet,
'augmentation du volume cérébral affecte la tadilda conformation du basicrane. Elle altére
alors profondément les schémas d’intégration ecwe structures et la face. De plus, une
mutation génétique affectant la taille et la swuetdes fibres musculaires et des muscles
masticateurs dans leur entier a été observée @sehumains modernes (Stedman et al.,
2004). Cette mutation n’a pas lieu chez les augrasds singes. Elle aurait eu lieu il y a
environ 2,4 Ma, au moment ou les premiers repraseéntiu genrelomoapparaissent dans le
registre fossile (Kimbel et al., 1997; McHenry, 2D0@ette mutation a pu permettre la
réduction de l'intégration existant entre le nevéoe, le basicrane et la face, en réduisant par
exemple la surface du muscle temporal qui s’éterd fois sur le frontal, le pariétal, le
temporal, le sphénoide et le zygomatique.

Concernant le développement, des modificationss danvitesse de croissance du
basicrane entre les humains modernes d’'une p#es etutres grands singes d'autre part ont
également généré des différences dans les schéimagmtion entre ces taxons. Ainsi, chez
les humains, la croissance et la flexion du baseige terminent relativement tot (Bastir et
al., 2006; Lieberman et McCarthy, 1999). A l'inverselles sont prolongées chez les
chimpanzés (Cousin et al., 1981; Lieberman et Mitiyarl999) et chez les gorilles et les
orangs-outans (Angst, 1967), ou le basicrane coatincroitre longtemps aprés la naissance.
Ce dernier terminant sa croissance avant la facastiBet al., 2006), la durée de
développement commun au basicrane et a la facdoest plus importante chez les grands
singes que chez les humains modernes. Cette difiérdans la chronologie et la durée du
développement peut expliquer la mise en place dféne plus intégré chez les chimpanzes,
les gorilles et les orangs-outans.

D’un point de vue fonctionnel, la consommationr@wnourriture plus tendre chez les
hominines récents, liée notamment a la cuissorali@ents (Wrangham et al., 1999), est un

des facteurs ayant pu permettre la réduction d&fjration entre la face et le basicrane. Une
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nourriture tendre est plus facilement découpéemtde. Dans ce cas, le stress mécanique lié
a la mastication est réduit et provoque moins dsgions et de tensions dans le reste du crane
(Wroe et al., 2010; Wroe et al., 2007). L'intégoatientre la face et le basicrane peut alors
devenir moins importante car le stress mécaniqoleagjproduit par la mastication est réduit.
Les pressions et les tensions restent alors limigééta face et a la mandibule (Wroe et al.,
2010).

Cette différence dans le niveau d’intégration defdce et du basicrane a des
conséquences importantes sur I'évoluabilité du eréalest-a-dire sa capacité a évoluer en
générant une diversité morphologique pouvant é&fecsonnée (Bolker, 2000; Wagner et
Altenberg, 1996). Ainsi, chez les humains modernes, les contraintegsigphes et
développementales exercées sur la face par lerdasisont réduites par rapport a ce qui est
observé chez les autres grands singes. Les seactaciales peuvent donc varier dans une
gamme plus importante et de nouvelles morphologiesivent apparaitre et étre
éventuellement sélectionnées. Il a ainsi été manieéla face réduite des humains modernes
est capable de produire une force masticatrice itapta, tout en possédant des muscles

craniofaciaux relativement réduits (Wroe et al.,@01

Spécificités dans les schémas d’intégration

Homo sapiengst le seul taxon pour lequel des variations darsrigueur de la face
antérieure et de la face postérieure sont liees &liengements dans la flexion du basicrane.
De méme, on trouve uniqguement chez les humains meslein basicrane plus large et plus
court associé a une face plus courte et orthognathe

Comme expliqué précédemment, 'augmentation daeile du cerveau, la réduction
de la musculature faciale, les difféerences dansheonologie de développement ou la
diminution des fonctions masticatrices expliqguedéf&rences dans les schémas d’intégration
des humains d’une part et des autres grands si@etse part.

Si les chimpanzés, les gorilles et les orangsasutpossédent des schémas
d’intégration proches, chacun de ces taxons postmaefois des spécificités liees a sa
morphologie.Gorilla est le seul taxon pour lequel il n'existe pas ddirtition claire entre le
basicrane médial et le basicrane latéral. C'estpaséquent la seule espéce qui posséde des
schémas de covariations significatifs a la foisetd face et le basicrane latéral et aussi entre
la face et le basicrane médial (section E.3.1.8)ez0Pongq on trouve aussi des schémas

d’intégration spécifigues notamment dans lintéigratentre le corpus et le ramus de la
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mandibule. Les spécificités dans l'intégration demandibule et du maxillaire des orangs-
outans peuvent étre liées a leur palais airorhyriBnewn et Ward, 1988; Penin et Baylac,
1999; Shea, 1985). L'airorhynchie a pour effetel/él I'articulation de la méachoire inférieure
par rapport au plan occlusal (Shea, 1985; Therli@30). Elle a donc des conséquences
importantes sur l'intégration des structures quislent liees notamment la mandibule. Les
spécificités dans les schémas d’intégration deBlegpet des orangs-outans sont également
liées en partie a l'effet de taille. En effet, cdsux taxons sont de taille importante et
lallométrie est un facteur qui influence les sclaémd’intégration morphologique
(Klingenberg, 2009).

Réduction de la face au cours de I'évolution des honines

L’analyse et la comparaison des schémas d’intégranorphologique des grands
singes actuels permettent de caractériser la fdgan les structures craniofaciales évoluent.
Les résultats obtenus dans ce mémoire mettent ant dinfluence prépondérante des
variations du basicrane dans I'évolution de la rholpgie de la face. lls soulignent
notamment le réle décisif de la flexion et de larpmmlogie du basicrane dans la mise en
place de la face courte et orthognathe des humaimdernes. Ces résultats permettent
d’émettre plusieurs inférences concernant le rbls d&uctures basicraniennes dans

I’évolution de la morphologie faciale des hominines

Réle de la flexion du basicrane

La bipédie est une des caractéristiques majeuféeticiant les hominines et les
autres grands singes. Ici, le terme bipédie idellipédie habituelle et la bipédie obligatoire.
La bipédie habituelle est celle des hominidés arsc@®ahelanthropusOrrorin, Ardipithecus
et australopitheques) qui sont bipédes mais coestmne composante arboricole dans la
locomotion (Brunet, 2009; Senut et al.,, 2001; Whateal., 2009). La bipédie obligatoire
caractérise les especes appartenant au déoneo qui sont exclusivement bipedes. En
revanche, le terme bipede n’inclut pas ici la bipédiccasionnelle pratiquée par les
chimpanzés et les gorilles (Harcourt-Smith, 2007).

Au niveau du crane, la bipédie implique des charaggs majeurs, notamment un
déplacement antérieur et une rotation vers I'hotalendu foramen magnum associés a une
réduction de la partie basilaire du basicrane (Ressirk, 2013; Zollikofer et al., 2005). Ce
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déplacement antérieur du foramen magnum est géngzal considéré comme une
adaptation a la posture orthograde du tronc (Kinebétak, 2010; Spoor, 1997). Il permet le
maintien de I'équilibre de la téte au sommet d&dgon cervicale de la colonne vertébrale. Il
existe un lien, décrit depuis longtemps, entre Ipladt&ment antérieur et la rotation du
foramen magnum d’'une part et le fléchissement diickine d’autre part (Schultz, 1942;
Weidenreich, 1941). Cette relation est en faveurlldgpothése d’'un lien entre flexion
basicranienne et adaptation a la posture orthogiladan et Wood, 1982; McCarthy, 2001,
Spoor, 1997). Toutefois, la position du foramen mexqy est également influencée par
d'autres caractéristiques craniennes comme l'atiemt du plan nucal et la longueur du
basicrane postérieur (Lieberman et al., 2000b;itS#teRoss, 1999). La flexion du basicrane
est quant a elle liée, au moins dans les gradesabmstheque eHomq a I'augmentation de
la taille du cerveau (Biegert, 1963; Gould, 197#¥berman et al., 2008; Ross et Ravosa,
1993) et de la face (Bastir et al., 2010). La refaentre déplacement antérieur du foramen
magnum et fléchissement du basicrane n'est donc spaple et directe et d'autres
caractéristiques peuvent rentrer en jeu dans leatioas de ces traits.

Les analyses effectuées dans cette these ontérguerchez les humains modernes, la
flexion du basicrane joue un role central dans isenen place des caractéristiques faciales
propres a ce taxon a travers le mécanisme deaotdti « bloc facial » (section E.3.1.1). La
face peut en effet étre considérée comme une simitéturale ou « bloc facial » (Lieberman
et al., 2000b; McCarthy et Lieberman, 2001). Ce ldstccomposé des lobes frontaux, de la
fosse cranienne antérieure et du complexe ethmaHeaiex (os ethmoide, os maxillaire et
palais osseux). Quand le basicrane fléchi, ce pileate vers le bas dans le plan sagittal. La
flexion du basicréane (réduction de la valeur du CBACranial Base Angle », c'est-a-dire
'angle mesurant la flexion basicranienne) entrafr@aniquement une rotation dorsale (vers
le bas) de la face. Elle entraine de plus une tédudu prognathisme, c'est-a-dire du degré
de protrusion de la partie inférieure de la facerppport a la partie supérieure. Elle diminue
de plus la longueur du nasopharynx en déplagagtiantement la partie de la base du crane
postérieure située en avant du foramen magnuni;ec@ise la partie basilaire de I'occipital.
Ainsi le fléchissement de la base du crane, pravabht lié a la locomotion bipéde chez les
premiers hominines et a 'augmentation du volumecelveau chez les taxons plus récents,
permet d’apporter une explication a la mise en epldtune face orthognathe chez les
hominines. Cette importante relation entre flextbnbasicrane et orientation et morphologie
de la face permet d'éclairer les changements obsechez les hominidés fossiles et

notamment chez les plus anciens taxons.
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Les caractéristiques qui différenciesdhelanthropus tchadengBrunet et al., 2002;
Guy et al., 2005; Zollikofer et al., 2005) Atdipithecus ramidugSuwa et al., 2009; White et
al., 2009; White et al., 1994; White et al., 1965)ne part et les chimpanzés actuels d’autre
part sont un foramen magnum plus antérieur associg basioccipital plus court, un plan
nucal plus horizontal (mesuré uniguement cBahelanthropuset une face plus verticale
avec un prognathisme subnasal rétuie CBA n’a pas pu étre mesuré directement sur les
cranes dé&ahelanthropus tchaden®s d’Ardipithecus ramidusLes mesures effectuées sur la
reconstitution de I'endocrane dgahelanthropusnontrent une valeur de CBA réduite par
rapport a celle dean troglodytegBienvenu, 2010). De méme Suwa et al. (2009) ssgmto
gue le basicrane Ardipithecus ramidusest fléchi car le clivus basioccipital est fortere
incliné. Si le basicrane est effectivement plusHiéchez Sahelanthropus tchadenset
Ardipithecus ramidusque chezPan troglodytes cela peut étre une conséquence du
déplacement antérieur du foramen magnum lié a ldumosorthograde nécessaire a la
locomotion bipéde (Dean et Wood, 1982; McCarthy)12poor, 1997). La flexion ne peut
pas étre expliguée par une augmentation de la& till cerveau (McCarthy, 2001) car il est
réduit chez ces deux taxons. En effet, le volundoeréinien dé&ahelanthropus été estimé
entre 360 et 370 cinZollikofer et al., 2005) et celui Ardipithecusentre 280 et 350 c¢n
(Suwa et al., 2009). En comparaison, les valeurgemues pour les chimpanzés se situent
entre 365 et 390 ch{Bienvenu et al., 2011; Isler et al., 2008).

Dans I'hypothése ou le basicrane est fléchi cleszotemiers hominines, le mécanisme
de rotation du bloc facial peut expliquer en padienise en place d’'une face droite avec un
prognathisme subnasal réduit, associée a un bgstatcourt dans I'axe antéropostérieur. En
réalité, beaucoup d’éléments restent pour le momahttonnu. Les mesures exactes du CBA

3 Comparer les hominines anciens avec les chimpaégls n'est pas équivalent a les comparer aéfteanc
commun aux humains et aux chimpanzés (Cobb, 2@¥)endant, plusieurs arguments permettent de seippos
gue cet ancétre commun peut avoir une morphologiehe de celle des chimpanzés actuels. En effé¢ssi
humains et les chimpanzés sont proches génétiquefb@ngergraber et al, 2012), les chimpanzés s@st t
proches morphologiquement des gorilles et une grgpattie des différences entre ces deux taxonsluest

a l'effet de taille (Berge et Penin, 2004 ; She883). A moins que ces nombreuses similarités salest
homoplasies, il est probable que I'ancétre commux gorilles et au groupe chimpanzé-humain, aing€ qu
'ancétre commun aux chimpanzés et aux humains,uasmorphotype proche de celui des chimpanzés
(Lieberman, 2011; Pilbeam, 1996 et Young, 2004}teCleypothése est appuyée par le fait que dans éettle,
comme dans la littérature, les chimpanzés posséwdativement peu d’apomorphies (Groves, 1986; Shea
1985).
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chezSahelanthropus tchadenshezArdipithecus ramidusie sont pas connues. De plus, il
n'est pas certain que I'ancétre commun aux humetirsgix chimpanzés est une morphologie
proche de celle d®an L’étude de intégration morphologique permet ttaited’émettre
'hypothese que le passage a un type de locomdiipede, qui déplace antérieurement le
foramen magnum et augmente la flexion du CBA, péraieégalementyia le mécanisme de
rotation du « bloc facial », la mise en place d'feee droite associée a un prognathisme
réduit.

Si elles ont montré une relation entre flexionbdgicrane et orientation de la face, les
analyses ont également permis de montrer gu’iltexise corrélation entre flexion du
basicrane et hauteur de la face (section E.3.C/2¢z un taxon bipéede, le foramen magnum
est situé plus antérieurement, ce qui a pour dédtéchir le basicrane et donc d’augmenter la
hauteur du basicrane (axe supéro-inférieur). Lachaugu basicrane doit cependant s’ajuster a
la hauteur du complexe nasomaxillaire afin de puesel'intégrité de la face (Enlow et
Hunter, 1968; Lieberman et al.,, 2000b; McCarthypD0 Ainsi la face peut également
contraindre la flexion du basicrane (Bastir et 2010) et ce n’est pas toujours le basicrane
qui contraint la face.

Ces résultats mettent en avant la multiplicité fdeteurs responsables de la flexion du
basicrane. Elle peut étre due au déplacement atraokientation du foramen magnum, a
'augmentation de la taille du cerveau ou a la Bgité de s’ajuster a la hauteur de la face pour
préserver lintégrité du crane. Quels que soiestféeteurs responsables de la flexion du
basicrane, cette derniére permet la mise en plagee dace droitevia le mécanisme de
rotation du « bloc facial ». Cette association effiigxion du basicrane et face droite est ainsi
retrouvée chez plusieurs taxons fossiles et notarhmigez les genre8ustralopithecuset
Paranthropus Ainsi le crane le plus complet Alistralopithecus afarensi§AL 444-2)
possede un CBA estimé entre 152° et 162°, procheraleurs obtenues chBan troglodytes
(moyenne de 160°) ePan paniscus(moyenne de 151°) (Section E.3.f.1)l posséde
également un niveau de prognathisme important prdehcelui des chimpanzés, notamment
dans la région subnasale (Kimbel et al., 2004).zBsanthropus aethiopicyda valeur du
CBA est également proche de celles Ren troglodyteset de Pan paniscus la valeur
mesurée chez le spécimen KNM-WT 17000 est de 1566z ce taxon, la face est également
trés prognathe. Le basicrane est plus fléchi chegtralopithecus africanyspuisqu’une
valeur de CBA de 147° a été mesurée Bisz5. Cette flexion du basicréane est associée a un

* Les valeurs de CBA pour les spécimens des géussalopithecugt Paranthropussont issues des travaux de
Kimbel et al. (2004) et de Lieberman (2011).
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face moins prognathe et plus droite. Enfin, cRaranthropus boiseides valeurs de CBA de
135° chezZOH 5et de 142° chez KNM-ER 406 ont été mesurées. desingasont proches de
celles des humains modernes (moyenne de 136°). (FReanthropus boisei et
particulierement chez OH 5, la face est droiteeepriognathisme est réduit. Il existe, donc
chez I'ensemble des australopitheques et des paopes, une tendance a avoir une face plus
droite quand le basicrane est plus fléchi (Lieberm2011). Si certains taxons comme
Paranthropus boisepossedent une face orthognathe et une valeur depe&he de celles
des humains modernes, d’autres commuastralopithecus afarensipossede une face
prognathe associée a un CBA dont la valeur esthprae celles des chimpanzés. Il existe
donc au sein des hominines, des taxons dont lawoation est proche de celles des humains
modernes et d’autres dont la conformation est prdeheelle des grands singes actuels.

Réle de la morphologie du basicrane

Les analyses effectuées dans cette these mommenthez les humains modernes
uniquement, une réduction antéropostérieure ductiem@ est associée a une réduction
supéroinférieure de la face. Autrement dit, quanbdsicrane, et donc le cerveau, deviennent
plus globulaire la face devient plus courte et phuthognathe. La globularité est liée en
grande partie a la taille du cerveau. En effet,zcles hominidés et chez les hominines
fossiles, les cerveaux ayant la taille la plus ingo@te sont généralement les plus globulaires
(Lieberman et al., 2002; Ross et Henneberg, 199&id&vireich, 1941). Ce n’est cependant
pas l'unique facteur en jeu. Le cerveaidomo neanderthalensiest par exemple moins
globulaire que celui tHomo sapiengpour un volume cérébral équivalent (Holloway et al.
2004; Lieberman et al., 2002). Malgré cela, le swhé’intégration propre aux humains
modernes qui lie augmentation de la globulariteéédtiction de la face, permet d’expliquer en

partie la mise en place d’'une face courte et ortattgnchedHomo sapiens

Autres facteurs expliquant la réduction de la face

D’autres facteurs peuvent étre invoqueés explidmenise en place de la face courte et
orthognathe des humains modernes, associée a gnapnisme subnasal réduit. L'analyse
exploratoire réalisée dans cette thése a permifi@ir un module constitué essentiellement
de la face inférieure (section E.2). Ce résultainat d’émettre I'hypothése que, jusqu’a une

certaine limite, la morphologie de la face inféreeet le prognathisme sous-alvéolaire sont
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des caractéristiques relativement indépendantés merphologie du reste de la face. Dans ce
cas, ces caractéres peuvent étre variés de manhier@utonome. Il est alors plus simple de
mettre en place une face inférieure courte et grththe associée a un prognathisme subnasal
tres reduit.

ChezHomo particulierement, la partie antérieure du corpudadmandibule joue un
réle dans la réduction de la face (section E.3.ZER)effet, alors que chez les autres grands
singes la région du prémaxillaire et la surfacgprhcessus alvéolaire, sous les incisives, sont
des zones de dépodt osseux, chez les humains medérs@agit de zones de résorption. Par
conséquent, chez les humains modernes, la projedtiomaxillaire et de la mandibule est
donc antérieurement par cette résorption (Bromagép; Dutterloo et Enlow, 1970). Ce
mécanisme a pour conséquence une plus grandeatitdégentre la face antérieure et la

mandibule. Il peut étre associé a une réductioprdgnathisme.
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G Conclusions

Ce travail, basé sur l'étude et la comparaison debémas d’intégration
morphologique des grands singes actuels (humaingmes] chimpanzés, gorilles et orangs-
outans) a permis de montrer que le crane est unellgte composée de modules qui sont bien
intégrés entre eux pour I'ensemble des taxons é&udiéme si cette intégration est plus
réduite chez les humains modernes

Les analyses effectuées mettent également ent giasieurs caractéristiques
majeures permettant d’expliquer la mise en placmel’face courte et orthognathe chez les
humains modernes (Figure 58). En premier lidamo présente des schémas d’intégration
craniofaciaux uniques, pouvant donc étre considé@®me des autapomorphies. Les
schémas d’intégration des autres grands singessaniirelativement semblables entre eux
peuvent alors étre considérés comme étant pléspitasr Ainsi, les humains modernes sont
les seuls a posséder d’'une part une relation éattengueur de la face et la flexion du
basicrane et d’autre part un basicrane plus largéus court associé a une face plus courte et
plus orthognathe.

Les humains modernes sont également uniques equiceoncerne la valeur de
I'intégration. En effet, chez ce taxon, I'intégmatimorphologique liant la face et le basicrane
est moins marquée que chez les autres hominidéslscCette différence permet une plus
grande gamme de variations morphologiques facialelemment en ce qui concerne le
prognathisme subnasal.

Cette étude montre de plus que méme si I'intégmagist moins marquée chiebmag
la flexion et la morphologie du basicrane jouent@le important dans la mise en place de la
face courte et orthognathe des humains moderneffexian du basicrane, probablement liée
a la locomotion bipede, a permis la mise en placealface plus droite et orthognatha le
mécanisme de rotation du « bloc facial ». Par g staugmentation de la taille du cerveau et
surtout I'accroissement de sa globularité ont peraccentuer cette tendance a la réduction

de la face.

Perspectives

A la suite de ce travail, plusieurs perspectivesivent étre envisagées afin de
poursuivre I'étude de I'intégration craniofacialesdeominidés. Les hominidés anciens

comme les genreSahelanthropuset Ardipithecus possedent déja une face droite et un
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basicrane fléchi alors oMustralopithecus afarensiposséde une face prognathe et un
basicrane qui est peu fléchi. Cette observatioméggque d’autres facteurs que la bipédie
influence la flexion du basicrane. Ce constat pigaement la question de savoir si tous les
hominines fossiles possedent les mémes modalité®gration de la face, notre étude auant
montré que ce n’'est pas le cas entre les humaigkenmes et les autres grands singes. Si ce
n'est pas le cas, il est nécessaire de comprenoletiade quand le type d’intégration observé
chez les humains modernes apparait, et quelles lssninodalités d’apparition de cette
intégration spécifique. L’analyse de l'intégratimorphologique effectuée directement sur les
taxons fossiles, comme cela a été proposé daitselature (Freidline et al., 2012; Singh et
al., 2012) ; pourrait permettre de répondre a eceagde questionnement. Ce type d’analyse
reste pour le moment complexe au vue du faible nenbéchantillons et du caractere
fragmentaire de certaines structures. Mais desatigas ont tout de méme été réalisées (Gunz
et Harvati, 2007). Le développement de techniquemgtant d’estimer les point repéres
manquants (Gunz et Mitteroecker, 2013; Senck eR@l3) permettra certainement dans le
futur d'augmenter le nombre d’études portant simtdgration craniofaciale chez les taxons
fossiles.

En second lieu, il est nécessaire de poursuivreléeeloppement des méthodes
exploratoires qui, si elles ne permettent pas deume l'intensité de l'intégration, ont
'énorme avantage de pouvoir définir des modules $gypothésa priori. Elles permettent
de plus de soulever des questions et d’émettreodeeties hypothéses concernant la fagon
dont certaines structures s’integrent, ce qui rpastle cas des méthodes de confirmation.

Enfin, pour plusieurs raisons, il est importannhdure le genreHylobatesdans ce
type d'étude. Comme les humains modernes, les gihanssédent une face trés peu
prognathe qui est associée a une conformationafedmale tres différente de celleHbma
Hylobatesest souvent considéré comme porteur de nombreaxtéaes plésiomorphes pour
les hominoides, comme par exemple la morpholodeasale (McCollum et Ward, 1997) ou
I'orientation du palais (Ross et Henneberg, 1995).de plus été inféré que les gibbons ont
subit relativement peu de modifications morphologig au cours des derniers 8 a 10 millions
d’années (Chatterjee, 2006; Lieberman, 2011). Amlsirs que les gibbons sont souvent peu
pris en considération dans la plupart des travaoptapt sur I'évolution de la face des
hominoides (Pilbeam, 1996), ce taxon pourrait agpdreaucoup pour la compréhension de
la mise en place de la face courte de certains idés. Plus précisément, I'étude de

l'intégration craniofaciale chez les gibbons poitri@urnir des informations sur (1) la polarité
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des caracteres liés a la face des hominidés ég2pécanismes de mise en place de la face

orthognathe des humains modernes.

Homo
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Figure 58.PM : plan postéro-maxillaire, ACB : base cranieren&érieure, PCB : base
cranienne postérieure, CBA : angle de la base @necra. La réduction du CBA (« Cranial
Base Angle ») n'est présente que chez les humaodemes. Elle entraine une rotation
dorsale (vers le bas) de la face, sous 'ACB (19zckes humains modernes. Elle réduit
egalement le prognathisme, c'est-a-dire le degp@ateusion de la partie inférieure de la face
par rapport a la partie supérieure (2), et dimilmuongueur du nasopharynx (3). Enfin, ce
flechissement permet la mise en place d'un paldisothynche (orienté vers le bas
relativement au basicrane) (4). b. La flexion dsitr@ne (fleche grise) permet également
laugmentation de la hauteur de la fosse cranigrostérieure quand la hauteur du complexe
nasomaxillaire augmente. La hauteur du basicrané alosi s’'ajuster a la hauteur du
complexe nasomaxillaire afin de préserver I'intégde la face. Cette covariation est présente
uniguement cheBlomo sapiensc. Chez les humains modernes, une réduction dadmeur

de la face est associée a un basicrane moins &g antéroposterieur) et plus large (axe
médio-latéral). Le schéma d’intégration est différehezPan Gorilla et Ponga La réduction

de la longueur de la face est liée a un basicrirselgng et plus étroit.
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Abstract

The organization of the bony face is complex, its morphology being influenced in part by the rest of the cranium.
Characterizing the facial morphological variation and craniofacial covariation patterns in extant hominids is fundamental to
the understanding of their evolutionary history. Numerous studies on hominid facial shape have proposed hypotheses
concerning the relationship between the anterior facial shape, facial block orientation and basicranial flexion. In this study
we test these hypotheses in a sample of adult specimens belonging to three extant hominid genera (Homo, Pan and Gorilla).
Intraspecific variation and covariation patterns are analyzed using geometric morphometric methods and multivariate
statistics, such as partial least squared on three-dimensional landmarks coordinates. Our results indicate significant
intraspecific covariation between facial shape, facial block orientation and basicranial flexion. Hominids share similar
characteristics in the relationship between anterior facial shape and facial block orientation. Modern humans exhibit a
specific pattern in the covariation between anterior facial shape and basicranial flexion. This peculiar feature underscores
the role of modern humans’ highly-flexed basicranium in the overall integration of the cranium. Furthermore, our results are
consistent with the hypothesis of a relationship between the reduction of the value of the cranial base angle and a
downward rotation of the facial block in modern humans, and to a lesser extent in chimpanzees.
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Introduction between facial projection and sphenoid length [11]. The
development of geometric morphometric (GM) methods has
significantly contributed to the study of facial shape morphology
in hominins and hominids. Several studies have employed this
technique to better understand the relationship between the face
and other cranial characteristics. Two-dimensional GM analyses
on samples of modern humans produced new data with respect to
covariation of facial shape with the neurocranium [12] and with
the lateral basicranium [13,14]. Using three-dimensional GM,
Mitteroecker and Bookstein [15] were able to demonstrate that
Pan, Gorilla and Homo possess similar patterns of evolutionary
integration between the face and neurocranium, although certain
characteristics in modern humans evolved in a less-integrated way.
Hallgrimsson and Lieberman and colleagues [16,17] and Hall-
grimsson and colleagues [18] have used a combination of GM and
linear measurements on mouse crania as a proxy to understand
the developmental pathways that express the relationships between
primate facial shape and basicranium flexion.

Among the numerous skeletal modifications which have
occurred during hominin evolution (the term ‘hominin’ refers to
the members of the human clade and the term ‘hominid’
corresponds to the common ancestor of Homo, Pan, Gorlla and
Pongo and all of its descendants), the morphology of the face has
undergone several important changes (see e.g. [1] or [2] for studies
on early fossil hominin). These changes are particularly notable for
facial projection, 1.e. the degree to which the face projects in front
of the cranial base [3] and facial prognathism, i.e. the protrusion of
the lower face relative to the upper face [4]. These modifications of
facial characteristics raise several important questions. They
concern notably the role that the integration between the face
and other parts of the cranium, such as the basicranium and the
neurocranium, plays in facial morphological changes [5-7].
Hence, the study of the relationships between these structures is
crucial for a better understanding of the set up of facial
morphology, e.g. the reduction of facial prognathism in the Homo
genus. Thus, several studies have already focused on the
relationship between the face and other parts of the cranium
[3,8]. They bear, for example, on the link between facial
orientation and basicranial flexion [9,10], or on the relationship

Despite all these studies that have bearing on integration of the
facial shape, several aspects remain unclear including the
relationship between: on one hand (1) the facial shape, i.e. the
morphology and proportion of the anterior face, and on the other
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hand (2) the cranial base flexion and (3) the orientation of the so-
called “facial block™ hypothesized by Lieberman and colleagues
[3] and McCarthy and Lieberman [8], i.e. the orientation of the
group of structures which comprises the frontal lobes, the anterior
cranial fossa (ACF) and floor and the ethmomaxillary complex,
relative to the basicranium. However, the importance of this
character has previously been suggested by other authors [3,19].
Lieberman and colleagues [3,4] defined two major constraints that
play a part in the relationship between the basicranial flexion and
the orientation, rotation, and projection of the facial block: (1) the
roof of the orbits is also the floor of the ACF (orbital part of the
frontal bone and lesser wings of the sphenoid), and (2) the junction
between the middle cranial fossa (MCF) and the maxilla
(ethmomaxillary complex) is almost always perpendicular to the
neutral horizontal axis (NHA) of the orbits [8,20]. The result of
these two constraints is that the whole face should rotate with the
ACF as a block, or a unit. Thus, an extension of the ACF relative
to the posterior cranial fossa (PCF), i.e. an increase of the value of
the cranial base angle (CBA), should lead to a mechanical upward
rotation of the facial block. Conversely, a flexion of the ACF
relative to the PCF, i.e. a decrease of the value of the CBA, should
lead to a rotation of the facial block beneath the ACF (downward).
The arguments of the authors were based on interspecific
comparisons in anthropoids [3]. In our study, we assess, at the
intraspecific level, the relationship proposed by Lieberman and
colleagues at the interspecific level [3] by exploring the variation of
the facial block orientation and basicranial flexion within species,
in a sample of adult extant hominids (Homo, Pan and Gorilla).

Lieberman and colleagues [3] also claim that while it is clear
that flexion of the basicranium plays a major role in influencing
the facial block orientation, there is less information about the
potential influence of the cranial base on other aspects of facial
shape (i.e. height, width, shape and organization of structures
within the face). Enlow and Hans [19] have proposed that a long,
narrow (dolichocephalic) and weakly-flexed basicranium should be
correlated to an anteroposteriorly and vertically-elongated, i.e.
supero-inferiorly longer, anterior face. In our study, we focus on
the relationship between anterior facial shape, facial block
orientation and basicranial flexion and length by evaluating the
strength and the patterns of the correlation between these features
[21]. In this paper, we first appraise (1) whether or not
Lieberman’s hypothesis [3] of a reduction of the CBA linked to
downward rotation of the facial block holds in modern humans
and in Pan and Gorilla by assessing the variation of these
morphological structures, and (2) then we test if there is a
significant relationship between the anterior facial shape and facial
block orientation, linked to cranial base flexion and, if this is the
case, whether it follows Enlow and Hans’ [19] hypothesis of a
vertically-elongated face linked to a long and weakly-flexed
basicranium.

Materials and Methods

Definitions

The face is constituted of several interrelated bones that
surround a diverse set of organs and spaces, e.g. the orbits, the
pharynx, the nasal and oral cavity [4]. Anatomically, the mandible
belongs to the face, but the relationships between the mandible
and the cranium are complex and require that the relationship
between the basicranium and the mandibular ramus be taken into
account [13,14,22,23]. However, this is beyond the present scope
of this study, which focuses on the cranial part of the face. In this
study, the term “upper face” corresponds to the part of the face
above the rhinion; the “middle face” is between the rhinion and
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the anterior nasal spine; and finally, the “lower face” is the area
below the anterior nasal spine.

According to Lieberman and colleagues [3] and McCarthy and
Lieberman [8], the facial block is composed of the frontal lobes,
the anterior cranial base and floor and the ethmomaxillary
complex, which includes the ethmoid, maxilla and palatine. These
authors used the posterior maxillary (PM) plane, defined as the
midsagittal projection of a line from the maxillary tuberosities to
the anterior poles of the MCF, in order to describe facial
orientation [8,20]. Since the PM plane is based on the midsagittal
projection of two lateral landmarks [8,20] and since the patterns of
integration of midsagittal and lateral face may differ as it is the
case in the basicranium [13,24], we choose to defined the
orientation of the facial block using midsagittal landmarks, i.e. the
staphylion, the foramen caecum and the sphenoidale (Fig. l.a,
Table 1), instead of the PM plane. Staphylion is the midsagittal
infero-posterior limit of the facial block and the foramen caecum is
the anterior most point of the ACF, that is in direct anatomical
contact with the upper face [3] and which is a growth counterpart
of the face [4,19]. These two points permit the measurement of the
facial block orientation without needing to take the modifications
due to anterior face morphology into account, since this anterior
face is prone to variation such as prognathism or to the
development of supraorbital torus. Thus, in this study, we focus
on the midsagittal orientation of the facial block using midsagittal
anatomical landmarks. In order to appraise for the differences
between these landmarks, used in our analysis, and the PM plane,
we measure how much the staphylion-sphenoidale chord (StSp)
deviates from the close to 90° relationship to the neutral horizontal
axis (NHA) of the orbits that the PM plane follows [8,20,25]. We
also test whether the angles PM-NHA and StSp-NHA and the
angle between the staphylion-foramen caecum chord and the
NHA (StFc-NHA) are statistically different across Homo, Pan and
Gorilla.

The basicranial flexion, often quantified by the CBA, charac-
terizes the flexion of the ethmoid bone, sphenoid bone and basilar
part of the occipital bone and therefore, the relative position of
anterior, middle and posterior cranial fossa [26-28]. In this study
it is defined by the foramen caecum, the sphenoidale, the sella and
the basion. As described, this representation of the basicranial
flexion 1s closed to the CBAIL [28,29]. This definition, which
includes the foramen caecum, is recommended for the study of the
relationship between the basicranium and the face, as the foramen
caecum is included in the ACF which is in direct contact with
superior part of the face by the orbital part of the frontal bone and
the little wing of the sphenoid bone [27].

In this study, in the midsagittal plane, the ACF is considered
from the foramen caecum to the sphenoidale, the MCF from the
sphenoidale to the sella and the PCF from the sella to the basion. It
follows Lieberman’s [4] definition except for the dorsum sellae,
replaced by the sella turcica (Fig. 1.a, Table 1).

Material

The study used a sample of 129 extant hominid crania,
including 68 modern humans (Homo sapiens) including 34 females
and 34 males. The chimpanzee sample consisted of 33 common
chimpanzees (Pan troglodytes) including 17 females and 16 males.
Finally 28 gorillas (Gorilla gorilla) including 14 females and 14 males
were studied. All specimens were considered as adults (i.e. third
molars erupted).

Specimen Acquisition. Crania are housed in various Euro-
pean institutions: the Royal Museum for Central Africa (Tervuren,
Belgium), the Anthropologisches Institut und Museum (Ziirich,
Switzerland) and the Natural History Museum (London, United
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Figure 1. Landmark locations on the cranium of a female Gorilla. a. Set 1. Sagittal cut showing facial and basicranial flexion points (1-5). b. Set

2. Frontal view showing facial shape points (6-29).
doi:10.1371/journal.pone.0057026.g001

Kingdom). Depending on their location, specimens were scanned
cither in the Department of Radiology in Universitair Zickenhuis
(UZ) in Leuven (Belgium), in the Kantonsspital in Winterthur
(Switzerland), or in the Hammersmith Hospital in London (United
Kingdom). Each cranium was scanned using a medical comput-

erized tomography (CT) scanner, with a pixel size and a slice
thickness adjusted according to specimen cranial size. Pixel size
ranged from 0.30 mm (chimpanzees) to 0.70 mm (gorillas,
humans) and slice thickness from 0.30 mm (chimpanzees) to
1.0 mm (humans). C'T images of each specimen were acquired by
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Table 1. Landmark definitions.

Count Landmark Definition

1 Staphylion The point on interpalatal suture corresponding to deepest
point of notches at the rear of the palate.

2 Foramen caecum Most anterior inferior point of anterior cranial base

3 Sphenoidale Most superior and posterior midline point on the tuberculum
sellae

4 Sella Point (in space) at the center of the sella turcica

5 Basion Most anterior and inferior midline point on the margin of the
foramen magnum

6 Nasion Midline intersection of nasal and frontal bones

7 Rhinion Midline point at the inferior end of the internasal suture

8 Nasospinale Most anterior point on nasal spine.

9 Prosthion Most anterior midline point of the maxillary alveolar process

10, 11 Superior margin of orbit Midline point of the superior margin of the orbit.

12,13 Frontomalare orbitale Point where the frontozygomatic suture crosses the inner
orbital rim.

14,15 Dacryon The most superior point at which the lacrimomaxillary suture

meets the frontal bone.

16, 17 Zygoorbitale Point at which the zygomaticomaxillary suture meets the
orbital rim.

18, 19 Jugale Point in the depth of notch between the temporal and frontal

processes of the zygomatic bone.

20, 21 Zygomaxillare The most inferior point of the zygomaticomaxillary suture.

22,23 Infraorbital foramen Measured at the centre, in the plane of the bone surface.

24, 25 Alare The most lateral point on the margin of the nasal aperture.

26, 27 Alveolar 12 Point in the centre of the extern border of the 12 alveolus

28, 29 Alveolar P3 Point in the centre of the extern border of the P3 alveolus

1-5: facial positioning. 6-29: facial shape.

Definitions adapted from [31,33,39].

doi:10.1371/journal.pone.0057026.t001
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two of us (F.G. and W.C.). CT-scan data were computed using
Avizo v6.0 software (©Visualization Sciences Group). Bone
material was extracted from the virtual volume using automatic
thresholding. For dry specimens, this step is relatively straightfor-
ward since they present either material information (bone) or
empty space. A bone protocol, emphasizing hard versus soft tissues
was applied during the scan session for the wet specimens allowing
only minor manual corrections to the automatic segmentation for
a complete extraction of the bone information. The corrected
volumes were then converted into 3D surfaces for the purposes of
our analysis.

Ethics statement. Human material consists in anonymized
CT-scan images of non identifiable bone tissues.

Data acquisition

Landmarks. We characterized the morphology of the
anterior face, facial block position and basicranial flexion using
3D landmark coordinates. Two set of landmarks were defined: Set
1 includes 5 facial and basicranial landmarks illustrating the
orientation of the facial block and the flexion of the cranial base as
traditionally defined in the literature [29]. Facial block orientation
and basicranial flexion are defined in the midsagittal plane.

Set 2 includes 24 midsagittal (4) and bilateral (20) landmarks
characterizing the morphology of the anterior face (Fig. 1.b,
Table 1). They are situated in a three-dimensional space in order
to best represent the facial skeletal shape. The chosen landmarks
give precise data on facial elongation, facial width and proportion
and on facial structure organization such as orbit or nasal aperture
locations, as in other studies [30-33].

Landmarks were placed on three-dimensional surfaces with the
Landmark v3.0 software [34]. In order to avoid possible
complications stemming from bilateral asymmetry, we chose to
compute a symmetrical configuration from original landmarks
coordinates [35,36]. The use of the symmetric shape component is
useful to reduce dimensionality in datasets where variables exceed
sample size [37]. All the virtual crania are identically oriented, the
original configuration was hence duplicated and the resulting
configuration reflected (i.e., all the left landmarks were trans-
formed to become right landmarks and vice versa) using the R
software [38]. The reflected and the original configurations were
averaged. Therefore, we obtained a perfectly symmetrical
configuration that discounts fluctuations due to bilateral asymme-
try. Computation from original to symmetrical configuration
shows minimal (non- significant) point deviation.

Data analysis

Raw data. Analyses were carried out using three-dimensional
GM data that facilitate detailed assessment of the anterior facial
shape variations and relationships to facial block orientation
[31,39]. The symmetrical configuration of landmarks coordinates
was subjected to GM in order to depict relationships between
facial shape and position [40,41]. This widely-used technique
allows the quantification and description of the morphological
variations within a set of specimens [15,22,29-32,35,42—44].
Additionally, GM analyses allow size and shape to be assessed
independently [45].

Angles comparison. In order to appraise for the differences
between the midsagittal landmarks used in our analysis and the
PM plane, the difference between the values of PM-NHA and
StSp-NHA was measured. NHA is defined as the segment between
(1) the midsagittal projection of the supero-inferior midpoint
between the lower and upper orbital rims and (2) the supero-
inferior midpoint between the superior orbital fissures and the
inferior rims of the optic canals [8,20]. We performed an ANOVA

PLOS ONE | www.plosone.org

Covariation between Facial Shape and Orientation

to test for significant differences between PM-NHA and StSp-
NHA values in each taxon. Using ANOVA, we also test if the
values of each angle (PM-NHA, StSp-NHA and StFc-NHA) are
significantly different across Homo, Pan and Gorilla.

Overall interspecific variation. Morphologika v2.5 soft-
ware was used to perform a Procrustes superimposition [40,41]
and a principal component analysis (PCA) [45,46] including all the
taxa and using landmarks of set 1 and set 2, pooled together. This
PCA allowed assessing the overall interspecific variation in the
sample and the distribution of individuals in the shape space [47].

Facial orientation. A second Procrustes superimpositions
and PCA was performed within each taxon. Here, the Procrustes
superimposition was performed for each set of landmarks within
each taxon. Procrustes coordinates of set 1 and set 2 were
computed independently. PCA was used to assess the intraspecific
variations of facial block orientation and basicranial flexion in
order to assess Licherman’s hypothesis.

Allometry and variance dependence of
integration. Allometry is a factor that might influence patterns
of morphological integration [48]. Previous studies highlighted the
covariation of facial size with the rest of the cranium, particularly
the cranial base [29,49]. Furthermore, static allometry [50] can be
expected between male and female specimens [51,52]. For this
reason, we tested the influence of size on each set of landmarks for
each taxon in our study. We used multivariate regressions of
Procrustes coordinates on the logarithm of centroid size (log CS)
[53] for each taxon, using Morpho] v1.02 software to test for
potential influence by allometry [54]. Centroid size is defined as
the square root of the sum of squared distances of a set of
landmarks from their centroid [41]. Multivariate regressions were
performed independently for the first set of landmarks (facial block
orientation), for the second set (anterior facial shape) and a third
set of pooled landmarks. Within each taxon, a MANOVA is
performed on the significant PC scores of the PCA of the
regression residuals in order to test for differences in shape
between sexes.

Integration may be dependant of variance, as an increase in the
level of variance can result in an augmentation of the integration
level [55,56,57]. In order to appraise for the integration linked to
variance, we corrected our data for variance dependence of
integration following Hallgrimsson et al. [55]. Corrected results
are not significantly different from uncorrected previous analyses.
Thus, for the sake of brevity, only results for uncorrected data are
presented in this paper.

Craniofacial integration. Intraspecific covariance between
facial block orientation and anterior facial shape was assessed by
performing Partial least squares (PLS) analyses for each taxon.
This method has been shown to be suitable for the study of
covariation  between two sets of wvariables  (blocks)
[12,13,15,21,29,41,45,58,59]. In our study two blocks were
defined, which correspond to the two sets of Procrustes
coordinates: block 1 (set 1) represents facial block orientation
and block 2 (set 2) represents anterior facial shape (Fig. 1). The aim
of the PLS is to maximize the covariance patterns between two
blocks of variables rather than the intra-block variance. PLS
describes data in terms of a score for each specimen along a single
axis, similar to a principal component that is generated in a PCA.
The primary difference is that, unlike principal components,
which produces principal axes, PLS produces pairs of axes.

The PLS was performed between the two blocks using Morpho]
v1.02 software [54]. Since allometry can inflate measures of
integration, the PLS analyses were recomputed using the residuals
of the multivariate regression of shape variables on the logarithm
of centroid size as variables. It allows the effect of size to be
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removed from the analyses [48]. We used the RV coeficient to
measure the correlation resulting from the PLS [60]. The
calculation of this coefficient is equivalent to the calculation of
the correlation coefficient of a regression between two variables.
The RV coeflicient is a measure of the global integration between
blocks. It ranges from zero to one with a zero value indicating that
the two blocks are independent, and a value of one indicating that
they diverge from one another only by a combination of rotation,
translation and/or scaling [48,61]. Although this approach does
not strictly accept or reject a given hypothesis, it provides a global
quantification of the strength of the association between blocks.
Such an approach is recommended when studying covariation and
indeed, there is a continuum between the complete absence of
relationship and their complete covariation. Thus, the presence or
absence of covariation does not represent discrete parameters
[58,62]. The use of the RV coefficient for the measure of the
association between two blocks of variables has been recom-
mended in several recent papers, notably because it is calculated
directly on covariance and variance rather than on correlation
values [48,63-65].

Results

Angles comparison

The difference between the value of the angles PM-NHA and
StSp-NHA is significant for Homo (8.9°=4.0; I}y, 134y =133.83,
p<0.001) and Pan (5.9°£3.0; F[; 643 =36.16, p<0.001). It is at the
limit of statistical significance for Gorilla (3.7°%+3.1; F[; 547 = 4.03,
p=0.05). The values of PM-NHA are not significantly different
across the three species (Fjo, 196)=1.25, p=10.29) as well as the
values of StFc-NHA (Fig, 196) = 1.93, p=0.15). At the contrary, the
values of the angle StSp-NHA are significantly different across the
three species (F, 196) = 46.8, p<<0.001).

Principal components analysis (PCA)

Overall interspecific variation. In the PCA performed on
all the landmarks, including Homo, Pan and Gorilla, the first
principal component (PC1) and the second principal component
(PC2) explain 73.1% and 4.4% respectively of the total variance
(Fig. 2). The first axis separates Pan and Gorilla on one hand and
Homo on the other hand. Towards the higher scores on PCI,
changes correspond to a shorter and wider face which is less
prognathic and less projected relative to the ACF. The cranial
base is more flexed and the facial block rotates dorsally (see Fig. 3).
PC2 discriminates Pan and Gorilla. Towards the higher scores, the
face is narrower and the lower face is superoinferiorly longer
relative to the middle face. The middle face is also less projected
anteriorly and the whole face is also less projected relative to the
ACF. On this axis, there is a slight ventral rotation of the facial
block but no significant modifications in the flexion of the cranial
base.

Facial Orientation. When PCA is performed on the first set
of landmarks in modern humans (PCA_Hom), PC1 and PC2
explain 28.1% and 20.3% respectively of the total variance (Fig. 4).
Specimen distribution along the first two PC shows statistically
significant  distinctions between males and females (Wilk’s
A=0.759, Flo65)=4.72, p<<0.001). It can be observed that the
majority of the female specimens fall to the lower left part of the
graph. Towards the higher scores on PC1, changes correspond to
a dorsal rotation of the facial block and to a ventral rotation of the
anterior and posterior cranial base. These changes express a
reduction of the CBA value associated with a dorsal rotation of the
facial block. The main changes toward positive values along PC2
are a ventral rotation and a reduction of the height of the facial
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block caused by a relative forward displacement of the staphylion
and a downward displacement of the foramen caecum. On this
axis, a ventral rotation of the anterior cranial base and a backward
displacement of the basion lead to an augmentation of the CBA.

In the PCA based on Pan specimens (PCA_Pan), PC1 and PC2
explain 28.7% and 25.8% respectively of the total variance (Fig. 5).
On the first PC, males have lower score values and females tend
towards the higher values, although both sexes overlap in a large
part of this axis. For that reason, the distinction between males and
females on the PCI-2 shape space is not significant (Wilk’s
A=0.870, Flo30=2.24, p=0.124). This may also be due to the
relatively small Pan sample size compared to the number of Homo
specimens. On the first PC, the changes toward positive values
represent a ventral rotation and a supero-inferior reduction of the
facial block due to a forward displacement of the staphylion and a
downward displacement of the foramen caecum. They are
accompanied by a backward displacement of the basion leading
to an increase in the value of CBA. Higher values on the PC2
indicate a dorsal rotation of the facial block, a ventral rotation of
the anterior cranial base and a lower displacement of the basion
resulting in a reduction of the CBA value.

For the Gorilla analysis (PCA_Gor), PC1 and PC2 explain
37.9% and 28.1% respectively of the total variance (Fig. 6). As is
observed for the Pan analysis (PCA_Pan), males have the lower
score values and females the higher ones on the PCA1. However,
the area where they overlap is reduced relative to the Parn analysis
and the difference between both sexes is significant (Wilk’s
A=0.564, Fo.95=9.64, p<0.001). In male gorillas, the facial
block is more ventrally-rotated, the sella is more posteriorly
positioned and the basion is superiorly positioned. On PC1, the
higher scores indicate that there is a dorsal rotation of the facial
block, a forward displacement of the sella and a downward
displacement of the basion. On PC2, increasing positive values are
associated with a ventral rotation and a reduction of the height of
the facial block, which is linked to a marked forward displacement
of the sella and a less marked forward displacement of the basion.

Allometry

Allometry. The multivariate regressions of Procrustes coor-
dinates (dependant variables) on size (Log CS — independent
variables) show a significant influence of allometry for each taxon
and for each set of landmarks (Table 2). For all the landmarks
pooled together and for the first set of landmarks (facial
orientation), allometry explains the least variance for Homo
(respectively 5.6%, p<<0.01; 6.8%, p<<0.01) and the greatest
variance for Gorilla (9.3%, p<0.01; 10.4%, p<<0.01) and for Pan
(11.1%, p<0.01; 11.9%, p<<0.01). The second set of landmarks
(facial shape) for Gorilla shows the most variance explained by
allometry (18.9%, p<<0.01) followed by Pan (10.7%, p<0.01) and
Homo (3.7%, p = 0.02). MANOVA on PC scores of the PCA on the
residuals reveals statistically different shapes between sexes in Homo
for set 1 (Wilk’s 1 =0.90, Fo 65 = 3.77, p<0.05) and set 2 (Wilk’s
A=0.88, Fi364 =292, p<0.05). Shape differences are not
significant in Pan for set 1 (Wilk’s A=0.92, Fy30;=1.32,
p>0.05) and set 2 (Wilk’s A=0.79, F|399)=2.53, p>0.05) and
in Gorilla for set 1 (Wilk’s A =0.99, F|5 o5 =0.94, p>0.05) and set 2
(VVIH(’S A= 098, F[g’gﬂ = 017, p>005>

Partial least squares (PLS)

Homeo. In the PLS analysis of modern humans, the first pair
of singular axes accounts for 36.3% of the covariance (Fig. 7). The
position of a specimen on the x-axis defines its shape relative to the
first block (facial block orientation), while the position on the y-axis
reflects the second block (facial shape). The RV coefficient
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Figure 2. PCA including all the specimens and the landmarks of set 1 and set 2 pooled together. Wireframes represent, in frontal and
sagittal view, the shape changes associated to an increase of 0.1 units of Procrustes distance. Full circles: moderns humans, empty diamond:
chimpanzees, full squares: gorillas. Convex hulls gather specimens from each species.

doi:10.1371/journal.pone.0057026.9002

indicates a significant relationship between the two blocks
RV =0.15; p<0.01). Increasing positive values indicate a ventral
rotation and an augmentation of the height of facial block, while a
ventral rotation of the posterior cranial base are associated with a
downward displacement of the lower face, an upward displace-
ment of the central part of the upper face (nasion, rhinion,
dacryon), and of the nasal spine, and an augmentation of lower
face width and a reduction of upper face width. When the effect of
size is removed, the relationship remains equal (RV=0.15;
p<<0.05) and the first pair of singular axes accounts for 37.2% of
the covariance (Fig. S1). In this case, as in Pan and Gorilla, when
the data are corrected for the effects of allometry, it does not
substantially affect the patterns of integration. Thus, for reasons of
clarity, PLS graphs without the effect of size are presented in the
supplementary data.

The first pair of singular axes accounts for 48.3% of the
total covariance in the PLS of the Pan specimens (Fig. 8). The

Pan.

Ventral ' Dorsal

Ventral

Upward rotation E Downward rotation

Figure 3. Example of the rotation of the staphylion (left) and of
the basion (right). In this paper, rotation is considered as ventral if
the distal end of the segment is displaced forward relative to the other
end of the segment. It is considered as dorsal if it is displaced backward.
St: staphylion, Fc: Foramen caecum, S: Sella turcica, B: Basion.
doi:10.1371/journal.pone.0057026.g003
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relationship between the two blocks is significant and stronger than
is observed for modern humans (RV=0.31; p<0.0l). For
chimpanzees, increasing values indicate a ventral rotation of the
facial block and a superoposterior displacement of the basion, and
these are associated with a downward displacement of the lower
face, an upper displacement of the middle face associated in an
augmentation of the height of the piriform aperture, and also a
reduction of orbit size relative to the face. Even when the size
effect is removed, the correlation remains significant (RV =0.28;
p<<0.05). The first pair of singular axes accounts for 45.5% of the
total covariance (Fig. S2).

Gorilla. In the PLS of Gonlla specimens, the first pair of
singular axes accounts for 44.0% of the covariance (Fig. 9). The
covariation between the two blocks is significant and stronger than
for the two other taxa (RV =0.37; p<<0.01). For this species, male
and female specimens are clearly separated. Concerning morpho-
logical relationships, positive scores indicate an increasing ventral
rotation and an increase of the height of the facial block and an
upward displacement of the basion, which is associated with a
downward displacement of the lower points of the piriform
aperture (nasospinale and alare) relative to the lower face, a
reduction of the upper face width and an upward displacement of
the orbits, infraorbital foramena, nasion and rhinion. When the
effect of is size are removed, the relationship remains significant
RV =0.35; p<0.01) and the first pair of singular axes accounts for
43.8% of the covariance (Fig. S3).

Discussion

Comparison of PM plane and midsagittal landmarks

In order to study the orientation of the facial block in the
midsagittal plane, we choose to use midsagittal landmarks rather
than the PM plane which is a midsagittal projection of lateral
landmarks [8,20]. Our results show that the angular relationship
between the PM plane and the neutral horizontal axis of the orbits
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Figure 4. PCA_Hom: Set1 (facial block orientation) in modern humans. Wireframes represent, in sagittal view, the shape changes associated
to an increase of 0.1 units of Procrustes distance. Empty circles: Female, full squares: Male. Convex hulls gather specimens from each sex. St:
staphylion, Fc: Foramen caecum, S: Sella turcica, B: Basion.

doi:10.1371/journal.pone.0057026.g004
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Figure 5. PCA_Pan: Set1 (facial block orientation) in Pan. For legend see figure 4.
doi:10.1371/journal.pone.0057026.g005
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Figure 6. PCA_Gor: Set 1 (facial block orientation) in Gorilla. Convex hulls gather specimens from each sex. For legend see figure 4.

doi:10.1371/journal.pone.0057026.9006

is significantly different from the relationship between the
staphylion-sphenoidale segment and the axis of the orbits, at
least for Homo and Pan. For Gorilla, the relationship is at the limit
of statistical significance. This difference between Homo and Pan
on one hand and Gorilla on the other hand may be explain by the
peculiar palatal structure of Gorilla, described as very derived
[66]. This confirmed that lateral parts of the basicranium, i.e, PM
plane, and midsagittal parts of the basicranium, i.e, staphylion-
sphenoidale, interact in different ways with the face, i.e., the axis
of the orbits [13,14] and thus, that the study of the correlation
between the facial shape and the orientation of the facial block in
the midsagittal plane is of prime interest. Our measurements are
in accordance with the assessment that the value of the angle
between the PM plane and the axis of the orbits is not
significantly different across the three taxa [8,25]. Considering
our midsagittal points, the value of the angle between the
staphylion-foramen caecum segment and the axis of the orbits is
also not significantly different across the three taxa. At the
contrary, the angle between the staphylion-sphenoidale segment
and the axis of the orbits is significantly different. This shows that

morphological modifications of the anterior cranial base (length,
orientation or shape) during the respective evolution of the three
studied taxa affect the way the posterior part of the facial block is
oriented.

Relationship between facial block orientation and cranial
base flexion

The results of the first PCA including modern human specimens
are consistent with Lieberman and colleagues’ [3] hypothesis of an
association between the reduction of the CBA value and
downward rotation of the facial block. We have found that
relationship exists also, to a lesser extant, in Pan. Nevertheless,
there is no significant change in the cranial base flexion in Gorilla
and thus, no significant relationship with the facial block. In
modern humans, the augmentation of the basicranial flexion
[9,10,67] 1s the product of two relative displacements, i.e. a ventral
rotation of the PCF and a ventral rotation of the ACF. These
displacements also influence the overall basicranium orientation
relative to the facial block [68,69]. It has been noted that, as the
CBA is a classic and straightforward measurement, little attention

Table 2. Multivariate regressions of shape on size (InCS) for all landmarks, set 1 (facial orientation) and set 2 (facial shape).

Homo Pan Gorilla

Variance explained (%) p-value Variance explained (%) p-value Variance explained (%) p-value
All 5.6 0.00 1.1 0.00 9.3 0.00
Set 1 6.8 0.00 1.9 0.00 10.4 0.00
Set 2 37 0.02 10.7 0.00 189 0.00

doi:10.1371/journal.pone.0057026.t002
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Figure 7. PLS of block 1 (facial block orientation) and 2 (facial shape) in modern humans. Wireframes show the shape changes along each

singular axis. For legend see figure 4.
doi:10.1371/journal.pone.0057026.g007

has been paid to the difference between basicranial flexion and [70,71]. In this study, the use of GM permits us to observe that the
basicranial orientation relative to the facial block in previous landmarks which represent basicranial structures vary, not only
studies, notably those using angles and linear measurements in their relative angulations, but also by antero-posterior and
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Figure 8. PLS of block 1 (facial block orientation) and 2 (facial shape) in Pan. For legend see figure 4.
doi:10.1371/journal.pone.0057026.g008
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Figure 9. PLS of block 1 (facial block orientation) and 2 (facial shape) in Gorilla. For legend see figure 4.
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supero-inferior shifts or translations [12,22,70]. Using midsagittal
landmarks instead of the projection of lateral landmarks (PM
plane) [8,20], our study is in accordance with Lieberman and
colleagues’ [3] hypothesis.

The comparison of the wireframes from PCA_Hom, PCA_Pan
and PCA_Gor highlights the fact that Homo is the only genus with
a staphylion (posterior palate) that is consistently situated behind
the foramen caecum, and thus, a posterior face which lies almost
completely beneath the ACF [67,72]. This feature, specific to
Homo, has been used to hypothesize that the strong relationship
between cranial base and face may be specific to humans [3].
However, our results on PCA_Pan show that this relationship
exists also, to a lesser extant, in chimpanzees. In this taxon, as in
modern humans, the CBA reduction is due either to ventral
rotation of the posterior cranial base (PC1), or to a ventral rotation
of the anterior cranial base (PC2). On PCA_Gor, there is no
significant change of the CBA on the first PC that represents a
significant part of the variation (37.9%). On this axis, there is a
forward displacement of the sella that, associated with the dorsal
rotation of the facial block, brings the anterior and middle cranial
base closer to the face. Bienvenu and colleagues [73] describe the
morphology of the Gorilla brain as peculiar, with a long and
narrow shape when compared to other great apes. This type of
brain shape may explain the tendency to a more anteriorly-
projected ACF and MCF not necessarily associated with a
reduction of the CBA, which observed in our analyses. For the
relationship between facial block orientation and basicranium PC2
of PCA_Gor shows the same as PC2 of PCA_Pan, specifically a
ventral rotation of the anterior cranial base linked to a dorsal
rotation of the facial block in both species.

Role of allometry

For this study, we observe that within each taxon, shape (i.c.
variation in Procrustes coordinates) is related to size, and this
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finding has been noted in other studies using differing sets of
landmarks [30,33,44,74]. In our covariation study, the RV values
and the percentage of covariance explained by the first pair of
singular axes remain constant - with and without the effect of
allometry. However, for similar PLS scores, the changes along the
PLS axes, e.g. anterior face height or basicranial flexion, remain
fairly similar but are reduced after removing allometry. As an
integrating factor [48], allometry seems to play a part in the
strength of the covariation, i.e. level of integration, rather than on
the way structures are morphologically integrated, i.e. pattern of
integration [14]. It has already been noted that size plays a role in
the relationships between the structures constituting the face.
Thus, in great apes, orbit size is linked to facial size [75], which is
correlated to body size [76-78]. However, even if within each
taxon, a significant part of the variance is explained by allometry,
the influence of variance fluctuations on the level of integration is
minimal.

Among the taxa examined here, the Gonlla face exhibits the
most variance that can be explained by allometry. It is the genus
with the most differences in the pattern of integration before and
after removing allometry. Allometry explains also most of the
differences between males and females in Gorilla. This is also true
to a lesser extent in chimpanzees but it is not the case in Homo
where dimorphism is significantly explains by shape differences
alone. The cranium of Gonlla displays a larger size variation
between sexes than is observed in Pan or Homo [79]. Shea [74]
proposed that similar heterochronic pattern, such as hypermo-
phosis, leads to the differences between sexes in Pan and Gorilla.
The extent of this pattern (i.e. hypermorphosis) should be related
to the average size difference between males and females [51], and
therefore it may be reduced in chimpanzees relative to gorillas.
This could explain the greater significant percentage of Gorilla’s
facial shape explained by size, which we have documented in our
study.
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Covariation between facial shape, facial block orientation
and cranial base flexion

Our results confirm that there is a significant intraspecific
relationship between facial shape, facial block orientation, and
basicranial flexion in hominids. We note that, with and without
taking the effect of size into account, and contrary to expectations,
the covariation is less significant in modern humans even if this
taxon possesses a face that, during ontogeny, grows away from the
cranial base only after a relatively long period of postnatal
development, and which still lies close to the basicranium in adults
[3,75]. The relatively greater number of Homo specimens in the
sample compared to Pan and Gorlla could also explain partly these
differences of RV values. We also have to take into account that
the variance estimated in set 1 will not necessarily match the
variance estimated in set 2. Overall changes are however
comparable between each species.

For the three studied taxa, the facial block ventral (upward)
rotation is related to a global vertical elongation of the anterior
face (facial shape). This feature is amplified in Pan and Gorilla
where superoinferior elongation of the face is linked to the
presence of a greatly protruding staphylion relative to the foramen
caecum. This result underlines the more prognathic nature of
these two taxa. For modern humans, the relationship exists but is
less marked. Facial block orientation remains nearly vertical, 1.c.
orthognatic, even in specimens with high singular values that
possess significant facial heights.

Some differences can be noted in the type of facial elongation,
notably between Pan and Gorilla as chimpanzee elongation is
situated in the lower face, while gorilla elongation is located
more towards the middle face. This difference could be related
to the particular facial pattern of Gorilla, i.e. an anteroposteriorly
and superoinferiorly developed middle face [49,80]. This
feature plays also a part in sexual dimorphism as Gorilla males
possess a more anterior middle face [51]. This character is
exclusive to this taxon may explain the small differences in the
covariation pattern between males and females in the first Gorilla
PLS analysis.

While we have found a significant relationship between facial
shape, facial block orientation, and cranial base position, it does
not follow the hypothesis proposed by Enlow and Hans [19] of a
vertically-elongated anterior face linked to a long and weakly-
flexed basicranium. Indeed, in this study, the anterior face
elongation in modern humans is linked to an increase in the
basicranial flexion, while the basicranial length remains fairly
constant. Other studies [12,67,81] have also found no support for
Enlow and Hans’ hypothesis [19], using 2D landmarks.

The main difference between modern humans on one hand
and Pan and Gorilla on the other hand concerns the facial shape
and basicranial flexion relationship. In modern humans, the
clongation of the anterior face is correlated with a ventral
rotation of the posterior cranial base and, in Pan and Gorilla,
with a superoposterior shift of the basion. This difference can
be noticed in PLS analyses with and without the effect of
allometry.

We can hypothesize that the specificity of an anterior face
elongation linked with a ventral rotation of the facial block and
of the posterior cranial base seen in modern humans is linked to
the necessity of keeping enough space between the posterior
palate and the posterior cranial base for pharyngeal structures.
In fact, the flexion of the cranial base results in a forward
displacement of the basion, and in a reduction of the space
between basion and staphylion. In modern humans, this space is
already reduced compared with chimpanzees and gorillas. The
ventral (upward) rotation of the facial block that accompanied
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the CBA flexion allows for such functions such as airflow,
swallowing or vocalization. Although this space is reduced in
modern humans, no study has yet demonstrated that humans
have reached the upper limit of flexion circumscribed by cranial
base and overall cranium structure [28], even if some functional
limits might exist [9]. For now, this question remains
unresolved.

Interestingly, the differences observed between modern humans
and Pan and Gorilla can be expressed as an hypothesis proposed by
McCarthy [28]. This hypothesis states that for a given basicranial
length, the more flexed the posterior cranial base, the taller it is
vertically, which is what we have confirmed in our study. Taking
this observation into account, McCarthy [28] proposed that
hominins and modern humans, which both have relatively shorter
posterior cranial bases, may have had the posterior cranial base
flexed through evolution in order to match the height of the
nasomaxillary complex (anterior face). Our results support this
hypothesis as Homo is the only genus where the basicranial flexion
is associated with a superoinferior elongation of the anterior face.

Our study demonstrates a significant relationship between
anterior facial shape, facial block orientation and basicranial
flexion. A difficulty that remains is to elucidate the putative
causality effects. For Lieberman et al. [3], “there are two major
reasons to believe that the cranial base exerts a greater influence
on the face than vice versa”. First, cranial base usually reaches
adult size before the face. Second, most of the face grows around
the cranial base. The question of the influence of the basicranium
on the face is still complex and genetic, ontogenetic and
developmental studies on the relationship between basicranium
and face are here needed to confirm and complete Lieberman and
colleagues’ [3] hypothesis.

Conclusions

Our results show a clear intraspecific covariation between facial
shape, facial block orientation and basicranial flexion. However,
our conclusions do not support Enlow and Hans’ [19] hypothesis
of a vertically elongated face being linked to a long and weakly-
flexed basicranium. In our analysis, the anterior vertical elongation
of modern humans is linked to an increase of the angle of
basicranial flexion. Homo, Pan and Gorilla share similar character-
istics in the relationship between facial shape and facial block
orientation but they differ when the covariation of facial shape and
basicranial flexion is considered. Modern humans show a specific
pattern of integration, which underscores the significant role of
their highly flexed cranial base within their cranial morphology.
Our results corroborates Lieberman’s hypothesis [3] of an
association between reduction of the basicranial flexion and dorsal
rotation of the facial block in modern humans. This relationship
also exists, to a lesser extant, in Pan but is absent in Gorilla. This
may be due to the particular brain shape observed in gorillas [73].
All these results highlight the fact that, along with facial size [29],
facial morphology is an essential feature that must be taken into
account when investigating covariation between face and basicra-
nium.

As we have shown in this study, a clear covariation exists
between basicranial flexion and facial shape in our model of
extant hominids. However, cranial modifications through time
in hominins suggest that characteristics such as brain volume,
basicranial and facial shapes are acquired in multiple steps,
implying different integration patterns for cranial architecture.
The understanding of the pace of acquisition of facial and
cranial characteristics during the course of evolution is essential
to improve our model of covariation in the cranium. Hence,
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basicranial flexion level for early hominins of the late Miocene/
Pliocene should be related to specific facial shapes, which differ
in some ways from modern hominins whose facial characteris-
tics evolved later [4,82]. These difference patterns may also be
due to differences in cranial functions. For example, the
appearance of a new function, such as vocalization, implies
modification in the pharyngeal structures [4], and therefore
implies the existence of a new pattern of cranial integration, in
line with this new function.

This study is the first step in a series of investigations on facial
morphological variations and its relationships with the rest of the
skull. Future work will expand on the present analyses, and include
the mandible of each specimen in this study to clarify the role and
the importance of the size and shape of the masticatory apparatus
in the facial and the basicranium position.

Supporting Information

Figure S1 PLS of block 1 (facial block orientation) and 2
(facial shape) after removing allometry in Homo. For
legend see figure 4.

(TIF)

Figure S2 PLS of block 1 (facial block orientation) and 2
(facial shape) after removing allometry in Pan. For legend
see figure 4.

(TIF)
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ABSTRACT

Previous studies showed that in modern humans the basicranium is
formed of two modules: the midline cranial base and the lateral basicranium
which are integrated with the face in very different ways. The study of the
relationship between these structures is of prime interest in the context of
hominids craniofacial evolutionary history. In this study, we aim to test if the
relationship between the midline cranial base and the face on one hand and
the lateral basicranium and the face on the other hand are qualitatively and
quantitatively different in modern humans and chimpanzees: two phyloge-
netically close but morphologically different hominids. This work is per-
formed using three-dimensional (3D) landmarks to take into account the face
and basicranium 3D shape. Modern humans and chimpanzees both exhibit a
significant relationship between lateral basicranium and face, and a non-
significant relationship between midline cranial base and face. However, the
patterns of integration are different for the two species. These results under-
score the essential role of the lateral basicranial shape in the setting of the
facial morphology in modern humans and chimpanzees. The important dif-
ferences in the patterns of integration may be related to the genetic, develop-
mental, and functional requirements of each taxon, acquired along their
respective evolution. From a common, tight, relationship between lateral
basicranium, and face, each taxon may develop different patterns of integra-
tion in order to adapt to particular functions and morphologies. Anat Rec,
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INTRODUCTION

The cranium is an integrative structure that can be
divided in several genetic, developmental or functional
integrated parts called modules (Olson and Miller, 1958;
Cheverud, 1982; Wagner, 1996), defined as “parts that
are integrated tightly by many or strong interactions
and which are relatively independent from other mod-
ules” (Klingenberg, 2010, p. 628). During the last dec-
ade, numerous hypotheses concerning craniofacial
modules have been tested in extant hominids.! These
studies focus for instance on the differences and similar-
ities of extant hominids patterns of craniofacial integra-
tion (Ackermann, 2005; Polanski and Franciscus, 2006;
Singh et al., 2012), on the level of integration in the cra-
nium of modern humans (Martinez-Abadias et al., 2012)
or on the differences between evolutionary and develop-
mental patterns of cranial integration (Bookstein et al.,
2003). Many of these covariation studies point out the
significant influence of the basicranial shape on facial
shape. Among them, Bastir and Rosas (2006) made a
major advance in the comprehension of the integration
between these structures as they showed that, in mod-
ern humans, the basicranium is composed of two mod-
ules, the midline cranial base and lateral basicranium,
that are integrated in different ways to the face. They
find a significant relationship between the lateral basi-
cranium and the face, highlighting the importance of
this basicranial region in the evolution of facial struc-
tures. In a recent study, Gkantidis and Halazonetis
(2011) confirmed Bastir and Rosas (2006) findings.
Although, their study demonstrates that, in children (6—
10-years-old), a significant relationship occurs between
the face and the midline cranial base, suggesting that
the duration of common, developmental timing is an
essential factor acting on craniofacial patterns of inte-
gration. Indeed, during growth, the midline cranial base
matures first (7-8-years-old), followed by the lateral
basicranium (11-12) and the face (15-16) (Bastir et al.,
2006). For Gkantidis and Halazonetis (2011), it explains
why the face is more integrated to the midline cranial
base in children and to the lateral basicranium in
adults. In any case, as the midline and lateral parts of
the basicranium reach their adult shape before the face,
the growth of facial structures is always spatially con-
strained by some basicranial structures (Lieberman,
2000; Lieberman et al., 2000a; McCarthy and Lieber-
man, 2001). Hence in studying the facial shape, one
needs to take into account the basicranial morphology.

The studies of Bastir and Rosas (2006) and Gkantidis
and Halazonetis (2011), as many others (Kiliaridis, 2006;
Rosas et al., 2008; Alarcon et al.,, 2011; Enlow et al.,
2011) were mainly performed to answer to medical
issues, for example, malocclusion problems, or to ques-
tions linked to the postnatal development of facial struc-
tures such as the maxilla or the palate. However, the
study of the relationship between midline cranial base,
lateral basicranium and face is also crucial in the con-
text of evolution. Throughout hominids evolution, the
morphology of the face has undergone major changes
that concern, for instance, facial projection, that is, the

Following Wood and Richmond (2000), in this paper, the
term ‘hominid’ corresponds to the common ancestor of Homo,
Pan, Gorilla and Pongo and all of its descendants.

degree to which the face projects in front of the cranial
base (Lieberman et al., 2000b) or facial prognathism,
that is, the protrusion of the lower face relative to the
upper face (Lieberman, 2011). These modifications of fa-
cial shape are in part driven by evolutionary changes in
the shape and the flexion of the basicranium (Ross and
Ravosa, 1993; Ross and Henneberg, 1995; Lieberman
et al., 2000a; McCarthy, 2001). Hence, the study of the
patterns of integration between these modules is of
prime interest as they are crucial features with a deep
influence on hominids craniofacial evolution (Bolker,
2000; Eble, 2004). Thus, it is of great importance to con-
sider the relationship between the face, the midline cra-
nial base and the lateral basicranium (Bastir and Rosas,
2006) in the context of evolution. Here, we aim to test
the integration between midline cranial base, lateral
basicranium and face in modern humans and chimpan-
zees. The comparison between these two genera is of
major interest as it permits to root the patterns of inte-
gration of modern humans using a taxon which is genet-
ically and phylogenetically very close (Chimpanzee
Sequencing and Analysis Consortium, 2005) but morpho-
logically very distinctive (Wood and Richmond, 2000).
On one hand, modern humans are characterised by an
important endocranial volume and a wide and flexed
cranial base linked to an orthognatic and not projected
face. On the other hand, chimpanzees possess weaker
endocranial volumes, narrow and extended cranial bases
associated to prognathic and very projected faces. The
study of the patterns and level of integration between
midline cranial base, lateral basicranium, and face
will permit to assess which part of the basicranium
accounts for facial variations in the two taxa. Also, it
will allow specifying the role of these structures in the
setting of distinct morphologies of modern humans and
chimpanzees.

In a major part of craniofacial studies in hominids, the
face is defined using two-dimensional (2D) landmarks
(Bastir and Rosas, 2006; Bulygina et al., 2006; Rosas
et al., 2008; Gkantidis and Halazonetis, 2011). As a conse-
quence, in these studies facial landmarks do not depict
the whole face but only the midline face. That is problem-
atic considering that the tested hypothesis concerned the
whole face, that is, the midline and lateral parts. In the
same way, the landmarks used for the lateral basicranium
represent only a projection of the true anatomical points
in the sagittal plane and do not correspond to the real 3D
nature of this structure. Thus, we work with 3D land-
marks in order to improve the characterisation of facial
and of the lateral basicranium 3D shape.

In this study, we aim to assess Bastir and Rosas
(2006) hypothesis of different patterns of integration
between the midline cranial base and the face on one
hand and between the lateral basicranium and the face
on the other hand. This hypothesis is here tested in
modern humans and in chimpanzees. This work is run
using 3D landmarks, which allows taking into account
the true 3D aspect of the studied structures.

MATERIALS AND METHODS
Definitions

The face is traditionally defined as the superoinferior
region between the glabella and base of the mandibular
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symphysis and lies anteroposteriorly between the ante-
rior part of the premaxilla (or mandible) and the poste-
rior maxillary plane (Enlow and Azuma, 1975). In their
study of integration between the face and the basicra-
nium, Bastir and Rosas (2006) encompass the mandible
in the set of landmarks that described the face. How-
ever, previous studies already show a significant rela-
tionship between the lateral basicranium and the
mandible (Bastir et al., 2004; Bastir and Rosas, 2005).
Thus, in our study, we will limit our dataset to the cra-
nial part of the face to reduce the signal linked to the
integration between the basicranium and the mandibu-
lar ramus and to focus on the relationship between the
cranial part of the face and the basicranium.

Material

The study used a sample of 92 crania, including 64
modern humans (Homo sapiens) from Belgium including
32 females and 32 males and 28 common chimpanzees
including 15 females and 13 males (Pan troglodytes). All
specimens were considered as adults (i.e., third molars
erupted). Crania are housed in various European insti-
tutions? as dry specimens (chimpanzees and four modern
humans) and cadavers (60 modern humans).

Specimen  acquisition. Each cranium was
scanned using a medical computerized tomography (CT)
scanner, with a pixel size and a slice thickness adjusted
according to specimen cranial size. CT images of each
specimen were acquired by two of us (F.G. and W.C.).
CT-scan data were computed using Avizo v6.0 software
(©Visualization Sciences Group). Bone material was
extracted from the virtual volume wusing automatic
thresholding. For dry specimens, this step is relatively
straightforward since they present either material infor-
mation (bone) or empty space. A bone protocol, empha-
sizing hard versus soft tissues was applied during the
scan session for the wet specimens allowing only minor
manual corrections to the automatic segmentation for a
complete extraction of the bone information. The cor-
rected volumes were then converted into 3D polygonal
surfaces for the purposes of our analysis.

Data Acquisition

Landmarks. The morphology of midline cranial
base and lateral basicranium and face is described using
3D landmark coordinates. To have comparable measures
of integration, midline cranial base and lateral basicra-
nium are represented by similar number of landmarks
(Mitteroecker and Bookstein, 2007). Three sets were
defined: the first one includes six midsagittal basicranial
landmarks illustrating midline cranial base (MidBC; Fig.
la, Table 1). The second includes seven lateral landmarks
characterizing lateral basicranium (LatBC; Fig. 1a, Table
1). They are situated in a 3D space in order to best repre-

2The Royal Museum for Central Africa (Tervuren, Belgium),
the Anthropologisches Institut und Museum (Zurich, Switzer-
land) and the Natural History Museum (London, United King-
dom). Depending on their location, specimens were scanned
either in the Department of Radiology in Universitair Zieken-
huis (UZ) in Leuven (Belgium), in the Kantonsspital in Winter-
thur (Switzerland) or in the Hammersmith Hospital in London
(United Kingdom).

Fig. 1. Landmark locations on the cranium of a chimpanzee.
a. Dorsal view of a coronal cut showing midline cranial base land-
marks (1-6) and lateral basicranium landmarks (7-13). Landmark 4
(sella) is hide by the dorsum sellae. b. Frontal view showing facial
landmarks (14-29). c. Inferior view showing facial landmarks (29-31).

sent lateral basicranium shape. The third includes 18
midsagittal and lateral landmarks characterizing the
morphology of the face (FACE; Fig. 1b,c, Table 1). The cho-
sen landmarks provide relevant descriptors of facial elon-
gation, facial width, proportion (e.g., upper face vs. lower
face) and on facial structure organisation such as orbit or
nasal aperture locations. For the three sets, landmarks
are based on those used by Bastir and Rosas (2006) and
on previously used 3D landmarks on the basicranium
(Bruner and Ripani, 2008) and on the face (Guy et al.,
2003; Cobb and O’Higgins, 2004; Guy et al., 2005; Lieber-
man et al., 2007; Baab et al., 2010).

Landmarks were placed on 3D surfaces with the Land-
mark v3.0 software (Wiley et al., 2005). We compute a
symmetrical configuration from original landmarks coor-
dinates (Ponce de Leon and Zollikofer, 2001; Klingenberg
et al., 2002) using Morphod (Klingenberg, 2011), only mid-
sagittal landmarks and landmarks from the left part of
the cranium being used in the analyses. The use of the
symmetric shape component is useful to reduce dimen-
sionality in datasets where variables exceed sample size
(Singh et al., 2012). To test for landmark repeatability,
five specimens of each taxon were sampled twice. Mea-
surement errors were evaluated by a multivariate analy-
sis of variance (MANOVA). No significant differences
were found between the repeated samples (P>0.1).

Data Analysis

Raw data. Analyses were carried out using 3D geo-
metric morphometrics (GM) data that facilitate detailed
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TABLE 1. Landmark definitions.

Count Landmark Definition

1 Foramen caecum Most anterior inferior point of anterior midline cranial base

2 Posterior cribiform Midline point at the posterior end of the cribiform plate

3 Sphenoidale Most superior and posterior midline point on the tuberculum sellae

4 Sella Midline point at the center of the sella turcica

5 Dorsum sellae Most superior and posterior midline point on the dorsum sellae

6 Basion Most anterior and inferior midline point on the margin of the foramen magnum

7 Anterior frontal Most anterior point of the inner surface of the frontal bone, in the depression formed
by the frontal pole

8 Posterior frontal Point at which the posterior border of the anterior fossa fuses with the endocranial lat-
eral wall

9 Superior orbital fissure Most superior, anterior, lateral point of the superior orbital fissure on the ridge of the
great wing of the sphenoid

10 Anterior clinoid process Most superior, posterior, medial point of the anterior clinoid process

11 Foramen ovale Most superior, posterior, lateral point of the margin of the foramen ovale

12 Internal accoustic meatus Most inferior, anterior, medial point of the margin of the internal accoustic meatus

13 Pyramidal root Point where the posterior pyramidal ridge meets the temporo-occipital suture

14 Glabelle Most anterior midline point on the frontal bone at the level of the supraorbital torus

15 Nasion Midline intersection of nasal and frontal bones

16 Rhinion Midline point at the inferior end of the internasal suture

17 Nasospinale Most anterior point on nasal spine

18 Prosthion Most anterior midline point of the maxillary alveolar process

19 Superior margin of orbit =~ Midline point of the superior margin of the orbit

20 Frontomalare orbitale Point where the frontozygomatic suture crosses the inner orbital rim

21 Dacryon Most superior point at which the lacrimomaxillary suture meets the frontal bone

22 Zygoorbitale Point at which the zygomaticomaxillary suture meets the orbital rim

23 Jugale Point in the depth of notch between the temporal and frontal processes of the zygo-
matic bone

24 Zygomaxillare Most inferior point of the zygomaticomaxillary suture

25 Infraorbital foramen Measured at the centre, in the plane of the bone surface

26 Alare Most lateral point on the margin of the nasal aperture

27 Alveolar 12 Point in the centre of the extern border of the 12 alveolus

28 Alveolar P3 Point in the centre of the extern border of the P3 alveolus

29 Incisive canal Point in the centre of the incisive canal

30 Staphylion Point on interpalatal suture corresponding to deepest point of notches at the rear of
the palate

31 Posterior alveolar Most posterior point of the alveolar process on the inferior surface of the maxilla

1-6: midline cranial base, 7-13: lateral basicranium, and 14-31: face. Definitions adapted from Cobb and O’Higgins (2004),
Lieberman et al. (2007), Baab et al. (2010) and Bruner and Ripani (2008).

assessment of 3D basicranium and face. The configura-
tion of landmarks coordinates was subjected to GM to
depict relationships between midline cranial base, lat-
eral basicranium, and face (Rohlf and Slice, 1990; Book-
stein, 1991). This widely used technique allows the
quantification and description of the morphological var-
iations within a set of specimens (Penin and Berge,
2001; Ponce de Leon and Zollikofer, 2001; Guy et al.,
2003; Bastir et al., 2004; Cobb and O’Higgins, 2004; Mit-
teroecker et al., 2004; Bastir et al., 2010; Singh et al.,
2012). Additionally, GM analyses allow size and shape to
be assessed independently (Bookstein, 1991).

Statistics. We first aim to quantify the potential
dissimilarity in the morphological integration patterns.
For that purpose, (1) a common Procrustes superimposi-
tion of both species was performed for each set of land-
marks to carry out the analyses in the same shape
spaces (Rohlf and Slice, 1990; Bookstein, 1991), using
Morphod (Klingenberg, 2011). Procrustes coordinates of
MidBC, LatBC and FACE were computed independently.
(2) Intraspecific covariation between midline cranial

base and face on one hand and lateral basicranium and
face on the other hand were assessed by performing
partial least squares (PLS) analyses for each taxon.
This method has been shown to be suitable for the study
of covariation between two sets of variables (blocks)
(Bookstein, 1991; Rohlf and Corti, 2000; Bookstein et al.,
2003; Zelditch et al., 2004; Mitteroecker and Bookstein,
2007; Bastir et al., 2010; Bruner et al., 2010; Singh
et al., 2012). In our study three blocks were defined,
which correspond to the three sets of Procrustes coordi-
nates: block 1 (MidBC) represents midline cranial base,
block 2 (LatBC) represents lateral basicranium and
block 3 (FACE) represents the face (Fig. 1). The aim of
the PLS is to maximise the covariance patterns between
two blocks of variables rather than the intra-block var-
iance. PLS describes data in terms of a score for each
specimen along a single axis, similar to a principal com-
ponent that is generated in a PCA. The primary differ-
ence is that, unlike principal components, PLS produces
pairs of axes. The PLS was performed using Morphod
software (Klingenberg, 2011). As allometry can inflate
measures of integration, the PLS analyses were com-
puted using the residuals of the multivariate regression
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of shape coordinates on the logarithm of centroid size as
variables (Monteiro, 1999). To quantify potential dissimi-
larity in the morphological integration patterns, the
angles between the PLS vectors of each taxa were meas-
ured for each block of landmarks. It provides a straight-
forward assessment of the possible interspecific
differences in morphological integration.

Thereafter, the PLS analyses have been recomputed
with Procrustes superimposition performed separately
for each taxon (Rohlf and Slice, 1990; Bookstein, 1991).
Allometry is a factor that might influence patterns of
morphological integration (Klingenberg, 2009). Further-
more, static allometry (Gould, 1966) can be expected
between male and female specimens (O’Higgins and Dry-
den, 1993; Rosas and Bastir, 2002). For these reasons,
we tested the influence of size on each set of landmarks
for each taxon in our study. We used multivariate
regressions of Procrustes coordinates on the logarithm of
centroid size (Monteiro, 1999) for each taxon to test for
potential influence of size. Multivariate regressions were
performed independently for each set of landmarks, that
is, MidBC, LatBC, FACE and a set that includes all
landmarks pooled together. The PLS analyses were
recomputed using (1) shape coordinates and (2) the
residuals of the multivariate regression of shape coordi-
nates on the logarithm of centroid size as variables, as
allometry is a factor that might influence patterns of
morphological integration (Klingenberg, 2009). We used
the RV coefficient to measure the correlation resulting
from the PLS (Escoufier, 1973). The calculation of this
coefficient is equivalent to the calculation of the correla-
tion coefficient of a regression between two variables.
The RV coefficient is a measure of the global integration
between blocks. It ranges from zero to one with a zero
value indicating that the two blocks are independent,
and a value of one indicating that they diverge from one
another only by a combination of rotation, translation
and/or scaling (Klingenberg, 2009; Laffont et al., 2009).
The use of the RV coefficient for the measure of the asso-
ciation between two blocks of variables has been recom-
mended in several recent papers, notably because it is
calculated directly on covariance and variance rather
than on correlation values (Claude, 2008; Klingenberg,
2009; Goswami, 2010; Parsons et al.,, 2011; Martinez-
Abadias et al., 2012). The RV coefficient significance is
supported by a permutation test (10,000 iterations) for
the null hypothesis of complete independence between
the two blocks (Klingenberg, 2011).

RESULTS
Analyses of Morphological Integration Patterns

Homo. In the PLS between midline cranial base and
face, increasing positive values indicate an opening of the
basicranial angle, an increasing of the length of the
MidBC, and a mediolaterally wider and superoinferiorly
shorter face (Fig. 2). In the PLS between the lateral basi-
cranium and face, increasing values indicate an antero-
posterior augmentation and a mediolateral reduction of
the length of the anterior, middle and posterior cranial
fossae resulting in an anteroposteriorly longer and medio-
lateraly narrower basicranium (Fig. 3). It is associated to
a mediolaterally narrower and superoinferiorly longer
(i.e., dolichocephalic) face. The palate is also longer and
more klinorhynch, that is, downwardly oriented.

Pan. For the PLS between midline cranial base and
face, increasing values indicate a shorter midline cranial
base associated to a superoinferiorly longer and medio-
laterally narrower face (Fig. 4). In the PLS between the
lateral basicranium and face, positive scores indicate an
augmentation of the width and a reduction of the ante-
roposterior length of the anterior, middle and posterior
cranial fossae associated to superoinferiorly longer face
(Fig. 5). The pyriform aperture is also shorter and
narrower.

Comparison of morphological integration pat-
terns. In the PLS between the midline cranial base
and the face, the PLS vectors of Homo and Pan form an
angle of 42.3 degree for block 1 (FACE) and of 82.0
degree for block 2 (MidBC). Hence, integration pattern
between the two taxa are clearly distinct for block 2. In
the PLS between the lateral cranial base and the face,
the values of the angles between the PLS vectors of
Homo and Pan are 43.1 degree for block 1 (FACE) and
78.2 degree for block 2 (LatBC). There is also a clear dif-
ference in the integration pattern for block 2. The
angles values are high, at least for block 2 in both PLS
which suggests the need for independent analyses.
Thus, the PLS analyses are recomputed with Procrustes
superimposition performed separately for each taxon
(see below).

Allometry—Regression analysis

The multivariate regressions of Procrustes coordinates
(dependant variables) on size (Log CS—independent var-
iables) show a significant influence of size for all the set
of landmarks in modern humans (Table 2). For chimpan-
zees, the influence of size is not significant for the mid-
line cranial base and is significant for all the others set
of landmarks.

Independent PLS

A summary of the PLS results for each taxon, with
and without removing the effects of allometry is pre-
sented in Table 3. Allometry affects neither the level of
covariation (Table 3) nor the patterns of integration. The
morphological integration patterns of the PLS with inde-
pendent Procrustes superimposition are similar to those
of the PLS with common Procrustes superimposition
(Figs. 3-5). Hence, for reasons of concision and clarity,
we do not present the figures of the results of the PLS
with independent Procrustes superimposition in order to
not lengthen uselessly the paper.

Homo. In the PLS between midline cranial base and
face, the RV coefficient is nonsignificant with (RV=0.14;
P=0.45) and without the effects of size (RV=0.15;
P=0.27). In the PLS between the lateral basicranium
and face, the covariation between the two blocks is mar-
ginally significant, that is, significant at P<0.10 (Gkanti-
dis and Halazonetis, 2011), with (RV=0.20; P=0.08) and
without (RV=0.19; P=0.08) the effects of size.

In summary, in modern humans, there is no signifi-
cant relationship between midline cranial base and fa-
cial morphology. At the contrary, a marginally
significant correlation exists between lateral basicra-
nium and facial shape.
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Block1 PLS1

Block2 PLS1

Fig. 2. PLS of midline cranial base (sagittal view) and face (sagittal and frontal views) after removing al-
lometry in Homo. In the PLS with independent Procrustes superimposition, RV=0.15; P=0.27. Red
circles: Female, blue squares: Male. Convex hulls gather specimens from each sex. Wireframes show the

shape changes along each singular axis.

Pan. As in modern humans, the relationship between
midline cranial base and face is not significant with
(RV=0.23; P=0.80) and without the effects of size
(RV=0.27; P=0.42). In the PLS between the lateral basicra-
nium and face, the covariation between the two blocks is
statically significant, that is, significant at P<0.05, (Gkanti-
dis and Halazonetis, 2011), with (RV=0.38; P=0.05) and
without (RV=0.39; P=0.02) the effects of size.

Like in modern humans, in chimpanzees there is no
correlation between the midline cranial base and the
face while the correlation is significant between lateral
basicranium and face. However, the patterns of integra-
tion of the two taxa are different.

DISCUSSION
Lateral Basicranium and Face

Our study shows that in modern humans and in chim-
panzees, the shape of the lateral basicranium plays an
important and significant role in the integration patterns
between the face and the cranial base. Concerning the

relationship between the lateral basicranium and face in
modern humans, our work confirms that a superoinferior
reduction of the face is associated to an anteroposteriorly
reduction of the basicranium (Bastir and Rosas, 2006).
Our study also highlights that, in the context of this cova-
riation, a mediolateral widening of the face is associated
to a mediolateral widening of the cranial fossae. This is in
line with previous hypotheses concerning the relationship
between facial width and basicranial width (Enlow and
Hans, 1996; Lieberman et al., 2000b) in modern humans.
More globally, our results underscore the fundamental
role of basicranium and face 3D shape in the pattern of
integration between these two structures. The relation-
ship between lateral basicranium and face is also signifi-
cant in chimpanzees. However, the pattern integration is
different from that of modern humans.

Midline Cranial Base and Face

Modern humans and chimpanzees both exhibit a non-
significant relationship between midline cranial base
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Block 2 PLS2

Fig. 3. PLS of lateral basicranium (sagittal and superior views) and face (sagittal and frontal views) after
removing allometry in Homo. In the PLS with independent Procrustes superimposition, RV=0.19; P=0.08.
Red circles: Female, blue squares: Male. Convex hulls gather specimens from each sex. Wireframes

show the shape changes along each singular axis.

and face. If sample size is responsible for that, it might
be interesting to strengthen our results using a more im-
portant set of specimens, in order to see if the observed
patterns of integration are biologically meaningful or are
just random correlations. It has already been attested
for adult modern humans (Bastir and Rosas, 2006;
Gkantidis and Halazonetis, 2011) as opposed to children
(Gkantidis and Halazonetis, 2011). This feature tends to
show that the midsagittal flexion of the basicranium
alone, can not explain the facial morphology. Midline
cranial base must be associated to facial orientation
(Neaux, original data) or to the lateral basicranium to
show a significant relationship with facial shape.

Differences in the Integration of Midline and
Lateral Basicranium

Modern humans and chimpanzees both exhibit a sig-
nificant relationship between lateral basicranium and
face and a nonsignificant relationship between midline
cranial base and face. Hence, the levels of integration
seem comparable in these taxa, and the genetic under-
pinnings of the developmental pathways that translate
the gene products into morphological structures might

be inherited by a common ancestor (Klingenberg, 2008).
However, the patterns of integration between facial and
basicranial structures are somewhat different with, for
instance, an augmentation of the facial width and a
reduction of facial height linked to an increase of the
basicranial width in Homo while in Pan it is related to a
reduction of basicranial width. From a common level of
tight relationship between lateral basicranium and face,
each taxon may develop different patterns of integration
along their respective evolution from a separation of at
least 7 Ma (Brunet et al., 2002; Guy et al., 2005; Langer-
graber et al., 2012). Several developmental or functional
factors may have caused modification in the integration
patterns of Homo and Pan. Thus, the differences in the
rate of basicranial development between modern
humans and chimpanzees may generate differences in
the patterns of integration (Lieberman and McCarthy,
1999). Indeed, patterns of integration are partly setting
up during prenatal and postnatal development. Thus,
the differences in timing of basicranial and craniofacial
development of Homo and Pan could explain the differ-
ences in the patterns of integration. From a developmen-
tal and evolutionary point of view, the important
augmentation of the endocranial volume during
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Fig. 4. PLS of midline cranial base (sagittal view) and face (sagittal and frontal views) after removing al-
lometry in Pan. In the PLS with independent Procrustes superimposition, RV=0.27; P=0.42. Red circles:
Female, blue squares: Male. Convex hulls gather specimens from each sex. Wireframes show the shape

changes along each singular axis.

hominids evolution (Lieberman, 2011) leads to important
changes in the relationship between the basicranium
and the face and thus, to major modifications of the inte-
gration patterns between these two structures. Indeed,
changes in neurocranial and basicranial size and shape,
linked to the augmentation of brain volume modify
deeply and alter the patterns of integration between
these structures and the face. Also, differences in masti-
catory functions between Homo and Pan can be an alter-
native explanation for the changes in the patterns of
integration between the face and the lateral basicranium
as the mandible is in anatomical contact and share func-
tions with these two structures (McCollum and Ward,
1997; Macho et al., 2005). Thus, the differences in diet
and in masticatory functions of Homo and Pan, that
imply modification in morphological structures such as
the mandible, may play a part in changes of the
observed patterns. Hence, several developmental or
functional changes could have played a part in the modi-
fication of the patterns of integration of Pan and Homo,
throughout there respective evolution. In this case, the
changes seem to have influenced the pattern of integra-
tion but not the level of integration between the cranio-
facial structures of Homo and Pan. This important
result shows that pattern and level of integration may
be two different and eventually independent processes
that must be taken into account separately in future
studies. These different patterns of integration between

the lateral basicranium and the face in Homo and Pan
may have implication for the evolvability of craniofacial
structures (Wagner and Altenberg, 1996). Indeed, an im-
portant level of integration brings evolutionary con-
straint which can concentrate variations, and thus
evolution, along certain directions (Klingenberg, 2010).
Here, the differences in the patterns of integration could
have brought different evolutionary constraints, and
thus, different preferential directions of variation for
Homo and Pan. That may partly account for their signif-
icant facial and basicranial shape differences. The fact
that changes in morphological structures may bring
changes in the patterns of integration also raises the
major question of the influence of shape in the establish-
ment and the evolution of these patterns of integration.
Indeed, it is still unclear whether the initial shape of a
structure influences the evolution of the patterns of inte-
gration or if, at the contrary, the integration has a
strong influence on the morphological structure and can
deeply change shapes.

These results have also consequences for the under-
standing of modern humans species-specific facial char-
acteristics. Our study shows that in modern humans
only, the reduction of the basicranial relative length, and
thus the augmentation of basicranial, and endocranial,
globularity (Bienvenu et al., 2011) is linked to a reduc-
tion of the length of the inferior face, and to a more
orthognatic face. Thus, the augmentation of the brain
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Block1 PLS1
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Block2 PLS1

Fig. 5. PLS of lateral basicranium (sagittal and superior views) and face (sagittal and frontal views) after
removing allometry in Pan. In the PLS with independent Procrustes superimposition, RV=0.39; P=0.02.
Red circles: Female, blue squares: Male. Convex hulls gather specimens from each sex. Wireframes

show the shape changes along each singular axis.

globularity is related to a reduction of facial protrusion
and length in Homo. This pattern is not observed in
Pan. This observation is in line with previous hypothe-
ses concerning the relationship between the basicranial
flexion, which is deeply influenced by the size and the
shape of the brain (Ross and Ravosa, 1993; Ross and
Henneberg, 1995; Bastir et al., 2010), and the orienta-
tion, rotation, and projection of the face (Lieberman
et al., 2000b; Lieberman, 2011). Lieberman et al. (2000b)
defined two constraints between the basicranial flexion
and the face: the roof of the orbits is also the floor of the
anterior cranial fossa (orbital part of the frontal bone
and lesser wings of the sphenoid), and the junction
between the middle cranial fossa and the maxilla (eth-
momaxillary complex) is almost always perpendicular to
the axis of the orbits (Enlow and Azuma, 1975; McCar-
thy and Lieberman, 2001). The result of these two con-
straints is that a bigger and more globular brain which
leads to a flexion of the basicranium, that is, a decrease
of the value of the cranial base angle, should also lead to
a rotation of the face beneath the anterior cranial fossa
(Lieberman et al., 2000b; Lieberman, 2011). Thus, dur-
ing evolution, the increase of the size and globularity of
the brain, may play a part not only in basicranial flexion

but also in the length and the orientation of the homi-
nins face, resulting in a short, orthognatic and not pro-
jected face (Bastir et al., 2010). This result is of major
interest for a better comprehension of how modern
humans acquired there facial characteristics.

It has been assessed that, in modern humans, the dif-
ferences in the integration of midline and lateral basi-
cranium are due to differences in the time of growth and
development as, the midline basicranium finishes its

TABLE 2. Multivariate regressions of shape on size
(InCS) for all landmarks (All), midline cranial base
(MidBC), lateral basicranium (LatBC), and face

(FACE).
Homo Pan
Variance Variance
explained (%) P value explained (%) P value
All 4.3 0.00 6.1 0.02
MidBC 4.3 0.01 5.9 0.13
LatBC 7.3 0.00 7.1 0.04
FACE 4.4 0.00 6.6 0.03
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TABLE 3. Results of the PLS analyses between midline cranial base (MidBC) and face (FACE) and between lat-
eral basicranium (LatBC) and face (FACE) in modern humans and chimpanzees.

Covariance
Taxon Blocks RV coefficient P value explained (%)
Homo MidBC—FACE 0.14/0.15 0.45/0.27 41.2/39.3
LatBC—FACE 0.20/0.19 0.08/0.08 30.3/41.5
Pan MidBC—FACE 0.23/0.27 0.80/0.42 31.7/35.9
LatBC—FACE 0.38/0.39 0.05/0.02 42/45.5

RV values in bold are statistically significant at P<0.10 (Gkantidis and Halazonetis, 2011). In each case, first value is with

the effect of size, second value is without the effect of size.

growth early and the lateral basicranium later, along
with the face (Bastir and Rosas, 2006; Bastir et al.,
2006; Gkantidis and Halazonetis, 2011). However, these
difference between the midline and the lateral basicra-
nium is not present in chimpanzees where the extension
of the midline cranial base is prolonged postnatally (Lie-
berman and McCarthy, 1999). Thus, the time of common
development may not be the only reason for the differen-
ces of integration between the midline and the lateral
basicranium. Other factors such as the importance of an-
atomical contact between the structures must be taken
into account (Bastir and Rosas, 2006). Indeed, the sur-
face of contact between the lateral basicranium and the
face is more important than between the midline cranial
base and the face. The lateral basicranium and the face
are also anatomically and functionally linked via the
masticatory system (e.g., the mandible).

A significant relationship between the face, including
the mandible, and the lateral basicranium, has already
been detected in previous papers (Bastir et al., 2004; Bas-
tir and Rosas, 2005, 2006; Gkantidis and Halazonetis,
2011). Our study demonstrates that in modern humans
and chimpanzees, when the mandible is not considered,
there is still a significant covariation between the face
and the lateral part of the basicranium that must be
taken into account. It has already been suggest that there
exists a strong relationship between the anterior part of
basicranium and the face which together formed a “facial
block,” composed of the frontal lobes, the anterior cranial
base and floor and the ethmomaxillary complex, that is,
the ethmoid, maxilla and palatine (Enlow and Hans,
1996; Lieberman et al., 2000b; McCarthy and Lieberman,
2001). Our study, showing an important and significant
integration between the lateral basicranium and the cra-
nial part of the face is in line with this hypothesis.

This study demonstrates that modern humans and
chimpanzees exhibit nonsignificant relationship between
the midline basicranium and the face. At the contrary,
both genera display significant but also very different
relationships between the lateral basicranium and the
face. These results underscore the essential role of lat-
eral basicranial shape in the evolution of the shape of
the cranial part of the face for both taxa. They also show
differences in the patterns of integration that can be
explain by the developmental and morphological specific-
ities of each taxon, acquired throughout their distinct
evolutions. A better comprehension of the genetic, devel-
opmental and functional mechanisms that enabled the
setting of these different patterns of integration will per-
mit crucial improvements for the comprehension of the
modifications of craniofacial structures throughout
evolution.
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