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Analyse morphométrique de la variabilité
des extrémités distales du fémur et de l'humérus
chez Austr alopithe cus afarensis

Anne-Marie Becoru

Résumé

La variabilité des extrémités distales du fémur et de l'humérus est analysée chez quelques Hominoidea modernes et
fossiles (Pan, Gorilla, Homo, A. afarensis) au moyen d'une méthode de morphométrie géométrique. Les variables sont les
coordonnées des points-repères. Quatorze et douze points-repères définissent l'humérus et le fémur respectivement. Une
analyse en composantes principales est réalisée sur la matrice de covariance des coordonnées superposées. Les résultats de
IACP montrent que la variabilité morphologique des fémurs et des humérus de Hadar ne dépasse pas celles des Hominoidea
actuels. Les différences de taille et de forme entre AL 333-4 et AL129-l peuvent tout à fait s'expliquer en terme de variabilité
intraspécifique. Notre analyse suggère pour A. afarensis une variabilité intermédiaire entre celle de l'homme et celle du
gorille.

Abstract

The aarinbility of distal and femoral extremities of modern Hominoidea (ParU Gorilla, Homo) and A. afarensis is analysed using
a geometrical morphometric approach. The aariqbles are coordinates of landmarks. Fourteen and twelae landmarks are defined on
the humerus and on the femur respectiaely. A principal components analysis is done on the coaariance matrix of the superimposed
coordinates. The results of the PCA suggest that the morphological aariability of the femoral and humeral extremities of the Hadar
hominids does not exceed the aariability of modern Hominoidea. The size difference betzteen AL 333-4 and AL 129-1csn be explained
as intraspecific uariability. This analysis suggests a aariability intermediate betzneen that of Horno and that of Gorllla.

1. INrnonUCTIoN

Dès les premières descriptions, la variabilité
des éléments squelettiques attribués à Austra-
Iopithecus afarensis a gén&é des interprétations
controversées. Pour de nombreux auteurs, l'ana-
lyse des restes crâniens, mandibulaires et den-
taires ne permet pas de distinguer plusieurs
types morphologiques, spécialement à Hadar
où les restes abondent (Johanson et a1.,7978;
johanson & White, 7979; Johanson & Edey, 1981,;
White, 1985 ; Kimbel et al., I9B5; Leutenegger
& Shell, L987; Leonard & Hegmon, 1987; Kim-
bel, 1988). Les découvertes faites dans d'autres
sites (Olduvai, Belodhelie, Maka) nourrissent
de même l'hypothèse d'une espèce unique au
fort dimorphisme, voisin de celui du gorille
(Kimbel & White, 1988; White et a1.,1993; Kimbel
et aI., 1994\. D'autres auteurs soutiennent au
contraire la présence de plusieurs espèces par
typ" morphologique, par localité et même par
site (Coppens/ 1981,; Leakey, 1981.; O1son, 7981,;
1985; Tuttle, 1981.; Fergusory 1989).

I/analyse du squelette post-crânien trouvé
à Hadar a soulevé les mêmes interrogations.
Les auteurs se réfèrent soit au gorille ou à
l'orang-outan pour expliquer les différences de
taille et de forme (]ohansonet a1.,1978;Johanson

& White, 1979 ; Stern & Susman,I9ï3; Susman e/
aI., 1984, 19 85 ; McHenry, 19 86a, b ; ]ungers, 1988b ;
Richmond & ]ungerc, 1995; Lockwood et aL,
1996; Lague & Jungers,7996; Tardieu ,1997a), soit
au chimpanzé (McHenry, \992a,b), à l'homme
(White et a1.,1993; Latimer et a1.,1994;Lovejoy et
aL, 1989) ou encore à une forme intermédiaire
entre le chimp anzé et le gorille (jungers, 1988b;
McHenry, 199'1., 1992a,b, 1994). D'autres voient
plutôt au travers de ces différences la présence
de deux morphotypes, voire de deux espèces
(Senut, 7978; Tardieu, 7983; Schmid, 7983; Zlhl-
mary 1985; Senut & Tardieu, 1985). Aujourd'hui,
même si l'hypothèse d'une seule espèce au fort
dimorphisme sexuel trouve un large écho dans
la littérature, le débat n'est pas clos aussi bien
sur le plan taxinomique que sur le plan de la
reconstitution du ou des modes locomoteurs.

En ce qui concerne les éléments post-
crâniens d'A. afarensis, il n'y a donc pas de
véritable consensus. On se heurte pour cet
hominidé à un problème d'interprétation de la
variabilité, en partie parce que celle-ci emprunte
à la fois à la variabilité du chimpanzé, à celle
du gorille et à celle de l'homme certaines de
leurs caractéristiques. L"estimation du degré de
dimorphisme dépend aussi fortement de la
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méthode choisie et du manque d'une définition
claire de la " taille > et de la ,, forme > en bio-
métrie classique. Cette problématique nous a
amenée à reconsidérer l'analyse de deux extré-
mités distales de fémur et de trois extrémités
distales d'humérus, découvertes sur le site de
Hadar et pour lesquelles l'attribution taxino-
mique reste toujours débattue. Nous avons uti-
lisé une méthode de morphométrie géométrique
(Bookstein,I99L; Rohlf & Marcus,1993) basée sur
des superpositions procrustéennes qui permet
une analyse de la forme tout en respectant sa
géométrie. Cette approche permet de porter un
regard différent sur la variabilité des éléments
squelettiques. Contrairement aux méthodes uti-
lisées en morphométrie classique, elle permet
aussi de calculer les paramètres de taille et de
forme dans un cadre conceptuel et statistique
rigoureux.

Les différences de taille entre les deux fé-
murs (4L129-1et AL 333-4) ont été interprétées à
l'origine en termes de variations intraspécifiques
(Johanson et aI., 1978; Johanson & White, 1979;
Lovejoy et aL,1982; McHenry, 1986b). Puis, Tar-
dieu suggère au contraire une différence d'ordre
taxinomique, avec la présen ce d' Australopithecus
et d'Homo à Hadar, en prenant appui sur une
analyse fonctionnelle de l'articulation (Tardieu,
1983; Senut & Tardieu, L985). D'autres auteurs
sont plutôt enclins à maintenir l'hypothèse
d'une seule espèce très dimorphique à Hadar or)
les femelles de petite taille (AL 129-1) seraient
plus arboricoles que les mâles (AL 333-4) de plus
grande taille (Stern & Susman, 1983; Susman
et aI., 1984; 1985). Considérant l'état primitif
de l'attache méniscale, Tardieu (1986) attribue
l'articulation complète (le fémur AL 333-4 et
le tibia AL 333-x26) à l'espèce A. afarensis. Ré-
cemment, ce même auteur a proposé une autre
interprétation des différences morphologiques
observées entre les hominidés anciens (A. nfaren-
sis) et tardifs (Homo) en termes d'hétérochronie
du développement (Tardieu, I997a,b ; 1998). Elle
regroupe ALI29-1,a et AL 333-4 (Australopithecus
afarensis) sur des caractères communs et décrit
pour cette espèce une période de croissance
courte, proche de celle des grands singes, et pour
Homo une période d'adolescence prolongée, pen-
dant laquelle se développent les caractères de
la bipédie qui le caractérisent.

Les trois humérus de Hadar (AL 322-1.,
AL 288-1 et AL 137-48) de petite taille sont com-
munément définis comme A. afarensis (|ohanson
et aI., 1978; Senut, 1978; Senut, 198La,b; Senut

& Tardieu,1985). On a découvert depuis d'autres
extrémités distales (MAK-VP-U3 et AL 137-50)
de plus grande taille attribuées à ce même taxon
qui permettent de reconsidérer létendue de sa
variabilité (White et n1.,1993; Kimbel et a1.,1994).
Richmond & jungers en 1995, puis Lockwood ef
aI. en1996, ont utilisé une méthode de rrrandomi-
zation > pour une nouvelle analyse des éléments
trouvés à Hadar et à Maka (fémurs proximaux,
mandibules et humérus). Cette méthode vise à
estimer la probabilité de trouver la variabilité
des éléments fossiles parmi celle des Hominoi-
dea actuels. Sans pour autant exclure l'hypo-
thèse d'une pluralité spécifique, ils concluent
à la plausibilité d'un dimorphisme sexuel qui
serait aussi accusé que celui des primates les
plus dimorphiques tels que le gorille. Lague &

Jungers (1996) ont dans le même temps utilisé
différentes approches multivariables pour une
révision morphologique des extrémités distales
des humérus chez les hominidés, tous taxons
confondus, à partir de mesures linéaires. Ils
mettent en évidence l'homogénéité morpholo-
gique des trois humérus de Hadar, dont la
variabilité ne dépasse pas celle des Hominoidea
actuels. Ces auteurs estiment cependant que
4L137-48 est plus proche de TM 1517 (Paranthro-
pus) que de AL 288-1 et AL 322-1.

Le but de cette étude est double : (1) reconsi-
dérer le problème de la variabilité des extrémités
humérale et fémorale chez les hominidés du
Plio-Pléistocène en la comparant à celle des Ho-
minoidea actuels (Pan panisctts, Pan troglodytes,
GoriIIa gorilla et une population humaine) et
(2) préciser si la variabilité que présentent ces
hominidés est d'ordre intra- ou interspécifique.
En d'autres termes, il est question de voir si
la morphométrie géométrique peut éclairer la
taxinomie des hominidés.

2. ManÉnrEL ET vrÉrHopE

2.L. Matériel
L"analyse comparative des extrémités humé-

rales a été faite sur 22 Pan paniscus, 45 Pan troglo-
dytes, 56 GoriIIa gorilla et 92 Homo sapiens, celle
des extrémités fémorales sur 23 Pan paniscus,
40 Pnn troglodytes, 57 Gorills gorilla et 75 Homo
sapiens. Les grands singes proviennent de la
collection de Tervuren (Belgique). La population
humaine est une population homogène conser-
vée dans la Crypte de léglise St. Bryde à Londres
(Crande-Bretagne). Les pièces fossiles ont été
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étudiées sur moulages conservés au Laboratoire
dAnthropologie du Musée de l'homme à Paris.
I1 s'agit des fémurs AL 129-1, et AL 333-4 et des
humérus AL 288-1, AL 137-48 et AL 322-7.

2.2. Méthode

L'-approche utilisée dans cette étude est
celle des superpositions procrustéennes (Gower,
1975 ; Rohlf & Slice, 1990; Goodall, 1991). Les
photographies des épiphyses en vue inférieure
ont été prises en positionnant les os suivant
la même orientation : le plan infracondylaire
pour le fémur et l'axe biépicondylaire pour
l'humérus. Les coordonnées des points-repères
ont été enregistrées en deux dimensions sur

une table à numériser avec le logiciel DS-DIGIT
(Slice, 1994a). Les configurations de points sont

superposées (logiciel GRF-ND [Slice, 1994b0,

après normalisation par un paramètre de taille

isométrique ou < centroid size r> (Gower, 1975;
Bookstein,1991), translation et rotation selon les

critères d'ajustement par les moindres carrés
(option CLS, < generalized least-squared fif " [Rohlf
& Slice, 1990]). Les analyses en composantes

principales sont ensuite réalisées à partir de la
matrice de covariances des coordonnées super-

posées. La taille étant supprimée de manière

isométrique, ce sont les conformations qui sont

utilisées dans cette approche (Forme : Taille
+ Conformation). La définition de la taille cen-
troïde est la suivante : le logarithme de la racine
carrée de la somme des distances au carré entre

épicondyle latéral épicondyle médial

condyle médial

condyle latéral

Fig. 1 - Localisation des douze points-repères définis sur l'épiphyse distale du fémur : points de plus grande largeur
du condyle latéral (1 et 3) et du condyle médial (9 et 11); point le plus profond du condyle latéral (2) et du condyle
médial (10); points marquant les sommets des épicondyles latéral (4) et médial (8); points situés aux limites latérale (5) et
médiale (7) d.la trochlée (5); milieu de la trochlée (6); milieu de la trochlée au niveau de la fosse intercondylienne (12).

trochlée

épicondyle médial

épicondyle latéral

Fig. 2 - Localisation des quatorze points-repères définis sur lépiphyse distale de I'humérus : intersection entre le
capitulum et l'épicondyle latéral (1); point le plus latéral du capitulum (2); sommet du capitulum [point de courbure
maximalel (3); point marquant la limite entre le capitulum et la trochtée (a); sommets des lèvres latérale et médiale
de la trochlée sur la face antérieure (5 et 7) et postérieure (10 et 12); point le plus profond de la gorge de la trochlée
sur la face antérieure (6) et postérieure (11); extrémités des épicondyles latéral (14) et médial (9); intersection entre la
trochlée et lépicondyle médial (8); intersection entre le capitulum et la trochlée sur la face inférieure de l'articulation (13).

trochlée
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le centroïde et chaque point-repère (Booksteiry
reel).

Tous les points sont de type II (maxima de
courbure) à l'exception d'un seul de type III
(point construit) du fait de la projection des
contours (Bookstein,l99I) [fig. 1 et 2).

3. RÉsurrans

3.1. Iianalyse en composantes principales

3.1.L. Uextrémité distale du fémur

Les quatre premiers axes décrivent77,3 % de
la variance totale (fig. 3). Laxe I (55,9 %) explique
avant tout des différences de conformation.
Il oppose distinctement d'un côté les grands
primates (Pan et GoriIIa) et les hominidés
fossiles, de l'autre le genre Homo. Les caractères
impliqués ici sont la proéminence de la lèvre
latérale de la trochlée (point 5), non saillante
cltez les premiers et relativement saillante chez
Homo; la position relative des épicondyles
(points 4 et 8) par rapport à l'ensemble de
lépiphyse, antérieurs chez Pan, Gorilla et les
fossiles et postérieurs chez Homo; la largeur du
condyle médial (points 8 et 9), plus grande clnez
les grands singes (Pan, Gorilla) et les fossiles que
c}rez Homo. L'-axe 2 (10 %) montre qu'il existe
chez ces Hominoidea une grande variabilité au
niveau de la largeur et de la profondeur des
condyles (points 1, et2 pour le condyle latéral, 9
et 11 pour le condyle médial).

Le plan 34 (fig. 4) isole les hominidés
fossiles de tous les taxons actuels avec cette
combinaison de caractères : une trochlée très
large (points 5 et7), un condyle médial profond
(points L0 et 11), et une fosse intercondylienne
creusée (point I2). Uaxe 3 (7,4%) explique des
différences mineures concernant à la fois la
largeur de la trochlée du côté médial (point 7)
et la profondeur du condyle médial (points 10).
GoriIIa (avec une trochlée relativement large et
un condyle médial profond) s'oppose à Pqn
paniscus (trochlée relativement étroite et condyle
peu profond). Homo et Pan troglodytes sont inter-
médiaires. Enfiry l'axe 4 (4%) oppose l'ensemble
des Hominoidea actuels aux deux fossiles qui
montrent comparativement une trochlée plus
large latéralement (point 5), associée à une
fosse intercondylienne légèrement plus creusée
(point 12).

3.L.2. Uextrémité distale de l'humérus

Les quatre premiers axes de IACP ex-
pliquent 58,I"/" de la variance totale. Laxe 1
(25,4%) oppose d'un côté les grands primates
(Pan, GoriIIa) et les trois spécimens fossiles à
la population humaine, avec des différences
de conformations touchant principalement la
proportion relative des épicondyles par rapport
à l'entité articulaire formée du capitulum et de
la trochlée (fig. 5). Lépicondyle latéral (points t
13, 14) et lépicondyle médial (points 8, 9, 10)
apparaissent relativement plus développés chez
Homo comparativement à Pan, Gorilla, AL 322-7,
4L137-48 et AL 288-1.. Le capitulum montre aussi
sur la face inférieure de l'articulation une surface
moins étendue chez Homo par rapport à tous les
autres groupes.

La variabilité observée sur l'axe 2 (74,7 %)
porte sur la projection de l'épicondyle médial
(point 9) par rapport aux surfaces articulaires
(trochlée et capitulum), ainsi que sur le dévelop-
pement de la trochlée antérieurement (points 5,
6, n. L"axe 2 oppose Pan paniscus et la plupart
des grands singes (épicondyle médial projeté
postérieurement et trochlée développée dans
le plan antérieur) aux hominidés de Hadar
(épicondyle antérieur et trochlée plus ptate).
On peut noter un faible recoupement entre les
fossiles et Pan troglodytes.

En ce qui concerne le plan 3a (hg. 6),I'aire
de variation des fossiles recoupe en partie celles
de Pan troglodytes, de Pan paniscus et de Homo.

L"axe 3 U %) met en évidence des différences
minimes chez les hominidés touchant la pro-
fondeur de la trochlée sur sa face postérieure
(points 10, TL, 12), Ia proéminence de la crête
latérale de la trochlée (point 72), la largeur de
la trochlée au niveau de la crête antérolatérale
(point 5), ainsi que la projection de l'épicondyle
médial latéralement (point 9). Pqn troglodytes
et les fossiles présentent une trochlée relative-
ment massive, un épicondyle médial antérieur
tandis qu'à l'opposé, Gorilla gorilla présente
une trochlée large et peu profonde ainsi qu'un
épicondyle médial plus postérieut Homo et Pan
p anis cus sont intermédiaires.

Enfiru sur l'axe 4 (7 %) , la distribution des
groupes est fonction des proportions des deux
épicondyles (surface de l'épicondyle latéral et
degré de proéminence de l'épicondyle médial).
Pan paniscus et les hominidés fossiles montrent
dans l'ensemble paî rapport à Homo, Gorillq
et Pqn troglodytes (dont les aires de variabilité
se recoupent) un épicondyle latéral réduit
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associé à un épicondyle médial légèrement plus
proéminent.

3.2. Différences de taille
Au niveau interspécifique, la taille centroïde

ne permet pas de différencier de manière
significative Pqn paniscus de Pan troglodytes que
ce soit pour le fémur (p = 0,576) o.t l'humérus
(p : 0,382), mais il faut préciser que les effectifs
de ces deux espèces sont faibles (tableaux 1
et 2). La taille de l'humérus est sensiblement
la même chez les deux espèces, tandis que
le fémur de Pan paniscus est plus petit que
celui de Pan troglodytes. Comparativement à pan

et CoriIIq' l'homme a de grandes articulations
fémorales et de petites articulations humérales.
Dans notre analyse, la taille centroïde du fémur
humain est comparable à celle estimée chez les
gorilles femelles (tableau 1). Les humérus ont par
contre une taille voisine de celle des chimpanzés
(tableau 2).

Taxons Sexe Effectif o mln-max

Homme
M
F

ôz

43
4,60*
4,21

0,29
0,20

3,84 - 5,18
3,46 - 4,66

Gorilla gorilla
M
F

30
18

5,24"
4,10

0,34
0,17

4,66 - 5,87
3,67 - 4,36

Pan paniscus
M
F

10
10

3,1,'1,
3,05

0,17
0,21.

2,82 - 3,40
2,57 - 3,20

Pan troglodytes
M
F

14
1 1

3,32
3,32

0,21,
0,24

2,95 - 3,63
2,77 - 3,66

I'L129-1
4L333-4

3,09
3,98

M :mâles, F : femelles; x: moyenne, o: écart-type
* La différence de taille entre les mâles et les femelles est si-

gnificative pgyr lomo (p < 0,038) et très significative pour
Corilla (p < 0,005).

Tabl.1 - Taille centroïde de lépiphyse distale
du fémur chez l'ensemble des Hominoidea.

Au niveau intraspécifique, la différence de
taille entre les mâles et les femelles n,est
pas significative pour les deux espèces de
chimpanzés. Les fémurs des mâles et des
femelles chez Homo et GoriIIs montrent par
contre une différence de taille significative (avec
p = 0,038 et p < 0,005 respectivement). Seuls
les humérus de GoriIIa présentent une différence
de taille marquée entre les sexes (p
(tableau 2). On peut noter également que la
variabilité de taille des surfaces articulaires est

Taxons Sexe Effectif o mln-max

Homme
M
F

44
48

3,01*
2,62

0,17
0,13

2,64 - 3,30
2,20 - 2,91,

Corilla gorilla
M
F

31
15

4,77*
3,65

0,33
0,17

4,27 - 5,44
3,44 - 4,00

Pan paniscus
M
F

10
9

2,73
2,69

0,13
0,1.9

2,58 - 3,09
2,44 - 3,09

Pan troglodytes
M
F

74
16

2,94
2,82

0,r9
0,20

2,58 - 3,29
2,58 - 3,21

AL 288-1
/'L322-1
l'L137-48

2,05
2,26
2,37

M: mâles, F : femelles; x: moyenne, o: écart-fype
* La différence de taille entre les mâles et les femelles est si-

gnificative p:ur Homo (p :0,178) et très significative pour
Gorilla (P : 0,01).

Tabl. 2 - Taille centroïde de lépiphyse distale
de l'humérus chez l'ensemble des Hominoidea.

d'autant plus grande que les animaux sont de
grande taille.

La différence de taille entre AL IZ9-I et
AL 333-4 dépasse la variabilité de taille de pan

paniscus et de Pan troglodytes. Cet écart entre les
fossiles se place par contre dans la variabilité
de la population humaine, mais cependant à la
limite de son intervalle. Comparée à GoriIIa, la
différence de taille entre les deux fémurs est
aussi importante que la différence entre la taille
moyenne calculée pour les mâles et celle calculée
pour les femelles. Dans l'hypothèse d,une
variabilité intraspécifique calquée sur le modèle
de Gorilla, ll faudrait admettre qu'il existe des
individus adultes encore plus petits que AL 129-1,
et d'autres encore plus grands que AL ggg-4.
Les résultats de notre analyse suggèrent plutôt
pour A. afarensis un dimorphisme intermédiaire
entre celui de l'homme et celui du gorille,
supérieur en tout cas à celui du chimpanzé.
Comparativement, la différence de taille entre
les trois humérus de Hadar est petite, compte
tenu de la variabilité mise en évidence chez les
Hominoidea modernes. Cette différence de taille
ne dépasse pas la variabilité des mâles ou des
femelles au sein d'une même espèce.

3.3. Relations taille et variabilité
Le calcul des corrélations entre le loga-

rithme de la taille centroïde et les coordonnées
des composantes principales permet de mettre
en évidence les éventuels liens entre axe et
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Axe 1 Axe 2 Axe 3 Axe 4

Fémurs (n :1.97) r -- 0,194
NS

r : 0,016
NS

r:  -0,560

p < 0,05
r  :0 ,173

NS

Humérus (n:218)
r  :0 ,545

p < 0,05
r : -0,019

NS

r  :0 ,483

NS

r:  0,055
NS

ns : non significatif

Tabl. 3 - Calcul des corrélations entre le logarithme de la taille centroïde et les composantes

des quatre premiers axes de IACP pour le fémur et l'humérus, tous taxons confondus.

taille chez les Hominoidea (tableau 3). LACP

fait ressortir principalement des différences de

conformation entre les taxons. Une partie de ces

différences est cependant liée à l'effet de taille.

En ce qui concerne le fémur, pour l'ensemble des

Hominoidea, seul l'axe 3 possède une corrélation

significative (r : - 0,560). Pour l'humérus, l'axe 1
(r : 0,545) et l'axe 3 (r : 0,483) décrivent des

corrélations significatives et positives.

Étant établi que la relation entre la taille et la

morphologie des articulations diffère fortement
entre l'homme et les grands singes, nous avons
séparé dans un deuxième temps ces deux

groupes pour le calcul des corrélations. La

largeur de la trochlée fémorale et la profondeur

du condyle médial sont des caractères dont la

variabilité a une signification allométrique chez

les grands singes (axe 3). La corrélation y est

relativement forte (r = - 0,675) [tableau 4].

Dans la figure 7, ont été représentés en abscisses
le logarithme de la taille centroïde du fémur

et en ordonnées les composantes de l'axe 3.

La trochlée devient plus large et le condyle

médial plus profond à mesure que la taille

augmente chez Pan paniscus, Pan troglodytes et

Gorilla gorilln. Ceci est valable également au
niveau intraspécifique c};rez GoriIIa gorilla, entre

les femelles et les mâles. Lhomme montre par

contre pour ces caractères une relation opposée :

le condyle médial devient moins profond et la

trochlée plus étroite avec la taille.

En ce qui concerne l'humérus, la corrélation

entre les composantes de l'axe 3 et la taille cen-

troïde est forte chez les grands singes (r :0,666).

Iiépaisseur de la trochlée ainsi que l'orientation

de l'épicondyle médial par rapport aux surfaces

articulaires sont positivement allométriques. La

figure 8 représente en abscisses le logarithme de

la taille centroïde de l'humérus et en ordonnées

les composantes de l'axe 3. La trochlée est

ainsi massive chez les primates de petite taille

(Pan),large et comparativement moins massive

chez GoriIIa. Notons également que le degré

de proéminence de la crête latérale (point 12)

dépend aussi du degré de massivité de la

trochlée, et donc de la taille, la crête étant plus

saillante chez Pan que chez Gorilla. De même,

on note un épicondyle médial très antérieur

chez Pan et postérieur chez GoriIIa. [ihomme

montre une relation allométrique opposée pour

ces caractères : la trochlée devenant plus massive

et l'épicondyle médial plus antérieur chez les

sujets de grande taille.

Tabl. 4
premiers

ns : non significatif

Calcul des corrélations entre la taille centroïde

axes de IACP pour le fémur et l'humérus chez

et les composantes des quatre
les grands singes et l'homme.

Taxons Effectif Axe 1 Axe2 Axe 3 Axe 4

Fémurs

Grands singes n : 1 2 1
r: 0,225

NS

r:  -0,022

NS

r:  -0,675

p < 0,05

r :0,280
NS

Homme moderne n : 7 4
r: -0,275

NS

r :0,1.63

NS

r : 0,159
NS

r:  -0,338

p < 0,05

Humérus

Grands singes n : 1 2 3
r :0,37I

NS

r:  -0,159

NS

r  :0 ,666

p < 0,05
r :  0 ,093

NS

Homme moderne n : 9 2
r: 0,380
p < 0,05

r: -0,322

NS

r: -0,123

NS

r : -0,059

NS
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4. DIScUSSIoN

4.1. I/extrémité distale du fémur

Les résultats de IACP montrent que les
différences de conformation entre les fémurs de
Hadar n'excèdent jamais la variabilité que l'on
observe cl:ez les Hominoidea actuels. La plus
grande différence entre les deux fémurs porte
sur la largeur des condyles au niveau de la fosse
intercondylienne sur l'axe 2 (hg.3), mais cette
variabilité apparaît normale à l'intérieur des
taxons actuels. De même, nous avons vu que la
différence de taille entre les deux fémurs pouvait
entrer dans la variabilité d'une espèce dont le
dimorphisme est intermédiaire entre celui de
l'homme et celui du gorille.

L"approche géométrique permet de mettre
en évidence l'affinité morphologique entre les
extrémités fémorales des hominidés de Hadar
et celles des grands singes (fig. 3, axe 1 de
IACP). La faible proéminence de la lèvre la-
térale de la trochlée, les proportions de lépi-
physe plus large (médio-latéralement) que pro-
fonde (antéro-postérieurement) et la largeur du
condyle médial plus importante que celle du
condyle latéral donnant à lépiphyse un contour
asymétrique, sont les caractères qui rapprochent
AL I29-I et AL 333-4 de Pan et de Gorilla. Ajou-
tons une caractéristique qui concerne la position
relative des épicondyles, en particulier lépi-
condyle latéral mis en évidence précédemment
(Bacon & Baylac, 1995): compte tenu des propor-
tions épiphysaires, on note parallèlement chez
les grands singes et les fossiles un épicondyle
latéral très antérieur tandis que chez l'homme,
cet épicondyle < migre > très postérieurement en
corrélation avec l'allongement antéro-postérieur
de lépiphyse. Ces différences entre les grands
singes et l'homme ont été mises en évidence
par la morphométrie classique, mais cependant
à partir de caractères isolés (Preuschoft, I9T0;
Heiple & Lovejoy, I97I; Tardieu, 1983; Stern &
Susmary 1983). Rien ne permet d'avancer que
AL 333-4 ait une affinité particulière avec Homo
tandis que AL 729-1, se rapprocherait plutôt
des Pongidés (contra Tardieu, L983; Senut &
Tardieu, 1985). La largeur du condyle médial, la
proéminence de la lèvre latérale de la trochlée
et les proportions globales de l'épiphyse ne
permettent pas en effet de distinguer les deux
fémurs, ceux-ci présentant une même position
sur l'axe 1. Bien au contraire, dans notre analyse,
le fémur de grande taille AL 333-4 séloigne de
la population humaine, bien plus que AL 129-I,

par la présence d'une trochlée très large et
d'une fosse intercondylienne légèrement plus
creusée (hg. 4,axe 4). Stern & Susman (1983)
avaient auparavant noté que le rapprochement
de AL 333-4 avec le genre Homo était peu
évident, principalement pour deux caractères
dont ils minimisaient l'affinité humaine : la
forme de la trochlée fémorale et la largeur
relative des condyles.

La singularité morphologique des hominidés
fossiles (par rapport à Pan, Gorilla et Homo) se ré-
sume dans notre analyse à deux traits majeurs :
une grande profondeur du condyle médial et
une trochlée exceptionnellement large (hg. q.La
profondeur du condyle médial et la largeur de
la trochlée sont deux caractères qui présentent
une grande variabilité chez les grands singes
(axe 3). Nous avons vu précédemment que cette
variabilité a une signification allométrique, le
condyle médial devenant proportionnellement
plus profond et la trochlée plus large chez Pan
paniscus, Pan troglodytes et GoriIIs gorilla avec la
tail le (hg.D.Les résultats de notre analyse ne
permettent pas d'attribuer les fémurs à deux
taxons distincts, Ia variabilité morphologique
entre AL 129-I de petite taille et AL 333-4 de
grande taille, suivant le modèle allométrique
que l'on observe chez les grands singes.

Les caractères partagés par les fossiles de
Hadar et les grands singes ont été rapportés à
une grande mobilité médio-latérale de l'articu-
Iation (surtout pour la rotation), une mobilité
compatible pour certains auteurs avec des dé-
placements arboricoles (Tardieu, L983; Stern &
Susmary 1983; Bacon, 1994). Récemment, Tardieu
(1997a,b;1998) a proposé une interprétation ba-
sée sur l'hétérochronie du développement. Elle
regroupe 4L729-7a, AL333-4 (avec AL333-x26)
(Australopithecus afarensis) sur la base de trois ca-
ractères partagés avec les grands singes : une tro-
chlée plate, une épiphyse au fort élargissement
médio-latéral et un contour circulaire en vue
latérale du condyle externe. L'-homme et les pre-
miers représentants du genre Homo présentent
les états apomorphes de ces caractères, une lèvre
externe de la trochlée fémorale saillante, un
condyle latéral de profil elliptique et une épi-
physe distale allongée antéro-postérieurement.
Cet auteur décrit pour A. afarensis une période
de croissance courte, proche de celle des grands
singes, et pour Homo une période d'adolescence
prolongée, pendant laquelle se développent les
caractères de la bipédie.
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4.2. I/extrémité distale de I'humérus

Les humérus des formes de Hadar pré-
sentent également de nombreuses ressem-
blances avec les grands singes (fig. 5). L"axe 1
de IACP montre que les différences entre d'un
côté, Pan, GoriIIa et les fossiles et de l'autre
Homo, portent sur les proportions relatives des
différents éléments de l'articulation. Chez Homo,
on trouve un plus grand développement des
épicondyles par rapport à l'entité articulaire
formée du capitulum et de la trochlée. Le
capitulum est particulièrement peu étendu dis-
talement. Inversement, chez les grands singes
et chez les hominidés, les épicondyles sont
proportionnellement plus petits. La singularité
des hominidés est de combiner à la fois des
proportions de l'extrémité humérale semblables
à celles de Pan et de Gorilla, et une trochlée moins
épaisse avec un épicondyle médial fortement
projeté antérieurement comme chez Homo. Sur
l'axe 3 (fig. 6), les hominidés sont plus proches
des chimpanzés que du gorille, par la présence
d'une trochlée massive et d'un épicondyle mé-
dial très antérieur, deux caractéristiques dépen-
dant fortement de l'effet de taille.

On retrouve dans cette analyse les caractères
qualitatifs mis en évidence par Senut (I98La,b),
Senut & Tardieu (1985) : (1) la présence d'un
capitulum très développé distalement chez les
fossiles et les Hominoidea (Pan, Gorilla, HyIo-
bates, Pongo) (peu développé chez Homo) [axe 1];
(2) I'aplatissement antéro-postérieur et le fort
développement de l'épicondyle latéral partagés
par ces mêmes groupes (axe 1); (3) la présence
cl:rez les fossiles d'une crête latérale antérieure
fortement saillante qui sépare la surface articu-
laire en deux parties subégales, plus proche de
Pan, GoriIIa que de Homo (axe 3). Mais ce qui
est nouveau ici est que l'approche géométrique
permet de voir comment ces caractères varient
par rapport à la morphologie globale de l'épi-
physe. Ainsi, le développement de lépicondyle
latéral apparaît fortement lié aux différences
de proportions entre les surfaces articulaires
et non articulaires (fiS. 5, axe 1). De même,
le développement de la crête antérieure est
fortement corrélé avec les proportions globales
de la trochlée (fig. 6, axe 3). Cette analyse
permet aussi de préciser que lépaisseur relative
de la trochlée décrit en partie une relation
allométrique (fig. 8) : la trochlée est massive
chez les Hominoidea de petite taille (Pan et
Australopithecus) tandis qu'elle ,, s'élargit > chez

GoriIIa. Le degré de développement et de robus-
tesse de lépicondyle médial présente également
une allométrie positive (axe 3). Précisons encore
que la ressemblance entre Pan paniscus et Homo
pour ces caractères (robustesse de l'épicondyle
médial, profondeur antéro-postérieure de la
trochlée) mise en évidence sur l'axe 3 est liée
à l'effet de taille (McHenry & Corruccini, 1975;
1e81).

Un caractère particulier rapproche nette-
ment les humérus de Hadar de ceux des chim-
panzés. Il s'agit de la proéminence relative de
la crête latérale de la trochlée. L'-estimation de
ce degré de proéminence varie fortement selon
les auteurs (Senut, I98la,b; Senut & Tardieu,
L985; Hill & Ward, 1988; Lague & Jungers,
1996). La crête est estimée peu proéminente chez
Homo et très proéminente chez Pan, AL 288-1 et
4L137-48 (Senut & Tardieu, L985). Hill & Ward
(1988) sont moins catégoriques. Ils précisent en
effet que la variabilité de cette crête (degré
de proéminence, angulation et longueur) est
importante c}lLez les Hominoidea et ajoutent
que dans une population homogène d'Homo
sapiens, cette variabilité recouvre celles obtenues
chez les pongidés et les hominidés. Dans une
étude récente faite par l'auteur (Bacon, 1999),
il apparaît clairement que l'expression en vue
inférieure de la crête latérale chez les grands
singes varie de manière allométrique avec les
proportions globales de la trochlée ("t avec
celles du capitulum), ce qui est confirmé ici.
La crête est ainsi saillante dnez les primates de
petite taille (Pan paniscus et Pan troglodytes) qui
présentent une trochlée massive tandis qu'elle
est réduite chez les primates de grande taille
(Gorilla gorilln) chez qui la trochlée est large
et peu profonde (fig. 8). Senut (1981b) donne
une explication fonctionnelle à ce caractère
et associe la présence d'une crête développée
à des activités de grimper et de suspension.
Compte tenu de la relation allométrique mise en
évidence dans cette analyse chez les Hominoi-
dea non humains, nous rapprochons plutôt la
présence d'une trochlée massive et d'une crête
latérale relativement développée chez les sujets
de Hadar à lêffet de taille. Enfiry nos résultats
décrivent une relation allométrique opposée
chez l'homme : la trochlée devient massive et la
crête plus fortement développée lorsque la taille
des individus diminue.

Notre étude montre qu'il existe des diffé-
rences morphologiques entre Pan paniscus et Pan
troglodytes (par ailleurs plus marquées ici sur



Analyse morphométrique du fémur et de l'humérus chez A. afarensis 19

E g .
- H  S 0  S J = l
q  q t \ à E  . 9

ù  ù ^ s ' È ' s s  o  -  g
. P . s * - : - È - È È  É  y  p
N R 9 9 v 9 F ! \

È _ ù È È  o c o o F  H  s

N À ;  È i Ê j q j ù È ' i <
t o . o r D < < . *

9 ô
= o o
Ë c {

ù 9 <
5 9r /
o 'a)

Fr al

d :

' = N

# ' i

f i
O J H
x1, -

ti :9

t s 3
( E ( t

o r0)
o t

-ô .nê : -

i +
- .  v )

-H a.l

';i 
:v

(i Ès'
o v )

. , u
J P

) : +

ê s0 <
g t ;
v : :

t i u

-1 H
G + r
a R

U N
P \ v

,9 ;,
r 

'0J

I t r
o ' X

.$È

to^
ro

|f)^

s

ro
c')

N

r.o-
F

(o r.o- to ro !t ro cD Lo C\l rO
l r ) S C f ) N . r j

r.o
(o

t ro

o
5
\o
E
3

f
o
tt
o
lc'ô

tr
o
o
g
F

{ < <t!ry-<

o
o O o  a O

eqô
o oo'

I .aq
é5rç

- A ^

OQ 1z

=
E\o
5
ït
o
It-ô

c
o
C)

-9

Ê

tÊ

\ F
qs '

T

I

r f r
l l  r l

l l

$h
..:q1

-

tr
t r F l

g t r
t r t r  t r

tr
E t r

t r t r

il



20 Anne-Marie BacoN

l'humérus que sur le fémur), non corrélées avec
la taille (fig. 6). Sur l'humérus, ces différences
portent sur le degré de développement des deux
épicondyles. Chez Pan troglodytes, l'épicondyle
latéral est relativement saillant, à l'inverse du
médial. On observe un schéma contraire pour
Pan paniscus avec un épicondyle latéral peu
saillant, le médial étant plus développé. Nos
résultats s'accordent avec ceux de plusieurs
auteurs (Zihlman & Cramer, 7978; Zlhlrrran,
1979; McHenry & Corrucini, 1981) qui ont
montré sur d'autres caractères du squelette post-
crâniery des différences morphologiques entre
Pan paniscus et Pan troglodytes. Notre analyse
permet également de mettre en évidence des
différences de proportions entre les surfaces
articulaires chez Pan paniscus et Pan troglodytes.
La taille centroide de l'humérus est sensiblement
la même chez les deux espèces, tandis que le
fémur de Pan paniscus est plus petit que celui de
Pan troglodytes (tableaux L et 2), ce qui confirme
les différences de robustesse et de proportions
des membres entre les deux espèces (Zihlman &
Cramer, 7978).

4.3. La taille des surfaces articulaires
Le poids du corps chez les Hominoidea n'a

pas la même influence sur la morphologie des
articulations, en relation avec leur mécanisme
et la transmission des forces au cours de la
locomotion (Ruff, 7987 ; Jungers, 7988a,b ; 1990;
Ruff, 1988; Swartz, 1989; McHenry, 1991.; Ruff
& Runeshad, 1992; Godfrey et aL, 1991,; Berge,
1991). L"homme, dont le poids du corps repose
essentiellement sur les membres pelviens, a com-
parativement à Pan et GoriIIa, de grandes arti-
culations fémorales et d.e petites articulations hu-
mérales (Jungers, \988a; Ruff, 1988). Dans notre
analyse, la taille centroïde du fémur humain
est comparable à celle estimée chez les gorilles
femelles. Les humérus ont par contre une taille
voisine de celle des chimpanzés (tableaux 1,et2).
En ce qui concerne les hominidés de Hadar, nous
retrouvons ces proportions différentes avec des
fémurs dont les tailles centroTdes séchelonnent
entre celles des chimpanzés (AL 129-1) et celles
des gorilles femelles (AL 333-4) tandis que la
taille des humérus relativement petite n'a pas
d'équivalent dans notre échantillon.

La hgure 9 montre un diagramme bivarié
avec en abscisses la taille de l'humérus et en
ordonnées la taille du fémur pour l'ensemble de
notre échantillon. Un seul individu représentant

Australopithecus afarensis y a été représenté
avec l'humérus AL 288-1, et le fémur AL 129-1,
(de taille voisine de celle du fémur AL 288-1.
très abîmé). Ce diagramme confirme la place
intermédiaire de l'individu de Hadar entre les
grands singes (Pan et Gorilln) et la population
humaine. De nombreux auteurs se sont en effet
attelés, non sans divergences, à f interprétation
des proportions corporelles chez A. afarensis
en comparaison avec celles des Hominoidea
modernes dans les années quatre-vingts (Aiello,
1981; |ungers, 1982; Jungers & Stern, 1983).
Dans leurs analyses, A. afarensis se place entre
l'homme et les grands singes. Il a été démontré
que ce rapport pouvait s'expliquer par des
membres inférieurs de petite taille (comparable
aux grands singes de poids similaire), tandis que
les membres supérieurs présentent une taille
comparable à celle des pygmées de même poids
(jungers, 1982; Jungers & Sterrç 1983; Stern
& Susmarç 1983). Ces données allométriques
indiquent que lélargissement des articulations
du membre inférieur (et son allongement), qui
caractérisent le squelette humairy n'apparaît que
très modestement chez cet hominidé (Jungers,
1988a), ce que confirme également notre étude.
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