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NOUVELLES DONNEES SUR LES CARACTERISTIQUES MORPHOLOGIQUES
IMMATURES DU CRANE CHEZ LES HOMO ERECTUS ASIATIQUES

NEW DATA ON THE JUVENILE MORPHOLOGICAL CHARACTERISTICS
OF THE SKULL IN ASIAN HOMO ERECTUS

Antoine BALZEAU !

RESUME

L’identification des spécimens immatures au sein de 1’enregistrement fossile est primordial, aussi bien dans la
perspective de déterminer la variabilité adulte des différents taxons, que pour aborder leurs caractéristiques ontogénétiques
et phylogénétiques. En ce qui concerne les fossiles asiatiques attribués a Homo erectus, seulement quelques restes craniens
d’individus immatures ont été mis au jour et ces spécimens se distribuent sur une trés grande période chronologique.
Dans ce contexte, ’objectif de cette étude est, d’une part, de tester la validité des caractéres généralement employés pour
estimer le stade de développement de ces fossiles ; d’autre part, d’apporter des nouvelles données a notre connaissance
des caractéristiques morphologiques immatures du squelette céphalique pour I’espece Homo erectus. L'utilisation des
standards de croissance définis chez ’Homme moderne n’apparait pas appropriée pour étudier la croissance chez Homo
erectus et les critéres fréquemment utilisés pour discuter du stade de développement chez cette espéce fossile s’averent peu
significatifs. En effet, les composantes osseuses internes se dissocient précocement et 1’épaisseur cranienne peut atteindre
la variabilité adulte a un stade de développement immature chez les fossiles asiatiques. Par ailleurs, les variations de forme
et de conformation de I’endocrane entre les spécimens non adultes et adultes chez Homo erectus suivraient une trajectoire
différente de celle qui s’observe au cours de la croissance et du développement chez les Hommes modernes.

Mots-clés : Homo erectus, Indonésie, caractéristiques immatures, croissance, développement.

ABSTRACT

1t is critical to be able to recognize the juvenile specimens within the fossil record in order to determine the adult
variability of the different taxa and to approach their ontogenetic and phylogenetic characteristics. Nevertheless, with regard
to the Asian fossils assigned to Homo erectus, few cranial remains of juvenile individuals have been unearthed. Furthermore,
these individuals are spread over a large chronological duration. Our purpose is to test the validity of the features generally
used to estimate the developmental age of these fossils and to convey new information about the juvenile features of the
cephalic skeleton in the species Homo erectus. Our results illustrate that growth standards defined for modern humans are
not suitable to study the growth and development in Homo erectus. Moreover, the criteria frequently used to determine the
development stage in Homo erectus would be barely meaningful. We show that the internal components of the cranial vault

1. UMR 5198, USM 204, Equipe de Paléontologie Humaine, Département de Préhistoire du Muséum national d’histoire naturelle, Musée de
I’Homme, 17 Place du Trocadéro, 75016 Paris, France, email : abalzeau@mnhn.f
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would differentiate at an early developmental age, as shown by the Mojokerto child. Similarly, cranial vault thickness would

come within the adult range of variation early during growth, as shown for the frontal squama by Ngandong 2. The thickness

of the frontal superstructures and of the occipital torus would increase later, but before the adult stage. This modification

concerns all the internal components of the bone and principally the diploic layer. Moreover, our results suggest that the

growth and development of the Homo erectus brain were different from those of modern humans. The transition from

the endocranial shape of Mojokerto to the adult morphology for Homo erectus corresponds to a relative development

of the frontal lobes, associated with an antero-posterior extension of the cerebral structures. Finally, the globularity of

the brain and of the skull would persist late during the ontogenetic history in Homo erectus. The disappearance of these

features would be due to an antero-posterior relative elongation of the endocast and of the cranial vault, as well as anterior

enlargement of the frontal superstructures and posterior enlargement of the occipital superstructures.

Keywords: Homo erectus, Indonesia, immature characteristics, growth, development.

INTRODUCTION

Il est nécessaire de pouvoir reconnaitre les
spécimens immatures parmi le matériel disponible
pour une espece fossile, a la fois pour apprécier ses
caractéristiques ontogénétiques, mais aussi afin de
déterminer sa variabilité adulte et traiter de son statut
phylogénétique. De nombreux travaux ont ainsi eu pour
objectif de reconnaitre les individus immatures chez les
représentants asiatiques d’Homo erectus et de discuter des
caractéristiques de la croissance chez cette espece fossile
(e.g. Black 1931 ; Dubois 1936 ; Von Koenigswald 1940 ;
Weidenreich 1943, 1951 ; Jacob 1967 ; Risgutia 1975 ;
Santa Luca 1980 ; Begun, Walker 1993 ; Smith 1993 ;
Antén, Franzen 1997 ; Antéon 1997, 1999, 2002 ; Clegg,
Aiello 1999 ; Coqueugniot ef al. 2001, 2004 ; Dean et al.
2001 ; Anton, Leigh 2003 ; Krovitz et al. 2003 ; Zihlman
et al. 2004 ; Balzeau et al. 2005 ; Leigh 2006 ; Hublin,
Coqueugniot 2006).

Le premier caractére utilisé pour déterminer les
spécimens non-adultes aura été 1’état de synostose des
sutures. Weidenreich (1943, 1951) considérait que le
rythme de croissance chez Homo erectus était plus rapide
que chez ’Homme moderne et que des sutures fermées
caractériseraient un adulte. Weidenreich attribuait donc a
un stade subadulte les individus dont les sutures ne sont
pas fusionnées ; il reconnaissait ainsi 11 fossiles asiatiques
comme non-adultes : six indonésiens (Mojokerto,
Sangiran 3, Ngandong 2, 5, 8 et 9) et cinq chinois
(Ckn.E 1.PA.16 (III), G 2.PA.23 (1V), 1 2.PA.326 (VII),
J 1.PA.95 (VIII) et J 4.PA.315 (IX)). Plusieurs études ont
été menées en excluant ces spécimens ou en supportant
leur attribution a un stade de développement précoce
(e.g. Oakley et al 1975 ; Santa Luca 1980 ; Rightmire
1990 ; Kennedy 1991 ; Bréauer, Mbua 1992 ; Wu, Poirier

1995). En corollaire, la fermeture des sutures a été utilisée
pour proposer un stade adulte pour certains spécimens
asiatiques (e.g. Widianto, Grimaud-Hervé 2000 ; Arif
et al. 2001 ; Baba et al. 2003).

Plus récemment, Antén suggérait 1’utilisation
d’autres caractéres pour discuter du stade de dévelop-
pement chez Homo erectus. 11 s’agissait de 1’état de
synostose des sutures, de leur aspect, ainsi que d’un
ensemble de particularités craniennes (Anton, Franzen
1997 ; Antén 1997, 1999, 2002). Cet auteur se basait sur
les changements de forme des contours craniens au niveau
des os frontal et occipital, ainsi que sur I’épaisseur osseuse
et la dissociation de ses composants internes. Dans le
détail, les contours sagittaux des os frontal et pariétaux
s’aplatiraient alors que celui de 1’os occipital deviendrait
plus anguleux entre les individus immatures et adultes
(Antoén 1997, 1999, 2002). Elle proposait aussi que « trois
aspects de 1’épaisseur cranienne distinguent les jeunes
adultes des individus immatures chez Homo erectus :
trois couches d’os craniens complétement différenciées,
une hypertrophie de la table externe localisée aux
éminences, carénes, ou torus et des valeurs d’épaisseur
absolue de la voiute dans la variabilit¢ des Homo erectus
adultes » (traduit d’apres Anton 1999). En utilisant ces
critéres, Antdn ne reconnaissait plus que six individus
immatures parmi les fossiles asiatiques : Mojokerto, Ckn.
J1.PA.95 (VIII)/Ngandong 2, ainsi que Ngandong 8§,
Ckn.E 1.PA.16 (III) et J4.PA.315 (IX) qui seraient
tous trois a la transition subadulte/adulte. Toutefois, le
choix des caractéres employés et 1’acceptation de leur
possible valeur discriminante en fonction du stade de
développement reposaient sur deux hypothéses proposées
antérieurement. La premiere est que les superstructures
craniennes chez les adultes Homo erectus seraient des
épaississements localisés de la table externe et du diplog,
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alors que les tables osseuses se dissocieraient pendant
I’enfance et ’adolescence (e.g. Weidenreich 1940, 1943 ;
Hublin 1978, 1986, 1991 ; Kennedy 1991 ; Bartsiokas
2002 ; Bréauer et al. 2003). La seconde est que cette espéce
fossile serait caractérisée par une épaisseur cranienne
importante (e.g. Weidenreich 1943 ; Le Gros Clark 1964 ;
Hublin 1978 ; Andrews 1984 ; Wood 1984 ; Rightmire
1990 ; Kennedy 1991 ; Gauld 1996 ; Anton 2003).

Parmi les fossiles analysés dans notre étude, deux
sont interprétés comme immatures par la communauté
scientifique : la calvaria de Mojokerto (e.g. Anton 1997 ;
Coqueugniot etal. 2004 ; Balzeau efal. 2005) et
I’os frontal Ngandong 2 (e.g. Antdén 1999). Pour Von
Koenigswald (1940), Mojokerto avait environ cing ans
a sa mort. D’autres études ont opté pour une estimation
plus faible, entre deux ans et demi et trois ans et demi
pour Risgutia (1975) d’aprés la comparaison du volume
endocranien avec la valeur hypothétique a 1’age adulte.
Antén (1997) a proposé un stade compris entre quatre
et six ans par la comparaison de la base et de la volite
du crane avec Homo erectus, des Néandertaliens et
Homo sapiens. Enfin, un age entre zéro et un an et demi
a été estimé a partir d’'une comparaison statistique avec
I’Homme moderne sur la morphologie tympanale et la
présence de la fontanelle antérieure (Coqueugniot et al.
2001, 2004). Par ailleurs, D’attribution du fossile de
Mojokerto a 1’espéce Homo erectus est supportée par ses
caractéristiques morphologiques craniennes (e.g. Anton
1997) etendocraniennes (Balzeau et al. 2005). Ngandong 2
serait a un stade de développement compris entre six et
onze ans (Anton 1999). Par contre, Sambungmacan 3
a ¢été considéré comme adulte (Broadfield ef al. 2001 ;
Delson et al. 2001 ; Marquez et al. 2001 ; Antén et al.
2002). Néanmoins d’aprés nos analyses antérieures
(Balzeau 2005 ; Balzeau ef al. 2002a), les superstructures
osseuses de Sambungmacan 3 sont peu développées, 1’os
occipital n’a pas d’angulation marquée et I’os frontal a
une courbure prononcée, relativement similaire a celle
de Ngandong 2. Sambungmacan 3 a aussi une hauteur
relative de I’endocrane et du crane plus importante que
les fossiles asiatiques contemporains. Cette globularité
pourrait étre liée a son age et/ou a son sexe ou encore aux
dimensions faibles de son crane par rapport aux fossiles
adultes de Ngandong et Sambungmacan. Ces informations
permettent de suggérer que Sambungmacan 3 n’était
pas adulte et que ses faibles dimensions craniennes et
endocraniennes sont liées au fait que cet individu n’avait
pas terminé sa croissance a l’instant de son décés. Ce
spécimen est donc envisagé dans cette ¢tude comme étant

a la transition subadulte/adulte. Il serait donc a un stade
de développement équivalent a celui de Ckn.E 1.PA.16
(III). Ainsi, les fossiles asiatiques étudiés dans ce travail
se distribuent selon un stade de développement croissant
dans I’ordre Mojokerto, Ngandong 2, Sambungmacan 3.

Le matériel d’étude disponible est trop réduit pour
discuter dans le détail des phénoménes ontogénétiques
chez Homo erectus. De plus, les transformations au cours
de la croissance ne peuvent étre analysées précisément car
ces fossiles ont une grande différence d’age absolu.

Au sujet de Mojokerto, Swisher et collaborateurs
(1994) ont proposé un age de 1,81 + 0,04 Ma par datation
absolue d’échantillons provenant du site de découverte,
mais de I’horizon sous-jacent et de la matrice sédimentaire
contenue a D’intérieur du crane. Cependant, aucune
certitude n’est établie au sujet de la contemporanéité
des ¢léments volcaniques datés et du fossile. Bien que la
position stratigraphique du spécimen semble connue, le
sédiment volcanique a pu étre remanié lors de 1’érosion
du volcan, ou du niveau stratigraphique sous-jacent en
contexte fluviatile, et pourrait ainsi étre plus ancien.
L’étude paléomagnétique de sédiments volcaniques
montre que la couche est certainement antérieure a la
limite Brunhes/Matuyama (0,78 Ma ; Sémah 1986). Le
contexte géologique de cette découverte correspondrait
a une plaine deltaique. Le sédiment serait d’origine
fluviatile et caractéristique de courants de haute énergie
(Huffman ez al. 2006). Ainsi, I’environnement dynamique
et la nature géologique des sédiments se prétent mal
a une datation absolue. En résumé, il est sGr que ’age
absolu du fossile de Mojokerto est limité¢ au-dessus par
la transition Brunhes/Matuyama (0,78 Ma) et au-dessous
par I’émergence dans cette région des dépots continentaux
(~1,81 Ma).

En ce qui concerne les fossiles de Ngandong et
Sambungmacan, les données de terrain ne permettent
pas de relier les niveaux fossiliféres de ces gisements a
des couches, ailleurs dans I’ile, dont les ages auraient
été identifiés ; méme si une stratigraphie a été décrite
a Sambungmacan. Lors d’une premiére analyse, des
ossements collectés a Ngandong, dans la terrasse alluviale
ou se trouvaient les fossiles humains, ont été¢ datés (par
U/Th) entre 80 000 et 100 000 ans (Bartstra et al. 1988).
Par la suite, Swisher et collaborateurs (1996) ont effectué
des datations sur des dents de bovidés des sites de
Ngandong et Sambungmacan en utilisant la technique de
résonance de spin électronique (ESR) et celles fondées
sur les déséquilibres dans les familles de I’'uranium
(U/Th). Ces auteurs proposent des dges EU (intégration
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précoce de 1'uranium, c’est-a-dire un systéme fermé) et
LU (incorporation continue et donc un systéme ouvert)
compris entre 27 000 = 2000 ans et 53 300 = 4000 ans.
Des réserves ont ét¢ émises pour ces valeurs (Griin, Thorne
1997). Tout d'abord les prélévements ne proviennent pas
forcément des couches fossiliferes dont ont été extraits
les cranes. Il n’est pas démontré que les dents datées,
prélevées récemment sur le site de Ngandong ou issues
des collections, se situaient a 1’origine a proximité des
cranes. De plus, 1’état de conservation des restes humains
différe de celui de la faune dans ce gisement. Cela pourrait
étre di @ un remaniement des picces anthropologiques
(Santa Luca 1980). Il serait alors difficile de déterminer
I’age de ces pieces a partir de celui des restes fauniques.
A Sambungmacan, la position du premier crane dans la
stratigraphie est incertaine. Il pourrait provenir de deux
couches conglomératiques distinctes. La contemporanéité
de ce spécimen avec la dent étudiée par Swisher n’est
donc pas prouvée. Enfin, il n’y a aucune information sur
la position stratigraphique précise de Sambungmacan 3.
Une datation directe, non destructive, par spectrométrie
gamma des restes humains, permettrait de s'affranchir
des problémes liés a la stratigraphie. En effet, ce type de
méthode s'applique directement sur le fossile dont I’age est
recherché. UneétudedecetypeaétéréaliséesurNgandong 1,
Ngandong 7 et Sambungmacan 1. Les résultats indiquent
des ages compris entre 40 000 et 70 000 ans (Yokoyama
et al. 2008). D un point de vue anthropologique, les fossiles
de Ngandong et de Sambungmacan sont généralement
considérés comme un groupe particulier et relativement
homogene morphologiquement au sein de 1’espece Homo
erectus (e.g. Santa Luca 1980 ; Grimaud-Hervé 1986,
1997 ; Zeitoun 2000 ; Détroit 2002 ; Balzeau et al. 2002b,
2003 ; Kidder, Durband 2004 ; Balzeau, Grimaud-Hervé
2006 ; Durband 20006).

Nous étudions ici un ensemble de caractéres
craniens internes, en ce qui concerne 1’épaisseur osseuse
et sa composition interne, ainsi que la morphologie et la
conformation de 1’endocrane, chez des fossiles asiatiques
adultes et immatures ainsi que sur des échantillons de
comparaison d’Hommes anatomiquement modernes.
Les objectifs de cette étude sont, d’une part, de tester
la validité des caractéres généralement employés pour
estimer le stade de développement chez les fossiles
asiatiques attribués a Homo erectus et, d’autre part,
d’apporter de nouvelles données a notre connaissance
des caractéristiques immatures du squelette céphalique
de I’espéce et de discuter de leurs possibles modifications
vers une morphologie adulte.

MATERIEL ET METHODES
Matériel
Différentes  informations morphologiques et

métriques ont été acquises sur les fossiles originaux ou
sur des moulages de spécimens asiatiques attribués a
Homo erectus, leur endocrane et des données scano-
graphiques (CT).

Dans le détail, le matériel d’étude pour 1’analyse
de I’épaisseur cranienne et sa composition interne
comprend sept fossiles : Mojokerto, Ngandong 1, 2, 7 et
12, Sambungmacan 1 et 3. L’échantillon de comparaison
est compos¢ de 12 individus adultes des gisements epi-
paléolithiques d’Afrique du nord d’Afalou Bou Rhummel
et de Taforalt, de deux individus immatures du site de
Taforalt (a un stade de développement situé autour de
I’éruption de la premiére molaire) et de 19 enfants actuels
agés d’un an et demi a 13 ans (collection Bosma ; Shapiro,
Richtsmeier 1997). Les Hommes d’Afalou Bou Rhummel
et Taforalt sont reconnus comme étant particuliérement
robustes (e.g. Ferembach 1962 ; Lahr 1994 ; Lahr,
Wright 1996 ; Balzeau, Badawi-Fayad 2005). Ce
matériel de comparaison est donc adapté a 1’analyse des
caractéristiques de la composition osseuse interne lorsque
I’épaisseur cranienne est importante. Les données pour
I’épaisseur cranienne chez Homo erectus sont comparées
en particulier entre des individus immatures et adultes au
sein de I’échantillon de spécimens des sites de Ngandong
et Sambungmacan.

Le matériel d’étude pour I’analyse de la morphologie
et de la conformation de ’endocrane comprend quant a
lui 14 fossiles asiatiques : Mojokerto, Trinil 2, Sangiran 2
et 17, Ckn.E 1.PA.16 et L 3.PA.100, Ngandong 1, 5, 6,
7, 11 et 12, Sambungmacan 1 et 3. L’échantillon de
comparaison est composé des moulages endocraniens
physiques de 30 Hommes modernes adultes actuels
d’origine géographique inconnue (collection du Musée de
I’Homme, MNHN) et de 19 endocranes virtuels obtenus
a partir de données CT pour des enfants actuels agés
d’un an et demi a 13 ans (collection Bosma ; Shapiro,
Richtsmeier 1997). Les caractéristiques immatures
de I’endocrane chez Homo erectus sont discutées en
considérant les différences entre la morphologie de
Sambungmacan 3 et Mojokerto, et respectivement celle
des individus adultes de Ngandong-Sambungmacan
et de Sangiran-Trinil. En effet, les individus Trinil 2,
Sangiran 2 et 17 sont les spécimens existants les plus
proches géographiquement et chronologiquement de
Mojokerto, ce qui en fait le matériel de comparaison
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disponible le plus adapté. Les spécimens indonésiens plus
anciens comme Sangiran 27 et 31, qui pourraient avoir
1,66 + 0,04 Ma (Swisher ef al. 1994), ou Sangiran 4 sont
trop déformés ou incomplets pour que la morphologie de
I’ensemble de leur endocrane puisse étre étudiée.

Méthodes

L’acquisition des données CT a été effectuée au
service de neuro-imagerie du Centre Hospitalier National
d’Ophtalmologie des Quinze-Vingts a Paris, avec un
scanner General Electric High Speed HAS ou Light
Speed'®. Les paramétres d’acquisition utilisés dépendent
de I’état de minéralisation et de la taille des spécimens.
Il sont compris entre: 100-120 kV, 90-250 mA, 0,3-
1 mm d’épaisseur de coupe, avec une possible épaisseur
de reconstruction de 0,3-0,4 mm, champs de vue de
23-25 cm, et taille de pixel de 0,45-0,59 mm avec une
matrice de 512*512 pixels (cf. Badawi-Fayad et al. 2005
pour le détail du protocole d’acquisition). Les données CT
n’ont pas d’artefact notable, bien que certains individus

soient trés minéralisés. Par ailleurs, les valeurs de densité
pour chacun des fossiles sont comprises dans la variation
couverte par le scanner, il n’y a ainsi pas d’artefact de
dépassement de I’échelle. Cette -caractéristique est
importante dans la perspective de la quantification de
I’épaisseur des parois osseuses.

Nous avons développé un protocole spécifique
pour quantifier 1’épaisseur cranienne et sa composition
interne a partir des données d’imagerie (fig. /4). La
description compléte de la méthode et de ses applications
se trouvent dans Balzeau 2006 et 2007. Le plan sagittal
médian est utilisé car il est aisément reproductible sur les
spécimens fossiles et le matériel de comparaison. De plus,
il recoupe 1’épaisseur cranienne perpendiculairement sur
toute son extension, condition indispensable pour une
analyse quantitative juste et répétitive. La segmentation
des données est effectuée manuellement (Balzeau 2005)
pour isoler précisément les contours externes de la voite
cranienne, ainsi que les deux interfaces entre les tables
denses et les structures diploiques. Enfin, les données
d’épaisseur sont acquises au niveau de 60 points repéres,
perpendiculairement & la surface endocranienne, sur

(o]
R

Fig. 1 - lllustration sur Sambungmacan 3 des caracteéres internes étudiés : épaisseur osseuse et sa composition interne (A), indices
endocrdniens H/Lme (B), He/Lfp (C) et Hfal/Lbc (D) et positions des repéres pour l’analyse en morphométrie géométrique (E).

Fig. I—Illustration on Sambungmacan 3 of the studied internal features: cranial vault thickness and internal bone composition (A), endocranial
ratios H/Lme (B), Hc/Lfp (C) and Hfal/Lbc (D) and position of the landmarks for the analyse in geometric morphometrics (E).
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I’ensemble du plan d’analyse. Dans le détail, quatre points
sont définis sur la surface cranienne externe et servent
de repeéres pour la détermination des autres mesures
(fig. 14) : la glabelle sagittale (notée Gs), le bregma
sagittal (Bs), le lambda sagittal (Ls) et la protubérance
occipitale externe sagittale (Os). Puis, sont considérées
les cordes comprises entre les extensions internes de ces
points, ces derniéres étant définies perpendiculairement
a la surface endocranienne. Ces cordes sont divisées
en segments égaux et 1’épaisseur est mesurée a chaque
intervalle. Gs-Bs et Bs-Ls sont divisées en 20, Ls-Os en
15 alors que la distance entre la projection interne de Os
et le foramen magnum est séparée en 5. En ce qui concerne
les logiciels utilisés, les processus de reformatage
mutliplanaire pour définir le plan sagittal médian, de
segmentation pour délimiter exactement les différentes
interfaces et de reconstruction 3D, ainsi que les analyses
métriques et I’obtention des illustrations, ont été effectués
avec les logiciels Mimics 7.1 et ArteCore 1 (NESPOS,
https://www.nespos.org/).

La morphologie et la conformation de 1’endocrane
ont été caractérisées par le biais d’analyses métriques et
en morphométrie géométrique. Des mesures ont été prises
sur des projections bidimensionnelles d’endocranes en
vue latérale et effectuées bilatéralement. Les données
graphiques proviennent soit d’une acquisition au
pantographe a partir du moulage physique, soit de
reconstructions 3D virtuelles représentées latéralement
en projection sur un plan 2D. Les prises de mesures au
pied a coulisse ou a 1’aide des logiciels d’imagerie ont
été reproduites trois fois et effectuées au demi-millimétre.
Des indices ont été caractérisés a partir de mesures
linéaires classiques : H/Lme met en rapport la hauteur la
plus importante de I’endocrane sur sa longueur maximale
(fig. 1B) ; He/Lfp correspond a la hauteur relative de
I’intersection des sillons centraux (C) sur I’axe fronto-
pariétal (Lfp), soit I’extension verticale par rapport a cet
axe du point le plus postérieur des lobes frontaux (fig. /C) ;
Hfal/Lbc caractérise le développement du contour externe
du lobe frontal par rapport a la dimension entre le point
le plus inférieur de 'aire de Broca et la jonction des
sillons centraux (Lbc) (fig. /D). Ces indices définissent
la hauteur relative de 1’endocrdne et en particulier
celle des lobes frontaux, par rapport a des dimensions
maximales qui caractérisent sa morphologie générale (la
longueur de I’endocrane) ou celle des différentes régions
(respectivement le complexe fronto-pariétal et les lobes
frontaux). Un indice de circularité sagittale de I’endocrane
a été défini pour caractériser la position relative des lobes

frontaux, pariétaux et occipitaux en projection latérale.
Le triangle compris entre trois points (le plus antérieur de
I’endocrane F, I’extrémité supérieure des sillons centraux
C et celle des scissures perpendiculaires P) est inscrit
dans un cercle dont le rayon est calculé. Ce dernier est
mis en relation avec la hauteur maximale de 1’endocrane
au-dessus de sa longueur maximale pour donner la valeur
pour l’indice de circularité. Pour I’ensemble de ces
données métriques relatives, sont données les valeurs
individuelles pour les spécimens fossiles immatures et
les valeurs moyennes, d’écarts-types et pour V* pour
les différents échantillons de comparaison. Le parametre
V* est un coefficient de variation avec une correction
pour tenir compte de la petite taille des échantillons. Il
est calculé selon la formule V*=(1+1/4)*CV (Sokal,
Braumann 1980 ; Wood, Lieberman 2001).

L’endocrane est un ensemble anatomique qui se
préte mal aux méthodes de morphométrie géométrique
en raison de la difficulté d’y déterminer des points
morphologiques reproductibles. En effet, peu de points
triples sont reconnaissables alors que les points construits
ont une signification morphologique peu évidente et que
leur homologie est discutable en raison de la complexité de
forme de I’endocrane. Dans ce contexte, six points reperes
deéfinis en vue latérale ont été sélectionnés (fig. /E). Trois
sont des reperes anatomiques, trois des points construits
correspondant a des extrémités de structures anatomiques,
doncdetypel,detypelloulll (Bookstein 1991 ; O’Higgins
2000). I s’agit de EB (endobregma), C (intersection
supérieure des sillons centraux) et P (extrémité supérieure
de la scissure perpendiculaire), d’une part ; et des points
les plus antérieur (F) et postérieur (O) de I’endocrane et
de B (point de I’aire de Broca le plus ¢loigné de I’axe
fronto-pariétal), d’autre part. C marque la transition
entre les lobes frontaux et pariétaux postérieurement et
supérieurement ; P celle entre les lobes pariétaux et les
lobes occipitaux. L’endobregma peut étre mis en rapport
avec le bregma cranien externe. Les trois derniers points
décrivent I’extension de 1’endocrane antérieurement (F),
inféricurement (B) et postéricurement (O). Les points
difficiles a localiser, rarement conservés ont été exclus
(e.g. le point inférieur du bec encéphalique, des reperes
situés sur le sulcus lateralis, de la base de 1’endocrane ou
la position projetée du sinus latéral). Les vues latérales
gauches, plus nombreuses, ont été utilisées. Nous n’avons
pas exploité de vue latérale droite par symétrie car il
existe des différences métriques bilatérales qui peuvent
étre reliées a une asymétrie directionnelle (Balzeau 2005).
Le logiciel tpsDIG 1.31 (Rohlf 2001) a été utilisé pour
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enregistrer les coordonnées des points repéeres utilisés. Le
logiciel tpsRelw 1.42 (Rohlf 2005) a permis d’effectuer
la superposition Procrustes a partir de I’ensemble des
données.

RESULTATS

L’état de synostose des sutures

Les sutures coronale, sagittale et lambdoide, ainsi que
la fontanelle antérieure, sont visibles sur les données CT de
Mojokerto. Ces sutures sont larges et ont de nombreuses
interdigitations (Balzeau ef al. 2005). D’aprés 1’examen
des données CT de Sambungmacan 3, ses sutures sont
ouvertes sur la surface externe et variablement sur I’ interne.
Trois états de fermeture s’observent dans 1’épaisseur de
I’0s. Les sutures coronale et sagittale sont ouvertes sur
la surface externe et se prolongent intérieurement dans la
table externe. Elles constituent aussi une fine dépression
sur la surface endocranienne, alors que le diploé n’en a
pas de trace. Les sutures temporo-pariétales et occipito-
mastoidiennes sont visibles sur les données d’imagerie
a travers toute 1’épaisseur osseuse. La suture coronale se
poursuit parfois dans le diplo€. Globalement, les sutures
de cet individu sont plus ouvertes que chez les fossiles
adultes de Ngandong ou Sambungmacan 1.

L’épaisseur cranienne et sa composition interne

En ce qui concerne la dissociation des tables osseuses,
elles sont variablement distinctes en fonction de la région
cranienne chez Mojokerto. Selon I’épaisseur osseuse, le
diploé est plus ou moins développé. Il est ainsi le plus
épais dans la région de la créte occipitale interne. Pour
1’os frontal, la disposition de la table interne est fortement
liée au relief des empreintes cérébrales. L’épaisseur
osseuse est alors plus ou moins importante et c’est celle
du diploé qui varie, alors que 1’épaisseur des tables denses
demeure constante. Dans 1’ensemble, les tables denses
et les structures diploiques sont clairement dissociées
chez ce jeune spécimen d’Homo erectus. L’épaisseur de
ces structures internes n’a néanmoins pu étre quantifiée
en raison de leur finesse et de la définition des données
d’imagerie pour ce fossile. Par ailleurs, chez ’enfant
actuel le plus jeune de 1’échantillon de comparaison, agé
de 18 mois, I’épaisseur cranienne varie entre 5,8 et 6,7 mm
dans la partie post-glabellaire et entre 3 et 5 mm pour
I’écaille osseuse dans le plan sagittal médian. L’épaisseur

de la votte est donc réduite dans cette région du crane,
alors que les tables osseuses sont déterminables, ainsi que
dans certaines parties des os pariétaux et occipital.

Pour la distribution des tables osseuses au niveau
des os frontal et occipital dans le plan sagittal médian, les
fossiles de Ngandong et Sambungmacan étudiés ont une
variabilité assez restreinte et un schéma semblable. Pour
I’os frontal, la variation d’épaisseur pour la table interne
est similaire chez les individus immatures et adultes.
Cette couche osseuse est plus épaisse dans la région
glabellaire (entre 2,5 mm pour Ngandong 7 et 4,1 mm
pour Sambungmacan 3), selon le développement de la
créte frontale interne. Puis, son épaisseur diminue et est
constante a partir de la seconde moitié¢ de I’os, avec des
valeurs faibles (entre 1,5 mm pour Sambungmacan 3 et
3 mm pour Ngandong 12), qui entrent dans la variation
des Hommes anatomiquement modernes adultes d’Afalou
Bou Rhummel et Taforalt (2,1 mm en moyenne, N = 12,
écart-type = 0,48 mm). De méme, le diploé est plus épais
dans la partie antérieure de I’os frontal que dans sa partie
médianechezlesfossilesasiatiques. Les valeursd’épaisseur
sont plus élevées a proximité du bregma. Le diplo€ est le
plus épais chez Sambungmacan 3 (6,7 mm en moyenne
pour ’ensemble de I’os frontal) et Ngandong 2 (5 mm en
moyenne pour I’écaille de 1’os frontal), un peu moins chez
Ngandong 7 (4,6 mm en moyenne pour 1’os frontal). Chez
Ngandong 12, son épaisseur (3,4 mm en moyenne pour
I’os frontal) est comparable a celles des tables denses. Les
Hommes modernes adultes ont une valeur moyenne de
4,8 mm (N = 12, écart-type = 1,45 mm) pour 1’épaisseur
du diploé sur I’écaille de I’os frontal. La table externe chez
les fossiles asiatiques est un peu plus fine au niveau du torus
que dans la moitié postéricure de 1’0s, ou son épaisseur est
constante. Ngandong 2 a les valeurs d’épaisseur les plus
faibles (1,6 mm en moyenne pour I’écaille de 1’os frontal)
devant Ngandong 7, Sambungmacan 3 et Ngandong 12
(respectivement 2,5 mm, 2,8 mm et 3,3 mm en moyenne
pour I’os frontal). Ces valeurs d’épaisseur de la table
externe sont proches de la moyenne pour les Hommes
modernes adultes qui est de 2,5 mm pour I’ensemble de
I’os frontal (N =12, écart-type =0,61 mm). Pour I’0s
occipital, les deux cranes asiatiques analysables ont une
variation similaire des tables osseuses et des dimensions
proches, toujours comprises dans la variabilité des Hommes
modernes. La table externe est un peu plus épaisse chez
Sambungmacan 3 (3,3 mm en moyenne pour le plan
occipital) et le diploé I’est plus chez Ngandong 7 (8,7 mm
en moyenne pour la moiti¢ postérieure du plan occipital,
contre 6,4 mm pour cette zone chez Sambungmacan 3).
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Ngandong 7 a aussi une épaisseur osseuse totale plus
importante (12,5 mm en moyenne pour le plan occipital,
contre 10,5 mm chez Sambungmacan 3). L’épaisseur de
la table interne est constante sur le plan occipital, autour
de 1,6 mm pour Sambungmacan 3 et de 2,5 mm pour
Ngandong 7. Le diploég est bien représenté avec une hausse
de son épaisseur au bombement antérieur de 1’os, d’apres
les résultats sur Sambungmacan 3, puis une seconde,
importante, dans la région du torus. L’épaisseur de la table
externe est constante dans la moitié¢ antérieure de 1’os et
en hausse marquée prés de la protubérance occipitale
externe, puis en arriére. Ces variations d’épaisseur suivent
celles observées chez les Hommes modernes (Balzeau
2006), avec une participation plus réduite de la table
externe, en particulier dans la région du torus occipital
(respectivement 3,5 mm pour Ngandong 7 et 3,8 mm
pour Sambungmacan 3, contre 4,3 mm en moyenne
pour les Hommes modernes adultes, N =12, écart-type
=2,2 mm).

Le tableau I donne des dimensions moyennes
d’épaisseur pour les fossiles asiatiques immatures et
adultes ainsi que pour les Hommes modernes d’Afalou
Bou Rhummel et Taforalt. Elles concernent les quatre
premiers reperes de 1’os frontal (entre la glabelle et le
sulcus supratoral, noté Ns-4) et les 15 points suivants sur

Epaisseur (en mm) Ns-4 5-Bs
Ngandong 7 13,1 8.4
Ngandong 12 14,9 8,8
Sambungmacan 1 22 7,9
Ngandong 2 12,7 8,3
Sambungmacan 3 18,8 10,2

cet os (soit I’écaille osseuse, 5-Bs) le long du plan sagittal
médian. La quantification de I’épaisseur cranienne sur une
zone assez étendue et en plusieurs points permet de limiter
I’influence de potentielles sources d’erreur liées a une
mesure en une seule localisation (cf. Balzeau 2006, 2007)
et est nettement plus informative des caractéristiques
d’épaisseur cranienne d’un individu. Chez les Hommes
modernes, les immatures (autour de 1’éruption de M')
ont des valeurs d’épaisseur inférieures aux minimales
des adultes, aussi bien dans la région post-glabellaire
(respectivement 6,7 et 8,6 mm contre 11,1 mm comme
minimale pour les adultes) que pour 1’écaille osseuse (5,6
et 6 mm contre 7,5 mm comme minimale et prés de 10 mm
en moyenne). Chez les fossiles, Ngandong 2 a une valeur
moyenne pour I’épaisseur de la partie antérieure de 1’os
frontal inférieure a celles des adultes (12,7 mm contre entre
13,1 et 22 mm). Cependant, avec 12,7 mm, il ne se situe
pas tres loin de 1’épaisseur quantifiée chez Ngandong 7
(13,1 mm). Pour I’écaille de ’os frontal, Ngandong 2 a
une épaisseur moyenne dans la variabilité¢ des adultes
(8,3 mm contre entre 7,9 et 8,8 mm). Sambungmacan 3
a des valeurs parmi les plus élevées pour 1’épaisseur de
la région du torus frontal (18,8 mm) et la plus importante
pour 1’épaisseur de 1’écaille osseuse (10,2 mm).

Afalou-Taforalt Ns-4 5-Bs
min 11,1 7,5
Adultes [ moyenne 17,3 9,8
max 21,9 12,7
imm. 6,7 5,6
imm. 8,6 6,0

Tabl. I - Epaisseur moyenne (en mm) de I’os frontal dans le plan sagittal médian au niveau des superstructures (notée Ns-4)
et de [’écaille (notée 5-Bs) chez les fossiles de Ngandong et Sambungmacan et les Hommes modernes
d’Afalou Bou Rhummel et Taforalt (valeurs minimale, moyenne et maximale pour les adultes,
N = 12, et valeurs individuelles pour deux immatures notés imm.).

Table I—Mean value of the thickness (in mm) of the frontal bone in the midsagittal plane in the area of the superstructures (Ns-4)
and of the squama (5-Bs) for Ngandong and Sambungmacan Homo erectus, anatomically modern Homo sapiens
from Afalou Bou Rhummel and Taforalt (minimal, mean and maximal values fur the adults,
N = 12, and individual values for two juveniles, noted imm.).
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La morphologie de I’endocréne

Un ensemble de données relatives a été quantifié
pour D’endocrane (tabl II). Afin de discuter de la
variation entre les individus non-adultes et adultes chez
les fossiles asiatiques, Mojokerto est comparé a Trinil 2,
Sangiran 2 et 17 (notés Sangiran-Trinil dans le tabl. II)
et Sambungmacan 3 a Ngandong 1, 6, 7, 11, 12 et
Sambungmacan 1 (notés Ngandong dans le fabl. I). Chez
les Hommes modernes, la variation pour 1’échantillon
d’individus immatures est assez similaire a celle
observée chez les adultes. Par ailleurs, les échantillons
d’adultes fossiles ont une variation, caractérisée par le
parameétre V*, a peine plus réduite que celle des Hommes
modernes pour la majorité des variables (a 1’exception
de H/Lme pour le groupe Sangiran/Trinil et de I’indice
de circularité pour celui de Ngandong). Ainsi, malgré le
faible nombre de spécimens fossiles adultes disponibles,
la variation au sein de ces groupes n’est pas notablement
différente de celle observée pour les échantillons de
comparaison d’Hommes modernes. Dans [’ensemble,
Mojokerto a des valeurs proches des Hommes modernes
et distinctes des fossiles de Sangiran-Trinil (fabl. II). Son
endocrane est caractérisé par une globularité marquée en
vue latérale. En effet, par rapport aux fossiles adultes, il
est haut par rapport a sa longueur (H/Lme), I’intersection

des sillons centraux est haute et antérieure (Hc/Lfp) alors
que la scissure perpendiculaire se situe plus en arriére et
plus bas (Position C/Lfp). Les lobes frontaux sont bombés
et projetés vers 1’avant et le bas. L’indice de circularité
confirme ces résultats, la position relative des repéres pour
Mojokerto est similaire a celle des Hommes modernes.
Sambungmacan 3 est quant a lui relativement plus haut
que les adultes de Ngandong pour son vertex (fabl. II,
H/Lme), ainsi que pour I’extrémité postérieure des sillons
centraux (Hc/Lfp). Pour I’indice de circularité sagittale,
Sambungmacan 3 a une valeur (123,9) trés inféricure a
celle des fossiles adultes de Ngandong (moyenne de 150,4).
Ceci est lié¢ a I’'importante hauteur de cet endocrane alors
qu’il partage avec ces homininés la position reculée de
I’extrémité supérieure du sillon central, mise en évidence
par I’indice de position de C (75,6 pour Sambungmacan 3
et 75,5 en moyenne pour les endocranes de Ngandong,
alors que la moyenne pour les fossiles de Sangiran et
Trinil est de 71 ; celle des fossiles de Zhoukoudian étant
de 71,3 d’apres Balzeau 2005). Cependant, au contraire
de Mojokerto, I’endocrane de Sambungmacan 3 a des
dimensions relatives distinctes de celles des Hommes
modernes et proches des fossiles adultes de Ngandong,
groupe avec lequel il partage le plus de similarités
morphologiques craniennes et endocraniennes (Balzeau
2005 ; Balzeau et al. 2002a).

. .. Hommes modernes Hommes modernes
. Sangiran-Trinil Ngandong .

Mojokerto - Sambungmacan 3 - immatures adultes

(N=3) (N=5-6) (N=19) (N =30)
H/Lme 442 > 37,2(0,8;2)9) 40,2 > 35(1,65.,3) 43,9 (2,4;5.8) < 46,3(3,3;7,4)
Hec/Lfp 31,5 > 23,5(1,9;10,8) 24,9 > 22(1,6;8,7) 32,4(2,9;9,4) <  339@34:;104)

PositionC/Lfp 68,7 < 71(1,7:;32) 75,6 = 755(3,1;49) 65,6 (3,4;5.,5) < 69 (4,0 ;6)

Circularité 110,8 < 1447 (8,8;8.,1) 1239 < 150,44 (6,1;4,9) 116,9(7,5;6,8) > 108,1(9,1;8,7)

Tabl. II - Indices endocraniens pour Mojokerto et Sambungmacan 3, variation par rapport aux fossiles de Sangiran-Trinil et de
Ngandong respectivement (valeur moyenne, entre parentheses : écart-type et V* coefficient de variation corrigé pour de petits
échantillons) et comparaison avec la variation entre immatures et adultes chez les Hommes modernes (moyenne, écart-type, V*).
H/Lme : hauteur sur longueur maximales de |’endocrane, Hc/Lfp : hauteur de l’intersection des sillons centraux sur [’axe
fronto-pariétal, Hfal/Lbc : hauteur du contour externe des lobes frontaux sur distance entre le point inférieur de l’aire
de Broca et la jonction des sillons centraux, l'indice de circularité sagittale caractérise la position relative
des lobes frontaux, pariétaux et occipitaux en projection latérale.

Table 1I—Relative metric data for the endocranial morphology, comparisons between Mojokerto (individual data) and Sangiran-Trinil fossils
(mean values, SD and V* coefficient of variation with correction for small sample size) and between Sambungmacan 3 (individual data)
and Ngandong fossils (mean values, SD and V*); variation between juveniles and adults modern humans (mean values, SD and V*);
H/Lme: ratio of maximal endocranial height to its maximal length, Hc/Lfp: ratio of height of the intersection
of the central sulci to the fronto-parietal length, Hfal/Lbc: ratio of height of the outline of the frontal lobes
to the distance between the most inferior point of the Broca's area and the intersection of the central sulci,

“l'indice de circularité sagittale” characterises the relative position of the frontal,
parietal and occipital lobes in lateral projection.
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Pour I’analyse en morphométrie géométrique de
I’endocrane, la figure 2 illustre la projection des individus
selon les deux premiéres composantes de 1’analyse en
composantes principales effectuée sur les résidus de la
superposition Procrustes. Ce plan exprime 60 % de la
variance totale, 38,1 % pour la premiére composante et
21,9 % pour la seconde. La séparation chez I’Homme
moderne entre les individus immatures (représentés
par des carrés gris sur la fig. 2) et adultes (carrés noirs)
s’effectue principalement selon la seconde composante. La
forte hétérogénéité chez Homo erectus s’exprime surtout
selon la composante 2, alors que la premiére distingue ces

A. BALZEAU

fossiles d’Homo sapiens. Sambungmacan 3 (noté S sur
la fig. 2) se situe au sein de la distribution des fossiles
de Ngandong, tandis que Mojokerto (noté M) est dans la
distribution des Hommes modernes. L’axe 2 rapproche
ce dernier fossile des Hommes modernes immatures.
L’endocrane de Mojokerto a ainsi une conformation
générale similaire a celle d’Homo sapiens, distincte de
celle des fossiles asiatiques adultes et qui est caractérisée
par une compression relative des points antérieurs par
rapport a I’Homme moderne adulte et une globularité
nettement plus importante que les fossiles (fig. 2).
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Fig. 2 - Projections des individus sur le plan défini par les deux premiéres composantes principales de I’ACP effectuée sur les résidus
de la superposition Procrustes et illustration des déformations associées selon ces composantes pour [’endocrdne
(Hommes modernes : carrés gris, immatures ; noirs, adultes ; fossiles : ronds et Z Zhoukoudian,

P Sangiran-Trinil, ns Ngandong, M Mojokerto, S Sambungmacan 3).

Fig. 2—Projection of the individuals onto the plane of the first two principal components of the PCA based on the Procrustes residuals and
illustration of the deformation associated to these components (symbols signification: modern Humans:
grey squares, juveniles; black, adults, fossils: circles and Z for Zhoukoudian, P for Sangiran-Trinil,
ns for Ngandong, M for Mojokerto, S for Sambungmacan 3).
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DISCUSSION

Caractéres utilisés pour reconnaitre les immatures
chez les fossiles asiatiques

Les méthodes d’estimation de 1’dge individuel a
partir de 1’oblitération des sutures demeurent discutées
pour ’'Homme moderne (e.g. Masset 1971 ; Fazekas,
Kosa 1978 ; Ferembach 1983 ; Hershkovitz et al. 1997 ;
Scheuer, Black 2000 ; Smith 2004). D’aprés les indi-
cations disponibles, en particulier pour Mojokerto
(Balzeau etal. 2005), il semble peu convaincant
d’appliquer les standards de croissance de fermeture des
sutures définis chez les Hommes modernes pour discuter
de I’age individuel des spécimens attribués a Homo
erectus. Par ailleurs, alors qu’une synostose compléte des
sutures indique trés vraisemblablement qu’un individu
est mature, leur ouverture plus ou moins importante ne
devrait pas permettre de se prononcer sur le stade de
développement d’un homininé fossile.

Le premier caractére utilis¢é par Antén (Antoén
1997, 1999, 2002 ; Antén, Franzen 1997) au sujet des
structures osseuses pour reconnaitre les spécimens
immatures parmi les fossiles asiatiques est la dissociation
des tables osseuses dans 1’épaisseur cranienne. Sans
qu’elle soit considérée par I’auteur comme totalement
discriminante, 1’absence de ces couches serait un
indicateur pour exclure la possibilité d’un stade adulte
(Anton, comm. pers.). L’approche est prudente et pourrait
en effet s’appliquer a des individus dont le stade de
développement est trés précoce. Pourtant, ce critére a
été appréci¢ différemment en attribuant a un stade adulte
des individus pour lesquels ces trois couches osseuses
sont visibles. Par ailleurs, Anton (1997) suggere que la
dissociation des tables osseuses a lieu tardivement durant
la croissance chez I’Homme moderne. Cependant, trés peu
de données sont disponibles a ce sujet dans la littérature et
ce phénomeéne a été observé sur la plupart des enfants du
matériel de comparaison dés le plus jeune age. En ce qui
concerne les fossiles, les tables osseuses sont clairement
dissociées sur 1’ensemble de 1’os frontal immature
Ngandong 2. Mojokerto, a un stade de développement
encore plus précoce, a des tables denses et des structures
diploiques clairement reconnaissables et distinctes sur
la majeure partie de la volte cranienne. D’aprés ces
informations, il semble peu convaincant d’utiliser le critere
de non-dissociation des tables osseuses pour reconnaitre
des individus immatures chez les représentants asiatiques
d’Homo erectus. En corollaire, la présence de ces trois

couches osseuses chez un spécimen fossile ne devrait pas
permettre de conclure a un stade adulte.

Un hyper-développement localis¢é de la table
externe au niveau des superstructures craniennes
caractériserait les fossiles attribués a Homo erectus
(Weidenreich 1943 ; Hublin 1986, 1989, 1991 ;
Kennedy 1991 ; Anton 1997, 1999, 2002 ; Anton,
Franzen 1997). Selon ces auteurs, les éminences
métopique et bregmatique, la caréne sagittale et les
torus occipital transverse et angulaire se formeraient au
cours de la croissance par augmentation de 1’épaisseur
du diploé et surtout de la table externe. Cependant,
nous avons observé préalablement un méme schéma de
distribution des tables osseuses chez Homo erectus et les
Hommes modernes tout au long du plan sagittal médian
(Balzeau 2006). De plus, il n’y a pas de différence entre
ces especes pour I’épaisseur absolue et relative de ces
composantes osseuses internes selon ce plan. Par ailleurs,
les superstructures de 1’os frontal sont constituées
principalement par le diploég, alors que les tables denses
sont fines chez les fossiles immatures et adultes ainsi que
chez les Hommes modernes. De méme, le plan analysé
traverse les éminences métopique et bregmatique, ainsi
que la carene sagittale, et le diagnostic d’une hypertrophie
de la table externe dans ces régions, caractérisant I’espéce
Homo erectus, n’est pas confirmé. Enfin, le torus occipital
transverse chez les fossiles asiatiques étudiés a une
constitution interne similaire a celle des structures osseuses
correspondantes chez les Hommes modernes ; la table
externe n’est pas plus représentée et le diplo€ constitue
plus de 50 % de I’épaisseur de cette superstructure dans le
plan d’analyse. Les modalités de formation de I’ensemble
de ces structures anatomiques au cours du développement
chez les fossiles asiatiques sont fonction d’un ensemble
de facteurs, en particulier la notion de taille de I’ensemble
de la voite cranienne. Elles ne reposent pas sur un
développement exclusif de la table externe, mais sur celui
de I’ensemble des tables osseuses, comme 1’illustrent les
caractéristiques individuelles observées sur les spécimens
immatures et adultes de Ngandong et Sambungmacan.
Ainsi, le caractére proposé quant a I’hypertrophie de la
table externe ne semble pas permettre de distinguer des
individus immatures des adultes chez les représentants
asiatiques d’Homo erectus.

Enfin, nos résultats illustrent que chez les Homo
erectus de Ngandong et Sambungmacan 1’écaille de
I’os frontal aurait une épaisseur dans la variabilité¢ des
adultes treés tot durant la croissance et le développement,
comme en témoigne Ngandong 2 (fabl. I), alors que les
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superstructures se développeraient plus tardivement.
Antén et Franzen (1997) ont noté ce chevauchement
potentiel des valeurs d’épaisseur et considérent ce
critére comme utile associé aux deux autres qu’ils utili-
sent. Néanmoins, cette complémentarité est due a la
forte corrélation de ces caractéres. En effet, les tables
osseuses sont mieux individualisées et plus facilement
identifiables alors que les structures osseuses, et donc
I’épaisseur cranienne, se développent. Ces indicateurs
n’en constituent qu’un seul, lié a la robustesse de la
volte cranienne. Il est ainsi fortement affecté par d’autres
facteurs, tels la variabilité individuelle et le dimorphisme
sexuel. La limite entre les stades de développement ne
peut étre que subjective puisqu’il s’agit d’un ensemble de
données continues. Ainsi, le critére de valeur d’épaisseur
absolue de la volte cranienne en dehors de la variabilité
des adultes semble permettre de distinguer des individus
trés jeunes, comme Mojokerto, mais n’apparait pas
réellement discriminant pour des spécimens immatures a
un stade de développement ultérieur.

Nouvelles données sur les caractéristiques immatures
chez les fossiles asiatiques

D’aprés nos résultats, I’épaisseur absolue et relative
de la votte dans le plan sagittal médian suit un schéma
de variation similaire chez les fossiles asiatiques adultes
(données pour les fossiles de Ngandong, Sambungmacan,
Zhoukoudian, cf. Balzeau 2006). En ce qui concerne les
individus immatures, le diploé est développé sur 1’os
frontal de Ngandong 2 et Sambungmacan 3. Il représente
plus de 50 % de I’épaisseur, parfois plus de 60 %, ce qui est
supérieur aux valeurs des autres fossiles et a la moyenne
des Hommes modernes (qui varie entre 48 et 54 % pour
I’écaille de I’ os frontal). Corrélativement, les tables denses
sont un peu moins représentées alors que 1’épaisseur
cumulée de 1’os frontal montre un recouvrement des
valeurs entre les immatures et les adultes, méme pour
Ngandong 2. Ainsi, les variations d’épaisseur des
composantes osseuses internes pour atteindre une
morphologie adulte sont certainement réduites. Les
tables denses doivent croitre faiblement entre les stades
de développement représentés par Ngandong2 et
Sambungmacan 3 et le stade adulte, en particulier dans
la région supraorbitaire avec la poursuite de la formation
du torus. Pour I’os occipital de Sambungmacan 3, le
diploé a des valeurs d’épaisseur importantes, plus que

la moyenne des Hommes modernes, mais inférieures
a celles de Ngandong 7, alors que la table externe est
plus épaisse que chez ce dernier. Les différences entre
Sambungmacan 3 et Ngandong 7 se situent principa-
lement dans le développement des superstructures
puisque I’épaisseur est moins importante a la protubé-
rance occipitale externe sagittale chez Sambungmacan 3.
Les éventuelles variations entre ces deux stades de
développement pour les composantes osseuses internes
ne pourraient étre que restreintes et impliqueraient
majoritairement les structures diploiques.

Dans I’ensemble, les tables osseuses se dissocient
précocement (elles le sont déja chez Mojokerto),
probablement grace en partie a un développement
rapide de I’épaisseur de la voute. En effet, I’épaisseur de
I’écaille de I’os frontal, par exemple, atteint la variabilité
des adultes précocement (cf. Ngandong 2). L’épaisseur
des superstructures frontales, puis du torus occipital,
augmenterait plus tardivement avant I’age adulte.

Les caractéeres morphologiques observés sur
I’endocrane de Mojokerto permettent d’attribuer sans
équivoque ce fossile a ’espece Homo erectus (Balzeau
etal. 2005). Cependant, cet endocrane partage des
affinités morphologiques (Balzeau efal. 2005), de
conformation (fig. 2) et pour les données métriques
relatives (tabl. II) avec Homo sapiens, en relation
avec son stade de développement. Ceci concerne en
particulier la hauteur cérébrale relative, I’enroulement
des lobes frontaux, leur faible extension postérieure, le
développement relatif important des lobes pariétaux et,
globalement, une globularit¢ marquée. Sambungmacan 3
a quant a lui une conformation proche des adultes de
Ngandong (fig. 2), mais a néanmoins une globularité plus
marquée (fabl. I).

Ces résultats indiqueraient que le passage de la
conformation cérébrale de Mojokerto a celle des adultes
Homo erectus ne pourrait s’effectuer que selon une
trajectoire différente de celle observée au cours de la
croissance et du développement chez I’Homme moderne.
En effet, les résultats obtenus pour ’Homme moderne
(fig. 2, tabl II) illustrent une translation antérieure et
postérieure des repeéres de 1’endocrane, qui conduit a
une plus grande hauteur relative et a une globularité
accentuée chez les adultes par rapport aux immatures. Au
contraire, les modifications menant de la conformation
de Mojokerto a un consensus adulte chez Homo erectus
(fig. 2) correspondraient a une expansion relative des
lobes frontaux par rapport au reste de I’endocrane. Ceux-ci
se développeraient a la fois vers I’avant et ’arriére et
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seraient projetés vers 1’avant et le bas. De plus, cette
transformation morphologique s’accompagnerait d’une
extension antéro-postérieure des structures cérébrales, de la
contraction antéro-postérieure des lobes pariétaux et, ainsi,
de I’apparition d’une morphologie plus « archaique », du
moins caractéristique des adultes chez Homo erectus. Par
ailleurs, la globularité de I’endocrane, s’exprimant entre
autres par une hauteur du vertex et des lobes frontaux
importante et donc une contraction antéro-postérieure
relative en vue latérale, semble perdurer assez tardivement
lors de I’histoire ontogénétique chez Homo erectus,
comme en témoigne Sambungmacan 3. Les différences
morphologiques, entre un individu ayant presque terminé
sa croissance mais présentant toujours des caractéristiques
immatures et les adultes de Ngandong, correspondraient a
un aplatissement de la partie supérieure de I’endocrane et
a une expansion relative dans la longueur de ses régions
les plus antérieure et postérieure. Cette extension antéro-
postérieure de 1’endocrane constituerait ainsi le dernier
changement avant d’atteindre la morphologie adulte chez
Homo erectus.

CONCLUSIONS

Le matériel d’étude disponible pour les spécimens
fossiles asiatiques immatures est trés réduit et ces individus
ont une grande différence d’age absolu, peut étre plus de
1,5 million d’années. Par ailleurs, Mojokerto est le seul
trés jeune enfant attribué a Homo erectus, ce qui fait a la
fois son importance, mais ce qui constitue aussi une limite
analytique certaine. Pour toutes ces raisons, il n’est pas
envisageable de retracer dans le détail les modalités de
la croissance et du développement chez les représentants
asiatiques de 1’espéce Homo erectus.

Nos analyses ont montré que les critéres fréquemment
utilisés pour discuter du stade de développement chez
Homo erectus (e.g. Black 1931 ; Dubois 1936 ; Von
Koenigswald 1940 ; Weidenreich 1943, 1951 ; Riscutia
1975 ; Santa Luca 1980 ; Begun, Walker 1993 ; Smith
1993 ; Antén 1997, 1999, 2002 ; Anton, Franzen 1997 ;
Clegg, Aiello 1999 ; Coqueugniot etal. 2001, 2004)
apparaissent peu significatifs. De plus, ces résultats
permettent de conclure que I'utilisation des standards de
croissance définis chez I’Homme moderne pour étudier
celle d’Homo erectus n’est pas appropri¢e. D’aprés nos
analyses et selon d’autres auteurs (e.g. Thompson, Nelson
2000 ; Dean et al. 2001), le développement chez cette
espece fossile s’effectuerait selon un schéma différent de
celui d’Homo sapiens.

Dans I’ensemble, les tables osseuses se dissocient
précocement, puisqu’elles le sont déja chez un spécimen
a un stade de développement précoce comme Mojokerto.
Corrélativement, [’épaisseur de la volte atteint la
variabilité des adultes assez rapidement comme 1’illustre,
pour 1’écaille de 1’os frontal, Ngandong 2 par rapport
aux autres fossiles de Ngandong et Sambungmacan.
L’épaisseur des superstructures frontales, puis du torus
occipital, augmenterait plus tardivement, mais avant
le stade adulte. Ces transformations impliqueraient
I’ensemble des composantes osseuses internes et en
particulier les structures diploiques. Par ailleurs, les
modifications menant de la conformation endocranienne
de Mojokerto a un consensus adulte chez Homo erectus
correspondraient a un développement relatif des lobes
frontaux vers I’avant et ’arriére, associé a une extension
antéro-postérieure des structures cérébrales. Enfin,
la globularit¢ de 1’endocrane et du crane persisterait
tardivement dans I’histoire ontogénétique chez Homo
erectus. La disparition de ces caractéristiques s’effectuerait
a la fois par un allongement antéro-postérieur relatif
de I’endocrane et de la volte cranienne, mais aussi par
I’expansion vers 1’avant des superstructures frontales et
vers 1’arriére des superstructures occipitales.
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