Available online at www.sciencedirect.com

sc.ENCE@D.REm

S, CoMPTES RENDUS
G 2N
fﬁr \Q!%‘i'\l
2 NE
e v A€ 15
7uss®  PALEVOL
ELSEVIER C. R. Palevol 5 (2006) 109-117
http://france.elsevier.com/direct/PALEVO/

Paléontologie systématique (Paléontologie des Vertébrés)

Evolution du chondrocrane et de la face
des grands anthropoides miocenes jusqu’a Homo sapiens,
continuités et discontinuités

Anne Dambricourt Malassé

Département de préhistoire du Muséum national d’histoire naturelle, UMR 5198 du CNRS,
Institut de paléontologie humaine, 1, rue René-Panhard 75013 Paris, France

Recu le 3 janvier 2005 ; accepté apres révision le 27 septembre 2005
Disponible sur internet le 01 décembre 2005
Rédigé a I’invitation du Comité éditorial

Résumé

Le chondrocrane forme la base du crane embryonnaire mammalien, avec trois noyaux cartilagineux, le basi-ethmoide, le basi-
sphénoide et le basi-occipital alignés. Il se retrouve organisé différemment a la naissance, selon une verticalisation, du pdle facial
vers le pdle occipital. L’origine est une rotation du basi-sphénoide, corrélative d’un enroulement du tube neural sus-jacent. Les
hominidés et leurs descendants présentent une rotation plus importante que chez les grands singes actuels ou fossiles, permanente
jusqu’au stade adulte, dont le nouvel équilibre bipede est une conséquence. Leur apparition s’inscrit dans un processus continu qui
se percoit sur les grandes échelles de temps, mais aux effets discontinus. Pour citer cet article : A. Dambricourt-Malassé, C. R.
Palevol 5 (2006).
© 2005 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.

Abstract

Evolution of chondocranium and face in hominids up to Homo sapiens: continuities and discontinuities. The chondocra-
nium forms the base of the embryonic mammal cranium, with three cartilaginous nucleuses, the basi-ethmoid, the basi-sphenoid
and the basi-occipital, all in a same alignment. They are differently aligned at birth, with a verticalization of the facial pole towards
the occipital pole. The origin of this verticalization is the rotation of the basi-sphenoid, consequence of the rolling up of the
underlying neural tube. The hominids and their descendants present a more important rotation than the living and fossil apes
and, for the first time, is permanent from child to adult. Their apparition is inscribed in a process perceivable when one considers
time at a large scale: continuous but presenting discontinuous effects. To cite this article: A. Dambricourt-Malassé, C. R. Palevol
5(2006).
© 2005 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.
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Abridged english version

In mammals, the chondocranium is the very first
supporting tissue to differentiate. It forms the cranium
basis. Constituted of three cartilaginous nucleuses, it is
plan and remains plan except for primates: a fold ap-
pears at the end of the embryonic period, more impor-
tant for the more recent embryogenesis. It has been
shown since 1987 that it is the rotation of the central
cartilaginous nucleus, the basi-sphenoid, in tight corre-
lation with the elongation of the neural plate, followed
by the front to back roll-up of the pre-chordal extremity
of the neural tube that is at the origin of the more ver-
tical position. The entire external and internal craniums
are subject to the architectonics, determined by its am-
plitude. With the apparition of hominids (4.4 Ma Ardi-
pithecus ramidus), this rotation produces the verticali-
zation of the base, and the apparition of the sphenoidal
clivus. Furthermore, this embryonic dynamic stays per-
manent from child to adult, in opposition with all other
embryogenesis represented by the different living spe-
cies. All the skeleton is reorganised from the septum
nasi (face) to the sacrum, and at the same time, enga-
ged, after birth, in a bipedal permanent equilibrium (the
flexion is permanent). The type of this evolution is
punctuated, and can be observed for Paranthropus, Ho-
mo, and once again for Homo sapiens. This discovery
meets the conclusions of the number of authors who
dissociate the emergence of hominids from the deserti-
fication, which is, by the way, much less drastic than
the micro-ecological hypothesis thought it to be. They
also have discovered that the first hominids were tree
dwellers and climbers, living in forested semi-tropical
environment (South Africa) and diversified (open fo-
rest, trees and savannah). Hence, it is important to dis-
tinguish the different embryonic structural organisa-
tions, the different species that they produce,
occupying different ecological environments, to avoid
confusing the different levels of organisation: gradua-
lism and stage equilibriums correspond to different sca-
les of time.

1. Introduction

Les anatomistes distinguent, dans le crane, le neuro-
crane, ou crane cérébral, et le viscérocrane, ou crane
facial, avec la mandibule (et ’os hyoide). Ces deux
régions anatomiques sont rarement considérées sous
I’angle de leur morphogenése commune, c’est-a-dire
leur origine cartilagineuse. Cet éclatement de I’anato-
mie explique les difficultés d’interprétation rencontrées

en paléontologie humaine, quand il s’agit d’aborder
I’évolution du crane dans son ensemble, car c’est I’en-
semble des tissus de soutien qui évolue de facon géo-
métriquement coordonnée : il faut pouvoir en compren-
dre les régulations. Les difficultés s’estompent si I’on
considére la chronologie du développement, dés la pé-
riode embryonnaire. Cette approche, engagée depuis
1984 [5], est encore isolée, tandis que de récents tra-
vaux s’engagent pour la période feetale [14]. Au début
de la morphogenése embryonnaire, il n’existe que le
chondrocrane, qui est le premier élément squelettique
de I’embryon a se former chez les mammiféres. Il cor-
respond a la base du neurocrane, auquel s’ajoutent, en
connexion avec sa face inférieure, le cartilage du pre-
mier arc branchial (la mandibule) et le cartilage de Rei-
chert, qui appartiennent au splanchnocrane. La base se
forme a partir de trois amas de cellules cartilagineuses
alignés dans le méme plan, le basi-ethmoide, le basi-
sphénoide et le basi-occipital. Cette organisation est
peu connue en paléoprimatologie et paléontologie hu-
maine. Or, elle aide a comprendre les origines de la
lignée humaine, c’est-a-dire 1’apparition d’un squelette
basi-cranien et axial (de 1’ethmoide au sacrum) vertica-
lisé et en bipédie permanente. La conformation plane
est commune a tous les embryons de primates actuels,
des prosimiens a ’homme. Les espéces fossiles des pri-
mates avaient donc un chondrocrane plan lors de ’em-
bryogenése, qu’il s’agisse d’Adapidae (prosimiens), de
Propliopithecidea (petits singes), de Dryopithecidae
(grands singes) ou d’Hominidae (Australopithecinés).
Mais les fossiles, majoritairement adultes, montrent
des bases fléchies. Que s’est-il passé entre ’embryoge-
nése et 1’adulte ?

2. Le nouvel intérét pour la flexion de la base

Depuis le développement de 1’imagerie médicale, on
observe un regain d’intérét pour les origines de cette
flexure [16,21]. Néanmoins, la plupart des recherches
demeurent sur ’ancienne theése de la feetalisation de
Louis Bolk, énoncée en 1921, selon laquelle la confor-
mation fléchie serait un caractére embryonnaire mam-
malien d’origine, conservé chez ’homme. Les auteurs
cherchent a résoudre la conservation de I’angle, chez
I’humain, dans I’idée d’une influence mécanique due
a I’enroulement des hémisphéres cérébraux, lors de leur
développement feetal. D’importants moyens d’investi-
gation en IRM ont été récemment appliqués a 1’étude
d’une série de feetus humains, les résultats montrant
qu’il n’existe pas de corrélations [13].
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En effet, les nombreuses recherches développées en
orthopédie dento-maxillo-faciale ont déja constaté que,
lors de la phase feetale, la base est animée d’une ryth-
micité entre contraction et extension, donc déja bien
avancée dans son développement, alors que le cervelet
et le néo-cortex se développent selon leurs trajectoires
propres. La premiére question a résoudre était 1’origine
de la flexion au cours de ’embryogenéese. Pour com-
prendre I’origine de cette conformation fléchie, nous
avons établi une synthése des travaux en embryologie
entre 1984 et 1987, découvrant les travaux de Lévi pa-
rus en 1900 [15]. Ils révélent une connaissance anato-
mique du chondrocrane édifiée a partir de procédés d’a-
grandissements  photographiques, d’une précision
remarquable (Fig. 1). Ces travaux décrivent la déforma-
tion du chondrocrane chez ’homme, étape par étape. La
morphogenése débute avec la rotation du basi-sphé-
noide au cours de la septiéme semaine embryonnaire,
suivie du basi-occipital (le blastéme le plus postérieur),
au cours de la huitiéme et derniére semaine. Le sphé-
noide et le basioccipital forment alors le clivus, dont la
face externe, ou face pharyngienne, correspond au fond
de la gorge.

Ces travaux cherchent également les relations entre
la base et la face [22]. Toutefois, ceux-ci n’intégrent pas
encore les constats développés par les différentes écoles
francaises, qui tiennent compte des vecteurs de crois-
sance comparables a des tores, notamment les vecteurs
du sphénoide. Ce sont les déséquilibres de plus en plus
fréquents entre le maxillaire et la mandibule, qui ont

28 mm
12-13 mm stade 23

stade 16-17

Sphenoid

basi-occipital

Fig. 1. Deux stades de I’embryogenése du chondrocrane humain en
vue supérieure (endocranienne), le pole vertébral vers le bas. Aux
stades 16-17, le corps du sphénoide et le basi-occipital sont alignés et
forment le planum basal. Au stade 23, stade final de I’embryogenése,
le post-sphénoide et le basi-occipital sont redressés et alignés, formant
le clivus (d’apres [15]).

Fig. 1. Two stages of the human chondrocranium embryonic
development. At stages 16-17, the planum basale with sphenoid
and basi-occipital are in the same alignment. At stage 23, end of the
embryonic period with the post-sphenoid and the basi-occipital in the
same alignment (clivus) forming an angulation with the presphenoid.

incité les orthodontistes a s’intéresser au sphénoide [2,
11,12]. Ces questions de santé publique convergent
avec les questions liées a la dégradation des écosyste-
mes (pollution, disparition de nombreuses espéces),
plutot qu’avec celles liées au réchauffement. Les rela-
tions de cause a effet entre les écosystémes et les para-
meétres qui contrdlent la dynamique du sphénoide ne
sont pas connues, elles ne sont pas encore étudiées ;
néanmoins, un colloque a déja tenté d’engager la sensi-
bilisation dans ce sens [1].

3. Le prognathisme et la position du trou occipital
chez ’embryon humain

Il importe donc de commencer par étudier les trois
noyaux cartilagineux de la base, puisque leur expansion
dans I’espace et leur changement de position intervien-
nent dans la construction progressive du crane, depuis
la position du trou occipital jusqu’au prognathisme fa-
cial, a la fois comme charpente et comme contraintes
dynamiques. Chacun de ces trois noyaux cartilagineux
correspond a 1’un des trois futurs étages de la base du
crane (ou fosses cérébrales), repérables dés la période
feetale, aprés la plicature (Fig. 2). La position du fora-
men magnum dépend donc de la rotation embryonnaire
du basi-sphénoide et du basi-occipital.

Concernant la face, au terme de la période embryon-
naire, celle-ci est formée de deux étages séparés par la
cavité buccale avec (1) la partie supérieure, comprenant
une partie des orbites, le maxillaire et le pré-maxillaire,
et (2) la partie inférieure avec mandibule (dont le carti-
lage de Meckel). Les deux étages ne sont pas en articu-
lation, la denture n’existe pas (Fig. 3). En revanche, ils
sont en connexion avec le chondrocrane, bien avant que
la flexion ne s’actualise. La face supérieure s’étoffe au-
tour d’une maquette cartilagineuse, le septum nasi, qui
forme la cloison nasale. C’est une lame perpendiculaire
au basi-¢thmoide, lequel est en connexion avec le sphé-
noide, ce qui lui confére un double déterminisme topo-
logique, basi-cranien et facial. Il est donc sous I’in-
fluence de la rotation du sphénoide. La mandibule est
en connexion avec le chondrocrane par I’extrémité pos-
térieure de son cartilage, intégrée dans la capsule
otique, une volumineuse structure connexe avec sphé-
noide et le basi-occipital. Son extrémité postérieure est
donc, elle aussi, sous I’influence de la rotation du sphé-
noide.

La partie faciale de la mandibule doit s’accorder
avec le maxillaire et le pré-maxillaire, mais la régula-
tion des contraintes d’équilibration n’est pas encore
comprise. Pour comprendre les régulations, il convient
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Fig. 2. Coupe sagittale médiane d’un crane Homo sapiens au stade feetal et adulte (échelle variable).
Fig. 2. Sagittal slide of Homo sapiens skull at foetal and adult stages (variable scale).
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Fig. 3. Le chondrocrane humain en vue exocranienne inférieure avant la rotation (chondrocrane plan) et au terme de celle-ci (chondrocrane fléchi) :
I’extrémité postérieure du cartilage de Meckel est basculée vers le bas et 1’avant, alors que son extrémité antérieure est redressée vers le haut et
I’arriére. Le dos de la selle turcique marque la brisure de la base et son gain de verticalité.

Fig. 3. Human chondrocranium in exocranial and inferior view before the rotation (flat) and at the end of this flexion (flexed chondrocranium): the
posterior end of the Meckel’s cartilaginous is pushed downward and forward, whereas its anterior end is backward straightened.. The sellae turcica

materializes the flexure and the raise in verticality.

de commencer par connaitre I’origine de la rotation du
sphénoide.

4. L’origine de la rotation sphénoidale

Nous avons montré [6] qu’il s’agit d’un phénomeéne
épigénétique qui se déroule au terme de la période em-
bryonnaire, li¢ a 1’¢longation de la plaque neurale qui
suit la formation de la chorde dorsale (celle-ci induit la
segmentation du squelette axial, Fig. 4). Le blastéme
cartilagineux central, ou basi-sphénoide, est alors bipar-
tite. Sa portion la plus caudale, le post-sphénoide, en-
chasse I’extrémité de la chorde dorsale. L’autre partie,
ou pré-sphénoide, n’appartient plus au squelette axial
métamérisé. Entre les deux, se forme la synchondrose
intra-sphénoidale (considérée comme une articulation
cartilagineuse). La partie céphalique de la plaque neu-

rale continue de s’allonger, mais elle dépasse 1’extré-
mité de la chorde qu’elle suivait jusque-la, en amorgant
une rotation ventro-dorsale (redressement de la téte),
dont I’axe est I’apex de la chorde. Les mouvements se
déroulent dans un premier temps au-dessus du chondro-
crane, qui reste plan.

Lorsque la rotation du tissu neural dépasse 90° et
qu’elle s’inverse, devenant dorso-ventrale, elle s’ac-
compagne d’un basculement des tissus sous-jacents.
IIs correspondent a la partie du tube neural restée au-
dessus de la chorde et au post-sphénoide. Celui-ci bas-
cule comme Lévi I’a décrit, autour de son axe transver-
sal, vers le bas et I’avant (Fig. 5). C’est I’origine de la
flexion de la base.

La synchondrose intra-sphénoidale qui sépare les
deux blastémes maintient un équilibre entre les nouvel-
les tensions, le pré-sphénoide bascule dans le sens in-
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48-51 j

Fig. 4. La chorde et I’extrémité céphalique du tube neural. La chorde dorsale sert de référence (axes x et y) pour suivre le mouvement des tissus chez

un Cercopithecidae (Macaca, haut) et Homo sapiens (bas).

Fig. 4. The chord and the cephalic neural tube. The chord is the geometrical reference to describe and to compare the movements of the tissues in

Cercopithecidae (above) and Homo sapiens (below).

telencephalon

basi-occipital
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Facial field
reduction
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Fig. 5. Stade final de I’embryogenése, le segment de I’axe X en avant
de la chorde a effectué¢ une rotation supérieure a 90° ; le post-
sphénoide et le basi-occipital ont basculé vers ’avant et le bas.
Fig. 5. Final stage of embryogenesis, the rotation of the neural
segment that is in front of the chord is superior to 90°; the post-
sphenoid and basi-occipital are moved forward and downward.

verse du post-sphénoide, c’est-a-dire vers le bas et I’ar-
riere. Il se produit alors un phénoméne de contraction
de la base, qui repositionne les tissus connexes du
chondrocrane en les rapprochant de 1’axe vertical. Les
tissus connexes qui forment le splanchoncrane suivent
aussi ce processus ; l’articulation de la mandibule bas-
cule vers I’avant et le bas et se rapproche de la sym-
physe, laquelle se redresse dans le sens inverse, du bas
vers le haut et vers ’arriere. L’ensemble de ces rééqui-
librages morphogénétiques est donc la conséquence de
la dynamique de la plaque neurale, centrée sur ’apex de
la chorde. La dimension verticale de la base du crane et
la verticalisation de 1’axe cranio-sacré apparaissent
donc trés tot au cours de ’ontogenése, ce sont des

contraintes architectoniques embryonnaires qui en sont
a ’origine. Chez Homo sapiens, ou elles sont les plus
récentes, elles résultent d’une certaine évolution.

5. L’amplitude de rotation sphénoidale
et la chronologie phylogénétique

La rotation est trés faible chez les prosimiens ou elle
peut s’étudier chez les especes actuelles, quel que soit
le stade du développement. La base est longue et
étroite, le trou occipital est en position caudale, la face
allongée est en avant du neurocrane, la mandibule illus-
tre cette conformation. Les plus anciennes espéces fos-
siles de prosimiens sont apparues vers 55 Ma (Adapi-
dae), les adultes ont la méme conformation
chondrocranienne que les espéces actuelles, celle-ci
n’a donc pas changé. En d’autres termes, les espéces
actuelles illustrent bien ce qu’il se passait chez 1’em-
bryon il y a 55 Ma. Mais puisque 1’évolution existe et
irréversiblement, puisque ce phénoméne embryonnaire
épigénétique part toujours d’une base plane qui tourne
sur son axe transversal, la contraction du sphénoide ne
pouvait que s’accentuer. Ce phénoméne embryonnaire a
donc évolué en donnant nécessairement des chondro-
cranes plus contractés. On le constate, mais apres
20 Ma, avec les Parapithecidae et Propliopithecidae
vieux de 35 Ma, les mandibules et les bases de cranes
I’attestent (Aegyptopithecus). Et, & nouveau, elle n’a
plus augmenté jusqu’aux especes actuelles de petits sin-
ges, comme les Cercopithecidae (Fig. 6).

Cette évolution s’est réactualisée, mais pas avant
quinze millions d’années, et ce sont les premiers grands
singes (Proconsulidae) qui apparaissent. On retrouve
ensuite la stabilité génétique de la nouvelle mémoire
morphogénétique avec des espéces fossiles, mais aussi
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Fig. 6. A gauche, crne d’un embryon d’un Cercopithecidae au terme de I’embryogenése, comparé & celui d’Homo sapiens. L’embryogenése des
Cercopithecidae est apparue avec les premiers simiens, elle existe depuis 35 Ma ; celle d’Homo sapiens actuel n’a pas 200 000 ans et est plus

contractée avec une bascule nette de la région occipitale.

Fig. 6. Left: final stage of the embryonic skull of Cercopithecidae in comparison with Homo sapiens. The Cercopithecids embryogenesis exists
since the first simians species, i.e. 35 Myr ago, whereas modern Homo sapiens embryogenesis is younger than 200 000 years, more contracted with

a clear occipital bascule.

actuelles, qui développent les mémes mandibules,
maxillaires et occlusions, comme les Ponginés (Pongo)
et les Paninés (Gorilla et Pan), soit une mémoire stable
depuis vingt millions d’années. Quinze millions d’an-
nées apres les premiers Proconsulidae, cette évolution
s’est réactualisée et ce sont les premiers hominidés. A
ce seuil, le rythme s’inverse et s’accélére ; en 5 Ma, la
derniére évolution constatée est I’émergence d’une base
devenue courte et large, avec un trou occipital en posi-
tion inférieure, Homo sapiens. Qu’en est-il des fossiles
qui succedent aux grands singes ?

6. L’origine de la bipédie permanente

On comprend donc qu’une coordination existe entre
les vecteurs de croissance du maxillaire et de la mandi-
bule et qu’elle soit restée difficile a appréhender, tant
que I’os central de la base du crane, le sphénoide,
n’était pas considéré. Les deux arcades dentaires se
trouvent en concordance a travers un systéme en bou-
cle, qui part du septum nasi pour se retrouver sous ce
septum. Toute une chaine de régulations s’organise au-
tour d’axes de rotation propres au chondrocrane. Par ce
méme réseau morphogénétique, elles se trouvent en
connexion avec le basi-occipital, c’est-a-dire avec
I’orientation de la colonne cervicale. L’ensemble du
crane gagne en verticalité ce qu’il perd dans sa dimen-
sion longitudinale ; la colonne cervicale se rapproche,
elle aussi, du pole facial. La verticalisation du squelette
axial est synchrone de celle de la base et de la face,
c’est une méme conséquence de la rotation sphénoidale.
Une augmentation de la rotation du sphénoide entraine
donc une verticalisation du squelette axial ainsi qu’une
réorganisation tridimensionnelle de la base, avec un
changement de position du trou occipital et de la face,
dans le sens d’un raccourcissement général. Celui-ci est

compensé par un ¢élargissement dans le plan transversal
(la frontalisation des rochers ou des alvéoles incisivo-
canins). Ce phénoméne de contraction cranio-facial et
ses étapes dans la lignée humaine a été confirmé [17,
18]. Ainsi, dés lors que I’on considére la maquette car-
tilagineuse du squelette embryonnaire, des questions
classiques posées en paléontologie humaine sont réso-
lues, comme le moindre prognathisme ou la position du
trou occipital ; il s’agit d’une verticalisation simultanée
du chondrocrane et des structures connexes. Ce phéno-
mene est également a 1’origine de 1’équilibre locomo-
teur bipede permanent. Chez les grands singes, le rap-
prochement embryonnaire des tissus pré-chordaux et
chordaux est déja important. La nouvelle contraction
s’accompagne alors d’effets émergents, comme /a
conservation de la dynamique de rotation permanente
du sphénoide jusqu’au stade adulte [7]. Le squelette
axial reste sur son gain de verticalité, alors que, jus-
qu’au grand singe aprés la naissance, la base reprenait
un équilibre en extension (retour a 1’équilibre au sol en
appui sur les quatre membres).

La rotation du sphénoide des plus vieux hominidés
se voit peu sur sa face pharyngienne (externe), si on
I’étudie dans le plan sagittal. Mais en vue endocra-
nienne, elle est nette et bien plus prononcée que sur
une espece de grand singe (Fig. 7).

Ainsi, la verticalité est d’origine interne et ponctuée
(non graduelle). Elle apparait d’abord sur la face interne
de la base du crane (Australopithécinés), avant de se
généraliser a la face exocranienne chez Homo, ou la
verticalisation de la base est encore accentuée, et chez
Paranthropus ou, en vue exocranienne, elle est mar-
quée pour le sphénoide, mais encore absente pour le
basi-occipital [9]. Dans les deux cas, la nouvelle
contraction du sphénoide a des répercussions sur 1’équi-
libre postural et la face (frontalisation incisivo-canine
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Fig. 7. Coupe sagittale médiane de I’unité occipito-sphénoido-ethmoidale au stade adulte, Chimpanzé (gauche) et Australopithecus africanus (St s
5). L’Australopitheque montre un gain de verticalit¢ a hauteur du clivus sphénoidal qui n’existe pas chez le paniné (i-ds-sse) : ba, basion ;
ds, dorsum sellae ; i, face interne de la synchondrose sphéno-occipitale ; s, face externe de la synchondrose sphéno-occipitale ; sse, synchondrose

sphéno-ethmoidale.

Fig. 7. Medial sagittal slide of the adult occipito-spheno-ethmoidal unit, chimpanzee (left) and Australopithecus africanus (St s5). The raise of the
australopithecine sphenoid is materialized with new angular measurements (i-ds-sse): ba, basion; ds, dorsum sellae; i, inner side of the spheno-
occipital synchondrosis; s, exocranial side of the spheno-occipital synchondrosis; sse, sphenoethmoidal synchondrosis.

chez le Paranthrope, moindre projection de 1’étage
moyen et inférieur de la face chez Homo). Concernant
le crane de Sahelanthropus tchadensis, les éléments en
présence sont typiques d’un chondrocrane de grand
singe, qu’il s’agisse du crane déformé (moulage ob-
servé lors de sa présentation officielle a 1’Académie
des sciences en 2004) ou de la reconstitution virtuelle
exocranienne [25] qui, en vue de profil, ne donne pas
accés aux points homologues de la base. C’est le profil
sagittal médian de la base qui permettra de vérifier la
position reculée du foramen magnum, et de confirmer
I’appartenance du fossile a la lignée des grands singes
africains, 1’organisation transversale de la base en vue
inférieure étant typiquement celle d’une flexion de
grand singe.

7. Gradualisme ou équilibres ponctués

Le chondrocrine a une valeur phylogénétique, du
fait qu’il se forme précocement. Non seulement il est
déterminant par ses changements morphologiques et to-
pologiques mais, en raison de sa rotation sur son axe
transversal, il est également un marqueur phylogéné-
tique. Concernant les hominidés, la question de leur
origine est radicalement différente des scénarios classi-
ques paléoécologiques : leur crane (et le squelette axial)
a une signification phylogénétique, ou macroévolutive :
c’est une évolution caractéristique du type de processus
comme Gould et Eldredge les ont définis, a savoir une
alternance de trés longues stases et de mutations ponc-
tuées. Ces phénomenes ne sont discernables que dans
les trés longues périodes géologiques, il s’agit donc
d’un équilibre ponctué. Au seuil hominien d’une nou-
velle contraction du basiphénoide, la verticalisation de
I’axe céphalo-caudal devient importante et reste perma-
nente, ce qui se traduit pas un équilibre locomoteur au

sol, en appui sur les deux seuls membres postérieurs, et
par une télencéphalisation qui en assure le contrdle psy-
chomoteur. Cet équilibre est celui de I’axe embryon-
naire verticalisé aprés plusieurs mutations ponctuées al-
lant toujours dans le méme sens. Il est question (1) de
dynamique interne et (2) du nombre de stases antérieu-
res. Ceci est tout a fait distinct d’une nécessité qui ne
trouve sa causalité que dans I’immédiateté d’une fluc-
tuation climatique, sans référence a une mémoire phy-
logénétique, par ailleurs sensible a d’autres contraintes
qu’environnementales (par exemple, le second principe
de la thermodynamique, valable pour les macromolécu-
les d’ADN). L’équilibre ponctué a également ét¢ admis
par Emst Mayr aprés qu’il eut considéré 1’os iliaque
humain et celui de I’hominien (communication person-
nelle en 1997 a I'Institut de paléontologie humaine). La
discontinuité n’est pas due a 1’état lacunaire des don-
nées, c’est un constat paléontologique qui renvoie a une
réalité, c’est-a-dire les régulations morphogénétiques :
la flexion de la base est continue jusqu’au stade adulte
ou elle s’arréte. Des confusions sont alors apparues
entre les caractéres et les processus évolutifs : c’est
parce qu’il apparait des discontinuités entre les trajec-
toires de croissance qu’il s’est produit une évolution,
mais elle est saltationniste, irréversible et trés espacée
dans le temps.

8. Définition de ’hominidé : une dynamique
de rotation sphénoidale permanente
(de ’embryon au stade adulte)

La définition de I’hominidé est donnée par la logique
de cette évolution : le chondrocrane étant le premier
tissu de soutien qui se forme, il impose le critére de la
dichotomie entre la lignée des grands singes et des ho-
minidés. Le type d’occlusion est également significatif
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d’une architectonique ; des études poursuivies en ortho-
dontie I’ont montré [10]. Avant les Australopithecinés,
la base du crane n’est jamais en flexion continue aprés
la naissance ; elle est en extension, comme le sont en-
core les especes actuelles de primates (le trou occipital
migre en position caudale). Dans ce cas, I’occlusion
entre les deux arcades dentaires est stabilisée par une
importante intercuspidation : on parle de « verrouillage
occlusal ». Cette intercuspidation, marquée chez les
grands singes au niveau des canines et des prémolaires,
ne se retrouve chez aucun Australopithéciné. L’occlu-
sion des hominidés correspond a un changement impor-
tant de I’embryogenése du tube neural ; les cellules des
crétes neurales qui colonisent les bourgeons faciaux et
qui contribuent a la différenciation des germes dentaires
ne sont plus dans le méme contexte épigénétique.
Consécutivement, 1’association de dents de type paniné
avec la plus vieille base connue typique d’une flexion
hominienne, a I’origine d’un nouveau taxon, Ardipithe-
cus ramidus [23] ne peut étre retenue, les contraintes
morphogénétiques montrant que cette association ne
peut pas exister naturellement. Elle est d’autant moins
plausible que les fossiles sont séparés par un kilomeétre
de distance. Le squelette locomoteur de type arboricole,
associ¢ a la base isolée, n’est pas incompatible en re-
vanche, puisqu’il ne s’agit pas, précisément, des mémes
contraintes évolutives. Différentes espéces fossiles sont
en présence, vivant dans un environnement a dominante
forestiere [24] : leur équilibre au sol dépend de leur
embryogenése et du degré de verticalisation de 1’axe
céphalo-caudal, le long de la chorde dorsal. Le controle
psychomoteur est différent et innovant chez les homi-
nidés. En restant proche des faits, on constate qu’il
s’agit de la plus ancienne co-existence connue de
grands singes et d’hominidés arboricoles.

9. Embryogenése et phylogenése, émergence
des systémes biologiques complexes

Si, pour un paléoprimatologue, la verticalisation de
la base est plus interpellante que la verticalisation de la
symphyse mandibulaire, par exemple, pour un théori-
cien de I’évolution morphogénétique, ou pour un clini-
cien de la posture et de 1’occlusion, le probléme posé
reste le méme. Dans le cadre de 1’école anglo-saxonne,
qui considére un caractére émergent comme une ré-
ponse a une nécessité adaptative écologique, le vide
symphysaire est incompréhensible. Or, il renvoie a la
méme « nécessité » architectonique embryonnaire que
le redressement du clivus. Quelles sont les nécessités de
cette évolution, a quels mécanismes font-elles référen-

ces ? Alors que pendant trois millions d’années, 1’équi-
libre apparu avec les Australopithéques a fait ses preu-
ves, pour quelles raisons la raréfaction du couvert
forestier induirait-elle deux nouvelles amplitudes de ro-
tation embryonnaire ? Pourquoi Paranthropus, contem-
porain d’Homo, disparait-il au lieu d’évoluer ? Et pour-
quoi ne plus évoquer la disparition lente des arbres pour
I’émergence d’Homo sapiens, alors qu’il s’agit du
méme phénomeéne ? Les grands singes asiatiques vi-
vaient dans des milieux ouverts et étaient plus généra-
lisés que ne le sont les espéces actuelles ; or, ou ils se
sont éteints, ou ils ont survécu dans les milieux plus
humides et sont devenus arboricoles. Puisqu’il est at-
testé que les premiers hominidés étaient arboricoles,
I’émergence de la verticalité au terme de 1’embryoge-
nese s’est faite (1) dans le milieu placentaire et (2) dans
un environnement occupé par des grands singes arbori-
coles. Il parait naturel que les femelles gestantes aient
plutot recherché les milieux riches en eau, nécessaires a
la synthése du liquide amniotique comme a I’allaite-
ment des nouveau-nés, d’autant plus que tout indique
une gestation et un sevrage plus longs que chez les
grands singes [3,8].

En novembre 1995, lors d’une allocution publique,
P.V. Tobias déclare ’abandon de la thése du réchauffe-
ment climatique. C’est donc dans une perspective phy-
logénétique que se trouvent des éléments de réponse a
I’origine de cette évolution, avec la prise en compte de
mécanismes qui ne se percoivent que sur le long terme
et qui s’inscrivent dans des logiques internes [4], trai-
tées dans les sciences de la complexité et des systémes
auto-organisés [20]. La nécessité du gain de verticalité
reste donc 1’une des questions les plus complexes. Le
role architecte du climat dans 1’organogenése des pri-
mates n’est pas démontré ; en revanche, les embryolo-
gistes considerent qu’il s’agit du role de génes architec-
tes engrammés depuis des centaines de millions
d’années dans la mémoire génétique. De méme, les
principes ontogénétiques de contraction cranio-faciale
sont confirmés par 1’efficacité des traitements orthodon-
tiques ; ils sont fondés sur la prise en considération de
contraintes d’équilibration internes auto-organisées.
Cette efficacité représente une confirmation et une va-
lidation de la découverte des principes morphogénéti-
ques, et non pas phylogénétiques, de contraction cra-
nio-faciale. De troublantes confusions ont été publiées
a ce sujet en direction d’un large lectorat, par exemple:
« la loi biodynamique fondamentale d’Anne Dambri-
court Malassé, loi évolutive obsoléte, qui oublie de
convoquer (sic) les facteurs environnementaux » [19].
Il n’existe aucune loi évolutive « biodynamique fonda-
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mentale» dans la littérature. En revanche, il existe bien
une découverte sur des régles morphogénétiques et les
modalités de leur évolution, qui situe Homo sapiens
correctement dans la phylogenése des primates, c’est-
a-dire au stade de la derniére embryogenése. Il en
émerge des troubles de la croissance qui n’apparaitront,
et ne se soigneront, ni chez les chimpanzés, ni chez les
gorilles, ni chez les orangs-outans.

Les aptitudes humaines a analyser les longues durées
et a prévoir les implications des actes choisis en
connaissance de cause semblent aller de pair avec cette
singularité phylogénétique ou verticalisation, télencé-
phalisation et conscience réflexive sont liées par une
nécessité que I’on qualifie de systémique. Les proprié-
tés évolutives du génome sont aussi fragiles que les
équilibres écologiques. Si le paradigme de la crise cli-
matique planétaire mio-pliocéne devait étre juste, le ré-
chauffement annoncé de la planéte devrait étre a ’ori-
gine d’une nouvelle embryogenése depuis le génome
d’Homo sapiens. On ne peut I’affirmer, mais poser la
question sous cet angle permet d’en mesurer la portée, a
un moment précis ou les especes animales et végétales
sont confrontées a toutes formes de pollution humaine,
notamment celle de 1’eau douce, donc de tous les liqui-
des amniotiques, une eau qui va aussi en se raréfiant.
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