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Résumé

La diversité biologique du continent africain incite a explorer les sources multiples de la variation
qui fagonnent la morphologie humaine. La morphométrie, outil complémentaire a la génétique
explore la diversité actuelle et passée. Cette recherche a donc pour objectif de réexaminer, en lien
avec divers facteurs (phylogénie, géographie, climat, histoire), la variation morphologique en
Afrique centrale, région clé pour comprendre I’histoire du continent. Jusqu’a présent, des études
craniométriques ont été réalisées avec des méthodes bidimensionnelles sur des cranes complets en
incluant rarement les collections archéologiques fragmentaires. L’objectif est aussi de palier a ce
probléme, en analysant le crane dans son ensemble versus I’os temporal, qui a ’avantage de bien
se conserver et contenir des informations surtout d’ordre phylogénétique.

Un échantillon de 147 restes craniens d’Afrique centrale a donc été sélectionné. Les individus
récents (137 cranes complets) sont originaires de diverses localités réparties sur une zone
géographique de 760 000 km?. Les individus archéologiques (11 os temporaux) proviennent de
deux sites: Shum Laka, Cameroun (~7 000 — 3 000 BP) (n=2); et Dépression de I’'Upemba, D.R.C.
(~1 300 BP) (n=9). Apres avoir créé une banque de modeles virtuels via la photogrammétrie, la
morphométrie géométrique 3D a permis d’analyser séparément le crane et I’os temporal. Apres
avoir vérifié la faible influence du dimorphisme sexuel, les résultats ont relevé quatre points :

I) La morphologie cranienne actuelle, analysée dans sa globalité, refléte bien divers aspects
phylogénétiques (appartenance ethnique) et environnementaux (géographie, climat) et
possiblement d’ordre historique (mouvement de populations). IT) La morphologie de I’os temporal,
pris isolément, refléte aussi une variation inter-populationnelle élevée. Cependant, comme les
distances entre groupes sont relativement courtes, cela pourrait étre expliqué par le fait que 1’os
temporal refléte surtout la phylogénie. III) Une continuité de certains traits morphologiques de I’os
temporal a travers le temps a été détectée, particulierement au sein du groupe datant de 1’age du fer
(Dépression de I’Upemba). IV) Finalement, une possible adaptation anatomique a des pressions
environnementales (alimentation, économie) a été observée, notamment au niveau de la forme de
la fosse mandibulaire de I’os temporal, passant d’une forme circulaire a une forme ellipsoide depuis
I’age de pierre tardif a la période récente. Mots-clés : Variation, phylogénie, environnement,

morphométrie géométrique 3D, Afrique centrale, crane, os temporal.






Abstract

The biological diversity of the African continent impels us to explore the multiple sources of
variation that shape human morphology. Morphometry, a complementary tool to genetics, explores
current and past diversity. Therefore, by exploring various factors (phylogeny, geography, climate,
history) this research aims to re-examine the morphological variation in Central Africa, a key
geographical region for understanding the history of the continent. Thus far, craniometric studies
have been carried out with two-dimensional methods on complete crania, and rarely included
fragmentary archaeological collections. The aim of this research is also to overcome this problem,
by analyzing the whole cranium versus the temporal bone. The latter has the advantage of an

exceptional state of preservation and provides information of phylogenetic nature.

Therefore, a sample of 147 crania from Central Africa was selected. Recent individuals (137
complete crania) originating from various localities spread over a geographical area of 760,000
km?2. The archaeological sample (11 temporal bones) originates from two sites: Shum Laka,
Cameroon (~7,000 — 3,000 BP) (n=2); and Upemba Depression, R.D.C (~1,3000 BP) (n=9). After
creating a 3D models database using photogrammetry, 3D geometrics morphometrics was
performed to analyze separately crania and temporal bones. Results demonstrate a weak influence
of sexual dimorphism on morphology and raise four points: I) The analysis of current cranial
morphology reflects various phylogenetic (ethnicity), environmental (geography, climate), and
possibly histological (movement of populations) aspects. II) The morphology of the temporal bone
also reflects a high inter-population variation. However, because distances between groups are
relatively short, this could be explained by the fact that the temporal bone reflects mostly
phylogeny. III) A continuity of some morphological traits of the temporal bone through time has
been detected, particularly in the Iron Age group (Upemba Depression). IV) Finally, a possible
anatomical adaptation to environmental pressures (diet, economy) was observed, especially in the
shape of the mandibular fossa of the temporal bone, changing from a circular form during the LSA
to an ellipsoid form in recent times. Keywords: Variation, phylogeny, 3D geometric

morphometrics, Central Africa, cranium, temporal bone.
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Introduction

La diversité biologique humaine fait référence aux différences génétiques et phénotypiques
entre les populations humaines et entre les individus d’une méme population (Relethford, 2001).
A travers I’analyse des restes humains, la bioarchéologie permet d’observer et de quantifier les
variations morphologiques entre les individus, tant a I’échelle locale qu’a I’échelle globale (Larsen,
2018). A cet égard, ’analyse des distances biologiques, aussi appelée 1’analyse des biodistances
est une approche couramment utilisée en bioarchéologie pour mesurer la variation morphologique
entre des groupes séparés, a la fois en lien avec le temps et la géographie (Buikstra et al., 1990).
Cette approche consiste a quantifier la variation des traits morphologiques craniens et dentaires,
c’est-a-dire 1’expression phénotypique, qui véhicule des informations phylogénétiques (Hefner et
al., 2016). Entre autres, 1’analyse des biodistances permet d’estimer les affinités biologiques, de
reconstruire 1’histoire des populations et d’explorer les processus microévolutifs (Pietrusewsky,

2014).

A T’échelle globale et régionale, la variation de la morphologie cranienne est considérable et
souvent corrélée aux distances géographiques entre les humains (Relethford, 1994). Bien que
I’ensemble de la morphologie cranienne refléte la variance phénotypique, des études empiriques
(Harvati et Weaver, 2006; Smith, 2009; Smith et al., 2007; von Cramon-Taubadel, 2009, 2014)
démontrent que les différentes régions anatomiques du crane conservent différemment cette
information. Par exemple, la mandibule, la volte et le nez, sont influencées par des facteurs
environnementaux, et par conséquent sont utiles dans 1’étude des agents externes et leurs effets sur
la morphologie. Tandis que d’autres régions, comme 1’ensemble du crane, la base cranienne et 1’0s
temporal reflétent plus précisément les distances génétiques. De plus, ces études (Harvati et
Weaver, 2006; Smith, 2009; Smith et al., 2007; von Cramon-Taubadel, 2009, 2014) affirment que
la morphologie de 1’os temporal est autant fiable que la morphologie de I’ensemble du crane lors
de I’estimation des relations phylogénétiques et taxonomiques (Terhune et al., 2007). Les études
approfondies des différentes régions craniennes sont réalisables a I’aide de la morphométrie
géométrique tridimensionnelle. Cette derniére est une approche de 1’analyse statistique des formes,

qui quantifie avec précision la variation morphologique a 1’aide d’un systéme de coordonnées



cartésiennes bi- (2D) ou tridimensionnelles (3D) (Adams et al., 2004; Bookstein, 1992; Slice, 2005;
Zelditch et al., 2004). L’intégration relativement récente des technologies 3D a cette méthode
statistique est un avantage, car cela maximise I’information biologique collectée (Balasse et al.,
2015). Cela permet en effet d’entreprendre une analyse approfondie de diverses régions
anatomiques craniennes (groupées ou séparément) sans perdre des données relatives a la

morphologie (von Cramon-Taubadel, 2009).

En Afrique subsaharienne, la variation cranienne présente et passée a fait I’objet de plusieurs études
au courant des derniéres décennies (Crevecoeur, 2007; Crevecoeur et al., 2016; Franklin et al.,
2010; Froment, 1992, 1993, 1998; Hiernaux, 1966; Howells, 1989; Ribot, 2003, 2004). Ces
recherches démontrent que la diversité cranienne en Afrique subsaharienne est géographiquement
structurée, impliquant par cela une diversification des populations en fonction de la région occupée.
A cet effet, la diversité cranienne est plus élevée a I’intérieur d’une région (intra-régionale; par
exemple les groupes en Afrique de I’Est exclusivement) qu’entre les différentes régions d’ Afrique
subsaharienne (inter-régionale; par exemple, les grandes régions géographiques subsahariennes,
I’Afrique de I’Est, 1I’Ouest, le Sud, le Nord et centrale). Cette constatation est particuliérement
représentative de la diversité de la morphologie cranienne observée en Afrique centrale ou une
diversité élevée est observées (Cavalli-Sforza et al.,1994; Froment, 1998; Hiernaux, 1976; Ribot,
2003). Or, la majorité des études craniométriques ont été effectuées avec des approches linéaires
(Froment, 1993; Hiernaux, 1966; Hiernaux et al., 1992; Ribot, 2003, 2004) et souvent dans le cadre
d’études a grande échelle spatiale et/ou temporelle (Crevecoeur et al., 2016; Franklin et al., 2010;
Hiernaux, 1976; Howells, 1989). Jusqu’a présent, aucune étude appliquant les méthodes de
morphométrie géométrique 3D n’a été effectuée sur des collections ostéologiques centrafricaines,
actuelles et archéologiques. Il est donc essentiel de pallier a cette lacune. Ce mémoire se focalisera
donc sur une région ou le niveau de diversité biologique humaine, environnementale et culturelle

est des plus ¢élevés (Kottek et al., 2006; Murdock, 1959).

L’objectif de ce mémoire est double, c’est-a-dire : 1) d’abord, d’explorer la diversité biologique a
I’échelle régionale en analysant la morphologie cranienne et la morphologie de 1’os temporal en

3D de populations récentes provenant de 1’ Afrique centrale; ii) ensuite, d’effectuer une analyse



diachronique, en comparant les groupes récents a diverses populations archéologiques, datant de
I’age de pierre tardif (7 000 a 3 000 ans BP) et de ’age du fer (8™ — 15°™ siécle AD). Ces deux
objectifs vont nous permettre de tester différentes hypothéses (ex. continuité/discontinuité
morphologique, gracilisation au cours du temps) et de proposer diverses interprétations (en lien
avec la génétique et I’environnement) en fonction de la région anatomique observée. Notamment,
il sera intéressant de confirmer ou infirmer si la morphologie de 1’os temporal des populations les
plus anciennes, telle que Shum Laka, se démarquent de la variation actuelle, comme le suggérent

déja certaines études morphométriques et paléogénétiques (Ribot et al., 2001; Lipson et al., 2020).

Le mémoire suivant s’organise en six chapitres. Le premier chapitre présentera le cadre conceptuel
qui oriente ce projet. Le deuxiéme chapitre explorera I’histoire du peuplement de I’ Afrique centrale
depuis la fin du Pléistocéne jusqu’a I’Holocene récent, en se penchant sur les évéenements impliqués

dans le fagonnement de la diversité biologique passée et présente en Afrique centrale.

Le troisiéme chapitre décrira le corpus a 1’étude, les populations récentes et archéologiques. Le
quatriéme chapitre présentera la méthodologie menée dans cette étude. D’abord, les principes de
la morphométrie géométrique seront détaillés afin de comprendre 1’apport de cette approche a
I’étude de la diversité biologique. Par la suite, le protocole de I’acquisition des données craniennes
sera présenté. Enfin, I’approche statistique de la morphométrie géométrique ainsi que les tests

statistiques appliqués seront décrits.

Le cinquieéme chapitre présentera les résultats des analyses statistiques effectuées. Le sixiéme
chapitre interprétera les données acquises et tentera de répondre aux questions posées dans le cadre
de ce projet. Finalement, la conclusion effectuera un retour sur I’ensemble du mémoire en soulevant

les limites et suggérant les perspectives de recherche.






Chapitre 1 — La diversité biologique humaine

Deux avancées scientifiques majeures de la science génétique moderne ont révolutionné la
conception de la diversité biologique humaine : la mise en évidence du concept de I’hérédité par
Johann Gregor Mendel au 19°™¢ si¢cle AD (Wright, 1931) et ’identification de la structure de la
molécule d'acide désoxyribonucléique (ADN) au 20°™ siécle AD (Crick et al., 1954). Plus
récemment, I’intégration de ces concepts génétiques aux recherches anthropologiques élucide que
les différences biologiques, moléculaires et phénotypiques, entre les populations et entre les
individus d’une méme population émergent au fil des générations, tout comme au courant de
I’ontogenése d’un individu (Hiernaux et Basu, 1980; Relethford, 2001; Relethford et al., 2012;
Roseman, 2004).

1.1 Les principes génétiques de la diversité biologique

L’Acide désoxyribonucléique ou ADN est une macromolécule organisée dans les cellules
et qui contient les instructions nécessaires pour produire les structures biologiques des organismes
vivants (Cavalli-Sforza et al., 1994 ; Crick et al., 1954 ; Relethford et al., 2012). Des séquences de
nucléotides forment les segments d’ADN, aussi appelées des geénes. Un gene situé sur un locus —
une position sur le chromosome — porte les instructions génétiques pour le développement, le
fonctionnement, la croissance et la reproduction d’un organisme. Autrement dit, les caracteres d’un
individu sont déterminés par ses genes, qui peuvent prendre différentes formes, appelées des
alleles. L’ensemble des traits observables chez un individu ou le phénotype est le résultat complexe
de I’expression du génotype. La manifestation des traits physique peut étre polygénique, c’est-a-
dire que plusieurs génes contribuent a I’expression du phénotype (O'Rourke, 2018 ; Relethford et
al., 2012 ; Relethford, 2016). Selon les principes d’hérédit¢ de Gregor Mendel (Cavalli-Sforza et
Bodmer, 1999 ; Wright, 1931), la relation complexe entre les all¢les sur les locus — dominance ou
récessivité — affecte la manifestation des traits physiques et explique 1’occurrence de la diversité
génotypique et phénotypique entre les individus. La dominance ou la récessivité d’un allele est
déterminée par la reproduction sexuée (processus d’hérédité), ce qui par conséquent détermine les

caracteres biologiques d’un individu. Enfin, I’expression du phénotype est affectée par I’interaction



entre le génotype et I’environnement, produisant normalement une distribution continue de traits

au sein d’une population (O'Rourke, 2018 ; Relethford et al., 2012 ; Relethford, 2016).

Quatre mécanismes — mutations, sélection naturelle, dérive génétique et flux génétique —
influencent la fréquence allélique dans une population et ont donc un impact sur la diversité
biologique (Cavalli-Sforza et Bodmer, 1999; Relethford, 1991; Relethford, 2000). Premiérement,
la mutation consiste en un changement au hasard dans le code génétique qui introduit un nouvel
allele dans la population. Deuxiémement, le mécanisme de la sélection naturelle agit en modifiant
les fréquences alléliques au cours du processus d’adaptation. Troisiémement, la dérive génétique
est un mécanisme qui est responsable de changements aléatoires des fréquences alléliques d’une
génération a une autre. Quatriemement, le flux génétique ou le flux de geénes est le mouvement des
genes d’une population a une autre lors d’échanges génétiques. Alors que, la mutation agit en
introduisant des nouvelles variantes génériques, la sélection naturelle, la dérive génétique et le flux
de génes agissent en modifiant la fréquence des alléles dans une population. Ces quatre forces
sélectives agissent différemment et ont des effets variables. Toutefois elles participent toutes a un
processus microévolutif, en augmentant ou en diminuant la diversit¢ biologique entre les
populations (inter-populationnelle) et a I’intérieur d’'une méme population (intra-populationnelle)

(figure 1.1).

Tableaul.1 Effets des forces évolutives sur la variation inter et intra-populationnelle (Relethford, 2000, p.
91)

Forces évolutives Variation intra-populationnelle Variation inter-populationnelle
Sélection Diminution ou augmentation Diminution ou augmentation
Dérive génétique Diminution Augmentation
Flux génique Augmentation Diminution
Mutation Le changement de fréquence des alléles en une génération est faible.

1.2 La morphologie cranienne et la diversité biologique

Les caractéres biologiques observables d’un individu sont déterminés, d’une part par
I’expression de ses geénes, et d’autre part par ’ensemble des facteurs de son milieu en interaction

avec son génotype. A cet égard, le crane est un élément anatomique complexe influencé a la fois



par la structure génétique et par les facteurs environnementaux (Cheverud, 1982; Harvati et
Weaver, 2006; Roseman, 2004; Smith, 2009; von Cramon-Taubadel, 2011, 2014). En
bioarchéologie, 1’analyse des distances biologiques craniennes est couramment utilisée pour
refléter la diversité inter- et intra-populationnelle. Cette approche quantifie la variation des traits
morphologiques craniens afin d’estimer les affinités biologiques entre les populations ou les
individus, en considérant que 1’expression phénotypique refléte les relations phylogénétiques

(Hefner et al., 2016).

Les données craniométriques confirment que : i) la morphologie cranienne refléte les
distances génétiques entre les populations (Gonzalez-José et al., 2004; Howells, 1989; Relethford,
1994, 2001; Relethford et Lees, 1982; Roseman, 2004) ; et ii) qu’elle est corrélée avec les distances
géographiques (Cavalli-Sforza et al., 1994; Prugnolle et al., 2005; Relethford, 1994; Relethford et
Lees, 1983). L approche de la neutralité cranienne met 1’accent sur le role de I’accumulation des
processus microévolutifs neutres — non régis par les forces sélectives — dans le fagonnement de la
diversité inter- et intra-populationnelle (Betti et al., 2010). Autrement dit, les traits morphologiques
craniens évoluant sous le controle des processus microévolutifs neutres refletent la distance
génétique entre les populations (Betti et al., 2010; Cavalli-Sforza et Piazza, 1975; Gonzalez-José
et al., 2004; Hunley et al., 2009; Lande, 1976, 1980; Relethford, 1994, 2004; Roseman, 2004;
Smith et al., 2007; von Cramon-Taubadel, 2009; Weaver et al., 2007, 2008). De nombreuses études
ont vérifié cette observation sur des populations provenant de contextes archéologiques (von
Cramon-Taubadel, 2014; Warren et al., 2015). En revanche, certains chercheurs soulignent le réle
de I’adaptation pour expliquer la diversité phénotypique observée a 1’échelle globale et continentale
(Carey et Steegmann, 1981; Evteev et al., 2014; Hubbe, Hanihara et Harvati, 2009; Lieberman et
al., 2004; Noback et al., 2011; Paschetta et al., 2010; von Cramon-Taubadel, 2011). Les humains
s’adaptent morphologiquement a leur milieu a travers trois mécanismes distincts : la sélection
naturelle, la plasticité phénotypique et I’acclimatation individuelle (Mascie-Taylor et Bogin, 1995;
Ruff, 1994). Dans cette perspective, comme le crane est modelé par I’environnement, il ne serait
pas fiable de I'utiliser dans les études phylogénétiques (Beals, 1972; Butaric et al., 2010; Carey et
Steegmann, 1981; Crognier, 1981; Evteev et al., 2014; Froment, 1993; Harvati et Weaver, 2006;
Hernandez et al., 1997; Hubbe et al., 2009; Ishida, 1992; Noback et al., 2011; Roseman, 2004;
Shea, 1977; Smith et al., 2007; Sparks et Jantz, 2002; Weiner, 1954).



1.2.1 L’environnement et la plasticité cranienne

Les études préconisant 1’adaptabilit¢é de la morphologie cranienne a l’environnement
(Beals, 1972; Butaric et al., 2010; Carey et Steegmann, 1981; Crognier, 1981; Evteev et al., 2014;
Froment, 1993; Harvati et Weaver, 2006; Hernandez et al., 1997; Hubbe et al., 2009; Ishida, 1992;
Noback et al., 2011; Roseman, 2004; Shea, 1977; Smith et al., 2007; Sparks et Jantz, 2002; Weiner,
1954) soutiennent que des facteurs biotiques, comme le milieu social et la culture d’un individu,
ainsi que les facteurs abiotiques, comme le climat et la topographie, influencent 1’expression
phénotypique (Hiernaux et Basu, 1980). Le mécanisme de plasticit¢ phénotypique expliquerait
donc en grande partie la diversification morphologique entre les populations et les individus d’une
méme population. La plasticité phénotypique fait référence a la capacité des organismes
biologiques a répondre aux forces externes durant la croissance et le développement (Sparks et
Jantz, 2002). L’influence particuliere de deux facteurs, le climat et I’alimentation, sont les moteurs

de la plasticité dans la diversification de la morphologie cranienne.

D’abord, une correspondance a été constatée entre la variation de la taille et de la forme du crane
et les différents régimes climatiques (Beals, 1972; Butaric et al., 2010; Carey et Steegmann, 1981;
Crognier, 1981; Evteev et al., 2014; Froment, 1993; Harvati et Weaver, 2006; Hernandez et al.,
1997; Hubbe et al., 2009; Ishida, 1992; Noback et al., 2011; Roseman, 2004; Shea, 1977; Smith et
al., 2007; Sparks et Jantz, 2002; Weiner, 1954). Entre autres, il a été soulevé que les populations
qui vivent dans des climats froids ont tendance a avoir un crane plus large par rapport aux
populations qui vivent dans des climats chauds (Beals, 1972; Harvati et Weaver, 2006; Hernandez
etal., 1997). Cette relation entre la morphologie et le climat correspond a la régle de Bergmann qui
propose une corrélation entre la taille corporelle des humains et les régimes climatiques (Freeman,
2017). A cet égard, Beals (1972) constate que la forme de la partie supérieure du crane est liée a la
perte de la chaleur. Ainsi, en se basant sur le principe de thermorégulation, les cranes arrondis et
larges perdent de la chaleur plus lentement et conséquemment ont un avantage sélectif dans les
climats froids. Alors que les cranes étroits perdent de la chaleur plus rapidement et sont donc
davantage adaptés aux climats chauds (Beals, 1972). Certaines exceptions sont remarquées, entre

autres en Afrique équatoriale, particuliérement en Afrique de I’Ouest, ou certains groupes ont des



cranes larges (ex. populations caméroniennes) et d’autres étroits (ex. Ashanti en Afrique de

I’Ouest) (Froment, 1998).

Une autre région anatomique corrélée avec les facteurs abiotiques est la face cranienne, plus
particulierement, la forme et la taille de ’ouverture nasale. Effectivement, les populations qui
vivent dans des climats froids ont tendance a avoir le nez étroit, alors que celles qui vivent dans
des climats chauds ont tendance a avoir un nez large (Carey et Steegmann, 1981; Evteev et al.,
2014; Ishida, 1992; Noback et al., 2011; Shea, 1977; Weiner, 1954). Franciscus et Long (1991)
proposent que cette corrélation entre 1’ouverture nasale et le climat s’explique par le fait que les
muqueuses du nez ont une fonction spécifique servant a réchauffer et a humidifier I’air inspiré.
Ainsi, la variabilité de la forme et de la taille du nez est une adaptation pour optimiser 1’échange
d’air par la muqueuse nasale, entre autres pour prévenir des dommages des cils et des alvéoles au
niveau des poumons. Ainsi, a I’échelle planétaire, les nez hauts et étroits sont mieux adaptés pour
réchauffer 1’air dans des climats froids, alors que les nez hauts et larges, avec une plus grande
surface interne pour humidifier I’air, sont mieux adaptés pour les climats secs (Carey et Steegmann,

1981; Franciscus et Long, 1991; Noback et al., 2011; Weiner, 1954).

Ensuite, il existe une relation entre la variation cranienne et les régimes alimentaires selon le
principe de stress biomécanique distincts sur le crane (Carlson et Gerven, 1977; Gonzalez-Jos¢ et
al., 2005; Hernandez et al., 1997; Lieberman et al., 2004; Paschetta et al., 2010; von Cramon-
Taubadel, 2011; Wroe et al., 2010). Sur ce point, I’hypotheése de la «mastication-fonctionnelle»
(Carlson, 1976; Carlson et Gerven, 1977, 1979) soutient que le changement dans le mode de
subsistance durant le Néolithique a diminu¢ le stress des forces masticatoires et par conséquent a
modifié la morphologie du crane, particulierement au niveau de la face inférieure et de la mandibule
(Lieberman et al., 2004; von Cramon-Taubadel, 2011). Cela s’explique par le fait que
I’alimentation transformée des agriculteurs exerce moins de contraintes mécaniques sur 'appareil
masticatoire (Carlson, 1976, 1976, Carlson et Gerven, 1979; Gonzalez-José et al., 2005; Paschetta
et al., 2010; Pinhasi et al., 2008; von Cramon-Taubadel et Pinhasi, 2011). Ainsi, le mode de
subsistance serait un facteur contribuant a la diversification de la morphologie cranienne entre les

populations.



Enfin, tenant compte du mécanisme de plasticité phénotypique, 1’approche de 1’adaptabilité
cranienne stipule que les régions craniennes comme la mandibule et la face inférieure ne devraient
pas étre incluses dans les analyses morphométriques visant a identifier les distances génétiques
entre les populations (Evteev et al., 2014; Paschetta et al., 2010; Smith, 2009; von Cramon-
Taubadel, 2011).

1.2.2 La neutralité du crane

Les études craniométriques et génétiques avancent que la variation de la morphologie
cranienne est générée par une accumulation de processus microévolutifs neutres — non régis par les
forces sélectives (Betti et al., 2010). Selon cette perspective, les traits morphologiques craniens
évoluent sous le contrdle de ces processus et ne sont pas sujets aux influences externes. Ainsi, les
traits morphologiques refléteraient les relations génétiques inter et intra-populationnelles plutot
qu’une adaptation a un environnement précis (Relethford, 2004; Smith, 2009; Whitlock et
Mccauley, 1999). Von Cramon-Taubadel (von Cramon-Taubadel, 2014) souléve quatre points qui
soutiennent la neutralité évolutive de la morphologie cranienne chez les humains modernes.
Premierement, a I’échelle globale, la variation de la morphologie cranienne se structure de manicre
similaire a la variation des indicateurs génétiques neutres, c’est-a-dire que les données génétiques
et craniométriques sont congruentes (Gonzalez-José et al., 2004; Hubbe et al., 2009; Relethford,
1994, 2004; Roseman, 2004). Deuxiemement, les matrices de distances des données génétiques et
des données craniométriques des populations sont hautement corrélées (Harvati et Weaver, 2006;
Roseman, 2004; Smith, 2009; von Cramon-Taubadel, 2009, 2011, 2014). Troisiémement, il existe
une corrélation entre les distances craniométriques/génétiques et les distances géographiques, non
pas parce que les milieux sont différents, mais du fait qu’en raison de leur proximité géographique,
les populations adjacentes sont plus susceptibles de partager un ancétre commun récent (Cavalli-
Sforza et Piazza, 1975; Hunley et al., 2009; Relethford, 2004). Quatriemement, les données
craniométriques sont conformes aux prédictions des modeles théoriques de neutralité génétique,
tout comme les indicateurs génétiques neutres (Lande, 1976, 1977, 1979, 1980; Weaver et al.,
2007, 2008). Ces constats, basés sur des études empiriques, impliquent que les analyses de la
variation de la morphologie cranienne reflétent directement les données génétiques (Franklin et al.,

2010; Galland et Friess, 2016; Gonzalez-José et al., 2004; Harvati et Weaver, 2006; Howells, 1989;
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Pinhasi et von Cramon-Taubadel, 2009; Relethford et Lees, 1982; Smith et al., 2007; von Cramon-
Taubadel et Pinhasi, 2011). Les études de la morphologie cranienne sont donc des proxies pour
I’affinités biologiques, mais aussi a 1’exploration de I’histoire d’un peuplement et des effets des
forces évolutives sur la diversité biologique (ex. effets fondateurs et goulot d’étranglement des

populations) (Betti et al., 2010).

Nous verrons dans la prochaine section comment concilier ces perspectives distinctes.

1.2.3 Conservation différentielle de D’information génétique et

environnementale selon les régions craniennes

De multiples études indépendantes (Franklin et al., 2010; Galland et Friess, 2016;
Gonzalez-José et al., 2004; Harvati et Weaver, 2006; Howells, 1989; Pinhasi et von Cramon-
Taubadel, 2009; Relethford et Lees, 1982; Smith et al., 2007; von Cramon-Taubadel et Pinhasi,
2011) faisant usage de nombreuses approches méthodologiques et se concentrant sur différentes
données morphologiques suggérent que la variation de la morphologie cranienne globale refléte les
données génétiques (voir section 1.2.2). Cependant, comme le crane est formé de plusieurs régions
anatomiques, il est aussi reconnu que 1’ensemble du crane répond a la fois au modéle de neutralité
et au modele adaptatif (von Cramon-Taubadel, 2009). Autrement dit, la variation de la morphologie

cranienne refléte a la fois les influences génétiques et environnementales (Smith, 2009).

A l’aide de la morphométrie géométrique 3D (voir chapitre 4), la relation entre la variation des
différentes régions anatomiques et 1’influence génétique, ainsi qu’environnementale a été testée
(Harvati et Weaver, 2006; Smith, 2009; Smith et al., 2007, 2013; von Cramon-Taubadel, 2009).
Plus précisément, des données craniennes 3D reflétant la morphologie de 1’ensemble du crane et
de différentes régions craniennes (prises séparément) ont €té associées aux distances génétiques
neutres et a des variables climatiques (ex. température moyenne, température maximale et latitude).
Les résultats démontrent que certaines régions anatomiques, comme la morphologie faciale, et
spécifiquement la taille et la forme de I’ouverture nasale, ainsi que la taille du neurocrane et la
morphologie de la mandibule correlent fortement aves les variables climatiques et reflétent donc

des adaptations climatiques. Tandis que 1’ensemble du crane et des régions anatomiques, comme
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la volite cranienne, I’os temporal et la face supérieure (os frontal), moins influencés par les forces
externes, correlent avec les distances génétiques neutres et reflétent donc les distances génétiques.
Ces régions sont de meilleurs outils pour inférer les relations phylogénétiques (von Cramon-

Taubadel, 2014) (figure 1.1).

v

Figure 1.1 Les régions bleues sont susceptibles de mieux refléter les relations phylogénétiques que les
régions blanches (von Cramon-Taubadel, 2014, p. 58).

Le crane est une structure complexe et, en biologie développementale, ses différentes structures
anatomiques sont appelées des « modules » (Cheverud, 1982). Les modules sont des unités dont
les piéces sont étroitement intégrées. L'intégration est la tendance de différents traits a varier
conjointement, de maniére coordonnée, a travers une structure morphologique ou un organisme
(Olson et Miller, 1999). Une forte intégration a I’intérieur des modules (région anatomique
cranienne) contraste avec des faibles interactions entre les différents modules. Les concepts de
modularité et d’intégration sont a la base des études qui considérent les régions craniennes
séparément (Adams et Collyer, 2019). La théorie de 1’intégration estime que les modules sont
délimités sur la base de critéres communs, liés au développement (le mode d’ossification, par
exemple), a la fonction (par exemple, la mastication ou I’olfaction) ou a la position anatomique des

structures (von Cramon-Taubadel, 2011). Toutefois, une étude (von Cramon-Taubadel, 2014) a
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observé qu’une analyse morphologique en fonction de la délimitation des régions craniennes en
des critéres fonctionnels (par exemple la mastication ou 1’olfaction) et développementaux (par
exemple le mode d’ossification) ne prédit pas automatiquement la phylogénie. Néanmoins, a
I’heure actuelle, I’impact de ces critéres sur la morphologie cranienne n’est pas complétement

exploré.

Une région (ou module) en particulier semble prometteur afin d’étudier I’impact de la phylogénie

sur la morphologie cranienne, il s’agit de 1’os temporal.

1.2.4 L’os temporal

Certaines régions anatomiques sont plus fiables que d’autres pour reconstruire I’histoire des
populations et détecter les affinités biologiques. Plusieurs études indépendantes (Harvati et
Weaver, 2006; Smith, 2009; Smith et al., 2007; von Cramon-Taubadel, 2009, 2014) convergent
vers un résultat commun : une forte corrélation de la morphologie de I’os temporal avec les données
génétiques, suggérant que l'os temporal est une région anatomique fiable pour reconstruire la
phylogénie. Entre autres, Smith et al., (2013) démontrent que dés 1'age de cinq ans, la morphologie
de I’os temporal peut étre utilisée pour estimer les affinités biologiques entre les individus quoique
I’effets de I’ossification endochondrale n’est pas tout a fait clairs (von Cramon-Taubadel, 2011).
La capacité de refléter les relations phylogénétiques de 1’os temporal peut étre attribuée au faible

taux de remodelage de cet os durant 1’ontogénie (Smith, 2009).

L’os temporal (figures 1.2 et 1.3) faisant partie de la base cranienne, est une structure composée de
quatre régions anatomiques : la région pétromastoide (os pétreux et la région mastoidienne), la
région squameuse ou [’écaille, la partie tympanique et le processus styloide (Scheuer et Black,
2004). La majeure partie de 1’os temporal se forme a partir du mécanisme d’ossification
endochondrale, c¢’est-a-dire que I’os se développe a partir d’un mod¢le cartilagineux au début de la
vie feetale (White et al., 2011). Ce modéle cartilagineux, se développant in utero, est moins
influencé par les forces externes durant I'ontogenése (Lieberman et al., 2000; MacPhee et Cartmill,
1986). Par ailleurs, une portion de la partie squameuse et de la partie tympanique se forme a partir

d’une ossification endoconjonctive (a partir d’un tissu conjonctif) presque exclusivement avant la
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naissance (Scheuer et Black, 2004). Entre 1’age d’un et cinq ans, le processus mastoidien se forme
atteignant sa taille définitive a la fin de 1’adolescence (Scheuer et Black, 2004). Plusieurs muscles,
comme le sterno-cléido-mastoidien et longissimus s’attachent au processus mastoide (Petaros et
al., 2015) sur lequel s’exercent des forces biomécaniques, par exemple en tirant I’os temporal vers
le bas lors de la mastication, ceux-ci peuvent influencer sur le développement de 1’0s, sa taille et
de sa forme (Lieberman et al., 2000). Le processus mastoidien est une structure anatomique
dimorphique (von Cramon-Taubadel, 2009) et sa morphologie est employée dans la détermination

du sexe des individus (Buikstra et Ubelaker, 1994; Ferembach et al., 1980; Petaros et al., 2015).
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Figure 1.2 L’os temporal (gauche) en vue latérale (Gray, 1918).

L’os temporal présente deux particularités. Premiérement, le labyrinthe osseux, les osselets auditifs
— marteau, enclume et étrier — et I'anneau tympanique atteignent leur proportion adulte au milieu
de la vie prénatale, et ne subissent pas d’augmentation postnatale de la taille. Deuxiémement, I'os
pétreux ne se remodele pas, et donc le premier os endochondral formé est conservé tout au long de
la vie (Scheuer et Black, 2004, p. 84). Les osselets auditifs atteignent leurs dimensions définitives
au cours des dernic¢res semaines du développement intra-utérin (Arensburg et al., 1981; Scheuer et
Black, 2004). Comme les osselets auditifs n’ont aucune insertion musculaire, leur taille et leur

forme sont rarement influencées durant I’ontogenése par les facteurs externes. D’ailleurs, I’analyse
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de ces os s’est avérée pertinente dans la reconstruction phylogénétique des primates, notamment
avec la découverte d’un os enclume de 1'dustralopithecus robustus (Rak et Clarke, 1979) et d’un
os marteau d’un Homo Sapiens (Nazlet Khater 2, Egypte; Paléolithique supérieur) (Crevecoeur,
2007). Le labyrinthe osseux, qui se situe dans la partie interne de 1’0s pétreux, est une autre
structure anatomique qui se développe in utero et fournit des informations importantes pour évaluer
les affinités phylogénétiques entre les groupes hominidés (Bouchneb et Crevecoeur, 2009;

Crevecoeur et al., 2016; Ponce de Leon et al., 2018 ; Spoor et al., 2003; Urquiza et al., 2005).
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Figure 1.3 L’os temporal (gauche) en vues inférieure (Gray, 1918).

De maniere générale, la morphologie de 1’os temporal n’est pas influencée par les forces externes.
Toutefois, et a I’exception de la variabilité du processus mastoidien, une autre région influencée
par les forces externes est 1’articulation temporo-mandibulaire (ATM) (Smith, 2009). Comme 1'os
temporal est une composante du systéme masticatoire, cette région subit des forces mécaniques
découlant de la mastication (Smith et al., 2013; Tanaka et al., 2008). D’ailleurs, une étude (Hinton
et Carlson, 1979) ayant mesuré¢ la taille de ’articulation temporo-mandibulaire de populations
nubiennes a démontré la réduction significative de la taille de cette structure anatomique durant la
période de transition économique (de la chasse-cueillette a I’agriculture). En général, la taille de la
fosse mandibulaire est plus grande chez les chasseurs-cueilleurs comparativement aux populations

agricoles. Selon Hinton et Carlson (1979), il y a synchronisation étroite entre le condyle
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mandibulaire et la fosse mandibulaire, le condyle est une la structure qui s’adapte directement aux
forces masticatoires. Par la suite, la taille de la fosse mandibulaire entreprendrait un ajustement
secondaire pour s’adapter & un condyle plus grand ou petit. Bien que la taille de la fosse
mandibulaire soit considérée comme plastique, la région de 1’articulation temporo-mandibulaire
est complexe, et les pressions masticatoires n’expliquent pas I’ensemble de la variation. Entre
autres, I’analyse morphométrique de I’ATM a démontré que la variation de la forme de la fosse

mandibulaire correle avec la variation de la forme du condyle mandibulaire (Solberg et al., 1985).

Malgré ['usage courant de I’ensemble du crane dans la reconstruction des relations
phylogénétiques, I’emploi de la morphologie de 1’0os temporal pour répondre a des questions
spécifiques, comme I’histoire du peuplement et les relations phylogénétiques devient une approche
importante a considérer en bioarchéologie, particuliérement dans le cas de collections
ostéologiques fragmentées (Harvati, 2003; Ribot et al., Accepté). En effet, en raison de la
robustesse de certaines structures, 1’os temporal est trés résistant a la destruction (White et al.,
2011). En conséquence, la conservation de I’os temporal, surtout des restes ostéologiques
provenant d’un contexte archéologique, ¢€largit le potentiel d’analyse (Bouchneb et Crevecoeur,
2009; Crevecoeur, 2007; Crevecoeur et al., 2016; Rak et Clarke, 1979). La conservation de 1’os
temporal du fossile Hofmeyr, I’un des plus anciens Homo sapiens en Afrique du Sud daté a 36 200
+ 3 300 BP (Grine et al., 2010), a récemment conduit au réexamen de la position de cet individu
au sein de la diversité subsaharienne, par exemple (Ribot et al., Accepté). L’analyse de 1’os
temporal témoigne, entre autres, de la morphologie unique du fossile Hofmeyr, reflétant
probablement une diversité régionale tres élevée durant le Pléistocéne supérieur et qui a diminué a

I’Holocéne.

1.3 La diversité cranienne en Afrique centrale

Il existe une tres faible variation humaine a 1’échelle continentale (1’ Afrique, 1’Europe,
I’Asie, I’ Amérique du Nord, etc.) et une forte variation régionale (Relethford, 1994; Relethford et
al., 2012; Relethford et Lees, 1983). Ce constat est particulieérement représentatif de 1’ Afrique

subsaharienne ou la diversité biologique, a la fois inter-populationnelle et intra-populationnelle, est

16



trés ¢élevée (ex. Batini et al., 2011; Botha et al., 2017; Campbell et Tishkoff, 2010 ; Excoffier et al.,
1987; Hiernaux, 1976; Howells, 1989 ; Lipson et al., 2020; Ribot, 2011; Schlebusch et al., 2016).

Cette diversité est perceptible a travers les études craniométriques des populations contemporaines
en Afrique subsaharienne (Franklin et al., 2010; Froment, 1992, 1993; Howells, 1989; Ribot, 2003,
2004, 2011). En I’occurrence, des différences craniennes entre les populations d’Afrique du Sud,
de I’Ouest et de I’Est sont constatées (Froment, 1992, 1998), particuliérement entre les groupes de
langue bantoue (Ribot, 2003, 2004, 2011). L’analyse de la morphologie cranienne des populations
bantoues (Ribot, 2003), Bahutu et Basuku, occupant respectivement I’ Afrique de 1’Est (Rwanda)
et I’ Afrique de I’Ouest (République Démocratique du Congo) atteste d’un niveau de variation élevé
dans la région ¢équatoriale. Ces deux groupes de langue bantoue, liés historiquement et
linguistiquement, partagent des caractéristiques relativement similaires telles que la longueur et la
largeur de la volte cranienne, mais différent pour d’autres telles que le prognathisme, la hauteur
du visage, la taille des orbites et la largeur nasale. En particulier, les Basukus ont une face moins

prognathe, des orbites plus étroites et un nez plus large que les Bahutus.

Bien avant les études sur la nature variable de la forme et la taille du crane (Harvati et Weaver,
2006; Smith et al., 2007, 2013; von Cramon-Taubadel, 2009), Ribot (2003) remarque que I’analyse
de différentes régions anatomiques fournit des résultats différents, notamment lorsque la région de
la face est incluse ou exclue des analyses. En ce qui concerne la cause des similitudes et différences
chez ces deux groupes bantous de régions différentes, Ribot (2003) suggere que les barricres
géographiques naturelles présentes entre les régions peuvent expliquer cette variation inter-
populationnelle, sans toutefois exclure 1’accumulation possible de divers processus microévolutifs
au fil du temps. Par contre a 1’échelle continentale, les similitudes morphologiques entre les
groupes bantous géographiquement éloignés suggérent néanmoins l'impact de leur histoire
commune (Ribot, 2004). Cependant, I’effet d’un événement historique, comme I’expansion
bantoue, est difficile a distinguer d’autres facteurs (ex. flux géniques et isolement géographique)

qui doivent étre considérés dans I’interprétation de la variation cranienne.
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L’analyse des restes humains archéologiques d’Afrique centrale datant de la période clé de la fin
du Pléistocene — début Holocene est rare, car en raison du climat équatorial, les spécimens sont
souvent dans un état fragmentaire (Barham et Mitchell, 2008a; Eggert, 2014; Oslisly, 2001).
Toutefois, les quelques collections archéologiques témoignent de la diversité biologique passée en
Afrique centrale et des liens phylogénétiques avec les populations actuelles. Par exemple, le crane
retrouvé a Iwo Eleru au Nigéria daté a 11 200 + 200 BP (Brothwell et Shaw, 1971) présente des
traits morphologiques archaiques (robustesse générale) similaires & des spécimens africains du
Pléistocene supérieur (Allsworth-Jones et al., 2010; Harvati et al., 2011). Cependant, il partage
aussi des similitudes morphologiques (la robustesse de la mandibule) avec des individus provenant
des sites plus récents, tels qu’Ishango en R.D.C. (9 000 — 7 000 BP (Orban et al., 2001) et Shum
Laka au Cameroun (7 000 — 3 000 BP; Ribot et al., 2001). Les analyses du crane d’Ishango
(Crevecoeur et al., 2016; Orban et al., 2001) démontrent autant d’affinités morphologiques avec
les individus du Paléolithique qu’avec les populations actuelles d’Afrique centrale. Quant aux
individus de Shum Laka comparés aux populations se succédant au cours du temps, les analyses
morphométriques (Ribot et al., 2001) suggerent non seulement une continuité morphologique
concernant les os maxillaires et palatins mais aussi des différences significatives concernant la
mandibule (ex. robustesse générale, grande largeur de la branche ascendante). Une autre étude
morphométrique (Hiernaux et al., 1992) confirme cette continuité morphologique dans le temps en
observant des similarités entre les populations de 1’dge du fer provenant de deux sites
archéologiques, Sanga et Katoto et les Lubas (R.D.C.) et Camerounais actuels. Hiernaux et al.,
(1992) proposent que ces ressemblances biologiques s’expliquent par une origine commune
relativement récente a partir du foyer initial de I’expansion des populations des langues bantoues,
au nord de la forét équatoriale (Hiernaux et al., 1992, p. 25). Cependant, ils notent aussi des
différences subtiles entre les cranes de Sanga et Katoto (ex. largeur du front et des orbites), qui
pourraient refléter des variations intra-régionales en lien avec I’influence de I’environnement

(Hiernaux et al., 1992, p. 12).

Les divers groupes d’Afrique subsaharienne comme les « Pygmées », les Bantous et les Khoisans
ont connu des interactions multiples (ex. migrations, échanges culturels et génétiques) avec

d’autres groupes au cours des périodes passées (et encore actuellement). Ainsi, la diversité
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cranienne observée en Afrique subsaharienne et particulierement en Afrique centrale est le résultat
de Dinteraction entre plusieurs facteurs, notamment 1’environnement local, les événements
historiques, les migrations récentes et les relations étroites (échanges de biens ou genes) entre les
populations (ex. symbiose entre Pygmées et Bantous) (Campbell et Tishkoff, 2008; Excoffier et
al., 1987; Franklin et al., 2010; Gomez et al., 2014; Weber et al., 2000).
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Chapitre 2 — Histoire du peuplement de I’Afrique centrale

L’Afrique centrale est une région géographique qui présente une incontournable diversité
culturelle, linguistique, phénotypique, génétique et climatique issue d’une histoire complexe. Le
chapitre suivant effectue une synthése des événements significatifs qui ont participé au modelage
de la diversité biologique humaine en Afrique centrale. Cette région est actuellement composée de
sept pays : le Chad, le Cameroun, la République centrafricaine, la Guinée équatoriale, Dao Tomé-
et-Principe, le Gabon, le Congo, la République démocratique du Congo (R.D.C) et I’Angola. Le
Rwanda et le Burundi se situent a la frontiére est de la R.D.C et font partie de la région de I’ Afrique
de I’est. Tenant compte de la continuité de I’environnement biophysique entre I’ Afrique centrale
et I’ Afrique de I’Est, I’étude suivante délaisse les frontieres inter-étatiques afin d’inclure le Rwanda

et le Burundi dans la région de I’ Afrique centrale (figure 2.1).
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Figure 2.1 Carte des pays actuels dans la région de 1’ Afrique centrale.
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2.1 Contexte Paléoclimatique de la fin du Pléistocene a I’Holocéne en

Afrique centrale

Des fluctuations climatiques marquent la période de la fin du Pléistoceéne et le début de
I’Holoceéne, il y a de cela entre 200 000 ans BP et 12 000 BP et entrainent des répercussions sur
I’ensemble de 1’écosystéme du continent africain (Battarbee et al., 2004; Hassan, 1997; Nicholson
et Flohn, 1980). Entre autres, durant le Dernier Maximum Glaciaire (DMG), 1’événement
climatique autour de 21 000 BP instaure un climat froid et des conditions d’aridité. Ce
bouleversement climatique engendre des adaptations environnementales qui meénent a des
variations régionales. En Afrique centrale, les conditions arides provoquent la fragmentation et la
réduction des foréts tropicales équatoriales, ainsi que 1’intensification des savanes et des prairies.
Le désert du Sahara s’étend et devient une barriére environnementale, isolant le nord de I’ Afrique
du reste du continent. Face a I’aridité de 1’environnement, les populations abandonnent le Sahara
pour s’installer dans des milieux favorables pour la survie (Barham et Mitchell, 2008b; Jolly et al.,
1998; Runge, 1996). Les vestiges archéologiques prouvent que durant cette période, certaines
populations se sont installées dans un environnement de prairies au sud de 1’Equateur, comme a
Ishango et a Kalemba (Barham et Mitchell, 2008b). D’autres se sont réfugiées dans un
environnement de savane, notamment dans I’abri-sous-roche Shum Laka, a la limite de la forét
tropicale (Barham et Mitchell, 2008; Cornelissen, 2002; Lavachery, 2001; Ribot, Orban et de
Maret, 2001; Lipson et /a.,2020). Autour de 12 000 BP, la grande phase aride est interrompue par
un réchauffement climatique global, mettant fin a la période géologique du Pléistoceéne et marquant
le début de I’Holocéne (Hassan, 1997, Hoelzmann et al., 2001; Nicholson et Flohn, 1980).
L’adoucissement climatique et les conditions humides au début de 1’Holoceéne incitent le
repeuplement des régions précédemment abandonnées durant la période aride. Des populations de
chasseurs-cueilleurs s'établissent dans les foréts tropicales de I’ Afrique équatoriale, désormais un

milieu propice (Cornelissen, 2002, 2013; Eggert, 1992; Runge, 1996).

Actuellement, 1’ Afrique centrale est caractérisée par un climat équatorial et tempéré chaud qui,
dépendamment des régions (ex. variation d’altitude, température, humidité), se subdivise en six

microclimats : forét tropicale équatoriale humide, mousson équatoriale, savane équatoriale avec
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été sec, savane équatoriale avec hiver sec, climat tempéré chaud avec un hiver sec et climat tempéré

chaud et humide (Kottek et al., 2006) (figure 2.2).
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Figure 2.2 Carte mondiale de la classification du climat de K&ppen-Geiger (Kottek et al., 2006).

2.2 Les premiers occupants de I’Afrique centrale

Les changements climatiques, a la fin du Pléistocéne et durant I’Holocéne, ont influencé
I’adaptation économique et la distribution démographique des populations africaines,
particulierement les groupes chasseurs-cueilleurs d’Afrique centrale (Cornelissen, 2013; Hewlett,
2017; O’Connell, 1999). Une mobilité inhérente et une capacité d’exploiter de multiples niches
¢cologiques permettent a ces derniers de s’adapter aux variations environnementales du Pléistoceéne

et de I’Holocene (Cornelissen, 2013).

23



2.2.1 Le peuplement préhistorique de I’Afrique centrale : les chasseurs-

cueilleurs

En raison de divers facteurs inter-reliés (ex. densité de la forét tropicale, acidité des sols,
répercussions environnementales sur la conservation, lacune des recherches en zone équatoriale),
peu de vestiges archéologiques témoignent du passé de 1’Afrique centrale (Barham et Mitchell,
2008a; Chevrier et al., 2018; Eggert, 2014; Oslisly, 2001). Les données génétiques sur le
peuplement préhistorique de 1I’Afrique centrale sont d’abords recensés, suivie des données

archéologiques.

2.2.1.1 Données génétiques

Il y a de cela 250 000 ans, les ancétres des populations actuelles d’Afrique centrale
formaient encore un groupe homogene de chasseurs-cueilleurs (Lipson et al., 2020; Mallick et al.,
2016; Schlebusch et al., 2017). L’analyse des séquences d’ADN non-codantes et des séquences
complétes d’ADN mitochondrial (ADNmt) de populations d’Afrique centrale indique que les
ancétres de ces chasseurs-cueilleurs, les « Pygmées » ! se sont séparés des ancétres des agriculteurs
actuels, des locuteurs bantous, et des chasseurs-cueilleurs d’Afrique du Sud autour de 250 000 —
200 000 (Lipson et al., 2020 ; figure 2.3). La divergence des ancétres des « Pygmées » d’une
population ancestrale d’Afrique centrale s’est déroulée sur de longs intervalles de temps. Ainsi,
une longue période d’isolement génétique entre les « Pygmées » et les populations avoisinantes
d’Afrique centrale explique les différenciations phénotypiques, comme les différences de stature
et les traits craniens observables chez les populations contemporaines « Pygmées » (Cavalli-
Sforza, 1986; Cornelissen, 2013; Quintana-Murci et al., 2008; Verdu et al., 2009). Les causes de
cette scission démographique ne sont pas claires. Cependant Patin et al., (2009) soulignent que les
changements climatiques amenés par la période interglaciaire sont un facteur déclencheur
probable. Ensuite, les populations de chasseurs-cueilleurs (la population homogeéne « Pygmée »)
d’Afrique centrale se sont fragmentés autour de 80 000 et 60 000 BP (Lipson et al., 2020 ; figure
2.3). Deux groupes émanent de cette séparation : les « Pygmées » de I’Est (Mbuti) et les

« Pygmées » de 1’Ouest, occupant deux régions géographiques distinctes (Batini et al., 2007, 2011;

! Nous reconnaissons la controverse liée au terme « Pygmée » (connotation négative). Il est employé, tel que cité par les auteurs. Toutefois, a partir
du chapitre 4, nous référerons a notre échantillon « Pygmée » en utilisant le nom précis du groupe ethnique.
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Cavalli-Sforza, 1986; Patin et al., 2009; Quintana-Murci et al., 2008; Verdu et al., 2009;
Zhivotovsky et al., 2003). Une période d’isolement géographique et une adaptation différentielle a
I’environnement de 1’Afrique de I’Est et de 1’Afrique de 1’Ouest a engendré des différences
physiques entre les deux groupes. Entre autres, les « Pygmées » de I’Est ont une plus petite stature
que les « Pygmées » de I’Ouest (Froment, 1993). La période de transition de 1’age de pierre tardif
(LSA) a I’age du fer chevauchant la période proposée pour la séparation génétique entre les
« Pygmeées » est un événement qui pourrait avoir influé sur cette scission (Batini et al., 2011; Verdu

et al., 2009).
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Figure 2.3 Scénario évolutif proposé pour 'origine des populations africaines. 1. Scission des populations
africaines. 2. Divergence des populations a I’Est. 3. Expansion bantoue (Lipson et al., 2020, p. 4).

L’exploration continue du peuplement de I’Afrique centrale participe a 1’éclaircissement de
certains événements majeurs ayant participé a la diversification biologique humaine ancestrale et
contemporaine. En [’occurrence, une hypothése (Cavalli-Sforza, 1986) propose que les
« Pygmées » sont une population en continuité génétique avec les populations non-pygmées a

I’ouest de la forét tropicale. Par rapport a cela, une analyse génomique (Lipson et al., 2020, figure
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2.3) des populations de Shum Laka — datant approximativement entre 8§ 000 et 3 000 BP — a
déterminé que les individus analysés sont en effet génétiquement proches des chasseurs-cueilleurs
actuels en Afrique centre-ouest. De surcroit, les profils génétiques des quatre individus Shum Laka
échantillonnés par Cavalli-Sforza (1986) sont différents de ceux des locuteurs des langues nigéro-
congolaises actuels. Cela implique que les populations de langues bantoues actuelles a 1’ouest du
Cameroun ne sont pas descendantes de celle ayant autrefois occupé Shum Laka. Cependant,
I’analyse paléogénétique n’a pas été appliquée sur toutes les sépultures et il n’est pas impossible
que le site ait attiré de nombreux groupes différents, comme le suggérent la culture matérielle et la
diversité des rituels funéraires (Lavachery, 2001; Ribot et al., 2001). Lipson et al. (2020) précisent
que leurs résultats ne soutiennent ni ne contredisent le role central de la région de Shum Laka dans

les origines de I’expansion des populations de langues bantoues.

2.2.1.2 Données archéologiques

De manicre générale, les sites préhistoriques en Afrique centrale reflétent le développement
de deux traditions lithiques majeures au cours du Pléistocene moyen et récent. La premicre
tradition, Lupembienne, assimilée au Middle Stone Age (MSA) se caractérise par 1’adoption du
débitage avec prédétermination et la présence de biface lancéolés (Clist, 1995). Des sites comme
Twin Rivers Kopje en Zambie (Clark, 1971) et Kinshasa plain en R.D.C (Van Moorsel, 1968)
témoignent de la présence de la tradition Lupembienne en Afrique centrale a partir d’environ 200
000 BP (Barham et Smart, 1996). Le Late Stone Age (LSA), qui succéde au Lupemban a la fin du
Pléistocene, se distingue par des outils bifaciaux microlithiques sur quartz, apparu autour de 20
000 et 25 000 BP (Cornelissen, 2013). Les traces de cette industrie microlithique sont trouvées a

Ishango (Brooks et Smith, 1981) et a Shum Laka (Moeyerson et al., 1996).
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Figure 2.4 Localisation de quelques sites archéologiques ayant livré des restes humains en Afrique centre-
ouest pour les derniers 15 000 ans.

Situé au nord-ouest du Cameroun dans la région des Grassfields, le site de Shum Laka (figure 2.4)
est particuliérement important pour la bioarchéologie africaine. Premie¢rement, ses restes humains
(en bon état de conservation, bien que trés variable) sont parmi les plus anciens en Afrique centre-
ouest. La particularité du site, un abri-sous-roche, a probablement protégé les restes humains des
facteurs externes. D’ailleurs, la majorité des sites archéologiques avec les restes humains les plus
anciens en Afrique centrale ont été retrouvés dans des abris-sous-roche, tels que Iwo Eleru au
Nigeria daté a 11 200 = 200 BP (Brothwell et Shaw, 1971) et Ntadi Yomba au Congo daté entre 7
090 £ 140 BP et 1 990 £ 90 BP (Neer et Lanfranchi, 1985). Deuxi¢mement, le site Shum Laka
couvre une période d’occupation coincidant avec la période de transition entre 1’age de pierre tardif
et I’age du fer, il y a de cela entre 6 000 et 3 000 ans; une période primordiale dans la reconstruction
du peuplement récent de 1’ Afrique centrale (Lavachery et al.,1996; Ribot et al., 2001). Les fouilles
archéologiques du site induisent deux phases d’inhumations. D’abord, la couche supérieure,
cendreuse grise correspond a une phase récente, occupée entre 3 370 et 3 030 BP (nouvelle datation
calibrée par radiocarbone (cal.); Lipson et al., 2020). Ensuite, la couche inférieure cendreuse d’ocre

correspond a une phase ancienne, occupée entre 7 882 et 7 635 BP (cal.) (Lipson et al., 2020). Cette
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ancienne couche du début de I’Holoceéne présente des changements technologiques et culturels

considérables.

La présence d’une industrie de quartz microlithique a Shum Laka, qui semble étre le résultat d’une
fusion entre la technologie locale et les technologies microlithiques provenant du nord (Lavachery,
2001). A cause des détériorations climatiques entre 7 100 et 7 900 BP (Hassan, 1997), les
populations occupant le Sahara et le Sahel se seraient déplacées vers le sud en s’installant dans la
région des Grassfields (de Maret et al., 1987). Le contact entre les populations du nord et les
populations locales a donc peut-&tre généré I’apparition d’une nouvelle industrie entre 7 150 + 70
BP et 6 870 £ 80 BP sur le site de Shum Laka (de Maret et al., 1987; Lavachery, 2001).
Conséquemment a ce mouvement de populations, un flux de génes des populations sahariennes et
sahéliennes vers les populations locales des Grassfields aurait eu lieu (Lipson et al., 2020).
Dr’ailleurs, des traces de brassage génétique importantes sont détectées chez les groupes actuels au
nord de I’Afrique de 1’Ouest et au Sahel (Triska et al., 2015). De surcroit, ces populations
sahariennes et sahéliennes ont potentiellement introduit a leur arrivée les langues bénoué-
congolaises dans la région des Grassfields, qui se seraient diversifiées entre 5 000 et 4 000 BP en
aboutissant au proto-bantou, la langue a I’origine de toutes les langues bantoues actuelles (Barham
et Mitchell, 2008b). Face au niveau élevé de diversité biologique actuel observé en Afrique de
I’Ouest, Lipson et al., (2020) proposent que de multiples populations tres différenciées ont

potentiellement occupé cette région par le passé.

2.3 Peuplement récent de I’ Afrique centrale

De I’Holocéne moyen a 1I’Holocene récent, des événements, comme I’expansion des
populations de langues bantoues et ’accroissement de la sédentarisation durant I’age du fer,

contribuent a fagonner la diversité biologique et culturelle actuelle en Afrique centrale.

2.3.1 L’expansion des populations de langue bantoue

Le terme bantu est composé de nfu qui signifie une personne et de ba un préfixe qui forme

le pluriel du mot ntu et signifie des gens ou des €tres humains (de Maret, 2013). En Afrique centrale,
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la majorité des peuples actuels sont des agriculteurs bantous qui parlent I’une des 500 langues
bantoues. Les langues bantoues constituent le groupe linguistique le plus large en Afrique et font
partie du sous-ensemble des langues bénoué-congolaises, une branche des langues nigéro-
congolaises, le plus large phylum linguistique en Afrique (Nurse et Philippson, 2003). Ces langues
sont le résultat d’un long processus de différenciation a partir du proto-bantou (Bostoen, 2007,
2018; de Maret et Nsuka, 1977; de Maret, 2013; Rexova et al., 2006). Entre 5 000 et 3 000 BP, un
groupe homogene parlant une langue bantoue se serait propagé du nord-ouest de la forét tropicale
dans la région nigéro-camerounaise, vers I’ Afrique de I’Est, centrale et australe (Bostoen, 2018; de
Maret, 2013; Phillipson, 1977; Vansina, 1995). Ce mouvement de population, I’expansion bantoue,
est un événement démographique accompagné d’une diffusion des langues bantoues, des pratiques
agricoles, des innovations technologiques, du sédentarisme et, plus tard, de la production

métallurgique (Bostoen, 2007, 2018; Lavachery, 2001; Pakendorf et al., 2011; Patin et al., 2009).

2.3.1.1 Données paléoclimatiques

Les raisons principales derric¢re I’expansion bantoue sont encore débattues. Autour de 4 000
BP, des changements climatiques ont causé I’extension des savanes en périphérie de la forét
tropicale. Ce changement environnemental a probablement déclenché le déplacement des
premiéres communautés bantoues vers la région Yaoundé au centre du Cameroun, qui s’est d’abord
effectué a une faible vitesse. Par la suite, un événement climatique vers 2 500 BP a amorcé un
second mouvement plus rapide des populations bantoues vers 1’est et vers I’Afrique australe
(Bostoen, 2018; Bostoen et al., 2015, 2015; Eggert, 1992; Lane, 2013; Runge, 1996; Russell et al.,
2014). Durant ces déplacements, les groupes bantous ont traversé diverses zones climatiques et des

niches écologiques variées, auxquelles ils ont adapté leur stratégie de subsistance.

2.3.1.2 Données linguistiques

L’ensemble des langues bantoues a une origine commune qui se situé dans les hauts
plateaux des Grassfields a la fronti¢re entre le Cameroun et le Nigeria (de Maret et Nsuka, 1977;
Diamond et Bellwood, 2003; Greenberg, 1964; Heine, 1980; Heine et Nurse, 2000; Phillipson,

1977; Vansina, 1995). La région des Grassfields enregistre un niveau ¢levé de diversité
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linguistique. Cela s’explique, par le fait que cette région est un lieu de contact entre les locuteurs
de langues bantoues et les locuteurs de diverses langues bénoué-congolaises (Bastin et Piron, 1999;
Grollemund et al., 2015). La reconstruction linguistique des langues bantoues démontre une lente
fragmentation des locuteurs sur de petites distances, suivie d’une phase de dispersion rapide et a
grande échelle (Schwartz, 1992). Selon les mod¢les linguistiques, les groupes bantous se sont
d’abord lentement dirigés vers une région au centre du Gabon. Une fois au nord-est des villes
actuelles de Kinshasa et de Bassaville, les groupes se seraient fractionnés : une branche a descendu
le fleuve vers 1’Atlantique, une autre branche 1’a remonté, et le reste du groupe a continu¢ son
expansion vers le sud. A cet égard, les analyses lexicolinguistiques (Bastin et al., 1999) identifient
quatre groupes de locuteurs bantous découpés en fonction de la région géographique occupée
(figure 2.5). D’abord, deux groupes se situent au nord-ouest de 1’Afrique centrale (zones A et B
dans la figure 2.5). Ces derniers présentent une grande diversité linguistique, d’ou I’hypothése
supportant 1’origine des locuteurs bantous de la région des Grassfields (de Maret et Nsuka, 1977;
Diamond et Bellwood, 2003; Greenberg, 1964; Heine, 1980; Heine et Nurse, 2000; Phillipson,
1977; Vansina, 1995). Puis les deux autres groupes occupent une plus grande superficie au centre-
ouest (zones C, H, K et R dans la figure 2.5), ainsi qu’au sud-est de I’ Afrique centrale (zones E, D,
F,G,J,L, M, N, P et S dans la figure 2.5). Une frontiére nord-sud, de I’Equateur a I’ Afrique du
Sud séparent les groupes centre-ouest des groupes sud-est. De par les nombreux regroupements
linguistiques, des études (Bastin et Piron, 1999; Holden, 2002; de Maret, 2013) suggerent que les
groupes bantous a I’Est de cette fronti¢re sont trés fragmentés, et au sein desquels plusieurs sous-

groupes peuvent exister (figure 2.5).
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Figure 2.5 Répartition actuelle des langues bantoues (les lettres font référence a leur regroupement en 15
zones linguistiques en fonction de leurs similitudes). Les lignes en gras séparent le nord-ouest du reste et
les langues bantoues ouest/centre des langues bantoues est/sud (de Maret, 2013, p. 2).

2.3.1.3 Données archéologiques

La chronologie de I’expansion bantoue est reconstruite en analysant les données
linguistiques (voir ci-dessus) et les vestiges archéologiques. Toutefois, elle reste tres hypothétique,
car les vestiges ne peuvent donner d’indications précises sur I’appartenance linguistique (Bostoen,
2007; de Maret, 2013; Neumann et al., 2012; Phillipson, 1977). Cependant, la propagation des
assemblages et des pratiques associées aux locuteurs bantous, comme la poterie, la sédentarisation
et ’agriculture depuis I’ Afrique centre-ouest indique que cette région est a I’origine de I’expansion
des locuteurs bantous (Bostoen, 2007; de Maret et Nsuka, 1977; Phillipson, 2005; Vansina, 1995).
Les diverses preuves matérielles étayent que les premieéres communautés bantoues ont migré
lentement de la région des Grassfields vers la région de Yaoundé (sud-est du Cameroun). Puis, les

groupes se sont déplacés a grande échelle, plus rapidement vers I’est et le sud du continent africain
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(Bostoen, 2007, 2018; Bostoen et al., 2015, 2015; Eggert, 1992; Lavachery, 2001; de Maret, 2013;
Phillipson, 1977; Schwartz, 1992).

2.3.1.4 Données génétiques

Les données génétiques (ex. Ansari et al., 2013; de Filippo et al., 2012; Li et al., 2014;
Pakendorf et al., 2011; Schlebusch et al., 2017) proposent d’abord que le mouvement de
populations de langues bantoues s’est effectué¢ par vagues successives, soutenant ainsi les données
linguistiques, archéologiques et paléoclimatiques. Elles suggerent aussi que durant ces vagues de
migrations, les groupes bantous sont rentrés en contact avec les populations locales, comme les

chasseurs-cueilleurs de la forét équatoriale.

Premiérement, les analyses du chromosome Y des locuteurs bantous actuels soutiennent qu’une
expansion initiale ou premiere vague a partir du nord-ouest a été suivie d’une deuxiéme vague
d’expansion, exclusivement vers 1’Afrique de I’Est (Ansari et al., 2013). D’ailleurs, le signal
génétique de la migration initiale s’atténue a cause des multiples vagues de migration et des
contacts entre les divers groupes bantous (Bostoen, 2018; de Filippo et al., 2012). Deuxiémement,
diverses ¢études génétiques (Batini et al., 2011; Destro-Bisol et al., 2004; Pakendorf et al., 2011;
Patin et al., 2009; Quintana-Murci et al., 2008; Tishkoff et al., 2009; Verdu et al., 2009) ont
contribu¢ a documenter les contacts entre les locuteurs bantous et les populations chasseurs-
cueilleurs. Entre autres, elles ont révélé un flux asymétrique de genes des « Pygmées » vers les
ancétres des populations agricoles. En effet, les analyses d’ADNmt (Batini et al., 2011; Destro-
Bisol et al., 2004; Pakendorf et al., 2011; Patin et al., 2009; Quintana-Murci et al., 2008; Tishkoff
et al,, 2009; Verdu et al., 2009) ont confirmé que durant 1’expansion bantoue, les hommes
agriculteurs migrants se reproduisaient principalement avec les femmes locales chasseuses-
cueilleuses. Cela s’expliquerait par une discrimination bantoue envers les « Pygmées » qui
dissuadait les mariages entre les femmes bantoues et les hommes Pygmées. Inversement, les
mariages entre les femmes « Pygmées » et les hommes bantous étaient moins contraints
socialement. Etant donné que les communautés bantoues étaient patrilocales, ces mariages
impliquaient un flux génétique « Pygmée » vers les non-pygmées (Cruciani et al., 2002; Destro-

Bisol et al., 2004; Hammer et al., 2001; Verdu et al., 2009). Ce mode¢le socioculturel a amplifié le

32



flux génétique entre « Pygmées » et groupes bantous. En parall¢le, les pressions sociales et les
discriminations envers les « Pygmées » auraient conduit souvent a la dissolution des mariages suite
auxquels les femmes « Pygmées » et leurs enfants retournaient dans leur communauté d’origine.
Ce phénomene social aurait participé a ’augmentation d’un flux de geénes du chromosome Y des
populations non-pygmées vers les populations « Pygmées ». Ainsi, ce dernier phénomeéne, en plus
de I’isolement et de la dérive génétique, ont entrainé une diversification génétique supplémentaire

des populations « Pygmées » d’Afrique centre-ouest (Batini et al., 2011).

2.3.2 L’Afrique centrale durant I’age du fer

Avec la sédentarisation et la croissance démographique, les sociétés se sont organisées et
centralisées pour mieux gérer les populations. En Afrique centrale, de nombreux sites

archéologiques témoignent du passé des populations de 1’age du fer.

Au milieu des savanes sur les cours supérieures du fleuve Congo s’étend la dépression de
I’Upemba, une plaine de preés de 200 kilometres de longueur. Plus précisément, cette dépression se
situe dans la région centrale de la province du Katanga, au sud-est de la République Démocratique
du Congo (de Maret, 1985). Ella a attiré une forte densité de population durant I’age du fer, en
raison d’une vaste étendue de terres fertiles, de lacs et des marais poissonneux (Barham et Mitchell,
2008a). Environ cinquante sites archéologiques sont recensés dans la dépression de I’'Upemba,
parmi lesquels six ont été partiellement fouillés : Sanga, Katoto, Malemba-Nkulu, Kamilamba et
Katongo. Ces sites sont des cimetieres et sont parmi les plus vastes sites funéraires connus au sud
du Sahara. I1s nous permettent d’explorer le pass¢€ peu connu des populations de 1’ Afrique centrale,

notamment du groupe ethnique Luba, possible descendant (de Maret, 1985, 1992,1977, 1999).
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Figure 2.6 Tombe 172 du cimetiére Sanga de la période du Kissalien classique (de Maret, 1977, p. 5).

Les différences observées dans les pratiques funéraires au fil du temps ont conduit a I’établissement
d’une chronologie d’occupation de I’ensemble des sites dans la dépression de 1’Upemba.
L’archéologue Pierre de Maret (1999) remarque que les traditions kamilambienne, kisalienne
(figure 2.6) et kabambienne ont coexisté et se sont succédées jusqu’a 1’époque actuelle (tableau
3.1). Avant I’établissement de cette chronologie des sites de la dépression de I’'Upemba par de
Maret (1999), Reefe (1981) avait proposé la période Luba récente allant de 1 700 AD a 1 900 AD,
¢tant donné que la céramique et les rituels funéraires sont semblables a ceux des Luba actuels,

suggérant ainsi une certaine continuité culturelle (Dlamini, 2014).

34



Tableau 2.1 Tableau récapitulatif des séquences chronologiques des phases archéologiques dans la
dépression de I’Upemba (Dlamini, 2014,17).

Période Chronologie Référence
Kamilambien 600 — 700 AD de Maret (1999)
Kisalien ancien 700 — 900 AD de Maret (1999)
Kisalien classique 900 — 1200 AD de Maret (1999)
Kabambien A 1200 — 1500 AD de Maret (1999)
Kabambien B 1500 - 1700 AD de Maret (1999)
Luba récent 1700 — 1900 AD Reefe (1981)

L’occupation des sites de la dépression de 1’Upemba suggeére un déplacement nord-sud des
premiers agriculteurs de 1’age du fer. En effet, tous les sites de la période kamilambienne (600 —
700 AD) se situent exclusivement au nord de la dépression (de Maret, 1992). Par la suite, les
populations se sont dirigées graduellement vers le sud de la dépression, en s’établissant autour des
lacs de la région du Katanga. Finalement, ces sociétés de 1’dge du fer se sont transformées
graduellement pour former I’Empire Luba vers 1 500 AD, 1’un des royaumes les plus grands dans

I’histoire de I’ Afrique centrale (de Maret, 1999).

Actuellement, I’ Afrique centrale est occupée par plusieurs groupes ethniques bantous agriculteurs,
et des groupes chasseurs-cueilleurs, les « Pygmées ». En Afrique équatoriale, les groupes
« Pygmées » sont composés des « Pygmées » de I’Ouest (Aka, Baka, Bakola) et des « Pygmées »
de I’Est, appelés les Mbutis (Efe, Asua, Sua). Les « Pygmées » de I’Ouest habitent a 1’ouest de la
forét tropicale centrafricaine, dans la région du bassin du Congo, tandis que les « Pygmées » de
I’Est vivent a I’est de la ceinture centrafricaine prés de la forét tropicale de 1'Tturi et du lac Victoria
(Cavalli-Sforza, 1986; Diamond et Bellwood, 2003; Diamond, 1991; Hewlett, 2017; Patin et al.,
2009). Les groupes agriculteurs quant a eux occupent 1’ensemble du territoire de I’ Afrique centrale
(Bastin et al., 1999; Bostoen, 2018; de Maret et Nsuka, 1977; Grollemund et al., 2015; Holden,
2002; de Maret, 2013; Neumann et al., 2012; Pakendorf et al., 2011; Schwartz, 1992).
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2.4 Problématique et questions de recherche

2.4.1 Problématique

L’Afrique centrale est une région qui présente un fort degré de variation biologique, en
partie a cause de son histoire de peuplement complexe. Cette région présente donc un grand
potentiel pour les études bioanthropologiques qui se penchent sur la variation phénotypique a
travers le temps. Des études craniométriques antérieures (Franklin et al., 2010; Hiernaux, 1966;
Hiernaux et al., 1992; Ribot, 2003, 2003, 2011) ont déja tenté¢ de comprendre la structure des
populations dans la région de I’ Afrique centrale, souvent a 1’aide des approches de craniométrie
linéaire (Hiernaux, 1966; Hiernaux et al., 1992; Ribot, 2003, 2003, 2011). Jusqu’a présent, trés peu
d’études de morphométrie géométrique ont été effectué¢es sur des collections ostéologiques
centrafricaines récentes et archéologiques (ex. Crevecoeur et al., 2016; Franklin et al., 2010). Il est
donc essentiel de pallier a cette lacune en appliquant la morphométrie géométrique 3D, permettant
une amplification des informations biologiques et une visualisation détaillée de la variabilité
morphologique. De plus, les collections ostéologiques fragmentées passées et actuelles méritent
d’étre réexaminées a la lumiére des études soutenant 1’utilisation de la morphologie de 1’os

temporal dans I’estimation des affinités biologiques.

D’un point de vue bioarchéologique, en s’intéressant d’abord a des populations actuelles
historiquement et culturellement reliées d’Afrique centrale, la présente recherche explore la
diversité biologique en analysant la morphologie soit de I’ensemble du crane ou de I’os temporal
avec les méthodes 3D. Par la suite, en se focalisant particulierement sur la morphologie de 1’os
temporal, ce travail examine les possibles relations phylogénétiques entre les populations

d’ Afrique équatoriale au cours du temps, de 1’age de pierre tardif a la période contemporaine.

D’un point de vue méthodologique, cette recherche compare la nature des données provenant de
I’ensemble du crane aux données de 1’os temporal afin d’évaluer le potentiel de cette structure
anatomique (os temporal) dans 1’estimation des relations phylogénétiques. De plus, ce mémoire
vise a combler une lacune dans les données morphométriques, en appliquant pour la premiére fois

des méthodes de morphométrie géométrique 3D sur des collections centre-africaines, souvent
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fragmentaires (en collaboration avec un projet de I’IRScNB sur la virtualisation et retour des

collections aux communautés).

2.4.2 Questions de recherche

Les questions de recherche sont regroupées en deux volets. Deux questions sont d’ordre
bioarchéologique et tenteront d’explorer la diversité cranienne des échantillons récents et
archéologiques. Le deuxiéme volet d’ordre méthodologique examinera la concordance ou la

discordance entre divers jeux de données (crane versus os temporal).

2.4.2.1 Volet bioarchéologique :

Question 1: Comment varie la morphologie du crane en fonction de plusieurs variables
qualitatives (sexe, groupe ethnique et climat) en Afrique centrale? Cette question permettra
de faire un réexamen craniométrique avec des nouvelles techniques et de comparer les

résultats avec celles obtenus a 1’aide des techniques morphométriques 2D.

Question 2 : Les traits morphologiques entre les populations passées et les populations
actuelles sont-ils différents ou similaires ? Cette question pourrait suggérer des
changements ou des continuités au niveau des populations, sur plus de 6000 ans, incluant
en particulier la période clé de la transition entre le LSA et I’age du fer, phase possiblement

contemporaine a I’expansion bantoue.

2.4.2.2 Volet méthodologique :

Question : Les résultats des analyses de la morphologie de 1’os temporal sont-ils
concordants ou discordants avec les résultats de la morphologie de 1’ensemble du crane ?
Sachant que la morphologie de I’os temporal permet d’estimer les relations phylogénétiques
de manicére plus fiable que d’autres parties du crane, cette question nous permettra d’aborder

les roles respectifs de la génétique et de I’environnement.
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Chapitre 3 — Corpus a I’étude

L’étude suivante s’appuie sur un échantillon de 147 cranes adultes sans mandibules. Plus

précisément, 1’échantillon est composé, d’une part, de populations récentes (ou actuelles) ayant

occupé I’Afrique de I’est et I’Afrique centrale durant les 19%m¢ —

20°me sigcles et de populations

archéologiques de 1’age de pierre tardif et de I’age du fer provenant, respectivement, du site de

Shum Laka au Cameroun et de divers sites de la dépression de I’'Upemba, en R.D.C (tableau 3.3).

Les cranes sont conservés a I’Institut Royal des Sciences naturelles de Belgique (IRScNB) et a

I’Université Libre de Bruxelles (ULB). Selon les documents disponibles jusqu’a présent (IRScNB),

ils correspondent a des individus non identifiés.
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Figure 3.1 Localisation des populations modernes par affiliation ethnique et des populations passées par

3.1 Populations récentes : les groupes ethniques

site archéologique (Google maps, 2019).

L’échantillon récent (n=136) est composé de sept groupes ethniques qui ont occupé la

R.D.C. et le Rwanda durant les 19°™¢—20°™ siécles. Nous considérons que chaque groupe ethnique

représente une population distincte. Cette décision a été prise en tenant compte des études



craniométriques antécédentes qui considerent que les unités ethniques tendent a étre génétiquement

homogenes (Hiernaux, 1976; Ribot, 2003) a cause d’une forme d’endogamie au sein des groupes

bantous (Hiernaux, 1976). Deux groupes de langues bantoues, les Basuku en R.D.C et les Bahutu

au Rwanda représentent 85% de 1’échantillon récent. Les cinq autres groupes ethniques, soit les

Azande, Bassoko, Mamvu, Mongo et Mbuti représentent 15% de 1’ensemble des individus actuels.

Méme si la taille des sous-échantillons est inégale, il a été jugé pertinent d’inclure divers groupes

ethniques pour appréhender la diversité cranienne en Afrique centrale.

Tableau 3.1 Tableau des populations récentes retenues pour la présente étude.

Groupes Individus Région Affiliation Classification climatique Képpen- Sources
ethniques géographique linguistique Geiger (Kottek et al., 2006)
Basuku 30 hommes | Territoire Feshi dans | Kordofanienne | Aw : climat de savane équatoriale | (Ginste, 1946)
ou Suku 32 femmes la région Kwango au | — famille | avec hiver sec
sud-ouest de la R.D.C | nigéro- Tomin = +18°C
congolaise Pmin <60mm durant 1’hiver
(Ba)-Hutu 9 femmes fle du Kivu sur le | Kordofanienne | Cf: climat tempéré chaud et humide | (Brabant, 1963;
territoire Kissenyi - famille | -3°C < Tpin < +18°C archives citées
nigéro- dans Ribot,
congolaise 2003)
20 hommes | Grotte volcanique
24 femmes proche de la wille
Ruhengeri
« Pygmées », | 1 homme Territoire  de  la | Kordofanienne | Am: climat de savane équatoriale | (Cavalli-Sforza,
Bambuti ou | 2 femmes province Ituri, au | — famille | avec mousson 1986; Hart et
Mbuti nord-est de la R.D.C nigéro- Tomin > +18°C Hart, 1986;
congolaise Pann > 25 (100-Pin) Ribot, 2011)
Mongo 2 hommes Territoire Bafele dans | Bénoué- Af: climat de savane équatoriale (Murdock,
3 femmes la province de | congolaise — | trés humide 1967)
1’Equateur en R.D.C famille nigéro- | Ty, > +18°C
congolaise Poin = 60 mm
Azande 4 hommes Région de I’Uele, dans | Kordofanienne | Aw : climat de savane équatoriale (de Calonne,
1 femme la Province Orientale | — famille | avec hiver sec 1921; Evans-
au nord-est de la | nigéro- Tmin = +18°C Pritchard et
R.D.C. congolaise Pmin <60 mm durant I’hiver Gillies, 1976).
Mamvu ou 4 hommes Région de I’Uele, sur | Kordofanienne | Am : climat de savane équatoriale (de Calonne,
Momvu 1 femme le territoire Watsa au | — famille | avec mousson 1921)
nord-est de la R.D.C. nigéro- Tomin > +18°C
congolaise Pann = 25 (100-Pin)
Bassoko 2 hommes Région géographique | Kordofanienne | Af: climat de savane équatoriale (Murdock,
1 femme Kisangani dans la | — famille | trés humide 1967)
R.D.C. nigéro- Tinin = +18°C
congolaise Poin = 60 mm

T = température, Tmin = température minimale, Tmax = température maximale, Pmin = précipitation minimale, Pun précipitation annuelle
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3.2 Populations passées : les sites archéologiques

L’échantillon passé est composé d’individus provenant de sites archéologiques centre-
africains de 1’age de pierre tardif et de 1’age du fer. Au total, 11 os temporaux (n=11) ont été
sélectionnés pour faire partie de cette étude. La collection ostéologique de Shum Laka est
entreposée a 'IRScNB et les collections ostéologiques de la dépression de 1’Upemba, sont

conservées a ’'ULB.

3.2.1 Shum Laka

Les deux individus retenus pour cette étude sont des femmes adultes 6/SE III et 6/SE IV
(figures 3.2 et 3.3) trouvées dans I'unité six de la phase d’inhumation récente (3 370 — 3 030 BP;

Lipson et al., 2020) et plus précisément leurs os temporaux, sont les mieux préservés.

Figure 3.2 Les os temporaux gauches des individus 6/SE III (a gauche) et 6/SEIV (a droite).

3.2.2 Dépression de I’Upemba

La dépression de I’Upemba se situe dans la région centrale de la province du Katanga, au
sud-est de la République Démocratique du Congo (figure 3.4). Six sites archéologiques de I’age du
fer ont été fouillés dans cette région. Les neufs individus dont les os temporaux sont retenus pour

I’étude proviennent de quatre sites fouillés durant le 20°™ siécle: Sanga, Katanga, Malemba-Nkulu

et Kikulu.
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Figure 3.3 Distribution des sites archéologiques de la dépression de I’Upemba, incluant Katoto et
Kamilamba (Google maps, 2019).

Tableau 3.2 Tableau des individus provenant de la dépression de I’Upemba, selon la période chronologique

et la datation C'* des restes humains.

Site Individus Période chronologique Datation carbone 14
Sanga SGA_T18 Kissalien classique 1240 + 120 BP
SGA T172 Kissalien classique 770 £ 95 BP
Malemba-Nkulu MAK T1 Kabambien -
MAK T19 Kabambien B 100.1 £0.5 BP
MAK T35 Kabambien B 860 + 55 BP
Kikulu KUL Tl Luba récent 100.8 £ 1.2 BP
KUL _T7 Kissalien -
KUL T14 Kissalien classique 1295 + 45 BP
Katongo KTG T3 Kabambien B -
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Tableau 3.3 Tableau récapitulatif des populations récentes et passées retenues pour la présente étude.

Echantillons Région Pays/Etat Période Affiliation
géographique actuel chronologique ethnique/site
archéologique
Cameroun 6 000BP a3 Shum Laka
000 BP
Afrique de I’Ouest (Transition de
’age de pierre
Populations tardif a I’age du
passées fer)
Sanga
Afrique centrale
(dépression de 600 a 1 900 AD Mal “Nkul
I'Upemba) R.D.C (Age du fer) alemba-Nkulu
Kikulu
Katongo
Basuku
. Azande
Populations R.D.C M
récentes Afrique centrale Entre 1 800 et amvu
1900 AD. Mongo
Bassoko
Mbuti
Afrique de I’Est Rwanda Bahutu
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Chapitre 4 — Méthodes

L’organigramme suivant (figure 4.1) est une représentation visuelle de la structure méthodologique

suivie pour la réalisation de ce travail.
Sélection des cranes

Prise de photographies

Modélisation avec le logiciel Agisoft
Metashape

Collecte des points de repére avec le logiciel
Landmark IDAV

Analyse Procrusténne Généralisée avec le
logiciel R

Analyse des données avec le logiciel R

Interprétation des données

Figure 4.1 Organigramme de la méthodologie suivie pour ce travail.

4.1 Méthodologie de la sélection de I’échantillon

4.1.1 Sélection des cranes adultes

La sélection des cranes adultes a été effectuée en observant 1’éruption de la troisiéme
molaire selon la charte du développement dentaire de Ubelaker (1999). Dans les cas ou la troisiéme
molaire n’est pas observable, les cranes ont été sélectionnés en examinant le degré de fusion des

sutures craniennes selon la méthode de P. Walker dans Buikstra et Ubelaker (1994).



4.1.2 Détermination du sexe

Le sexe de 136 individus de notre échantillon récent déterminé a 1’aide de la méthode de
Ferembach et al., (1980) a été¢ comparé a des données antérieures (n = 136) (Ribot, 2003). Plus de
85% des cranes (sexe déterminé par Y. Ghalem) correspondent au sexe déterminé par Ribot (2003).
De par sa fiabilité, la méthode couramment utilisée dans la détermination du sexe est celle de
Buikstra et Ubelaker (1994). Cependant, dans le cadre de 1’étude suivante, la méthode de
Ferembach et al., ( 1980) basée sur des traits macroscopiques a été retenue pour déterminer le sexe
des cranes, parce qu’elle tient compte de la variation morphologie inter-populationnelle en Afrique
subsaharienne (voir le tableau A1 dans 1’annexe I pour les traits observés). Selon Ferembach et al.,
(1980), les traits dimorphiques varient d’une population a une autre. Par exemple, I’inclinaison de
I’os frontal est un trait dimorphique souvent observé chez les populations européennes, cependant
les populations africaines ont un os frontal a tendance prédominante ronde, pour les hommes tout
comme pour les femmes. Donc certains traits morphologiques couramment utilisés dans la
détermination du sexe de Buikstra et Ubelaker (1994) ne répondent pas aux besoins de I’étude

suivante.

4.2 Méthode d’analyse de la morphologie cranienne

4.2.2 Morphométrie géométrique

La morphométrie géométrique est une méthode d’analyse statistique quantitative qui
permet de comparer les formes a 1’aide de coordonnées cartésiennes bi- ou tridimensionnelles (2D
ou 3D), aussi appelées des points de repeére, des points anatomiques ou des landmarks
(Mitteroecker et Gunz, 2009). En morphométrie géométrique, les objets de comparaison sont les
configurations de landmarks — I’ensemble des points anatomiques pour un individu donné — qui
ont toutes un nombre similaire de points anatomiques. Un point anatomique seul, n’est pas un objet
de comparaison, étant donné qu’il ne satisfait pas a la définition d’une forme géométrique (Slice,
2005). La comparaison des formes se fait donc entre les configurations landmarks et non pas entre
les points de repere analysés séparément. Comme les configurations de points de repere présentent
une variation inter-individuelle dans leur position, leur orientation et leur échelle (taille), ils doivent

subir une transformation géométrique avant de procéder a une comparaison morphologique (voir
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la section 4.2.2). Contrairement aux méthodes conventionnelles en morphométrie qui utilisent des
variables prédéterminées pour la prise des mesures, en morphométrie géométrique, les variables
peuvent ne pas étre sélectionnées a priori. En effet, suite a la transformation des données, seules
les différences de la forme sont conservées par les nouvelles configurations (aussi appelées données
de conformation) et sont statistiquement analysées pour faire ressortir les variables importantes.
Ces variables sont identifiées grace a des outils analytiques et a des outils de visualisation du
changement morphologique (voir section 4.5) (Adams et al., 2004; Bookstein, 1992; Mitteroecker
et Gunz, 2009; Slice, 2005).

4.2.2.1 L’approche landmark

En morphométrie géométrique, diverses approches existent pour extraire 1’information
relative a la forme : par contours (outline methods), par surfaces (patch methods) et par points de
repere ou points anatomiques (landmark methods) (Mitteroecker et Gunz, 2009; Zelditch et al.,

2004) (figure 4.2).

Labiale

L} Distale

Figure 4.2 Une molaire en vue occlusale. Les points rouges sont des points de repére homologues
(I’approche landmark). Les points blancs sont des contours (I’approche outline) (Cucchi et Evin, 2015, p.
199).

Pour les besoins de 1’étude suivante, I’approche par landmark a été sélectionnée. L’approche
landmark consiste a enregistrer des coordonnées cartésiennes 2D ou 3D sur la surface d’intéreét.
Les points de repere sont des loci — points ou lieux géométriques — avec un nom (ex. Bregma,
porion, astérion, etc.) et un emplacement précis dans I’espace. Les points anatomiques « ... are

discrete anatomical loci that can be recognized as the same loci in all specimens in the study. »
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(Zelditch et al., 2004, p. 23), c’est-a-dire que les landmarks sont homologues et ou chaque point
de repere doit étre présent sur chaque individu de I’échantillon (Bookstein, 1992; Mitteroecker et
Gunz, 2009). Les points de repere sont choisis préalablement a la collecte de données et doivent
refléter du mieux possible la région anatomique a 1’é¢tude (Bookstein, 1992). Dans le cas ou les
points sont manquants, a cause de I’absence ou I’endommagement d’une région anatomique, le
chercheur peut supprimer les points de repere pour tous les individus ou supprimer 1’individu de
I’échantillon. Cependant, avec le développement des méthodes statistiques reliées a la
morphométrie géométrique, il est possible d’estimer les points de repere manquants avec diverses
fonctions intégrées au logiciel d’analyse statistique R (Adams et al., 2004; Mitteroecker et Gunz,

2009).

4.2.2.2 Méthode de superimposition : Analyse Procrustéenne Généralisée

Une fois les coordonnées (3D ou 2D) brutes extraites, 1’étape suivante consiste a
uniformiser les configurations, en modifiant 1’information relative a la position, la taille et
I’orientation de la forme avec une Analyse Procrustéenne Généralisée (Generalized Procrustes
Analysis, GPA). En morphométrie géométrique, plusieurs méthodes de transformation géométrique
ou de superimposition sont disponibles afin d’éliminer la variation due a la position, la taille et
I’orientation, en conservant seulement les effets dus a la forme. Les méthodes divergent dans les
étapes du traitement des données (translation, rotation et mise a I’échelle) et dans les criteres
géométriques du traitement des données (Bookstein, 1992). Dans le cadre de cette étude, une
Analyse Procruste Généralisée ou analyse procrustéenne générale a été retenue, car elle est
préconisée par les experts en morphométrie géométrique en raison de sa fiabilité¢ dans les études
biologiques (Adams et al., 2004; Mitteroecker et Gunz, 2009; Slice, 2005). Lors d’une analyse
procrustéenne généralisée « Configurations of landmarks are manipulated using the three
operations (translation, rotation, scaling) that do not alter shape. These operations are used in a
manner that removes all differences that are not shape differences» (Zelditch et al., 2004, p. 117).
Cette méthode superpose les configurations des points de repére de tous les individus dans un
espace référentiel commun en supprimant a la fois les effets de position, de taille et d’orientation
(Adams et al., 2004; Zelditch et al., 2004). Trois étapes sont nécessaires pour minimiser les

différences entre les configurations, sans modifier la forme (figure 4.3). Premiérement, grace a une
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translation, les configurations de /andmarks sont centrées a I’origine, soit au centroide afin de
supprimer les effets de position. Le centroide est la moyenne des coordonnées des points
homologues de toutes les configurations. Deuxiémement, les configurations sont normalisées,
c’est-a-dire qu’elles sont mises a I’échelle afin de partager la méme taille centroide. Cette étape
supprime les effets de taille, en conservant les proportions des objets. Finalement, les
configurations sont alignées sur leur centroide avec une rotation. Cette étape supprime les effets de
rotation et minimise les différences entre tous les objets (Cucchi et Evin, 2015, p. 201).Suite a cette
superposition, les nouvelles coordonnées sont utilisées a des fins d’analyses statistiques. Pour la
présente étude, toutes ces étapes ont été effectuées sur le logiciel d’analyse statistique RStudio
(RStudio Team, 2019) et en faisant usage de la librairie geomorph version 3.2.1 (Adams et al.,
2019).

, Superposition procustéenne

Point-reperes 1. Point-repéres 2. Point-reperes 3. Point-repéres
bruts centrés centrés et centrés, normalisés
normalisés et orientés

Figure 4.3 Les étapes d’une superposition procrustéenne : 1. Translation, 2. Mise a I’échelle, 3. Rotation
(Cucchi et Evin, 2015, p. 201).

4.3 Acquisition des données craniennes

La modélisation tridimensionnelle des cranes a été privilégiée pour 1’application des
méthodes de morphométrie géométrique, car elle apporte une fiabilité considérable dans
I’extraction des points de repere. D’autant plus, la modélisation des cranes s’aveére particuliérement
utile lorsque les collections ostéologiques ne sont pas accessibles en permanence. Plus
concreétement, si des erreurs se produisent lors de la collecte des données brutes, le chercheur peut
toujours modifier et/ou ajouter des points de repere sur les cranes virtuels (3D), sans avoir besoin
de manipuler physiquement les cranes. De plus, les modeles 3D sont conservés par le chercheur et

peuvent étre utilisés dans des études ultérieures (Mitteroecker et Gunz, 2009).
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4.3.1 Modélisation des cranes par photogrammétrie

La photogrammétrie est une technique de modélisation qui permet de déterminer les
dimensions et la forme des objets a partir de photographies. Pour produire un modéle
scientifiquement admissible, il est recommandé de prendre des photographies a une fréquence
d’angle de 10 a 30 degrés de I’ensemble de la surface et sous différents angles de vues : latéral,
inférieur, antérieur et postérieur (Westoby et al., 2012). La photogrammétrie est une technique de
modélisation connue pour sa simplicité (prise de photographies) et par la flexibilit¢ de
I'environnement de travail offert au chercheur. D’ailleurs, les principaux avantages de cette
technique sont la rapidité du traitement des données brutes et de leur transfert (Baltsavias, 1999;
Katz et Friess, 2014; Westoby et al., 2012). Cela étant dit, la critique principale face a cette
technique est au niveau du processus semi-automatique de la collecte de I’information, qui risque
d’induire des erreurs (Katz et Friess, 2014). Cependant, avec un protocole fiable, respectant les
principes théoriques de la photogrammétrie et un opérateur compétent, Katz et Friess (2014)
démontrent que la différence entre le maillage des modéles acquis par un scanneur de surface et
par la photogrammétrie est négligeable. Les estimations des surfaces calculées a partir des modeles
produits avec la photogrammétrie sont légérement plus grandes par rapport aux surfaces effectuées
par scanner surfacique, par contre, les écarts moyens des coordonnées des points anatomiques
enregistrés sur les modeles de photogrammétrie se situent dans la marge d'erreur acceptée en
ostéométrie, qui est de 1 a 2 mm, et rend ’utilisation de cette technique acceptable dans le cadre

d’une recherche morphométrique.

4.3.2 Protocole de 1a modélisation avec la photogrammétrie

Avant d’entreprendre la collecte de données, une étude comparative entre deux techniques
de synthése d’images tridimensionnelle, le scanner de surface et la photogrammétrie, a été
complétée par Y. Ghalem, afin de déterminer la technique la plus appropriée pour cette étude. Six
cranes ont ét¢ modélisés au département d’anthropologie de 1’Université de Montréal avec le
scanner de surface Nextengine (modéle 2020i), au laboratoire d’Ecomophologie et de

Paléoanthropologie. Ces mémes cranes ont ensuite ét¢ modélisés avec la photogrammeétrie dans le
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laboratoire de Bioarchéologie humaine (département d’anthropologie de I’Université de Montréal).
Puis, des points anatomiques (n=27) ont été déposés a trois reprises par le chercheur (Y. Ghalem)
sur les 12 cranes avec une semaine d’intervalle entre chaque collecte. Le but de cette ¢tude pilote
¢tant non seulement de tester la qualité des modéles, la précision et la répétitivité du dépot des
points de repere, mais aussi d’évaluer le temps de réalisation et la taille des fichiers générés par les
deux techniques de modélisation. Les résultats démontrent que les points de repere enregistrés sur
les modeles par photogrammeétrie et par scanner ont en moyenne + 2 mm d’écart, respectant la
marge d’erreur acceptée en ostéométrie. Bien que la photogrammétrie soit un processus semi-
automatique, le temps de réalisation est court comparativement au processus automatique d’un
scanner surfacique : le processus total par photogrammétrie dure en moyenne une heure et demie,
alors que le processus total d’un scanner dure environ deux heures et demie. D’autant plus, les
modeles par photogrammétrie ont été, dans la plupart des cas, réussis des la premiere tentative,
contrairement aux modeles produits par le scanner Nextengine ou souvent deux tentatives et plus
¢taient nécessaires. Tenant compte des conclusions concordantes avec 1’étude de Katz et Friess

(2014), il a été jugé approprié de choisir la photogrammétrie pour modéliser les cranes.

Le protocole déterminé consiste en la prise de 150 photographies sous cing angles de vue différents,
antérieur, postérieur, inférieur, latéral gauche et latéral droit, a une fréquence de 12 degrés pour
chaque angle de vue. Les photographies ont été prises a 1’aide d’un appareil photographique
numérique Canon EOS 600D parallélement a la surface des cranes. L environnement dans lequel
les photographies ont été prises a été développé par I’Institut Royale des Sciences naturelles de
Belgique (figure 4.4) aux fins de modélisations par photogrammétrie. La prise de photographies a
été effectuée avec un systéme automatique (figure 4.4) avec la collaboration de P. Semal, curateur

des collections et du technicien de laboratoire.
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Figure 4.4 Environnement pour la photogrammeétrie a 'IRScNB (Photographie : Y.G).

Par la suite, les photographies ont été importées vers un logiciel de traitement d’images Agisoft
PhotoScan (Agisoft PhotoScan, 2006) disponible dans le laboratoire de Bioarchéologie humaine.
Des algorithmes pour le traitement d’images détectent les points homologues, c’est-a-dire des
points semblables qui se retrouvent sur différentes photographies, mesurent les distances entre ces
points homologues et déterminent leur position dans 1’espace par rapport a I’ensemble des points.
Ce processus génere un nuage de points dense (tie points) par corrélation d’images, suivi d’un
modele 3D (mesh) et de sa texture (figure 4.5). L’étape finale, possible uniquement avec la version
professionnelle du logiciel Agisoft PhotoScan professionnel, est 1’ajout d’une échelle de mesure

(scale bar) (Baltsavias, 1999; Katz et Friess, 2014; Westoby et al., 2012).

Hnnint 1|00
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Figure 4.5 Les étapes de modélisation via Agisoft PhotoScan de I’individu Bahutu AF2.570. 1. Tie points,
2. Mesh 3. Modg¢le final avec texture.

52



4.4 Collecte des points de repere

Les points anatomiques tridimensionnels ont été collectés avec le logiciel Landmark IDAV

(IDAV: Evolutionary Morphing, 2005).

L’erreur intra-observateur a été testée sur des cranes entreposés au laboratoire de bioarchéologie
humaine de 1’Université de Montréal durant I’été 2018. Des points de repére (n=27) ont été déposés
sur 10 cranes a trois reprises, sur un intervalle de trois semaines. Les valeurs moyennes d’écart-
type des points indiquent que I’erreur intra-observateur se situe en dessous de la marge d’erreur

acceptable de 1-2 mm.

Pour I’é¢tude de la morphologie de I’ensemble du crane (figure 4.5), les landmarks (n=68) ont été

sélectionnés selon les travaux de Franklin ef al.(2010), Harvati et Weaver (2006) et Bass (2005).

Figure 4.6 Collecte des landmark sur I’ensemble du crane avec le logiciel Landmark IDAV. Individu
Azande AF52.24.

Pour I’étude de la morphologie de 1’os temporal (figure 4.6), les points de repére (n=18) ont été
déterminés selon les études de Harvati et Weaver (2006) et Smith et al., (2007). Tous les points de

repére et leurs définitions sont disponibles dans 1’annexe II1.
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Figure 4.7 Collecte des landmark sur 1’os temporal gauche avec le logiciel Landmark IDAV. Individu
MAK T358S.

4.4.1 Points de repére manquants

Etant donné que ’analyse en morphométrie géométrique nécessite que tous les individus
aient les mémes configurations de coordonnées, les individus avec des points manquants requierent
des traitements additionnels (Adams et Otarola-Castillo, 2013). Les coordonnées des points
manquants ont été estimées sur RStudio (RStudio Team, 2019) avec les librairies geomorph
(Adams et al., 2019) et Morpho (Schlager et al., 2019). Lorsqu’un point manquant est bilatéral et
que son point homologue bilatéral est présent, la fonction « fixLMmirror » de la libraire Morpho
(Schlager et al., 2019) a été utilisée. Lorsqu’un point manquant est unilatéral (sur 1’axe
longitudinal), la fonction « estimate.missing » de la librairie geomorph (Adams et al., 2019) a été
utilisée. Une fois que tous les points de repére manquants ont été estimés, une Analyse Procruste
Généralisée a été appliquée sur les configurations de I’ensemble du crane et les configurations de

1’0s temporal.

4.5 Analyse des données

Suite a la GPA, les librairies geomorph version 3.2.1 (Adams et al., 2019), Morpho version
2.7 (Schlager et al., 2019) et Shapes version 1.2.5. (Dryden, 2019) ont été utilisées pour effectuer
les analyses statistiques sur RStudio (RStudio Team, 2019).
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La taille des cranes est explorée séparément des variables de la forme. Puisqu’elle est indépendante
par rapport au changement de forme, la taille centroide, qui est la somme de la racine carrée des
distances de chaque point de repére par rapport au centre de la forme (Zelditch et al., 2004, p. 56),
est utilisée comme variable de taille. Ainsi, les différences de tailles et de formes entre les groupes
ont été testées a 1’aide d’une analyse de variance. Le test paramétrique ¢ de Student (2 groupes, n >
30), les tests non paramétriques Kruskal-Wallis (3 groupes et plus, n < 30) et U de Mann-Whitney
(2 groupes, n < 30) ont été conduits sur les variables de tailles et/ou de formes issues de ’analyse
procrustéenne afin de tester la significativité statistique de la variation entre les groupes. La
variation dans ’échantillon a été examinée a I’aide d’une analyse en composantes principales
(section 4.5.1) et la variation de la forme a été visualisée le long des deux premieres principales
composantes principales (section 4.5.3). Les différences morphologiques entre les groupes ont été
explorées avec une analyse des variables canoniques. Les distances de Mahalanobis ont été utilisées
pour construire un cladogramme (section figure 4.5.2) et sont aussi utilisées pour analyser les
différences morphologiques entre les groupes. Aussi, les distances procrustéennes ont été utilisées
pour évaluer les différences/similarités morphologiques entre les individus. Finalement, le degré
de corrélation entre la variation de la morphologie de I’ensemble du crane, et la variation de la
morphologie de I’os temporal a été testé avec la régression des Moindres Carrés Partiels a deux

blocs (2B-PLS) (section 4.5.4).

4.5.1 Analyse en composantes principales

Une Analyse en Composantes Principales (ACP ou PCA pour Principal Components
Analysis) est une méthode analytique qui permet d’explorer les patterns des données en réduisant
la dimensionnalit¢ d’un ensemble de données composé¢ d’un grand nombre de variables
indépendantes. C’est une méthode multivariée d’ordination qui conserve la variation présente dans
I’ensemble des données (Zelditch et al., 2004). Les variables d’origines sont transformées en un
nouvel ensemble de variables, appelées les principales composantes. Ces nouvelles variables ne
sont pas corrélées et sont ordonnées de sorte que les premieres PCs conservent la majeure partie de
la variation présente dans les variables d’origine (PCs) (Jolliffe, 2002). En plus des coefficients

décrivant les PCs, le résultat de la PCA se compose ¢galement de la liste de la variance de chaque

55



composante et du pourcentage cumulatif de la variance totale (Zelditch et al., 2004). Dans le cas
de la présente étude, 1’analyse des données a été amorcée par une PCA conduite sur les données de
conformation afin d’explorer les mod¢les de variation de la morphologie entre les individus de
I’échantillon et de visualiser la dispersion des individus sur les deux axes représentant la plus

grande variabilité.

4.5.2 Analyse des variables canoniques

Une Analyse des Variables Canoniques (AVC ou CVA pour Canonical Variate Analysis)
est une autre méthode d’ordination qui permet de détecter la présence de modeles de variation de
la morphologie entre les groupes. Cette analyse est utilisée principalement pour simplifier la
description de la différence entre les groupes. La différence entre une PCA et une CVA est que la
PCA génére des variables qui sont utilisées pour examiner la variation ente les individus dans un
¢chantillon, tandis qu'une CVA produit des variables qui sont utilisées pour décrire les positions
relatives des groupes dans 1’échantillon (Zelditch et al., 2004, p. 155). La CVA, conduite sur les
données de conformation, transforme les variables originales en de nouvelles variables, les
variables canoniques ou CVs. Ces variables canoniques représentent la différence maximale entre
les groupes par rapport a la variation intra-groupe (Klingenberg et Monteiro, 2005). (Klingenberg
et Monteiro, 2005). En plus des CVs, de la variance de chaque composante et du pourcentage de
la variance totale, la CVA génére une matrice des distances de Mahalanobis (bio-distances) entre
les moyennes des groupes. Les distances de Mahalanobis, en mesurant les différences inter-groupes
par rapport a la variation intra-groupe, permettent d’examiner la similarit¢ ou la différence
morphologique entre les groupes (Campbell et Atchley, 1981). Pour la présente étude, une CVA a
¢été conduite et les distances de Mahalanobis ont été calculées (10 000 permutations). La relation
entre les groupes basée sur les distances de Mahalanobis a ¢été visualisée a 1’aide d’un

cladogramme.

4.5.3 Visualisation du changement morphologique

L’un des avantages de la morphométrie géométrique 3D est la visualisation détaillée de la

variabilité morphologique inter et intra-groupe, qui parfois est imperceptible autrement (Adams et
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al., 2004; Bookstein, 1992; Mitteroecker et Gunz, 2009; Slice, 2005; Zelditch et al., 2004). Les
individus dans les valeurs extrémes positives et négatives (les valeurs extrémes de la composante
principale ou de la variable canonique) ou des individus d’intérét ont été sélectionnés pour
visualiser les différences morphologiques. Les figures 4.8 (ensemble du crane) et 4.9 (os temporal)
sont des exemples illustrant la technique de visualisation retenue pour détecter les différences
morphologiques. Pour interpréter les différences morphologiques, il suffit de comparer les traits
rouges, représentant les individus dans les valeurs positives (PC 1 ou PC 2) aux traits noirs,
représentant les individus qui se situent dans les valeurs négatives (PC 1 ou PC 2). Les 68 points
de repere (figure 4.8) et les 18 points de repere (figure 4.9) sont reliés entre eux afin de mieux

percevoir la variabilité cranienne et de I’os temporal.

Figure 4.8 Exemple d’interprétation de la morphologie cranienne a partir de la différence de conformation
cranienne entre deux configurations.

Figure 4.9 Exemple d’interprétation de la morphologie de 1’os temporal a partir de la différence de
conformation cranienne entre deux configurations.
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4.5.4 Régression des moindres carrées partiels a deux blocs

La régression des Moindres Carrés Partiels a deux blocs (Two blocks Partial Least Square,
2B-PLS) est une méthode statistique qui permet d’explorer les modeles de covariation entre deux
ensembles de variables. La méthode 2B-PLS traite les deux configurations de variables
symétriquement, contrairement a une régression ou la configuration de variables (indépendantes)
est utilisée pour prédire une autre configuration de variables (dépendantes). Cette méthode détecte
les mod¢les de covariations entre deux blocs de données (Rohlf et Corti, 2000). Dans le cas de la
présente étude, les blocs sont des données de forme ou le premier bloc représente la morphologie
de I’ensemble du crane et le deuxiéme bloc représente la morphologie de 1’os temporal. Plus
concreétement, la 2B-PLS (P = 0,001 avec 999 tours de test de permutation) permet d’évaluer le
degré d’intégration morphologique (Adams et Collyer, 2016, 2019; Klingenberg, 2008, 2009,
2014; Rohlf et Corti, 2000) entre I’ensemble du crane et la région de I’os temporal (voir chapitre
1). L’objectif de cette analyse est de tester le degré de corrélation entre la variation de la
morphologie de ’ensemble du créane, et la variation de la morphologie de 1’0os temporal, miroir

potentiel de la phylogénie et/ou d’autres facteurs.

58



Chapitre 5 — Présentation des résultats

5.1 Analyse de la morphologie cranienne des populations récentes

5.1.1 Analyse de la variation inter-groupe du crane en Afrique centrale

5.1.1.1 Analyses en composantes principales :

Une PCA a été réalisée sur les données de conformation des 136 cranes récents. Chaque
point sur le graphique (figure 5.1) représente un individu. Plus les points se rapprochent, plus les
individus sont morphologiquement similaires. Inversement, plus les points s’éloignent, plus les

individus sont morphologiquement différents.

5.1.1.1.1 Dimorphisme sexuel

La premicére analyse (figure 5.1) explore la distribution des individus en fonction du sexe
sur les principales composantes 1 et 2, expliquant respectivement 9% et 7% de la variance totale
des observations. On peut observer que les individus, hommes et femmes, se chevauchent et
s’étalent sur les deux axes. Autrement dit, la distribution de 1’ensemble des individus ne semble

pas refléter des différences morphologiques entre les hommes et les femmes de cet échantillon.
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Figure 5.1 Graphique bivari¢ pour les résultats de 1’analyse en composantes principales basés sur les
données de conformation cranienne des populations récentes en fonction du sexe.

Etant donné que la Superposition Procruste Généralisée efface I’effet de la taille sur la forme, il est
important d’explorer la relation entre la forme et la taille (allométrie), en testant la taille centroide.
Un test de Student ou test 7 (p = 0,11 > 0,05) révele que les moyennes des tailles centroides ne sont
pas significativement différentes. Cela suggere qu’il n’y a pas une différence de taille entre les
cranes des hommes (0,776) et des femmes (0,602) et que le dimorphisme de taille n’est pas
significatif dans I’échantillon (tableau A1 dans 1’annexe IIT). Egalement, un test ¢ sur les variables
de formes ne révéle pas une différence significative (p = 0,33 > 0,05) entre la forme cranienne des
hommes et des femmes de 1’échantillon (tableau A2 dans 1’annexe III). Ce test supporte le résultat
de la PCA conduite sur les populations récentes en fonction du sexe, suggérant un faible

dimorphisme sexuel au sein de 1’échantillon des populations actuelles (figure 5.1).

5.1.1.1.2 Groupes ethniques
La deuxieme analyse (figure 5.2) explore la distribution des individus en fonction de leur

affiliation ethnique sur les principales composantes 1 et 2, expliquant respectivement 9% et 7% de
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la variance totale des observations. Les résultats permettent de constater que les individus se

regroupent ensemble en fonction de leur appartenance ethnique.
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Figure 5.2 Graphique bivarié pour les résultats de 1’analyse en composantes principales basés sur les
données de conformation cranienne des populations récentes en fonction des groupes ethniques.

Les deux groupes principaux, les Bahutus et les Basukus, se distinguent bien I’un de I’autre sur la
PC1 (9%). Pour la PC1, les individus Bahutus se placent dans les valeurs positives, tandis que les
individus Basukus se situent dans les valeurs négatives. Cependant, certains cranes Bahutus et
Basukus se chevauchent au centre du graphique (figure 5.2). Cela suggere que ces individus
partagent des traits morphologiques. Les cranes des individus Mongos, Mamvus se situent dans les
valeurs négatives de la PC1 et sont donc morphologiquement similaire aux Basukus. Par ailleurs,
les cranes Mbutis et Azandes se localisent au centre du graphique. Les cranes Bassokos se
dispersent sur la PC1, du quadrant inférieur droit au quadrant inférieur gauche. Malgré une
distinction claire entre les groupes ethniques, il est possible d’observer une variabilité intra-groupe
au sein de certaines populations, comme les Bahutus et les Basukus, qui est aussi prononcée le long
de la PC2 (figure 5.2). Un test ¢ effectué sur les variables de la forme (p = 0,02 < 0,05) révéele une

différence significative entre la forme des cranes Basukus et la forme des cranes Bahutus (tableau
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A3 dans I’annexe III). Toutefois, un test Kruskal-Wallis (p = 0,3 > 0,05) effectué sur les variables
de formes des groupes ethniques Azande, Mamvu, Mongo, Mbuti et Bassoko ne révele pas de

différence significative (tableau A4 dans I’annexe III).

Pour tester s’il existe une différence de taille entre les cranes des populations récentes, d’abord les
moyennes des tailles centroides des deux groupes principaux, Bahutu et Basuku, sont comparées.
Un test ¢ (p = 0,06 > 0,05) révele que les moyennes des tailles centroides des Bahutus (0,830) et
Basukus (0,590) ne sont pas significativement différentes (tableau A5 dans 1’annexe III). Cela
suggere qu’il n’y a pas une différence significative entre la taille des cranes des Basukus et des
Bahutus. Ensuite, étant donné que I’effectif des autres groupes ethniques varie entre trois et cinq
individus par groupe, un test non paramétrique de Kruskal-Wallis a été conduit, suivi d’une
comparaison par pair entre les groupes (pairwise wilcox test). Le test de Kruskal-Wallis (p = 0,68
>0,05) effectué sur les moyennes des tailles centroides des Azandes (0,562), des Bassokos (0,578),
des Mamvus (0,578), des Mbutis (0,561) et des Mongos (0,567) révele que les différences de
moyennes des tailles centroides ne sont pas significatives (tableau A6 dans ’annexe III). Cela
signifie que les différences observées entre les groupes ne sont pas dues a une différence de taille

des cranes, mais plutdt de forme.

5.1.1.1.3 Climat

La troisieme analyse (figure 5.3) explore la distribution des individus en fonction des
régimes climatiques sur la PC1 et la PC2. 1l est possible d’observer que les individus se regroupent
ensemble en fonction de leur groupe climatique : climat savane équatoriale avec hiver sec (Basuku
et Azande), climat savane équatoriale, humide (Mongo et Bassoko), climat savane équatoriale avec
mousson (Mbuti et Mamvu) et climat tempéré, chaud et humide (Bahutu). Plus particuliérement,
tous les groupes de savanes, Basuku, Azande, Mongo, Bassoko, Mabuti et Mamvu, se distinguent

en moyenne du seul groupe en climat tempéré chaud, Bahutu.
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Figure 5.3 Graphique bivari¢ pour les résultats de 1’analyse en composantes principales basés sur les
données de conformation cranienne des populations récentes en fonction du climat.

Les groupes provenant des régions avec un climat de savane équatoriale se situent principalement
dans les valeurs négatives de la PC1. Plus particuliérement, les Basukus et les Azandes provenant
d’un climat équatorial avec hier sec se distribuent principalement sur les deux quadrants gauches
du graphique. Par la suite, les groupes Mongo et Bassoko vivant dans un climat équatorial humide
se situent autour de I’axe des abscisses (PC1) et se rapprochent des groupes provenant d’un climat
équatorial avec mousson, comme les Mbutis et les Mamvus. Finalement, les individus provenant
d’un climat tempéré, comme les Bahutus, se localisent dans les valeurs positives de la PC1, dans

les deux quadrants droits.

Un test ¢ effectué sur les variables de la forme (p = 0,04 < 0,05) révele une différence significative
entre la forme des cranes provenant d’un climat équatorial avec hiver sec et les cranes provenant
d’un climat tempéré chaud et humide (tableau A7 dans 1’annexe III). Toutefois, un test U de Mann-

Whitney sur les variables de la forme (p = 0,29 < 0,05) ne révéle pas une différence significative

63



entre la forme des cranes provenant d’un climat équatorial humide et les cranes provenant d’un

climat équatorial avec mousson (tableau A8 dans 1’annexe III).

5.1.1.1.4 Visualisation des changements morphologiques du crane
Les individus qui se situent dans les valeurs positives (figures 5.2 et 5.3) de la PC1 comme les
Bahutus provenant d’une région climatique tempérée, chaude et humide, ont une voiite cranienne
étroite médiolatéralement : les landmarks euryon se rapprochent du plan sagittal médian. Les
voltes craniennes ont une forme a tendance arrondie en vue latérale, avec le landmark bregma qui
est bas et le landmark opisthion qui est plus antérieur. L’os frontal est plus arrondi en vue latérale,
avec des arcades sourciliéres prononcées et une glabelle proéminente. Les processus zygomatiques
des os temporaux sont assez prononcés. Des différences morphologiques sont aussi observées dans
les traits faciaux des individus dans les valeurs positives de la PC1. La face est allongée
supérioinférieurement avec un os maxillaire relativement prognathe. Les orbites sont de grande
taille. Le nez est aussi plus haut supérioinférieurement avec une ouverture nasale plus large que les
autres groupes (figure 5.4). Les individus qui se situent dans les valeurs négatives de la PC1 (figures
5.2 et 5.3), comme les Basukus, et les Mamvus provenant d’une région climatique de savane
équatoriale ont une volte cranienne plus large médiolatéralement : les landmark euryon s’¢loignent
du plan sagittal médian et le landmark bregma est élevé. Le crane a une forme ovale en vue
supérieure avec le landmark opisthion qui est plus postérieur, et rond en vue latérale. L’os frontal
est surélevé et plat en vue latérale. Finalement, la face est plus surélevée et I’os maxillaire est moins
prognathe, le nez est plus court supérioinférieurement et les orbites sont plus petites que chez les

Bahutus (figure 5.4).

Figure 5.4 Différences de conformation cranienne des 136 cranes sur la PC1. En rouge, les valeurs
positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite: latérale gauche, antérieure, et
supérieure.
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Les individus qui se situent dans les valeurs positives de la PC2 (figures 5.2 et 5.3) ont une votte
cranienne légérement plus large médiolatéralement avec une forme arrondie en vue latérale. Les
arcades sourcilicres et les arcades zygomatiques des os temporaux sont plus prononcées. L’os
frontal est 1égerement plus plat, la glabelle est proéminente et les orbites sont plus larges. Le nez
est plus court supérioinférieurement avec une ouverture nasale plus large. L’os maxillaire est plus
surélevé et plus prognathe (figure 5.5). Les cranes des individus qui se situent dans les valeurs
négatives de la PC2 (figures 5.2 et 5.3) ont une forme cranienne ovale en vue latérale avec le
landmark bregma qui est élevé et le landmark opisthion qui est postérieur. Finalement, les cranes

des valeurs négatives de la PC2 ont des processus mastoidiens moins robustes (figure 5.5).

Figure 5.5 Différences de conformation cranienne des 136 cranes sur la PC2. En rouge, les valeurs
positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite : latérale gauche, antérieure et
supérieure.

5.1.1.2 Analyse des variables canoniques

Une analyse des variables canonique (CVA) a ét¢ conduite sur les données de conformation
des 136 individus récents (Figure 5.6). La premiére variable canonique (CV1) explique 50% de la
variance entre les groupes (figure 5.6). Cette premiére variable permet de distinguer le groupe
Basuku du groupe Bahutu. Les autres groupes ethniques sont également départagés par la CV1 ou
trois groupes, Azandes, Bassokos et Mongos se situent dans les valeurs positives de la CV1. Le
groupe Mbuti se situe dans les valeurs négatives. Le groupe Mamvu se situe proche des Mbutis,
mais les individus se dispersent le long de la CV1. La deuxiéme variable canonique (CV2) explique
17% de la variance entre les groupes (figure 5.6). La CV2 départage les groupes Basuku et Bahutu
des autres groupes ethniques. Les Basukus et les Bahutus se situent dans les valeurs positives de la

CV2, tandis que les autres groupes se dispersent dans les valeurs négatives de la CV2.
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Figure 5.6 Graphique bivarié pour les résultats de 1’analyse des variables canoniques basés sur les
données de conformation cranienne des populations récentes. Ellipse de confiance a 95% (p = 0,05) pour
les groupes avec un effectif de 5 et plus.

Les groupes qui se situent dans les valeurs positives de la CV1 (figure 5.6), comme les Basukus,
les Bassokos, les Azandes et les Mongos partagent des traits morphologiques, comme une votte
cranienne plus large médiolatéralement. La forme cranienne des groupes a I’extrémité positive est
légeérement plus ovale en vue supérieure avec le landmark opisthion qui est postérieur. Finalement,
les groupes se distinguent par I’os frontal qui est plus étroit médiolatéralement pour les groupes
qui se trouvent dans les valeurs positives de la CV1 (figure 5.7). Les groupes qui se situent dans
les valeurs négatives de la CV1 (figure 5.6), comme les Bahutus et les Mbutis, ont une voite
cranienne plus étroite médiolatéralement par rapport aux autres groupes ethniques. Les Bahutus et
les Mbutis ont une forme cranienne plus arrondie en vue latérale avec le landmark opisthion qui
est antérieur. Le processus mastoidien des groupes dans les valeurs négatives est plus robuste

(figure 5.7).
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Figure 5.7 Différences de conformation cranienne des 136 cranes sur la CV1. En rouge, les valeurs
positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite : latérale gauche, antérieure, et
supérieure

Les groupes qui se situent dans les valeurs positives de la CV2 (figure 5.6), soit les Bahutus et les
Basukus ont une ouverture nasale plus large et un os maxillaire plus prognathe, comparativement
aux autres groupes ethniques. Les cranes sont 1égérement plus larges médiolatéralement et le
processus mastoidien est plus prononcé (figure 5.8). L’o0s occipital des groupes dans les valeurs
négatives de la CV2 (figure 5.6) est plus prononcé avec une forme cranienne plus ovale en vue

supérieure (figure 5.8).

Figure 5.8 Différences de conformation cranienne des 136 cranes sur la CV2. En rouge, les valeurs
positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite : latérale gauche, antérieure et
supérieure.

Le tableau 5.1 représente la matrice des distances Mahalanobis pour les 136 individus récents en
fonction du groupe ethnique. Toutes les distances entre les groupes sont significatives. Les deux

groupes Bahutu et Basuku se rapprochent le plus ’un de 1’autre.
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Tableau 5.1 Matrice des distances de Mahalanobis démontrant le degré de différenciation cranienne entre

les six groupes ethniques.

AZANDE BAHUTU BASUKU BASSOKO MAMVU MBUTI
BAHUTU 14.204968
BASUKU 11.655451 9.949002
BASSOKO 14.279106 15.902963 13.490535
MAMVU 15.274617 12.650287 12.842327 16.902478
MBUTI 16.367936 13.005075 15.075263 19.80828 14.778011
MONGO 14.583527 14.226936 12.490261 14.175658 15.974145 17.019329

Tous les résultats sont significatifs au seuil p<0,001 (10 000 permutations).

Le cladogramme (figure 5.9) a été obtenu a partir de la matrice des distances de Mahalanobis

(tableau 5.1) pour illustrer la classification des groupes en fonction du degré de la variabilité

morphologique cranienne. Les groupes Bahutu et les Basuku ont la distance la plus courte et

é¢manent d’un branchement commun avec les Mamvus et les Mbutis. Les autres groupes ethniques,

Azande, Bassoko et Mongo dérivent d’un branchement différent.
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Azande
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Mbuti

Groupes ethniques

Mamvu
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Figure 5.9 Cladogramme obtenu a partir des distances de Mahalanobis afin d’illustrer I’arrangement des
groupes récents selon la morphologie du crane.
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5.1.2 Variation intra-groupe chez les populations récentes

L’analyse en composante principale (figure 5.2) a révélé une variation inter-groupe dans
I’échantillon. Il est possible de remarquer que certains cranes Basukus et Bahutus se chevauchent,
suggérant une similarité morphologique. De plus, la répartition des individus suggere la présence
d’une forte variation intra-groupe, particuliérement au sein des deux groupes principaux, les
Bahutus et les Basukus. La section suivante explore cette variation intra-groupe en examinant

d’abord le dimorphisme sexuel au sein des groupes Bahutu et Basuku.

5.1.2.1 Variation intra-groupe chez les Bahutus

La taille ne semble pas étre un facteur dimorphique pour expliquer la variation intra-
populationnelle au sein de I’échantillon récent. En s’intéressant uniquement a un groupe ethnique,
Bahutu, la PCA (figure 5.10) ne démontre pas une distinction des individus basée sur le sexe. Les
cranes, hommes et femmes, se chevauchent et se localisent dans les deux quadrants positifs du

graphique, bien que les hommes tendent a avoir des valeurs plus basses (PC1).
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Figure 5.10 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse en composante principale basés sur les
données de conformation cranienne des Bahutus en fonction du sexe.
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La visualisation des changements morphologiques (figures 5.11 et 5.12) permet d’observer que les
individus Bahutus qui se situent dans les valeurs positives de la PC1 (figure 5.10) ont un crane
légérement plus étroit médiolatéralement. L’os frontal est plus arrondi en vue latérale et la glabelle
est plus proéminente. Le nez est légérement plus large. L’os maxillaire est plus large
médiolatéralement et plus prognathe. Le processus mastoidien est plus robuste. Les individus
Bahutus qui se situent dans les valeurs négatives de la PC1 ont une volite cranienne légérement
plus large médiolatéralement et un os frontal plus plat en vue latérale (figure 5.11). Plus les
individus se rapprochent des valeurs négatives, plus ils sont morphologiquement similaires aux

Basukus.

Figure 5.11 Différences de conformation cranienne des 63 cranes Bahutus sur la PC1 en fonction du
sexe). En rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite : latérale
gauche, antérieure et supérieure.

Les individus Bahutus qui se localisent dans les valeurs positives de la PC2 (figure 5.10) ont un os
frontal plus arrondi en vue latérale, un os maxillaire moins prognathe et un processus mastoidien
légérement plus robuste que les individus qui se situent dans les valeurs négatives de la PC2 (figure
5.12). La largeur de I’ouverture nasale est similaire, cependant les cranes dans les extrémes négatifs

de la PC2 ont un nez légerement plus court supérioinférieurement.
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Figure 5.12 Différences de conformation cranienne des 63 cranes Bahutus sur la PC2 en fonction du
sexe). En rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite: latérale

gauche, antérieure et supérieure.

5.1.2.2 Variation intra-groupe chez les Basukus

La PCA (figure 5.13) ne démontre pas une distinction entre les individus Basukus en

fonction de leur sexe, étant donné que les individus, hommes et femmes, se chevauchent. Autant

les femmes que les hommes ont tendance a étre dans les valeurs basses (PC1).
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Figure 5.13 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse en composante principale basés sur les

données de conformation cranienne des Basukus en fonction du sexe.
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La visualisation des changements morphologiques (figures 5.14) de la variation intra-groupe
permet de voir que les Basukus se situant dans les valeurs positives (des hommes) de la PC1 (figure
5.13) ont une volte cranienne légerement plus étroite et une glabelle 1égerement plus proéminente.
Les orbites sont plus larges, le nez est plus haut supérioinférieurement et 1’os maxillaire est plus
prognathe (figure 5.14), comparativement aux cranes qui se situent dans les valeurs négatives (des
femmes) de la PC1(figure 5.13). Les individus dans les valeurs négatives ont un os frontal plus plat

en vue latérale, comparativement aux individus qui se situent dans les valeurs positives.

Figure 5.14 Différences de conformation cranienne des 53 cranes Basukus sur la PC1 en fonction du
sexe). En rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite: latérale
gauche, antérieure et supérieure.

Les individus Basukus qui se situent dans les valeurs positives de la PC2 (figure 5.13) ont un crane
légeérement plus arrondi en vue latérale, des orbites plus larges et un os frontal plus arrondi en vue
latérale. Le nez est plus court supérioinférieurement avec une ouverture nasale 1égérement plus
large. Le processus mastoidien est plus robuste et I’os maxillaire est plus prognathe (figure 5.15),

comparativement aux individus dans les valeurs négatives de la PC2 (figure 5.13).

Figure 5.15 Différences de conformation cranienne des 53 cranes Basukus sur la PC2 (en fonction du
sexe). En rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. Vues de gauche a droite : latérale
gauche, antérieure et supérieure.
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5.2 Analyse de la morphologie de I’0os temporal des populations

récentes en Afrique centrale

5.2.1 Analyse de la variation inter-groupe de 1’os temporal

5.2.1.1 Analyses en composantes principales

Une analyse en composantes principales a été conduite sur les 136 os temporaux des

individus récents.

5.2.1.1.1 Dimorphisme sexuel

La premiére analyse (figure 5.16) démontre que les individus se chevauchent sur I’ensemble
du graphique. Selon la distribution des 136 os temporaux, il ne semble pas y avoir une différence
morphologique entre les hommes et les femmes de cet échantillon, suggérant ainsi un faible

dimorphisme sexuel de 1’os temporal.
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Figure 5.16 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse en composantes principales basés sur les
données de conformation de I’os temporal des populations actuelles en fonction du sexe.
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Un test ¢ sur les variables de la forme ne révele pas une différence significative (p = 0,21 > 0,05)
entre la forme cranienne des hommes et des femmes de 1’échantillon (tableau A9 dans 1’annexe
III). Ce résultat supporte la PCA conduite sur les populations actuelles en fonction du sexe (figure
5.16). De plus, un test ¢ (p = 0,106 > 0,05) a été calculé sur les moyennes des tailles centroides des
os temporaux des hommes (0.116) et des femmes (0,090). Le résultat (tableau A10 dans I’annexe
IIT) révele que les moyennes ne sont pas significativement différentes, suggérant qu’il n’y a pas
une différence de taille entre les os temporaux des hommes et des femmes et que le dimorphisme

de taille n’est pas significatif dans I’échantillon.

5.2.1.1.2 Groupes ethniques

La deuxiéme analyse (figure 5.17) a été conduite sur les données de conformation des 136
os temporaux actuels permet d’observer la distribution des individus en fonction de leur affiliation
ethnique sur les composantes principales 1 et 2, expliquant respectivement 16% et 12%, de la

variance totale des observations.
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Figure 5.17 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse en composantes principales basés sur les
données de conformation de I’os temporal des populations récentes en fonction du groupe ethnique.
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Les résultats démontrent une distinction entre les deux groupes principaux, les Bahutus et les
Basukus, sur la PC1. Les Bahutus se concentrent dans les valeurs positives de la PC1, tandis que
les Basukus se situent dans les valeurs négatives de la PC1, tandis que certains Bahutus et Basukus
se chevauchent au centre du graphique. Ce chevauchement implique que ces individus partagent
des traits morphologiques de I’os temporal. Pour ce qui est des autres groupes ethniques, les
Mongos se situent dans les valeurs négatives de la PCl, ce qui veut dire qu’ils sont
morphologiquement similaires aux Basukus. Les Mamvus, les Mbutis et deux Bassokos se situent
dans les valeurs positives de la PC1. Les Mongos et un individu Bassoko se situent dans les valeurs
négatives de la PC1. Deux individus Azandes se situent au centre du graphique, c’est-a-dire entre
les Bahutus et les Basukus, et les trois autres individus Azandes se dispersent au long de la PCI.
Méme si les individus se regroupent en fonction de leur groupe ethnique, la distribution des 136 os
temporaux semble présenter une variabilité intra-groupe, tant sur I’axe de la PC1 que sur celui de
la PC2, mais qui est plus prononcée sur cette derni¢re. Un test # sur les variables de la forme (p =
0,003 < 0,05) révele une différence significative entre la forme des os temporaux Basukus et
Bahutus (tableau A11 dans I’annexe III). Et un test Kruskal-Wallis (p = 0,04 < 0,05) effectué¢ sur
les variables de formes des groupes ethniques Azande, Mamvu, Mongo, Mbuti et Bassoko révele
une différence significative. Les résultats des comparaisons par pairs entre les groupes démontrent
une différence significative (p = 0,036 < 0,05) uniquement entre les paires de groupes

Mbuti/Mamvu, Mbuti/Mongo et Mbuti/Azande (tableau A12 dans ’annexe I1I).

Un test ¢ (p = 0,06 > 0,05) révele que les moyennes des tailles centroides de 1’os temporal des
Bahutus (0,124) et des Basukus (0,088) ne sont pas significativement différentes (tableau A13 dans
I’annexe III). Cela suggere qu’il n’y a pas une différence de taille entre les os temporaux des
Basukus et des Bahutus. Ensuite, un test Kruskal-Wallis (p = 0,18 > 0,05) effectué sur les moyennes
des tailles centroides de 1’os temporal des Azandes (0,0852), des Bassokos (0,0894), des Mamvus
(0,0876), des Mbutis (0,0848) et des Mongos (0,0845) révele que les moyennes des tailles
centroides ne sont pas significativement différentes (tableau A14 dans I’annexe III) et que la

différence observée entre les groupes n’est pas due a des différences de taille.
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5.2.1.1.3 Climat
La troisieme analyse (figure 5.18) de I’os temporal explore la distribution des individus sur la PC1
et la PC2 en fonction du régime climatique : savane équatoriale avec hiver sec, savane équatoriale,
humide, savane équatoriale avec mousson et climat tempéré chaud et humide. Les groupes
provenant des régions avec un climat de savane équatoriale avec hiver sec et humide, comme les
Basukus, les Azandes, les Mongos et les Bassokos, se dispersent essentiellement sur les deux
quadrants gauches ainsi que sur le quadrant supérieur droit du graphique (figure 5.18). Puis, les
individus vivants dans un climat tempéré, comme les Bahutus et dans un climat de savane
€quatoriale avec mousson, comme les Mbutis et les Mamvus, se distribuent sur les deux quadrants

droits de la PCA (figure 5.18).
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Figure 5.18 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse en composantes principales basés sur les
données de conformation de 1’os temporal des populations récentes en fonction du climat.

Un test ¢ effectué sur les variables de la forme (p = 0,05 < 0,05) révéle une différence significative
entre la forme des os temporaux d’un climat équatorial avec hiver sec et les os temporaux d’un
climat tempéré chaud et humide (tableau A15 dans I’annexe III). Toutefois, un test U de Mann-

Whitney sur les variables de la forme (p = 0,21 < 0,05) ne révele pas une différence significative
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entre la forme des os temporaux provenant d’un climat équatorial humide et les os temporaux

provenant d’un climat équatorial avec mousson (tableau A16 dans I’annexe III).

5.2.1.1.4 Visualisation des changements morphologiques de I’os temporal

Les individus qui se situent dans les valeurs positives de la PC1 (figures 5.17 et 5.18),
comme les Bahutus (climat tempéré chaud et humide), les Mbutis et les Mamvus (climat savane
¢quatoriale avec mousson) ont une surface squameuse étroite supérioinférieurement avec le
landmark incisure pariétale qui est inférieur et postérieur, et le landmark astérion qui est inférieur
(figure 5.19). Le processus mastoidien est moins prononcé. La fosse mandibulaire est plus large
antéropostérieurement et médiolatéralement avec les landmarks éminence auriculaire latérale et
médiale, ainsi que le landmark centre de I’éminence auriculaire qui sont plus étendues que ceux
des individus qui se situent dans les valeurs négatives de la PC1 (figures 5.17 et 5.18). Les individus
qui se situent dans les valeurs négatives de la PC1, comme les Basukus (climat savane équatoriale,
hiver sec) et les Mongos (climat savane équatoriale, humide) ont une surface squameuse plus large
supérioinférieurement avec le landmark incisure pariétale et le landmark astérion qui sont
supérieurs. Le processus mastoidien est plus prononcé. La fosse mandibulaire est 1égérement plus
étroite antéropostérieurement et médiolatéralement avec 1’entoglénoide inférieur qui est médial et
le centre de 1’éminence auriculaire qui est postérieur comparativement aux individus des valeurs

positives (figure 5.19).

Figure 5.19 Différences de conformation des 136 os temporaux des populations récentes sur la PC1. En
rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. De gauche a droite : Vues latérale gauche et
inférieure. (Individu : Basuku AF19.243. Photographie de Y.G).
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Les individus qui se situent dans les valeurs positives de la PC2 (figures 5.17 et 5.18) ont une
surface squameuse large supérioinférieurement avec les landmarks incisure pariétale et astérion
qui sont supérieurs et postérieurs. Ceux-ci ont un processus mastoidien qui est plus robuste (figure
5.20). Les individus qui se situent dans les valeurs négatives de la PC2 (figures 5.17 et 5.18) ont
une surface squameuse large antéropostérieurement. La fosse mandibulaire est 1€gérement plus
large au niveau de 1’éminence latérale et de I’éminence médiale (médiolatéralement)

comparativement a la morphologie des individus dans les valeurs positives (figure 5.20).

Figure 5.20 Différences de conformation des 136 os temporaux des populations récentes sur la PC2. En
rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. De gauche a droite : Vues latérale gauche et
inférieure. (Individu : Basuku AF19.243. Photographie de Y.G).

5.2.1.2 Analyse des variables canoniques

Une analyse des variables canonique a été conduite sur les données de conformation des
136 os temporaux (figure 5.21). La premiére variable canonique (CV1) explique 49% de la variance
entre les groupes et la deuxieme (CV2) explique 18% de la variance entre les groupes. La CV1
départage les Bahutus, Bassokos et Mbutis dans les valeurs négatives des Basukus, Azandes,
Mongos et Mamvus qui se trouvent dans les valeurs positives, tandis que la CV2 départage les
Bahutus, Basukus, Azandes, Mamvus et Mongo, dans les valeurs positives, des Bassokos et Mbutis
dans les valeurs négatives (quadrant inférieur gauche). Les deux groupes, Basuku et Bahutu, se

différencient mieux sur la CV1 que sur la CV2 (figure 5.21).
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Figure 5.21 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse des variables canoniques basés sur les
données de conformation de I’os temporal des populations récentes. Ellipse de confiance a 95% (p = 0,05)
pour les groupes Bahutu et Basuku.

Les individus qui se situent dans les valeurs positives de la CV1 (figure 5.21) ont une surface
squameuse large supérioinférieurement avec le landmark incisure pariétale qui est supérieur. Le
processus mastoidien est légérement moins prononcé et la fosse mandibulaire est plus étroite
(médiolatéralement et antéropostérieurement) (figure 5.22). Les individus qui se situent dans les
valeurs négatives de la CVI1 (figure 5.21) ont une surface squameuse plus étroite
supérioinférieurement et allongée antéropostérieurement avec le landmark de 1’incisure pariétale
qui est inférieur et le landmark astérion qui est postérieur. Le processus mastoidien est 1égérement
plus robuste. Les individus dans les valeurs négatives ont une fosse mandibulaire qui est plus large
médiolatéralement et antéropostérieurement, avec 1’éminence latérale et médiale, ainsi que

I’entoglénoide inférieur et le centre de I’éminence auriculaire qui sont plus prononcés (figure 5.22).
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Figure 5.22 Différences de conformation des 136 os temporaux des populations récentes sur la CV1. En
rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. De gauche a droite : Vues latérale gauche et
inférieure. (Individu : Basuku AF19.243. Photographie de Y.G).

Les individus qui se situent dans les valeurs positives de la CV2 (figure 5.21) ont une surface
squameuse large antéropostérieurement avec le landmark astérion qui est postérieur. La fosse
mandibulaire est 1égérement plus large antéropostérieurement avec le processus postglénoide. Le
processus mastoidien est plus prononcé (figure 5.23). Les individus qui se situent dans les valeurs
négatives de la CV2 (figure 5.21) ont une surface squameuse légérement plus étroite
antéropostérieurement et 1égérement plus large supérioinférieurement, avec les landmarks, incisure

pariétale qui est supérieur et postérieur (figure 5.23).

Figure 5.23 Différences de conformation des 136 os temporaux des populations récentes sur la CV2. En
rouge, les valeurs positives et en noir les valeurs négatives. De gauche a droite : Vues latérale gauche et
inférieure. (Individu : Basuku AF19.243. Photographie de Y.G).
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Les distances de Mahalanobis ont été calculées (tableau 5.2) pour illustrer le degré de
différenciation morphologique entre les groupes. Tous les résultats sont significatifs sauf pour les

distances entre les paires de groupes : Bassoko/Mbuti et Azande/Mongo.

Tableau 5.2 Matrice des distances de Mahalanobis démontrant le degré de différenciation des os temporaux
entre les 136 individus selon leur appartenance ethnique.

AZANDE BAHUTU BASUKU BASSOKO MAMVYU MBUTI
BAHUTU 4.636587***
BASUKU 3.893543* 3.517113%**
BASSOKO 6.682366** 5.418585%* 6.683047%**
MAMVYU 5.264005%* 4.601308*** 4.143589** 7.57528%%*
MBUTI 6.965557** 6.315762%** 7.118561%** 5.543763 7.263508%**
MONGO 4.374744 5.1386%** 4.447088*** 7.84072%%* 5.671239%* 7.923881%%*

*Les résultats sont significatifs au seuil p<0,05 (10 000 permutations), ** significatifs au seuil p<0,01, *** significatifs au seuil p<0,001. Les
résultats en gras ne sont pas significatifs.

Le cladogramme de la figure 5.24 illustre 1’arrangement des groupes en fonction du degré de la
variabilité morphologique de I’os temporal issu des distances de Mahalanobis (tableau 5.2). Les
deux groupes, Bahutu et Basuku, se rapprochent le plus 'un de I’autre et émanent d’un
branchement commun avec les Mamvus. Les Mongos et les Azandes partagent un branchement et
sont proches des Mamvus et des Bahutus. Les Basukus, les Bahutus et les Mamvus partagent un
branchement avec les Mongos et les Azandes. Les Bassokos et Mbutis, émanant du méme

branchement et s’¢loignent de cinq groupes (Azande, Bassoko, Mongo, Bahutu et Basuku).
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Figure 5.24 Cladogramme obtenu a partir des distances de Mahalanobis et illustrant I’arrangement des
groupes selon la morphologie des os temporaux (populations récentes).

5.2.2 Analyse des moindres carrées partiels a deux blocs

Les coordonnées Procruste des cranes et des os temporaux sont explorées a I’aide d’une
Analyse des Moindres Carrées Partiels a deux blocs (2B-PLS) pour déterminer la relation entre les
deux blocs de données. Dans I’étude suivante, le premier bloc représente la morphologie de
I’ensemble du crane et le deuxieme bloc représente la morphologie de 1’os temporal. Le résultat de
la PLS1 (figure 5.25) représente 43% de la covariance total entre les deux blocs (P = 0,001 avec
999 tours de tests de permutation). Le résultat 2B-PLS, avec un coefficient de corrélation de 0,695,
indique que la force globale d’association entre les blocs est relativement forte. Autrement dit, il
existe une corrélation significative entre la variation de la morphologie de I’ensemble du crane et

la variation de la morphologie de 1’os temporal.
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Figure 5.25 Résultat de I’analyse PLS. Un graphique de la PLS1 des deux blocs. Axe x: les scores PLS1
sur les données de conformation des 136 os temporaux. Axe y: les scores PLS1 sur les données de
conformation des 136 cranes récents.

5.3 Analyse des populations récentes et archéologiques

5.3.1 Analyse inter-groupe des populations récentes et archéologiques

5.3.1.1 Analyse en composantes principales

Tenant compte des résultats de la PLS (section 5.3.1), une PCA a été conduite sur
I’ensemble des conformations des os temporaux des individus récents et passés (figure 5.25). La
dispersion des individus actuels n’est pas différente des résultats observés dans le graphique 5.2.
Les populations archéologiques, spécifiquement les individus qui proviennent des sites de
I’Upemba, se regroupent au centre du graphique, a ’exception de deux individus: KUL TI1 et

SGA_18. L’individu KUL _T1 se situe dans les valeurs négatives de la PC1 et dans les valeurs
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négatives de la PC2 (quadrant inférieur gauche du graphique) et a I’extérieur de I’ellipse de
confiance a 95% pour les groupes archéologiques (figure Al dans 1’annexe IV). Puis, I’individu
SGA 18 se situe dans les valeurs positives de la PC2 (quadrant supérieur gauche du graphique) et
a la limite de I’ellipse de confiance a 95% pour les groupes archéologiques (figure A1 dans I’annexe
IV). Les neuf individus de la dépression de I’Upemba présentent une variation sur la PC2. Puis, les
deux individus du site de Shum Laka se rapprochent des groupes de I’'Upemba. Cependant, ils
présentent une différence morphologique intra-groupe, car I’individu 6/SEIV se regroupe avec les
sept individus de I’Upemba, tandis que 1’individu 6/SEIII se trouve dans les valeurs positives de la

PC2, proche de I’individu SGA_18.
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Figure 5.26 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse en composante principale basés sur les
données de conformation de I’os temporal des populations récentes et passées. Ellipse de confiance a 95%
(p = 0,05) pour les Basukus et les Bahutus.

Un test Kruskal-Wallis (p = 0,44 > 0,05) effectué sur les moyennes des tailles centroides de 1’os
temporal des groupes archéologiques (Katongo = 0,088, Kikulu = 0.086, Malemba-Nkulu = 0.099,
Sanga = 0.084 et de Shum Laka = 0,095) révele que les différences ne sont pas liées a la taille

(tableau A17 dans I’annexe III). Toutefois, il est possible de remarquer que la taille centroide des
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os temporaux de Katongo (0,088) et de Shum Laka (0,095) est beaucoup plus petite que le reste de

I’échantillon.

5.3.1.2 Analyse des variables canoniques

La premiere variable canonique (CV1) explique 35% de la variance et la deuxieme (CV2)
explique 26% de la variance entre les groupes (figure 5.27). Lorsque les populations
archéologiques sont incluses dans 1’analyse des variables canoniques, les populations récentes se
regroupent ensemble. En effet, les Mbutis et les Bassokos se rapprochent des Bahutus. Les Mongos,
les Azandes et les Mamvus se situent entre les Bahutus et Basukus. Cependant, les populations se
départagent sur la CV2, particulierement pour les Bahutus et les Basukus. Les groupes provenant
de la dépression de I’Upemba se regroupent dans les valeurs négatives de la CV1 et la CV2
(quadrant inférieur gauche du graphique). Les deux individus provenant du site de Shum Laka se
regroupent avec les populations récentes. Néanmoins, une distance sépare 1’individu 6/SEIII de
I’individu 6/SEIV, suggérant une variabilité intra-groupe élevée. En effet, I’individu 6/SEIII se
situe au sein de la variation des groupes Bahutu et Basuku. Tandis que I’individu 6/SEIV se place

a la limite des regroupements Bahutu et Basuku.
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Figure 5.27 Graphique bivarié pour les résultats de I’analyse des variables canoniques composante basés
sur les données de conformation de 1’os temporal des populations récentes et passées. Ellipse de confiance
2 95% (p = 0,05) pour les individus de I’Upemba, les Bahutus et les Basukus.
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Les distances de Mahalanobis ont été calculées (tableau 5.3) afin d’observer le degré de
différenciation entre les groupes. Tous les résultats sont significatifs sauf pour la distance entre

trois paires de groupes : Basuku/Azande, Bassoko/Mbuti, Mongo/Azande.

Tableau 5.3 Matrice des distances de Mahalanobis démontrant le degré de différenciation de 1’os temporal
entre les groupes récents et archéologiques.

AZANDE BAHUTU BASUKU BASSOKO MAMVU MBUTI MONGO SHUM LAKA
BAHUTU 4.635202%**
BASUKU 4.018211 3.234284***
BASSOKO 6.769131%* 5.508434* 6.469696**
MAMVU 5.504046%* 4.133864* 4.161039* 7.275494**
MBUTI 7.105523%%* 6.364968**  7.202058*** 5.251442 7.211817**
MONGO 4.541735 4.730387** 4.283621* 7.512597** 5.696378* 7.730451**
SHUM LAKA | 9.562041***  8.194997***  8.607908**  10.976155***  8.573753**  11.441928***  8.809249**
UPEMBA 7.583142%** 7.20286*%**  6.596666***  9.348084***  6.824686***  9.733764***  7.898194*** 10.434191***

*Les résultats sont significatifs au seuil p<0,05 (10 000 permutations), ** significatifs au seuil p<0,01, *** significatifs au seuil p<0,001. Les
résultats en gras ne sont pas significatifs.

Le cladogramme (figure 5.28) issu des distances de Mahalanobis (tableau 5.3) permet d’illustrer
les distances morphologiques de 1’os temporal entre les groupes. Le branchement des populations
subactuelles ne diverge pas de ’analyse précédente effectuée sur les os temporaux (figure 5.24).
Cependant, il est possible d’observer que les individus de la dépression de I’Upemba émergent du
méme branchement que les groupes récents. Les deux individus de Shum Laka émergent d’un

branchement distinct et s’¢éloignent le plus du reste de I’échantillon.
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Figure 5.28 Cladogramme obtenu a partir des distances de Mahalanobis et illustrant I’arrangement des
groupes selon la morphologie des os temporaux (populations récentes et archéologiques).

5.3.2 Variation intra-populationnelle des groupes archéologiques

Suite a la PCA (figure 5.26) et la CVA (figure 5.27) des 147 individus de cet échantillon, il

a été possible d’observer certaines particularités concernant les populations archéologiques. A cet

effet, une matrice des distances procrustéenne a été générée (tableau 5.4) afin d’évaluer les

différences et les similarités morphologiques entre les individus archéologiques. Toutes les

distances sont significatives (p<<0,001).

Tableau 5.4 Matrice des distances procrustéennes démontrant le degré de différenciation de I’os temporal
entre les individus du groupe archéologique.

KTG T3 KUL_TI KULT7 KULTI4 MAKTI MAK TI9 MAK T35 SGA 18 SGA_172 SEIII
KUL_T1 | 0.2955485
KUL_T7 | 0.1279932  0.279906
KUL_T14 | 0.1466923  0.2944584  0.1587915
MAK_T1 | 0.1574141 02607566 0.1743861  0.1896731
MAK_T19 | 0.2744972  0.3609862 0.2835062  0.277937  0.3090632
MAK_T35 | 0.1281455 0.2943231  0.1164559  0.1579389  0.167925  0.2920593
SGA_18 | 03236456 0.4450987 0.3448295  0.3379504  0.3588099 03411288  0.3333456
SGA_172 | 02077993 0.3606993 0.2213974  0.2290349 02317162  0.3200378  0.2027965  0.232583
SEIII 0.2080827 03087831 0.1952048 0.2017793 0.2344393  0.2845061  0.2005206  0.356032  0.2747076
SEIV 0.1424861 03068781 0.1609249  0.1803398  0.1965958  0.2801678  0.1803924  0.3400268  0.2344407  0.1950001

*Les résultats sont significatifs au seuil p<0,001. En gras, les distances les plus courtes entre deux individus.
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5.3.2.1 Variation intra-groupe : les individus de Shum Laka

Il est possible d’observer que les deux individus de Shum Laka se regroupent avec les
individus de la dépression de ’'Upemba : Katongo, Kikulu, Malemba-Nkulu et Sanga (figure 5.26).
Cependant, 6/SEIII et 6/SEIV s’éloignent ’'un de I’autre (tableau 5.4, figures 5.26 et 5.27),
suggérant qu’ils se distinguent morphologiquement, reflétant ainsi une variabilité inter-individuelle
¢levée. L’individu 6/SEIII se situe dans les valeurs positives de la PC2, tandis que I’individu

6/SEIV se situe au centre du graphique (figure 5.26).

La wvisualisation de la morphologie de [’os temporal démontre plusieurs différences
morphologiques entre les deux femmes de Shum Laka (figure 5.29). Premiérement, 1’individu
6/SEIV a un processus mastoidien plus robuste et prononcé que 1’individu 6/SEIIIL. Deuxiémement,
les deux individus démontrent une variabilité dans 1I’emplacement du landmark astérion, qui est
postérieur pour I’individu 6/SEIV et inférieur pour I’individu 6/SEIIIL. Troisiemement, 1’individu
6/SEIV a une fosse mandibulaire 1égérement plus large antéropostérieurement avec le landmark
centre de 1’éminence auriculaire, qui est plus prononcé. Tandis que 1’individu 6/SEIII a une fosse
mandibulaire plus large médiolatéralement, avec 1’éminence auriculaire médiale et I’entoglénoide

inférieur qui sont plus prononcés.

Figure 5.29 Différences de conformation cranienne des os temporaux des deux individus de Shum Laka.
En rouge : I’individu 6/SEIIL. En noir : I’individu 6/SEIV. De gauche a droite : Vues latérale gauche et
inférieure. (Individu : Basuku AF19.243. Photographie de Y.G).

Finalement, en comparant la morphologie de I’ensemble de I’os temporal des deux individus de
Shum Laka aux individus de I’age du fer et des individus récents de 1’échantillon (figure 5.30), il

est possible de remarquer que la morphologie de la fosse mandibulaire de ces deux individus est
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différente autant que des populations actuelles que des individus de la dépression de I’'Upemba. En
effet, malgré leur variabilité intra-groupe, les deux individus de Shum Laka tendent a avoir une
fosse mandibulaire de forme circulaire, alors que le reste de 1’échantillon présente plutot une forme

ovale/ellipsoide de la fosse mandibulaire (figure 5.30).

Figure 5.30 Comparaison de la morphologie de la fosse mandibulaire : 1) Shum Laka (rouge : 6/SEIII;
noir : 6/SEIV); 2) Dépression de I’Upemba (en rouge : KUL T1; en noir : KUL T7); 3) Populations
récentes (en rouge : AF25.297 ; en noir : AF.12.650). Vue inférieure. (Individu : Basuku AF19.243.

Photographie de Y.G).

5.3.2.2 Variation intra-groupe: dépression de I’'Upemba

Les résultats de la PCA (figure 5.26) démontrent que deux individus (KUL_T1 et SGA 18)
s’¢loignent du regroupement des individus de la dépression de I’Upemba et se situent aux extrémes
opposés de la variance du groupe de I’Upemba. L’individu KUL T1 se situe dans les valeurs
négatives de la PC2 (a I’extérieur de 1’ellipse de confiance a 95% pour les groupes archéologiques
(figure A1 dans I’annexe IV). Tandis que I’individu SGA 18 se situe dans les valeurs positives de
la PC2 et dans les valeurs négatives de la PC1 (quadrant supérieur gauche du graphique; a la limite
de I’ellipse de confiance a 95% pour les groupes archéologiques; figure Al dans I’annexe 1V). La

morphologie de 1’os temporal de ces deux individus a été comparée a celle d’un autre individu
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provenant du méme site archéologique et qui se trouve proche de la moyenne générale du groupe
de I’'Upemba : KUL T1 a été comparé a KUL T7 et SGA 18 a été comparé¢ a SGA_172. La PCA
(figure 5.26) montre I’emplacement de KUL T1 relativement éloigné des individus provenant du
site de Kikulu, ou tout autre site de la dépression de I’Upemba. La visualisation de la morphologie
de I’os temporal (figure 5.31) démontre de remarquer que 1’individu de KUL T1, une femme, a un
processus mastoidien moins prononcé que I’individu KUL T7, un homme, et une surface
squameuse plus étroite supérioinférieurement. La fosse mandibulaire de KUL T1 est légérement
plus large médiolatéralement que celle de KUL T7 au niveau de I’éminence auriculaire médiale et

du milieu de I’éminence auriculaire.

s

Figure 5.31 Différences de conformation cranienne des os temporaux des deux individus de Kikulu. En
rouge, KUL T1 (femme) et en noir KUL _T7 (homme). De gauche a droite : Vues latérale gauche et
inférieure. (Individu : Basuku AF19.243. Photographie de Y.G).

L’individu SGA_18, se situe dans les valeurs positives de la PC2. Il ne se regroupe ni avec les
individus du site archéologique de Sanga, ni avec les autres individus de la dépression de I’Upemba
(figure 5.26). Selon la visualisation de la morphologie de I’os temporal (figure 5.32), I’individu
SGA 18, un homme, a une surface squameuse plus large supérioinférieurement, avec le landmark
radiculaire, qui est antérieur, et le processus mastoidien, qui est plus robuste comparativement a
I’individu SGA_T172, une femme. La morphologie de la fosse mandibulaire de I’individu SGA 18
est plus étroite antéropostérieurement et plus large médiolatéralement. Cependant, les deux
individus présentent une morphologie de la fosse mandibulaire trés particuliere (figure 5.30) et

différente des autres individus de la dépression de I’Upemba, des populations récentes et des
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individus de Shum Laka. En effet, leurs fosses mandibulaires sont profondes et plus étroites au

niveau de 1’éminence auriculaire médiale.

Figure 5.32 Différences de conformation cranienne des os temporaux entre les deux individus de Sanga.
En rouge, SGA 18 (homme) et en noir SGA 172 (femme). De gauche a droite : Vues latérale gauche et
inférieure. (Individu : Basuku AF19.243. Photographie de Y.G).
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Chapitre 6 — Discussion

Le travail entrepris dans ce mémoire de maitrise avait deux objectifs complémentaires.
Premierement, d’un point de vue bioarchéologique, il a exploré la diversité biologique récente et
passée en Afrique centrale en analysant la morphologie de 1I’ensemble du crane, ainsi que de la
morphologie de 1’os temporal. Deuxiémement, d’un point de vue méthodologique, I’état
fragmentaire des collections ostéologiques d’Afrique centrale a sollicité ’emploi de méthodes
alternatives pour analyser cette diversité. En appliquant la morphométrie géométrique 3D et en
analysant la morphologie de I’os temporal, cette étude a permis d’analyser en profondeur un corpus

de données virtuelles pour I’ Afrique centrale et d’approfondir le corpus de données phénotypiques.

Pour discuter des questions posées initialement (voir section 2.4.2) a I’aide des résultats du chapitre
5, le chapitre suivant est organis¢ en trois sections comme suit : 1) la variation cranienne des
populations récentes, ii) la variation du crane vs I’os temporal et iii) la morphologie de 1’os temporal

a travers le temps.

6.1 La variation cranienne des populations récentes

Les études morphométriques antérieures (Franklin et al., 2010; Relethford, 1994;
Relethford et al., 2012; Relethford et Lees, 1982) ont démontré que le pourcentage de la variabilité
humaine est faible entre les grandes régions géographique (par exemple entre 1’Afrique
subsaharienne, I’Europe, 1’ Asie, I’Amérique du Nord, etc.,) et que le pourcentage de la variabilité
a Dintérieur de ces régions est ¢élevé. Ce postulat a été attesté en Afrique subsaharienne ou la
diversité biologique régionale est trés élevée (Batini et al., 2011; Botha et al., 2017; Campbell et
Tishkoff, 2008; Corruccini, 1991; de Filippo et al., 2011, 2012; Excoffier et al., 1987; Franklin et
al., 2010; Hiernaux, 1966, 1976; Hiernaux et al., 1992; Howells, 1989; Irish, 1997; Irish et al.,
2014; Liet al., 2014; Lipson et al., 2020; Ribot, 2003, 2004, 2011; Schlebusch et al., 2012; Warren

et al., 2015). Par rapport a cela, I’'une des questions soulevées par la présente étude tente d’explorer



la variation cranienne intra et inter-groupe au sein de nos échantillons récents en fonction du sexe,

des groupes ethniques et du climat en Afrique centrale grace aux techniques de pointe 3D.

6.1.1 Dimorphisme sexuel

L’analyse de la morphologie de I’ensemble du crane refléte un faible dimorphisme sexuel
(ou méme absent) au sein de I’échantillon actuel (ou méme absent). D’un co6té, la PCA (figure 5.1)
illustre une certaine homogénéité morphologique, avec les individus qui se chevauchent sur les
composantes principales indépendamment de leur sexe. D’un autre coté, les analyses de la variance
tant sur les variables de la forme (p = 0,33 > 0,05) que sur les variables de la taille (p = 0,11 > 0,05)

ne démontrent pas de dimorphisme sexuel statistiquement significatives.

L’expression du dimorphisme sexuel varie d’une population & une autre et s’exprime a des
amplitudes différentes (Walker, 2008; Brothwell, 1981). Pour cela, il ne serait pas judicieux de
conclure que le dimorphisme sexuel est faible ou absent au sein des groupes de 1’ Afrique centrale,
¢tant donné que le sexe des individus de notre échantillon a tout de méme été déterminé avec la
méthode macroscopique de Ferembach et al. (1980) (voir section 4.1.2 et Ribot, 2003). Ainsi, notre
résultat peut étre expliqué par la méthode sélectionnée, qui vise avant tout a refléter la phylogénie
et se focalise peu sur la détection fine des différences morphologiques en lien avec le dimorphisme
sexuel, comme la région de la créte nucale et le bord supra-orbitaire (Buikstra et Ubelaker, 1994;

Ferembach et al., 1980).

6.1.2 Appartenance ethnique et phylogénie

Des différences morphologiques significatives (tableau A3 et A4 en annexe III) entre les
individus en fonction de leur affiliation ethnique confirment la présence d’une variation inter-
populationnelle a une échelle tres fine, voire locale ou inter-ethnique en Afrique équatoriale. Selon
la PCA (figure 5.2), les individus se distinguent sur le graphique et se regroupent clairement en
fonction de leur appartenance ethnique, particulierement les Basukus et les Bahutus. Les individus

Mongos et Mamvus ont des affinités morphologiques avec les Basukus, tandis que les individus
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Bassokos, Mbutis et Azandes sont morphologiquement proches a la fois des Bahutus et des
Basukus. Les résultats de la CVA (figure 5.6) révelent que les groupes principaux, Basuku et
Bahutu se distinguent clairement, tout comme démontré par la PCA (figure 5.2). Les groupes
Azande, Bassoko et Mongo se rapprochent du groupe Basuku, tandis que les Mamvus et les Mbutis
se rapprochent davantage du groupe Bahutu. Des traits craniens (figures 5.4 et 5.5) comme la
largeur de la voite cranienne, la proéminence de 1’os occipital, la région de 1’os temporal, la forme
et la taille de I’ouverture nasale et le prognathisme de 1’os maxillaire, varient significativement
entre les groupes ethniques (p = 0,02 < 0,05). Ces différences morphologiques concordent avec les

observations antérieures (Hiernaux, 1966, 1976; Relethford, 2004; Ribot, 2003, 2004).

Cette différenciation entre les groupes ethniques refléte possiblement les distances géographiques
entre les groupes, un facteur contribuant a accentuer les différences morphologiques a 1’échelle
inter-régionale (Ribot, 2003; Weber et al., 2000). D’ailleurs, a I’échelle globale, les différences
morphologiques entre les populations s’amplifient lorsque les distances géographiques entre elles
accroissent, et inversement, la diversification morphologique décroit lorsque la distance
géographique décroit (Relethford, 2004). Dans le cas de notre analyse, certaines paires de groupes
respectent le postulat de Relethford (2004). En effet, les paires de groupes suivants ont des
distances de Mahalanobis basses et des distances géographiques courtes : Mamvu/Bahutu,
Mbuti/Bahutu, Mongo/Basuku, Mongo/Bassoko et Mbuti/Mamvu (figure 6.1 et tableau 6.1).
Egalement, les paires de groupes suivants ont des grandes distances Mahalanobis et des grandes
distances géographiques : Mongo/Bahutu, Mamvu/Basuku, Mbuti/Basuku et Mongo/Mbuti (figure
6.1 et tableau 6.1).

Toutefois, la prémisse de Relethford (2004) ne s’applique pas sur I’ensemble de nos observations,
étant donné que les distances de Mahalanobis les plus basses entre certains groupes ne corré¢lent
pas toujours avec les plus courtes distances géographiques (figure 6.1 et tableau 6.1), telles les
paires de groupes : Basuku/Azande, Basuku/Bahutu et Bassoko/Basuku ou les distances de
Mahalanobis sont basses et les distances géographiques sont grandes. Egalement, des groupes
géographiquement proches 1’un de ’autre ont des grandes distances de Mahalanobis, comme les
paires de groupes suivants : Mamvu/Azande, Mbuti/Azande, Bassoko/Bahutu, Mamvu/Bassoko,

Mbuti/Bassoko et Mongo/Mamvu (figure 6.2 et tableau 6.1).
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Figure 6.1 Localisation des populations actuelles par affiliation ethnique et affinité la plus proche : les
points représentent la localisation des groupes récents. Les fléches pointent vers le groupe qui a la plus
courte distance de Mahalanobis (cranes) par rapport a ce dernier (Google maps, 2019).

Tableau 6.1 Matrices des distances de Mahalanobis (cranes) et des distances géographiques entre les
groupes actuels.

DISTANCES DE AZANDE BAHUTU BASUKU BASSOKO MAMVU MBUTI

MAHALANOBIS

DISTANCES
GEOGRAPHIQUES

BAHUTU

820 km

BASUKU

BASSOKO 14.279106

MAMVU

MBUTI

MONGO 14.583527

Les deux distances minimales de Mahalanobis et géographique de chaque groupe sont en couleur orange. Les deux distances maximales de Mahalanobis et
géographique de chaque groupe sont en couleur bleu. Encadré bleu : courtes distances de Mahalanobis/courtes distances géographiques. Encadré orange :
grandes distances de Mahalanobis/grandes distances géographiques. Encadré vert : courtes distances de Mahalanobis/grandes distances géographiques ou
grandes distances de Mahalanobis/courtes distances géographiques.

La discordance entre nos résultats et le modele de Relethford (2004) peuvent étre expliquer avec

I’histoire des groupes ethniques. Un mouvement de population, telle I’expansion bantoue, une
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origine commune et une isolation géographique sont des facteurs pouvant expliquer les similarités

ou différences morphologiques observées au sein de notre échantillon.

6.1.3 Similarités morphologiques : origine commune?

Malgré la distinction des groupes en fonction de I’appartenance ethnique, nos analyses
démontrent des similarités morphologiques entre des individus provenant de groupes ethniques
distincts. Entre autres, certains individus Basukus et Bahutus se chevauchent dans la PCA (figure
5.2). Les autres groupes ethniques (Mongo, Bassoko, Azande. Mamvu et Mbuti) ont une courte
distance de Mahalanobis soit avec les Basukus ou avec les Bahutus, indépendamment de la distance
géographique qui les séparent (figure 6.1). Ces similarités morphologiques entre les individus de
différents groupes ethniques reflétent une variation continue qui pourrait étre expliquée par des
¢changes génétiques, comme des interactions ou des migrations récentes, ayant contribué
possiblement a homogénéiser les populations en lien, par exemple, avec 1’expansion bantoue
(Alves et al., 2011 ; de Filippo et al., 2011 ; Excoffier et al., 1987; Relethford, 1995 ; Tishkoff et
al., 2009).
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Figure 6.2 Localisation des populations actuelles par affiliation ethnique et affinité la plus éloignée : les
points représentent la localisation des groupes récents. Les fléches pointent vers le groupe qui a la plus
grande distance de Mahalanobis (cranes) par rapport a ce dernier (Google maps, 2019).
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On remarque que les deux groupes Mbuti et Bassoko ont de grandes distances de Mahalanobis avec
les autres groupes ethniques (figure 6.2 et tableau 6.1). D’un c6té, comme les Mbutis sont des
chasseurs-cueilleurs qui ont vécu isolés dans la forét tropicale de 1I’Ituri au Nord-Est de la R.D.C.,
cela expliquerait les distances morphologiques élevées par rapport aux autres groupes. Les études
antérieures (Cavalli-Sforza et al., 1994; Diamond, 1991; Froment, 1993; Hart et Hart, 1986)
suggerent que la petite taille des populations « Pygmées » est une conséquence de différentes
pressions sélectives, telles une mobilit¢ adaptée a la dense forét tropicale, une adaptation
thermorégulatrice a 1I’environnement de la forét tropicale et une réduction de ’apport calorique
total dans un environnement ou I’alimentation est limitée. Ainsi, une adaptation a I’environnement
de forét tropicale pourrait expliquer la morphologie distinctive des Mbutis de notre échantillon
cranien. Entre autres, ils ont un nez court supérioinférieurement, une ouverture nasale légérement
plus large et une face plus courte et prognathe, par rapport a la morphologie des autres groupes
(forme moyenne des groupes), concordant avec les observations antérieures (Cavalli-Sforza et al.,
1994; Froment, 1993). D’un autre coté¢, méme si les Bassokos sont des Bantous de 1’affiliation
linguistique kordofanienne (Murdock, 1967), leur isolement géographique (au centre de la forét
tropicale d’Afrique centrale, en R.D.C) pourrait expliquer leur divergence morphologique des
autres groupes bantous. Finalement, les facteurs climatiques sont a considérer (voir section 6.1.4)
dans la différentiation morphologique des Bassokos, vivants dans un climat de savane équatoriale,
humide et des Mbutis, provenant d’un climat de savane équatoriale avec mousson (figure 6.3), les

deux groupes occupants une région relativement proche de I’équateur terrestre.

6.1.4 Climat et plasticité cranienne

L’analyse cranienne en fonction des classifications climatiques (figure 5.3) révele que les
individus se regroupent en fonction de deux grandes catégories climatiques : climat de savane
¢quatoriale (avec hiver sec, mousson et humide) ou climat tempéré, chaud et humide (figure 6.3).
Les individus provenant de la région climatique tempérée, chaude et humide, notamment les
Bahutus, ont des maxillaires prognathes, un nez haut supérioinférieurement, une ouverture nasale
large et un processus zygomatique prononcé. Les groupes vivants dans un climat de savane
équatoriale, avec hiver sec, comme les Basukus et les Azandes, dans un climat de savane

¢quatoriale humide, comme les Mongos et les Bassokos et dans un climat de savane équatoriale
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avec mousson, comme les Mbutis et les Mamvus se regroupent ensemble et ont généralement une
face étroite médiolatéralement, moins prognathe et une ouverture nasale plus étroite, sauf pour les
Mbutis (nez court supérioinférieurement, ouverture nasale large, face courte supérioinférieurement
et prognathe). Ces différences comme la taille et la forme du nez entre les groupes ethniques
d’Afrique centrale concordent avec les études portant sur la plasticité et 1’adaptabilité climatiques
(Carey et Steegmann, 1981; Evteev et al., 2014; Franciscus et Long, 1991; Hubbe et al., 2009;
Ishida, 1992; Noback et al., 2011; Lieberman et al., 2004; Sparks et Jantz, 2002; von Cramon-
Taubadel, 2011, 2014; Weiner, 1954). Ainsi, il est possible de suggérer que les individus de notre
¢chantillon se sont diversifiés en s’adaptant a des régions climatiques divergentes sur plusieurs

générations (ex. principes de thermorégulation).

Azande
()

Mamvu @

°
Mbutl”

Equateur terrestre -- Bas?oko

Climats

. Savane équatoriale, hiver sec
. Savane équatoriale, mousson
. Savane équatoriale, humide

D Tempéré, chaud et humide

Figure 6.3 Localisation des populations actuelles par affiliation ethnique et classification climatique
(Google maps, 2019, Kottek et al., 2006 ).

6.1.4 Autres facteurs plausibles expliquant la variation

La structure sociale et les facteurs économiques sont deux facteurs qui peuvent également
expliquer la variation intra-populationnelle, mais qui n’ont pas été testés par notre étude. Par
exemple, les groupes pratiquant I’exogamie (hors du groupe ethnique) sont plus hétérogeénes, car

le flux génétique entre les populations contribue a augmenter la variation intra-groupe. Alors que
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les populations qui pratiquent davantage I’endogamie sont plus homogenes, car le contact avec des
groupes externes est limité et la variabilité tend a baisser (Hiernaux, 1976). Dans le cas des Bahutu
et Basuku, un flux génétique avec les populations avoisinantes pourrait expliquer la diversité intra-
groupe ¢levée. Cela pourrait étre testé a 1’aide des analyses génomiques, entre autres pour obtenir

des données plus précises et non-estimées du sexe des individus.

Aussi, il est possible que la diversité économique a 1’échelle locale contribue indirectement a la
variation morphologique des populations en Afrique centrale. A cause d’un remodelage constant
de I’os alvéolaire durant la vie, les contraintes masticatoires modifient la forme de 1’os maxillaire
(Lieberman et al., 2004; Paschetta et al., 2010; Pinhasi et al., 2008; Shea, 1977; Wang et al., 2015).
En effet, ce dernier est une structure anatomique plastique qui refléte une adaptation aux régimes
alimentaires. Les groupes de notre échantillon sont tous des agriculteurs, a I’exception des Mbutis
qui sont des chasseurs-cueilleurs (Cavalli-Sforza et al., 1994) et des Mongos qui pratiquent la
chasse, la péche et I’agriculture (Riel et al., 1953). Il n’a toutefois pas été possible d’observer des
différences entre le regroupement des individus en fonction de leur régime alimentaire en raison

de I’inégalité de I’effectif quant au mode de subsistance des groupes.

6.2 La variation du crane vs I’os temporal des populations récentes

L’étude suivante a examiné le potentiel de la morphologie de 1’os temporal a fournir des
informations relatives aux affinités biologiques en Afrique centrale. Le résultat de 1’analyse des
moindres carrées partiels a deux blocs (P = 0,001) démontre une forte corrélation (» = 0,695) entre
la variation de la morphologie de I’ensemble du crine et la variation de la morphologie de 1’os
temporal. Cela implique que la variation de la morphologie de 1’os temporal peut étre un indicateur
au méme niveau que 1’ensemble du crane, bien que le crane refléte davantage a la fois les relations
phylogénétiques et les adaptations environnementales. La section suivante apporte des réponses a
la question posée dans le volet méthodologique concernant la contribution de la morphologie de

1’0s temporal pour les études phylogénétiques.
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6.2.1 Concordances et discordances entre la variation du crane et de ’os

temporal

De maniere générale, nos analyses révelent une variation relativement élevée de la
morphologie de I’os temporal au sein de I’Afrique centrale, concordant a la fois avec les études
précédentes sur la diversité biologique en Afrique subsaharienne (Batini et al., 2011; Botha et al.,
2017; Campbell et Tishkoff, 2008; Corruccini, 1991; de Filippo et al., 2011, 2012; Excoffier et al.,
1987; Franklin et al., 2010; Hiernaux, 1966, 1976; Hiernaux et al., 1992; Howells, 1989; Irish,
1997; Irish et al., 2014; Li et al., 2014; Lipson et al., 2020; Ribot, 2003, 2004, 2011; Schlebusch et

al., 2012; Warren et al., 2015), et avec nos analyses de la morphologie de I’ensemble du crane.

Tableau 6.2 Tableau des similarités et des différences entre les résultats de I’analyse du crane et de 1’os

temporal des populations récentes.

Variables Créne Similarités entre créne et os Os temporal
(Différences avec os temporal) temporal (Différences avec crane)
Dimorphisme Pas de différences de taille ou de
forme entre les hommes et les
sexuel
femmes.
Groupes . Bassokos sont proches des Pas de différences de taille . Bahutus et Basukus se distinguent,
ethniques Basukus Différences de forme mais la distance est plus courte
. Classification des groupes en significatives . Bassokos sont proches des
fonction des distances Bahutus et  Basukus  se Bahutus.
Mahalanobis : distinguent trés bien (PCA); | e Mamvus/Basukus sont trés proches
(((Basuku-Bahutu) Mamvu) courte distance de Mahalanobis (distance accroit par rapport a
Mbuti) (Bassoko-Mongo) entre les deux groupes (CVA) ’analyse crﬁnienn?)
Azandes et Mongos sont proches | e Azandes sont trés proches des
Azande) des Basukus. Basukus (distance accroit par
Mbutis sont proches des Bahutus rapport a I’analyse cranienne)
Grande distance de Mahalanobis | ®  Classification des groupes en
entre Mongos et Mbutis fonction des distances
Mamvus proches des Basukus. Mahalanobis :
(((Bahutu-Basuku) Mamvu) (Azande-
Mongo)) (Mbuti-Bassoko))

Climat . Distinction entre climat de Distinction entre climat de | e Groupe de climat de savane
savane équatoriale (hiver sec, savane équatoriale avec hiver sec équatoriale, mousson se regroupe
humide et mousson) et climat et climat tempéré, chaud/humide avec le groupe de climat tempéré,
tempéré, chaud/humide. Différences significatives. chaud/humide

. Un individu de climat de . Quelques individus de climat
savane équatoriale, humide se savane équatoriale humide se
regroupe avec les individus de situent avec les individus de climat
climat, chaud et humide. tempéré, chaud/humide.
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6.2.2 Informations apportées par 1’os temporal

Un constat important découle de la comparaison de nos résultats : les analyses de 1’os
temporal démontrent que les individus se distinguent clairement en fonction de leur appartenance

ethnique, tout comme les analyses de I’ensemble du crane.

6.2.2.1 Relations phylogénétiques

La distinction des individus de I’échantillon en fonction de leur affiliation ethnique (figure
5.17) soutient I’hypothése que la morphologie de I’os temporal refléte les relations
phylogénétiques, concordant ainsi avec les études génétiques et morphologiques (Harvati et
Weaver, 2006; Smith, 2009; Smith et al., 2007; von Cramon-Taubadel, 2014; von Cramon-
Taubadel, 2009). La distance géographique variable entre ces groupes ethniques peut étre un
facteur expliquant la variation inter-populationnelle dans la région de 1I’Afrique centrale comme
mentionnée par Relethford (2004), et ce malgré la proximité géographique de certains groupes. En
effet, les différences entre les groupes ethniques au niveau de la morphologie de I’os temporal, en
général, correlent positivement avec les distances géographiques, a quelques exceptions pres

(tableau 6.3).

Contrairement au résultat de 1’analyse en composants principales (figure 5.2) qui révele que les
cranes des Mbutis et les Bassokos se chevauchent avec les Bahutus et les Basukus, ’analyse de
1’0s temporal de ces deux groupes les rapproche davantage des individus Bahutus (figure 5.17). Ce
changement de résultat pourrait possiblement s’expliquer par la proximité géographique des

Mbutis et des Bassokos aux Bahutus (tableau 6.3 et figure 6.4).
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Tableau 6.3 Matrices des distances de Mahalanobis (os temporaux) et des distances géographiques entre
les groupes actuels.

e o AZANDE BAHUTU BASUKU BASSOKO MAMVU MBUTI
" DISTANCES
GEOGRAPHIQUES
BAHUTU
BASUKU
BASSOKO
MAMVU 5.264005
580 km
MBUTI Différence
non
significative
MONGO Différence
non significative

Les deux distances minimales de Mahalanobis et géographique de chaque groupe sont en couleur orange. Les deux distances maximales de
Mahalanobis et géographique de chaque groupe sont en couleur bleu. Encadré bleu: courtes distances de Mahalanobis/courtes distances
géographiques. Encadré orange : grandes distances de Mahalanobis/grandes distances géographiques. Encadré vert: courtes distances de
Mahalanobis/grandes distances géographiques ou grandes distances de Mahalanobis/courtes distances géographiques.

Par la suite, on constate que deux groupes, Mbuti et Mongo, ont souvent de grandes
distances de Mahalanobis avec les autres groupes ethniques, peu importe la distance géographique
qui les séparent (voir tableau 5.1). D’abord, les grandes distances de Mahalanobis des Mbuti avec
les autres groupes sont similaires au résultat obtenu avec ’analyse cranienne. Pareillement, leur
distinction morphologique pourrait étre due a une adaptation a I’environnement de forét tropicale.
Entre autres, la surface squameuse des Mbutis est plus large médiolatéralement et plus étroite
supérioinférieurement comparativement a la morphologie moyenne des autres groupes. Ensuite, en
associant les distances de Mahalanobis avec les distances géographiques, les données du groupe
Mongo concordent avec le postulat de Relethford (2004). Les Mongos parlent le Mongo ou le
Nkundo, une langue qui fait partie de la branche des langues bénoué-congolaises de la famille des
langues nigéro-congolaises (Murdock, 1967). Selon les données historiques, ces groupes sont des
agriculteurs, chasseurs et pécheurs qui ont quitté les savanes du nord-est de la R.D.C pour ensuite
occuper le territoire Bafele, a I’ouest du pays (Riel et al., 1953, 8). L’origine des Mongos du nord-
est pourrait expliquer la distinction entre ce groupe et d’autres populations bantoues qui ont une
origine probable a 1’ouest de la R.D.C (Bastin et al., 1999 ; Bostoen, 2018 ; de Maret, 2013),

concordant ainsi avec les données génétiques (Lipson et al., 2020 ; Verdu et al., 2009).
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Figure 6.4 Localisation des populations actuelles par affiliation ethnique et affinité la plus éloignée : les
points représentent la localisation des groupes récents. Les fléches pointent vers le groupe qui a la plus
grande distance de Mahalanobis (os temporaux) par rapport a ce dernier (Google maps, 2019).

Finalement, méme si la morphologie de 1’os temporal semble refléter la phylogénie avec succes, il
est intéressant de noter que les individus de I’échantillon récent sont également regroupés en
fonction du climat (figure 5.18). Les groupes provenant des régions avec un climat de savane
€quatoriale avec hiver sec et humide, comme les Basukus, les Azandes, les Mongos et les Bassokos,
se distinguent clairement des groupes provenant d’un climat tempéré, comme les Bahutus et d’un
climat de savane équatoriale avec mousson, comme les Mbutis et les Mamvus. Ce résultat semble
démontrer que les barrieres géographiques est/ouest de 1’ Afrique centrale ont une influence sur le
regroupement des individus. Autrement dit, malgré un résultat qui semble refléter les facteurs
climatiques, la distribution des individus (PCA, figure 5.18) concorde davantage avec les distances
géographiques qu’avec les régimes climatiques. Cela pourrait étre expliqué par une différenciation

morphologique a I’intérieure d’une région géographique donnée.

6.2.2.2 Traces d’un effet fondateur ?
Les similarités de certains traits morphologiques de I’os temporal entre les individus

provenant de différents groupes ethniques (figure 5.17) suggérent une variation continue ou
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possiblement dii & une homogénéisation morphologique expliquée par des migrations ou des
interactions récentes entre les groupes ethniques (Excoffier et al., 1987; Hiernaux, 1976; Ribot,
2003, 2004). Evidemment ceci n’est qu’une hypothése, étant donné qu’il faudrait un échantillon

plus grand pour observer un cline systématique.

L’association des courtes distances de Mahalanobis aux courtes distances géographiques (figure
6.5) permet de constater que les groupes bantous, Azande, Mamvu, Bahutu et Mongo sont
morphologiquement proches des Basukus. Par ailleurs, les Mbutis, a ’est et les Bassokos, au nord
de la R.D.C sont morphologiquement et géographiquement proches des Bahutus, qui se situent a
I’est de la R.D.C (figure 6.5). Autrement dit, ces observations démontrent que tous les groupes
bantous de notre échantillon, a 1’exception des Bassokos et des Mbutis, ont une affinité
morphologique avec les Basukus, groupe qui se situe a 1’ouest de la R.D.C. Les données
ethnographiques (Ginste, 1946; archives citées par Ribot, 2003) indiquent que les Basukus sont
descendants de la premiere vague d’expansion bantoue du centre-ouest de 1’ Afrique vers I’ Afrique
centrale durant le premier millénaire. Les courtes distances de Mahalanobis entre les groupes
bantous et les Basukus peuvent étre expliquées par une origine bantoue commune a 1’ouest de
I’ Afrique ou une fission de la population a mené a la formation de nouveaux groupes. Ainsi, en
évoluant dans des environnements différents, ces groupes bantous, bien que résultant d’un effet
fondateur, se sont probablement différenciés morphologiquement avec le temps (Cavalli-Sforza et
Piazza, 1975; Hunley et al., 2009). Ce processus peut s’expliquer par le fait que le changement des
fréquences alléliques avec le temps contribue a I’amplification des différences biologiques entre
les groupes (Cavalli-Sforza et Piazza, 1975; Hunley et al., 2009). Selon nos résultats, la
morphologie de I’os temporal semble, a la fois, refléter des différences phylogénétiques ainsi que

des traces d’un effet fondateur a 1’échelle locale.
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Figure 6.5 Localisation des populations actuelles par affiliation ethnique et affinité la plus proche : les
points représentent la localisation des groupes récents. Les fléches pointent vers le groupe qui a la plus
courte distance de Mahalanobis (os temporaux) par rapport a ce dernier (Google maps, 2019).

6.3 La variation de I’os temporal a travers le temps

6.3.1 Analyse

diachronique de I’os temporal

Nos résultats de ’analyse de la morphologie de 1’os temporal indiquent des similarités et

des différences morphologiques entre les individus provenant des trois périodes distinctes: 1’age de

pierre tardif, ’age du fer et la période contemporaine.

Tableau 6.4 Tableau des continuités et des différences entre les résultats de I’analyse de 1’os temporal des
groupes de 1’age de pierre tardif, de 1’age du fer et de la période contemporaine.

(groupes de I’Upemba)

circulaire)
Surface squameuse large antéropostérieurement

Période contemporaine .
(divers groupes) .

Fosse mandibulaire de forme ellipsoide
Morphologie variable d’un groupe a un autre (section5.2)

Groupes Différences Continuités
Age de pierre tardif . Fosse mandibulaire de forme circulaire Les individus se regroupent en fonction de
(Shum Laka) e Surface squameuse étroite antéropostérieurement leur groupe ethnique/appartenance, reflétant
la phylogénie
Age du fer e  Fosse mandibulaire de forme ovale (vers une forme Les distances de Mahalanobis sont courtes

entre les Basukus/groupes ethniques,
Basukus/le groupe de [I’'Upemba et
Basukus/Shum Laka

Les distances de Mahalanobis reflétent la
temporalité (figure 6.5).
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Une observation pertinente émane de 1’analyse diachronique : les distances de Mahalanobis entre

les groupes (tableau 5.3) augmentent avec le temps et semblent refléter la temporalité (figure 6.6).
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Figure 6.6 Dendrogramme des distances de Mahalanobis (os temporaux) entre les groupes récents et
passés, associé aux périodes temporelles.

6.3.2 Les sites de I’Upemba, une continuité ou discontinuité biologique ?

D’abord, les individus de la dépression de I’Upemba se regroupent (figure 5.26), suggérant
une homogénéité morphologique au sein de 1’échantillon de 1’age du fer. D’ailleurs des analyses
morphologiques dentaires de divers groupes de I’'Upemba (Dlamini, 2014) ont démontré une
stabilité des traits non-métriques, c’est-a-dire, une continuité biologique dans le temps. Ainsi,
I’homogénéité morphologique de 1’os temporal observée chez les populations de I’age du fer
renforce cette hypothése de continuité génétique entre les sites de I’'Upemba au cours du temps,
concordant ainsi avec les preuves archéologiques d’une continuité dans 1I’occupation des sites (de

Maret, 1999 ; Reefe, 1981).
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Ensuite, de maniére générale, le regroupement archéologique Upemba, a I’exception de SGA 18
et KUL TI1, se rapproche des populations ethniques récentes. Plus précisément, ce groupe
archéologique a une courte distance de Mahalanobis (tableau 5.3) avec le groupe Basuku,
impliquant des affinités (continuités) morphologiques entre les individus de I’age du fer et les
individus de la période contemporaine. D’ailleurs, des études craniométriques (Hiernaux, 1966,
1968, 1976; Hiernaux et al., 1992) ont déja suggéré que, d’une part, les habitants de Katongo sont
morphologiquement similaires aux groupes bantous actuels du Nigeria et du Cameroun, et que
d’autre part, les habitants de Sanga partagent des traits morphologiques avec les populations Luba
modernes (R.D.C). Autrement dit, ces études (Dlamini, 2014; Hiernaux, 1966, 1968, 1976;
Hiernaux et al., 1992) supposent que la constitution génétique des populations de I’age du fer est
restée similaire au fil du temps. Subséquemment, une recherche bioarchéologique (Warren et al.,
2015) démontre une continuité des traits craniens entre les populations bantoues sud-africaines de
I’age du fer, moderne et contemporaine. Cette continuité est attribuable a la combinaison d’une
ascendance partagée et d’un flux génétique entre les populations. Cette explication pourrait étre
¢tendue aux populations de 1’dge du fer et récentes de 1’Afrique centrale composant notre
¢chantillon ou les affinités observées pourraient étre expliquées par une origine commune (eX.

I’expansion bantoue) ainsi qu’un flux génétique accru entre les populations.

Finalement, malgré une certaine homogénéité du groupe de I’Upemba, nos analyses (figure 5.26 et
5.27) détectent une variation intra-groupe, pour les sites de Kikulu et de Sanga. En effet, deux
individus, KUL T1 et SGA 18, démontrent des différences morphologiques par rapport a
I’ensemble de 1’échantillon de 1’age du fer et a leurs homologues provenant du méme site
archéologique (tableau 6.5). La particularité¢ morphologique de ces deux individus pourrait étre due
a des périodes d’inhumation différentes par rapport a leurs homologues (tableau 6.5) ou a une

provenance de 1’extérieur du groupe (exogamie).
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Tableau 6.5 Comparaison des individus marginaux, KUL T1 et SGA 18, a leurs homologues de I’autre
sexe KUL T7 et SGA T172. Encadrés rouges : KUL T1 et SGA 18

Kikulu Sanga
Individus KUL_T1 : femme KUL_T7 : homme SGA_18 : homme SGA_T172 : femme
Période Luba récent : 100.8 + 1.2 BP | Kissalien classique : 1295 + | Kissalien classique : 1240 = | Kissalien : 770 + 95 BP
45 BP 120 BP
Traits Processus mastoidien e  Processus mastoidien | e  Surface squameuse | ¢  Surface  squameuse
morphologiques moins prononcé robuste plus large légerement plus étroite
Surface squameuse . Surface  squameuse supérioinférieurement supérioinférieurement
étroite large . Processus mastoidien | e Processus mastoidien
supérioinférieurement supérioinférieurement robuste moins robuste
Fosse mandibulaire . Fosse mandibulaire | e Fosse mandibulaire . Fosse  mandibulaire
plus large légerement plus petite plus étroite plus large
meédiolatéralement que KUL_T1 antéropostérieurement antéropostérieurement

et plus large
médiolatéralement

6.3.3 Les individus de Shum Laka

Les os temporaux des deux femmes de Shum Laka sont morphologiquement divergents 1’un
de I’autre (tableau 6.6). A 1’égard de la différence d’age entre les deux individus, les différences
morphologiques entre eux pourrait étre expliquée par le processus biologique de la dégénérescence.
Etant donné que Darticulation temporo-mandibulaire se dégrade avec I’age, il est possible que
celle-ci influence sur la morphologie de la fosse mandibulaire de 1’os temporal (Paknahad et al.,
2016). D’autant plus, la résorption alvéolaire de I’os mandibulaire, causée par une perte de
dentition modifie la morphologie de la mandibule (Ogden 2008) et par conséquent peut avoir un
effet sur 1’articulation temporo-mandibulaire, et par ricochet sur la fosse mandibulaire. Ces deux
hypotheéses peuvent expliquer la variabilit¢ morphologique entre les deux femmes 6/SEIII et

6/SEIV.

Tableau 6.6 Comparaison morphologique des os temporaux des deux individus de Shum Laka

Shum Laka : 3 370 — 3 030 BP

Individus 6/SEIII : femme (autour de 20-30 ans) 6/SEILV : femme (autour de 30-55 ans)
Traits . Processus mastoidien gracile . Processus mastoidien robuste et prononcé
morphologiques e Landmark astérion inférieur e Landmark astérion postérieur
. Fosse mandibulaire légérement large . Fosse mandibulaire plus large antéropostérieurement:
médiolatéralement : I’éminence auriculaire centre de I’éminence auriculaire plus prononcé
médiale et ’entoglénoide plus prononcés

Ensuite, les deux femmes, 6/SEIII et 6/SEIV correspondent a une phase de transition (Stone fo
Metal Age) qui voit I’apparition d’une économie de plus en plus sédentaire, malgré la persistance

de I’exploitation des ressources forestieres (Ribot et al., 2001; Lipson et al., 2020). Les analyses
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morphométriques (Ribot et al., 2001) de la taille et la forme de leurs os maxillaire et palatin
suggerent que ces femmes sont morphologiquement proches des populations contemporaines de
I’ Afrique de I’Ouest, bien que la mandibule pour 6/SEIII (uniquement) se démarque davantage de
par sa robustesse. Ces deux individus n’ont pas fourni de I’ADN ancien assez bien conserve,
toutefois, les analyses mtDNA et du chromosome Y (Lipson et al., 2020) ont révélé que quatre
autres individus enterrés a quelques metres et pour la méme phase chronologique sont similaires a
ceux des chasseurs-cueilleurs actuels de l'ouest de 1'Afrique centrale. Nos analyses révelent que
malgré la morphologie particuliere de leurs fosses mandibulaires et de leur variation intra-groupe,
6/SEIII et 6/SEIV ont des affinités avec les groupes ethniques récents. En effet, les deux femmes
de Shum Laka ont de courtes distances de Mahalanobis (tableau 5.3) avec les Bahutus et les
Basukus, deux groupes bantous probablement issus de I’Afrique Centre-Ouest (Brabant, 1963;
Ginste, 1946 ; archives citées dans Ribot, 2003). Ainsi, méme si le site a été utilisé par plusieurs
groupes différents (Lavachery, 2001), aprés un longue période d’occupation, les habitants de Shum
Laka se sont homogénéiser (morphologiquement et génétiquement) et ont laissé des descendants

qui se sont subdiviser a travers le temps.

6.3.4 La fosse mandibulaire, une variabilité écomorphologique ?

Nous avons observé que les distances de Mahalanobis entre les groupes de 1’age de pierre
tardif, de I’age du fer et de la période contemporaine (figure 6.5) augmentent avec le temps et que
la morphologie de la fosse mandibulaire semble évoluer vers une forme ellipsoide (figure 5.30). Il
a été¢ démontré que la région de I’articulation temporo-mandibulaire subit des influences externes
et se remodeéle en conséquence (Hinton et Carlson, 1979 ; Tanaka et al., 2008). Etant donné que la
morphologie de la mandibule subit des pressions et des contraintes fonctionnelles des différentes
activités masticatoires en fonction des modes de subsistance (Lieberman et al., 2004), la fosse
mandibulaire, en relation directe avec le processus condylaire de la mandibule, subit également ces
forces mécaniques (Hinton et Carlson, 1979 ; Paknahad et al., 2016 ; Smith et al., 2013; Solberg et
al., 1985; Tanaka et al., 2008). Les femmes de Shum Laka présentent plusieurs particularités (ex.
usure horizontale de la surface occlusale des molaires, usure linguale des dents antérieures, régime
alimentaire mixte basé sur des ressources forestieres et de savane) fréquentes chez les populations

de chasseurs-cueilleurs qui ont une alimentation coriace (ex. consommation de tubercules). De
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surcroit, la mandibule bien conservée de 6/SEIII présente des caractéristiques de robustesse unique
(Ribot et al., 2001; Lipson et al., 2020). Sachant que le condyle mandibulaire transfére les forces
biomécaniques de la mandibule directement a la fosse mandibulaire, la particularité des fosses
mandibulaires de Shum Laka peut étre expliquée par I’impact d’un ensemble de facteurs
environnementaux sur la mandibule. Ceci dit, la forme circulaire/ronde des fosses mandibulaires
de ces deux femmes aurait possiblement été sélectionnée pour une résistance biomécanique a une
alimentation coriace. Quant a la forme ovale des groupes de I’Upemba, elle pourrait étre expliquée
par une alimentation moins coriace durant I’age du fer. Alors que la forme plutdt ellipsoide des
groupes ethniques récents refléterait une alimentation plus molle durant la période contemporaine.
Nous proposons que les modes de subsistance pourraient expliquer la diversité de la morphologie
de la fosse mandibulaire observée dans notre échantillon. Cette hypothése peut étre supportée par
une étude des populations nubiennes durant la période de transition économique (Hinton et Carlson,
1979) qui a démontré que les chasseurs-cueilleurs ont une fosse mandibulaire plus large que les
agriculteurs. Ainsi, la réduction de la taille de la fosse mandibulaire de ces populations est due a
des forces masticatoires plus faibles a cause d’une alimentation plus tendre chez les agriculteurs.
Cependant, dans le cadre de notre étude, la réduction de la taille de la fosse mandibulaire n’a pas
été¢ évaluée. Toutefois, nous considérons que 1’explication de Hinton et Carlson (1979) pourrait
étre étendue a nos observations et suggérons donc 1’implication du régime alimentaire dans la

variation de la morphologie de la fosse mandibulaire au cours du temps.

Tableau 6.7 Tableau récapitulatif des résultats et des hypothéses

Observations Hypothéses
Crane 1) Distinction en fonction des groupes .—po  Relations phylogénétiques et origine commune
ethniques
2) Distinction en fonctionduclimat _______ | e  Adaptation a I’environnement >
thermorégulation.
Os 1) Distinction en fonction des groupes —— po  Relations phylogénétiques et effet fondateur
temporal ethniques
2) Variabilit€ de la fosse mandibulaire | pe  Adaptation a I’environnement = résistance
biomécanique.
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6.4 Conclusion

L’analyse en morphométrie géométrique 3D de I’ensemble du crane et de I’os temporal
concorde avec les données génétiques (Batini et al., 2011; Campbell et Tishkoff, 2008; de Filippo
et al., 2011, 2012; Excoffier et al., 1987; Li et al., 2014; Lipson et al., 2020; Schlebusch et al.,
2012),et morphométriques antérieures (Botha et al., 2017; Corruccini, 1991; Franklin et al., 2010;
Hiernaux, 1966, 1976; Hiernaux et al., 1992; Howells, 1989; Irish, 1997; Irish et al., 2014; Ribot,
2003, 2004, 2011; Warren et al., 2015), exposant un niveau de diversité élevé entre les populations

au cours du temps et a I’intérieur des populations a 1’échelle régionale.

Malgré notre échantillon relativement petit, 1’exploration de la diversité biologique des populations
récentes et passées d’Afrique centrale a permis de constater que premiérement, la morphologie
cranienne reflete, a la fois la phylogénie et les facteurs environnementaux, conformément aux
¢tudes antérieures (Hefner et al., 2016; Hubbe et al., 2009 ; Larsen, 2018 ; Noback et al., 2011;
Pietrusewsky, 2014 ; Relethford, 1994, 2001 ; Roseman, 2004).

Deuxi¢mement, notre recherche confirme que ’os temporal refléte effectivement les affinités
biologiques, tel que supporté par la littérature (Harvati et Weaver, 2006; Smith, 2009; Smith et al.,
2007; von Cramon-Taubadel, 2009, 2014) et que sa morphologie peut étre une région anatomique

alternative a I’ensemble du crane pour estimer les relations phylogénétiques.

Troisiémement, il a été possible de détecter une continuité de certains traits morphologique de 1’os
temporal a travers le temps, ainsi que 1’adaptation de certaines régions anatomiques. Entre autres,
I’analyse 3D des os temporaux a identifi¢ une variabilité au niveau de la forme de la fosse
mandibulaire entre les groupes des trois périodes chronologiques, un trait autrement imperceptible
a ’ceil nu. Cette région anatomique s’est révélée extrémement variable d’une population a une
autre, mais aussi a Dlintérieur d’'une méme population. De surcroit, cette étude a analysé
indirectement la morphologie mandibulaire via la fosse articulaire et suggere I’influence possible

des facteurs écologiques et économiques (ex. dicte et activités).
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Finalement, cette recherche est la premic¢re a appliquer une analyse de la morphométrie
géométrique 3D sur des collections ostéologiques récentes et passées d’ Afrique centrale. Dans une
région géographique ou les collections ostéologiques sont fragmentaires, la morphométrie
géométrique 3D appliquée a I’analyse de I’os temporal, mieux conservé que les autres os du crane,
s’est avérée pertinente. Ainsi, cette méthode alternative a 1’analyse de I’ensemble du crane et aux
données génétiques a permis d’explorer des collections ostéologiques qui, en raison de leur état
fragmentaire, n’ont jamais ¢été étudiées auparavant, comme les individus de la dépression de

I’Upemba.

6.5 Limites et perspectives de recherche

Les points de repére sélectionnés détectent les relations phylogénétiques a 1’échelle des
populations/ou groupes ethniques, toutefois, un choix alternatif aurait pu permettre de mieux cerner
le dimorphisme sexuel au sein des populations. D’ailleurs, des études en morphométrie
géométrique 3D (Bulut et al., 2016; Franklin et al., 2006; Franklin et al., 2012) ont déja évalué le
niveau de dimorphisme sexuel des populations, en se focalisant davantage sur des régions
anatomiques comme le processus zygomatique de I’os temporal, le processus mastoide, 1’os
zygomatique et 1’os frontal. Etant donné la petite taille de 1’effectif archéologique, il n’a pas été

possible d’évaluer le degré du dimorphisme sexuel chez les groupes passés.

Comme la conservation de I’information génétique et environnementale diverge en fonction des
régions craniennes, il serait pertinent de continuer a étudier davantage le crane séparément, tel
qu’effectuer dans la présente étude. Cela permettrait d’évaluer la nature de 1’information qui peut
étre fournie par chacune des régions craniennes et de collecter des données, particuliérement

lorsque les collections ostéologiques sont fragmentées.

Enfin, les études ultérieures pourraient tester la corrélation entre la forme de la fosse mandibulaire

et le régime alimentaire chez les populations récentes et passées a I’échelle globale afin de
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confirmer ou infirmer nos observations en lien avec I’impact des facteurs externes sur cette région

anatomique de 1’os temporal.
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Annexe I — Détermination du sexe

Tableau A1l Traits observés pour déterminer le sexe des cranes selon la méthode macroscopique de
Ferembach et al., (1980).

Trais observés Poids Hyper-féminin  Féminin Indifférent Masculin Hyper-masculin
(-2) -1 ) +1) (+2)
Glabelle 3 Lisse (0) Légeérement Délimitée Marquée (3) Massive,
délimitée (1) 2) proéminente, trés
large (4-5)
Processus mastoide 3 Tres petit Petit Moyen Large Tres large
Lignes nucales 3 Lisse Légeres traces des | Lignes nucales et | Lignes nucales et | Lignes nucales et
lignes nucales créte occipitale | crétes nucales | crétes occipitales
évidentes marquées avec surface
rugueuse.
Processus zygomatiques | 3 Trés fin et bas Fin et bas Moyen Epais et haut Trés élevé et haut
Arcade supra- | 2 Lisse Légerement délimité | Délimitée, marquée Marquée Trés  marquée,
sourciliére arquée
Tubérosités frontale et | 2 Marquées Moyennes Modérées Indistinctes Absentes
pariétale
Protubérance occipitale | 2 Lisse (0) Légere (1) Moyenne (2) Marquées (3) Trés marquée (4-
externe 5)
Os zygomatique 2 Trés bas, lisse Bas, lisse Moyen Haut Trés haut
Inclinaison frontale 1 Surface Presque verticale Un peu inclinée Moyennement Fortement
verticale inclinées inclinée
Forme des orbites 1 Tres ronde, | Ronde, bord | Forme transitoire Quadrangulaire, Quadrangulaire
bords tranchant | tranchant arrondi trés arrondi

Tableau A2 Liste de tous les individus inclus dans 1’étude.

Datation
Code approximative Pays Lieu
individu Période et C14 Population Site actuel Région Age Sexe d'accés
Basuku
19-20eéme Basuku ou Afrique
1 AF20.252 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique
2 AF20.253 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique
3 AF20.254 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique
4 AF22.267 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique
5 AF23.275 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique
6 AF23.281 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique
7 AF24.283 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique
8 AF24.286 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB




19-20eéme Basuku ou Afrique

9 AF24.287 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

10 AF34.363 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

11 AF34.364 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

12 AF34.366 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

13 AF34.367 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

14 AF34.368 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

15 AF35.370 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

16 AF35.377 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

17 AF36.383 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

18 AF36.385 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

19 AF38.394 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

20 AF38.395 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

21 AF38.396 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

22 AF31.340 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

23 AF31.342 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

24 AF37.388 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

25 AF37.393 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

26 AF39.408 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

27 AF32.353 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

28 AF32.346 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

29 AF33.360 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

30 AF25.297 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

31 AF19.242 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

32 AF19.243 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
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19-20eéme Basuku ou Afrique

33 AF19.244 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

34 AF19.247 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

35 AF19.248 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

36 AF20.250 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

37 AF20.251 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

38 AF20.255 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

39 AF20.256 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

40 AF22.269 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

41 AF22.270 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

42 AF22.271 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

43 AF22.272 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

44 AF22.273 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

45 AF23.276 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

46 AF23.277 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

47 AF23.279 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

48 AF23.280 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

49 AF24.285 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

50 AF24.288 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

51 AF24.289 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

52 AF34.365 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

53 AF34.369 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

54 AF35.373 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Basuku ou Afrique

55 AF35.374 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

56 AF35.375 Moderne siecle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
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19-20eéme Basuku ou Afrique

57 AF36.378 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

58 AF36.379 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

59 AF36.380 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

60 AF36.381 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

61 AF38.397 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20eéme Basuku ou Afrique

62 AF38.399 Moderne siécle Suku Feshi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB

Bahutu

19-20éme Afrique

63 AF4.586 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

64 AF4.587 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

65 AF9.625 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

66 AF9.626 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

67 AF6.605 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

68 AF10.635 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

69 AF11.643 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

70 AF11.644 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

71 AF12.650 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

72 AF12.651 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

73 AF13.659 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

74 AF14.667 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

75 AF15.675 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

76 AF3.581 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

77 AF7.608 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

78 AF7.611 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

79 AF7.612 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
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19-20éme Afrique

80 AF8.621 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

81 AF8.615 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

82 AF3.575 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

83 AF6.603 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

84 AF2.569 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda de'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

85 AF2.570 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

86 AF4.584 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

87 AF4.588 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

88 AF4.589 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

89 AF9.627 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

90 AF9.628 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

91 AF11.638 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

92 AF14.669 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

93 AF15.674 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

94 AF15.676 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

95 AF15.677 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

96 AF16.681 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

97 AF7.610 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

98 AF8.618 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

99 AF8.619 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

100 AF8.620 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

101 AF11.645 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

102 AF7.607 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

103 AF10.634 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
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19-20éme Afrique

104 AF12.646 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

105 AF3.579 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

106 AF16.682 Moderne siécle (Ba)-hutu Ruhengeri Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

107 AF17.164 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

108 AF17.165 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda de'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

109 AF17.167 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

110 AF17.168 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

111 AF17.169 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

112 AF17.170 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

113 AF17.163 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

114 AF44.50 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

115 AF44.53 Moderne siécle (Ba)-hutu Kivu Rwanda del'Est | Adulte | Femme | IRScNB

Pygmées Irumu (Mbuti)

19-20éme Bassin de Afrique

116 AF57.213 Moderne siécle Mbuti L'Tturi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Bassin de Afrique

117 AF54.212 Moderne siécle Mbuti L'Tturi RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Bassin de Afrique

118 AF56.208 Moderne siécle Mbuti L'Tturi RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB

Autres groupes ethniques

19-20éme Afrique

119 AF52.24 Moderne siécle Azande Uele RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

120 AF52.30 Moderne siécle Azande Uele RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

121 AF52.29 Moderne siécle Azande Uele RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

122 AF59.39 Moderne siécle Azande Uele RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

123 AF58.35 Moderne siécle Azande Uele RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

124 AF46.40 Moderne siécle Mamvu Watsa RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

125 AF46.37 Moderne siécle Mamvu Watsa RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
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19-20éme Afrique

126 AF45.33 Moderne siécle Mamvu Watsa RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

127 AF45.31 Moderne siécle Mamvu Watsa RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

128 AF45.26 Moderne siécle Mamvu Watsa RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

129 AF73.8 Moderne siécle Mongo Bafele RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

130 AF73.7 Moderne siécle Mongo Bafele RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

131 AF73.6 Moderne siécle Mongo Bafele RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

132 AF73.2 Moderne siécle Mongo Bafele RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Afrique

133 AF73.4 Moderne siécle Mongo Bafele RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20eéme Afrique

134 AF73.3 Moderne siécle Bassoko Kisangani RDC centrale | Adulte | Femme | IRScNB
19-20éme Afrique

135 AF74.15 Moderne siécle Bassoko Kisangani RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
19-20éme Afrique

136 AF74.16 Moderne siécle Bassoko Kisangani RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB

Dépression de Afrique
137 T1S Kabambien - I'Upemba MAK RDC centrale | Adulte | Homme ULB
kabambien Dépression de Afrique
138 T19 B 100.1 + 0.5 BP I'Upemba MAK RDC centrale | Adulte ? ULB
Kabambien Dépression de Afrique
139 T35S B 860 + 55 BP I'Upemba MAK RDC centrale | Adulte | Femme ULB
Dépression de Afrique
140 T1S Lubarécent | 100.8 + 1.2 BP I'Upemba KUL RDC centrale | Adulte | Femme ULB
Dépression de Afrique
141 T7S Kisalien - I'Upemba KUL RDC centrale | Adulte | Homme ULB
Early Dépression de Afrique
142 T14 S Kisalien 1295 + 45 BP I’'Upemba KUL RDC centrale | Adulte | Femme ULB
Kabambien Dépression de Afrique
143 T3S1 B - I'Upemba KTG RDC centrale | Adulte | Femme ULB
Kisalian Dépression de Afrique
144 T172 classique 770 £ 95 BP I'Upemba SGA RDC centrale | Adulte | Femme ULB
Early Dépression de Afrique
145 T18 Kisalien 1240 + 120 BP I'Upemba SGA RDC centrale | Adulte | Homme | IRScNB
Age de Afrique
pierre tarif Période de
146 SE III — age du fer 3000 BP récente Shum Laka Cameroun I'Ouest Adulte | Femme | IRScNB
Age de Afrique
pierre tardif Période de
147 SE IV — age du fer 3000 BP récente Shum Laka Cameroun I'Ouest Adulte | Femme | IRScNB
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Annexe II — Listes des points de repere

Tableau A1 Points reperes collectés sur I’ensemble du crane

# | Points anatomiques | Définitions Sources
Points repéres bilatéraux (droits et gauches)
1 et | Frontotemporale (ft) Le point antéro-médial de la ligne temporale avec I’os frontal (Franklin et al., 2006)
45
2 et | Fronto-zygomatique (fmt) Point sur la suture frontale et zygomatique (postérieure) (Franklin et al., 2006)
46
3 et | Ptérion (pt) Point a D’intersection a la partie fronto-pariétal et la partie postérieure de la | (Franklin et al., 2006)
47 suture fronto-sphénoide
4 et | Frontopariétal temporal | Point sur la suture coronal a I’intersection avec la ligne temporal supérieure (Franklin et al., 2006)
48 (fpt)
5 et | Euryon (eu) Points au sommet de I’éminence pariétale (Bass, 2005)
49
6 et | Astérion (ast) Point de jonction des sutures lambdoide, pariéto-mastoide et occipitomastoide | (Franklin et al., 2006)
50
7 et | Mastoide (ms) Point inférieur sur le processus mastoide (Franklin et al., 2006)
51
8 et | Porion (po) Point sur la marge supérieur du conduit auditif externe (Franklin et al., 2006)
52
9 et | Auriculaire (au) Point postérolatéral sur I’élément tympanique (en dessus du porion) de ’os | (Harvati et Weaver,
53 temporal 2006)
(Smith,  Terhune et
Lockwood, 2007)
10 Glénoidale (ge) Point sur la marge supérieure du processus zygomatique, au niveau de la fosse | (Franklin et al., 2006)
et glénoidale
54
11 Radiculaire (ae) Bord latéral de I’éminence articulaire: point le plus profond de la courbure. (Smith,  Terhune et
et Lockwood, 2007)
55
12 Zygion (zy) Point le plus latéral de I’arcade zygomatique (Smith,  Terhune et
et Lockwood, 2007)
56
13 Zygotemporal  supérieur | Point supérieur de la suture zygomaticotemporale (Franklin et al., 2006)
et (sz)
57
14 Zygotemporal inférieur (pz) | Point inférieure de la suture zygotemporale (Franklin et al., 2006)
et
58
15 Tubérosité maxillaire (mt) Point postérieur de la marge alvéolaire du maxillaire (Franklin et al., 2006)
et
59
16 Ectomolaire (ecm) Point sur la surface externe de la marge alvéolaire, au milieu de la deuxiéme | (Franklin et al., 2006)
et molaire maxillaire
60
17 Canine-alvéolaire antérieur | Point sur la marge alvéolaire antérieure au niveau de la canine (Franklin et al., 2006)
et (ca)
61
18 Zygo-maxillaire (zm) Point inférieur de la suture zygomaticomaxillaire (Franklin et al., 2006)
et
62
19 Zygo-orbitaire (zmo) Point sur la suture zygomaxillaire sur la marge de 1’orbite (Franklin et al., 2006)
et
63
20 Frontozygomatic-orbitaire Suture frontozygomatique sur la marge de I’orbite (Franklin et al., 2006)
et (fo)
64
21 Supraorbitale (s) Point sur la marge orbitale (longueur de I’orbite) (Franklin et al., 2006)
et
65
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22 Lacrymal orbitaire (lo) Point sur la marge orbitale médiale, a c6té du canal naso-lacrymal (Franklin et al., 2006)
et
66
23 Nasomaxillaire (nx) Point a I’intersection de I’0s nasal, maxillaire et frontal (Franklin et al., 2006)
et
67
24 Alare Point le plus latéral de I’aperture nasale (Franklin et al., 2006)
et
68
Points repéres unilatéraux
25 Prosthion /alvéolaire (ids) Point a la suture intermaxillaire sur la marge antérieure de 1’alvéole, entre les | (Franklin et al., 2006)
deux incisives centrales supérieures.
26 Epine nasale | Point a la suture intermaxillaires sur la marge inférieure de I’aperture nasale, | (Franklin et al., 2006)
inférieure/nasospinale sur la pointe de I’épine nasale
27 Nasion Point a I’intersection des sutures internasale et nasofrontale (Franklin et al., 2006)
28 Glabelle (g) Point le plus projetant au milieu de 1’os frontal, au niveau des arcades | (Bass, 2005)
sourcilieres et en dessous de la suture frontale (Franklin et al., 2006)
29- | Arc frontal (arf) Une série de 6 points pris a une intervalle de 10mm au-dessus de la glabelle (Franklin et al., 2006)
34
35 Bregma (b) Point a I’intersection des sutures coronale et sagittale (Franklin et al., 2006)
36 Lambda (1) Point a P’intersection des sutures sagittale et lambdoide (Franklin et al., 2006)
37 mi-sagittale (m) Point au milieu du bregma et du lambda (Franklin et al., 2006)
38 Opisthocranion (op) Point le plus postérieur en plan sagittale sur 1’os occipital : le point postérieur | (Bass, 2005)
marquant la longueur maximale du crane ; pas sur la protubérance occipitale
externe.
39 Inion (créte nucale) Protubérance la plus éminente sur la créte nucale supérieure (Franklin et al., 2006)
(Bass, 2005)
40 Opisthion (o) Point postérieur sur la marge du foramen magnum dans le plan sagittal (Franklin et al., 2006)
41 Basion (ba) Point antérieure sur la marge du foramen magnum dans le plan sagittal (Franklin et al., 2006)
42 Vomer inférieur Point sur la base du vomer au contact avec 1’os sphénoide (Franklin et al., 2006)
43 Palatin (p) Point postérieur sur la suture inter-palatine; point le plus postérieur de ’os | (Franklin et al., 2006)
palatin.
44 Interpalatin Point a l'intersection des sutures palatale médiane et latérale (milieu de 1’0os | (Bass, 2005)

palatin ; suture entre les deux)

Tableau A2 Points reperes collectés sur 1’os temporal.

# Points anatomiques Définitions Sources

1 Eminence auriculaire | Point antérieur sur la surface articulaire de I’éminence auriculaire (Smith, Terhune et
antérieure Lockwood, 2007)

2 Centre de I’éminence | Centre de I’éminence auriculaire, point le plus profond (Smith, Terhune et
auriculaire Lockwood, 2007)

3 Eminence auriculaire médiale Point inférieur sur la marge médiale de la surface articulaire de I’éminence | (Smith, Terhune et
auriculaire Lockwood, 2007)

4 Entoglénoide inférieure Point inférieure du processus entoglénoide (Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)

5 Milieu de I’éminence auriculaire | Le point milieu de la marge latérale de la surface articulaire de ’éminence | (Smith, Terhune et
auriculaire Lockwood, 2007)

6 Eminence auriculaire Latéral Point profond de I’éminence auriculaire latérale (Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)

7 Fosse mandibulaire Point profond de la fosse mandibulaire (Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)

8 Processus postglénoide Point inférieur du processus postglénoide (Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)

9 Foramen Stylomastoide Point sur le foramen stylomastoide, entre le processus styloide et le processus | (Harvati et Weaver,

mastoide de I’os temporal 2006)

(Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)

10 Fosse jugulaire Le point latéral sur la fosse jugulaire (Harvati et Weaver,

2006)
(Smith, Terhune
Lockwood, 2007)

et
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11 Mastoide Point inférieur sur le processus mastoide (Harvati et Weaver,
2006)
(Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)
12 Elément tympanique Point inféro-latéral sur 1’é¢lément tympanique de I’os temporal (Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)
13 Méat acoustique Point inférieur du méat acoustique externe (Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)
14 Porion (po) Point sur la marge supérieur du conduit auditif externe (Harvati et Weaver,
2006)
(Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)
15 Auriculaire (au) Point postérolatéral sur 1’élément tympanique (en dessus du porion) de I’os | (Harvati et Weaver,
temporal 2006)
(Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)
16 Radiculaire (ae) Point le plus latéral sur le processus zygomatique : point le plus profond de | (Smith, Terhune et
la courbure. Lockwood, 2007)
17 Echancrure pariétal Point sur I’échancrure pariétal ; rencontre entre les sutures squameuses et | (Harvati et Weaver,
priétomastoide 2006)
(White, Black et
Folkens, 2011)
18 Astérion (ast) Point de jonction des sutures lambdoide, pariétomastoide et occipitomastoide | (Harvati et Weaver,

2006)
(Smith, Terhune et
Lockwood, 2007)
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Annexe III- Tests statistiques

Tableau A1 Résultats du test de Student appliqué sur les moyennes des tailles centroides des cranes des
hommes et des femmes (populations récentes).

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Homme 63 0.7763564 0.1069259 134 -1.625658 0.1064
Femme 73 0.6025314

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A2 Résultats du test de Student appliqué sur les variables de la forme des cranes des hommes et
des femmes (populations récentes).

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Homme 63 0.0007936937 0.01148901 406 -0.96335 0.3359
Femme 73 -0.0006455375

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A3 Résultats du test de Student appliqués sur les variables de la forme des cranes Bahutu et des

Basuku.
Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Bahutu 53 0.001019037 0.01200388 343 2.2962 0.02227
Basuku 62 -0.002679991

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A4 Résultats du test Kruskal-Wallis appliqué sur les variables de la forme des cranes Azandes,

Bassokos, Mamvus, Mbutis et Mongos.

Variables N Moyenne df P
Azande 5 -0.005669161
Bassoko 3 -0.008408921
Mamvu 5 -0.01980299 4 0.3021
Mbuti 3 -0.004774889
Mongo 5 -0.01737524

Azande | Mamvu | Mongo | Mbuti
Mamvu 0,15 - - -
Mongo 0,15 0,84 - -
Mbuti 0,79 0,25 0,14 -
Bassoko 0,9 0,39 0,79 0,7

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Résultat des comparaisons par paires entre les groupes (pairwise wilcox test).

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau AS Résultats du test de Student appliqué sur les moyennes des tailles centroides des cranes Bahutu

et des Basuku.

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Bahutu 53 0.8307995 0.1251553 113 1.9238 0.0569
Basuku 62 0.5900308
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p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A6 Résultats du test Kruskal-Wallis appliqué sur les moyennes des tailles centroides des Azandes,
Bassokos, Mamvus, Mbutis et Mongos.

Variables N Moyenne df p
Azande 5 0,562
Bassoko 3 0,578 0.6808
Mamvu 5 0,578 4
Mbuti 3 0,561
Mongo 5 0,567

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Résultat des comparaisons par paires entre les groupes (pairwise wilcox test).

Azande | Mamvu | Mongo | Mbuti
Mamvu 0,31 - - -
Mongo 0,9 - - -
Mbuti 0,9 0,31 0,57 -
Bassoko 0,79 0,24 0,9 0,7

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A7 Résultats du test de Student appliqué sur les variables de la forme des cranes de climat
équatoriale avec hiver sec et des cranes de climat tempéré chaud et humide.

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Equatorial, hiver sec 53 -0.003822431 0.001556266 240 -4.7791 0.04073
Tempéré, chaud et humide 62 0.006189649

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A8 Résultats du test U de Mann-Whitney appliqué sur les variables de la forme des cranes de
climat équatorial humide et des cranes de climat équatorial avec mousson.

Variables N Moyenne P
Equatorial, humide 53 0.007368273 0.2912
Equatorial, mousson 62 0.00430938

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A9 Résultats du test de Student appliqué sur les variables de la forme des os temporaux des
hommes et des femmes (populations récentes).

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Homme 53 0.001637402 0.003417003 406 1.2403 0.2156
Femme 62 -0.002600606

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A10 Résultats du test de Student appliqué sur les moyennes des tailles centroides des os temporaux
hommes et femmes (populations récentes).

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Homme 53 0.11650411 0.0159798 134 1.6237 0.1068
Femme 62 0.09055778

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.
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Tableau A11 Résultat du test de Student appliqué sur les variables de la forme des os temporaux des

Bahutus et des Basukus.

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Bahutu 53 0.005817313 0.01870934 343 2.9913 0.0029
Basuku 62 -0.005288411

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A12 Résultats du test Kruskal-Wallis appliqué sur les variables de la forme des cranes Azandes,

Bassokos, Mamvus, Mbutis et Mongos.

Variables N Moyenne df p
Azande 5 -0.04331696
Bassoko 3 0.006130064
Mamvu 5 0.004066434 4 0.04884
Mbuti 3 0.0597659
Mongo 5 -0.03367118

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Résultat des comparaisons par paires entre les groupes (pairwise wilcox test).

Azande | Mamvu | Mongo | Mbuti
Mamvu 0,54 - - -
Mongo 0,9 0,09 - -
Mbuti 0,036 0,036 0,036 -
Bassoko 0,57 0,9 0,143 0,2

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A13 Résultats du test de Student appliqué sur les moyennes des tailles centroides des os temporaux

Bahutus et Basukus.

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Bahutu 53 0.12447961 0.01870934 113 1.9147 0.058
Basuku 62 0.08865615

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A14 Résultats du test Kruskal-Wallis appliqué sur les moyennes des tailles centoides des os

temporaux Azande, Bassoko, Mamvu, Mbuti et Mongo.

Variables N Moyenne df p
Azande 5 0.08524823
Bassoko 3 0.08946406
Mamvu 5 0.08769311 4 0.18
Mbuti 3 0.08483368
Mongo 5 0.08450906

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Résultat des comparaisons par paires entre les groupes (pairwise wilcox test).

Azande | Mamvu | Mongo | Mbuti
Mamvu 0,31 - - -
Mongo 0,9 0,31 - -
Mbuti 0,9 0,25 0.57 -
Bassoko 0,79 0,9 0,9 0,7

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.
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Tableau A15 Résultats du test de Student appliqué sur les variables de la forme des os temporaux de climat
€quatoriale avec hiver sec et des os temporaux de climat tempéré chaud et humide.

Variables N Moyenne Std. deviation df t P
Equatorial, hiver sec 53 -0.003625804 0.003615236 240 -1.9915 0.04699
Tempéré, chaud et humide 62 0.003573985

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A16 Résultats du test U de Mann-Whitney appliqué sur les variables de la forme des os temporaux
de climat équatorial humide et des os temporaux de climat équatorial avec mousson.

Variables N Moyenne p
Equatorial, humide 53 0.001789432 0.2131
Equatorial, mousson 62 0.007453629

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Tableau A17 Résultats du test Kruskal-Wallis appliqué sur les moyennes des tailles centoides des os
temporaux archéologiques.

Variables N Moyenne df p
Katongo 1 0.0888010 4 0.4405
Kikulu 3 0.086734
Malemba-Nkulu 3 0.0992107
Sanga 2 0.0843816
Shum Laka 2 0.0958016

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.

Résultat des comparaisons par paires entre les groupes (pairwise wilcox test).

Katongo | Kikulu M.Nkulu | Sanga
Kikulu 0,5 - - -
M.Nkulu 0,5 0,1 - -
Sanga 0,67 0,8 0.2 -
Shum 0,67 0,4 0,2 0,67
Laka

p<0.05; les résultats qui ont une valeur de p plus petite que 0.05 sont significatifs.
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Annexe I'V- Figure supplémentaire

Figure Al. Graphique bivarié pour les résultats de 1’Analyse en Composante Principale basés sur les
données de conformation de I’os temporal des populations actuelles et passées. Ellipse de confiance a 95%

(p = 0,05) pour les individus archéologiques.
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