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1 Introduction

En comparaison avec les mammiféres non primates quadrupédes terrestres, les
primates présentent des caractéristiques uniques dans les os de leurs membres
postérieurs (Alexander et al. 1979 ; Kimura, 1991 ; 1995 ; Polk et al. 2000) et dans leur
comportement locomoteur. Notamment, ils soutiennent et propulsent leur corps
davantage avec leurs membres postérieurs qu’avec leurs membres antérieurs au cours
de la quadrupédie, en dynamique et en statique ; c’est ce qu’on appelle la dominance
des membres postérieurs (Kriiger, 1943 ; Prost, 1965 ; Iwamoto & Tomita, 1966 ;
Hildebrand, 1967 ; Tomita, 1967 ; Kimura et al. 1979 ; Kimura, 1985, 1992, 2002 ;
Reynolds, 1985; Demes et al. 1994 ; Larson et al. 2000; Schmitt & Lemelin, 2002 ;
Schmitt & Hanna, 2004 ; voir également Druelle et al. 2019). En revanche, les
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mammiféres non primates adoptent généralement la dominance par les membres
antérieurs (Thompson, 1917 ; Manter, 1938 ; Barclay, 1953 ; Bjorck, 1958 ; Pratt &
O'Connor, 1976 ; Kimura et al. 1979). Ces caractéristiques sont liées a Iutilisation du
substrat chez les primates, en I'occurrence le substrat arboricole (Kimura et al. 1979).
La bipédie humaine est aussi généralement discutée en lien avec les modeles
locomoteurs arboricoles des primates (Stern, 1975 ; Kimura et al. 1979 ; Kimura, 1985,
2019 ; Schmitt, 2003 ; Crompton et al. 2003, 2008 ; Nakatsukasa, 2004 ; Thorpe et al. 2014
; White et al. 2015 ; Senut et al. 2018).

Parmi les espéces de primates, la taille et la forme des os des membres ont été
examinées en relation avec les comportements locomoteurs (]ungers, 1985 ; Strasser,
1992 ; Jungers et al. 1998 ; Schmitt, 2003 ; Kimura, 2002, 2003 ; Ruff, 2002 ; Perry et al.
2017). En raison du comportement locomoteur particulier de ’homme, la bipédie, les os
de leurs membres inférieurs présentent des caractéristiques uniques qui les distinguent
des autres espéces de primates, a savoir les singes, y compris les prosimiens, et les
autres hominoides. Les humains présentent des genoux en adduction et les os de leurs
jambes sont orientés verticalement (Latimer et al. 1987 ; Tardieu & Preuschoft, 1996 ;
Tardieu, 2010 ; DeSilva & Parakyrikos, 2011 ; Raichlen et al. 2015). Cette structuration
permet de positionner le centre de masse corporelle directement au-dessus du genou et
de la cheville dans le plan frontal lors de la marche bipeéde, et la diaphyse fémorale
inclinée latéralement a partir du genou participe aussi a cette tiche. La surface
articulaire inférieure du tibia humain est horizontale dans le plan frontal et le
mouvement de la cheville est principalement restreint au plan parasagittal.

Inversement, les genoux des grands singes actuels sont en abduction et les os de leurs
jambes sont inclinés latéralement a partir de la cheville dans le plan frontal (Latimer et
al. 1987 ; DeSilva 2009). Les grands singes actuels adoptent des types locomoteurs
uniques : la quadrupédie en s’appuyant sur I'articulation des phalanges des mains ou
sur les poings, sur des substrats presque horizontaux, ainsi que le balancement par les
bras, y compris des comportements locomoteurs des membres antérieurs, dans les
environnements arboricoles (Remis, 1998 ; Thorpe & Crompton, 2005 ; Sarringhaus et
al. 2014 ; Hunt, 2016). Lors de la quadrupédie sur I'articulation des phalanges des mains
ou sur les poings, la face dorsale des mains soutient le corps, une caractéristique qui
n’est jamais adoptée par les autres primates ou les autres mammiféres quadrupeédes, a
l'exception du fourmilier géant (Orr, 2005). Les grands singes adoptent parfois une
posture et une locomotion presque orthograde soutenue par les membres postérieurs,
la bipédie (Remis, 1995, 1998 : Thorpe & Crompton, 2005 ; Sarringhaus et al. 2014 ; Hunt,
2016 ; Kimura, 2019), au cours de laquelle leurs genoux sont toujours en abduction et
leurs hanches toujours fléchies (Kimura et al. 1979 ; Kimura, 1985, 2019 ; O'Neill et al.
2018).

Les hylobatidés actuels adoptent principalement la brachiation vraie, c'est-a-dire une
locomotion bimanuelle sous les branches, y compris par ricochet. IIs se tiennent debout
et marchent occasionnellement de maniere bipede sur des substrats principalement
horizontaux dans les environnements a la fois arboricoles et terrestres. Lors du
comportement positionnel bipéde, leurs genoux sont en abduction et leurs hanches
sont toujours fléchies (Kimura et al. 1979 ; Kimura, 1985 ; Vereecke et al. 2006). Ainsi,
chaque sous-groupe de grands singes est caractérisé par son propre type locomoteur.

En outre, des facteurs autres que le comportement locomoteur influencent la
morphologie osseuse. Ainsi, la taille joue un réle important dans la morphologie
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osseuse. La taille corporelle des grands singes de petite taille (hylobatidés) est
inférieure a celle des grands singes ou de '’homme. Les singes, tout comme les
prosimiens, sont généralement beaucoup plus petits que les grands singes et les
hommes. En fonction des exigences mécaniques liées a des contraintes d’échelle, les
mammiféres de grande taille ont des diamétres d'os relativement plus grands que les
mammiféres de petite taille (Galilei, 1638 ; Schultz, 1953 ; Alexander et al. 1979 ;
Jungers, 1985 ; Kimura, 1994). Si la longueur d'un animal double et que sa taille est
proportionnelle, alors sa masse corporelle devient huit fois plus grande, mais la section
transversale de ses diaphyses osseuses et de ses surfaces articulaires n'est que quatre
fois plus grande. Pour supporter la force de compression causée par la masse
corporelle, les surfaces de section transversale et les surfaces articulaires doivent
devenir relativement plus grandes. Cette grande surface est généralement obtenue
grice aux grands diamétres des os. Comme l'os long forme un tube avec une cavité
médullaire, non seulement le diamétre externe, mais aussi la géométrie de la section
transversale (CSG) de 1'os sont importants pour les discussions mécaniques (pour les os
des primates non humains, voir par exemple, Burr et al. 1981 ; Schaffler et al. 1985 ;
Ruff, 1987, 1989 ; Demes & Jungers, 1989 ; Jungers & Burr, 1994 ; Kimura, 1995, 2002,
2003 ; Jungers et al. 1998 ; Connour et al. 2000 ; Yamanaka et al. 2005 ; Carlson et al.
2005 ; Marchi, 2007, 2015 ; Pina et al. 2012 ; Mongle et al. 2015). Pour obtenir un
échantillon important, la CSG n'a pas été incluse dans la présente étude en raison des
difficultés techniques liées a sa mesure sur une grande partie du matériel provenant de
collections. De nombreuses institutions ne disposent pas des appareils nécessaires pour
mesurer la CSG, et il est souvent difficile de déplacer le matériel osseux entre
institutions. Cependant, les diamétres externes des os longs peuvent permettre
d’inférer la CSG dans certains cas (Kimura & Takahashi, 1992 ; Stock & Show, 2007).

Des comparaisons de la forme des os longs des membres postérieurs des primates en
relation avec le type locomoteur ont couramment été réalisées en se concentrant
principalement sur le fémur (par exemple, Jungers et al. 1998 ; Kimura, 2002 ;
Yamanaka et al. 2005 ; Hunt, 2016). Les os de la jambe des primates devraient étre
examinés plus précisément (Marchi, 2007, 2015 ; Turley et al. 2011). Leurs
caractéristiques chez ’homme qui se tient en position bipede verticale devraient étre
analysées dans un contexte plus large en intégrant les primates non-humains, et en
particulier les hominoides. Compte tenu de ce contexte, I'étude présentée ici vise a
comparer la morphologie et a élucider les caractéristiques des os de la jambe chez les
primates actuels en intégrant le type locomoteur habituel, tout en mettant 1'accent sur
les hominoides.

2 Matériel et Méthodes

Les os de la jambe (tibia et fibula) de primates actuels, 316 individus représentant 80
espéces et 47 genres (tableau 1), ont été examinés dans les institutions suivantes :
University Museum, the University of Tokyo, Tokyo; Primate Research Institute, Kyoto
University, Inuyama; Japan Monkey Centre, Inuyama; Anatomical Department of the
Dokkyo University School of Medicine, Mibu; Anthropologisches Institut und Museum,
Universitdt Ziirich-Irchel, Ziirich; Musée Royal de I'Afrique Central, Tervuren; et
Powell-Cotton Museum, Birchington. Tous les os étaient adultes avec les épiphyses
fusionnées. Aucune pathologie n'a été observée a I'ceil nu, a l'exception de
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modifications liées au vieillissement. Les échantillons de grands singes comprenaient
des chimpanzés communs, des bonobos, des gorilles et des orangs-outans.

Tableau 1
Genre Espéce Individu
Total 47 80 316
Prosimiens (y compris les tarsiers) 14 17 51
Singes du Nouveau Monde 14 19 40
Cercopithecinae 8 27 97
Colobinae 5 9 13
Grands singes de petite taille 2 3 14
Grands singes 3 4 80
Humains 1 1 21

Matériel étudié

Les espéces de primates actuels ont été regroupées en fonction de leur type locomoteur
habituel (Kimura, 2002, 2003) comme suit (tableau 2): les six premiers groupes
concernent les types locomoteurs adaptés aux différents substrats, des environnements
arboricoles aux environnements terrestres ; la brachiation (abréviation : Brach), limitée
a la seule brachiation vraie par les gibbons ; le balancement par les bras, y compris les
comportements locomoteurs des membres antérieurs avec une posture orthograde du
torse, et quadrupédie dans les branches (As/Qbw), comme chez de nombreux atélinés,
certains langurs et les colobes ; le grimper quadrupéde lent (Qsc), adopté uniquement
par certaines espéces de prosimiens; la quadrupédie dans les branches (Qbw),
locomotion générale arboricole a quatre membres, principalement au-dessus des
branches ; la quadrupédie au sol et dans les branches (Qgw/bw), locomotion a quatre
membres dans les environnements arboricoles et terrestres de certains macaques et
cercopithéques; la quadrupédie au sol (Qgw), locomotion a quatre membres
principalement au sol chez les babouins, les mandrills et le Patas. Viennent ensuite
trois autres types de locomotion : la quadrupédie sur l'articulation des phalanges des
mains ou sur les poings et le balancement par les bras (K/FQ) chez les grands singes ;
'agrippement vertical et le saut (Vcl), adoptés par certains prosimiens, y compris
provisoirement par les tarsiers dans cet article; et la bipédie (Biped), adoptée
uniquement par les humains.

Tableau 2
Type de locomotion Abréviation Genre Espéce Individu
Total 51 80 316
Brachiation Brach 2 3 14
Balancement par les bras et quadrupédie sur les branches As/Qbw 4 8 12
Grimper quadrupéde lent Qsc 4 4 11
Quadrupédie sur les branches Qbw 23 33 65
Quadrupédie terrestre et sur les branches Qgw/bw 2 9 45
Quadrupédie terrestre Qgw 4 7 32
Quadrupédie sur I'articulation des phalanges des mains ou KIFQ 3 4 80
sur les poings et balancement par les bras (knuckle-walking)
Agrippement vertical et saut Vel 8 11 36
Bipédie Biped 1 1 21

Type de locomotion
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Les types habituels ci-dessus viennent principalement de Napier et Napier (1985). Hunt
et ses collegues (1996) ont fait un rapport sur les modes locomoteurs précis des
primates. La locomotion d’individus spécifiques a pu étre observée sur le terrain,
classée en fonction des modes ci-dessus et analysée quantitativement. Cette technique
était utile pour analyser leur locomotion. Afin de regrouper les espéces de primates sur
la base de la locomotion, le type de locomotion habituel de chaque espéce a été utilisé,
tout en gardant a I'esprit que le « type de locomotion habituel » ne peut décrire que de
fagon trés limité le détail des autres modes de locomotion au sein d’'une méme espéce.

Des mesures linéaires ont été effectuées a l'aide d'un pied a coulisse d’une précision de
0,1 mm (Mitsutoyo, Tokyo, Japon) et de planches a mesurer d’une précision de I'ordre
du millimétre. Les mesures ont été effectuées principalement selon la méthode de
Martin et Saller (1957), avec quelques modifications pour l'application aux os de
primates non humains (Kimura, 2002) comme suit : la largeur du tibia & mi-longueur
était un diamétre projeté perpendiculairement au diameétre antéro-postérieur
maximum ; la largeur distale du tibia correspondait au diamétre projeté de 'os de 1'axe
transversal de la surface articulaire distale ; la profondeur distale était mesurée
perpendiculairement 2 la largeur ; les largeurs des surfaces articulaires sur le tibia
distal suivaient celles de DeSilva (2009) ; et d'autres mesures supplémentaires ne
figurant pas dans Martin et Saller (1957) venaient de Kimura (2002). Les tibia et fibula
d’un méme individu provenaient toujours du méme coté, le c6té droit étant sélectionné
en priorité. Si des difficultés étaient rencontrées lors de la mesure du coté droit, par
exemple la perte ou la fracture d'un c6té lors du stockage, alors les deux os du c6té
gauche du méme individu étaient utilisés.

En raison de la grande variété de tailles corporelles chez les primates, les comparaisons
ont été effectuées sur la base de valeurs relatives. La masse corporelle a généralement
été utilisée pour standardiser la taille (par exemple, Alexander et al. 1979 ; Kimura,
2002, 2003) ; cependant, les masses corporelles n’étaient indiquées que pour la moitié
seulement du matériel. De nombreux travaux ont utilisé comme norme la masse
corporelle moyenne des espéces, provenant de différents échantillons (par exemple,
Ruff, 1987 ; Kimura, 2002). Cette méthode est acceptée dans une certaine mesure
lorsque les comparaisons sont effectuées au niveau de 'espéce. Cependant, cette étude
ayant pour but de comparer des os individuels, cette méthode n'a pas été adoptée ici. La
moyenne géométrique des mesures (Deutsch et al. 2020) et I'analyse Procrustes (Turley
et al. 2011 ; Tallman et al. 2013) sont également utilisées pour standardiser la taille. Ces
méthodes sont utiles pour I'analyse détaillée de petites pieces, comme des fragments de
fossiles, mais seraient difficiles a appliquer a l'analyse de grands os. Pour chaque
individu, les mesures linéaires de I'os ont été ici principalement comparées a sa
longueur, qui a pu étre mesurée avec précision. Cette méthode présente également
certaines limites qui seront décrites plus loin.

La significativité statistique entre les groupes d'échantillons a été testée en utilisant la
procédure comparative multiple de Tukey. Les régressions linéaires des moindres
carrés (LR) des groupes apres transformation en logarithmes ont été comparées en
utilisant l'analyse de covariance. Si les pentes des LR n'étaient pas significativement
différentes entre les groupes, alors la différence des ordonnées a l'origine était
également testée.
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3 Résultats

Les mesures relatives ont été comparées entre les différents groupes locomoteurs (Fig.
1). Le diamétre maximal relatif de la diaphyse a mi-longueur du tibia était
généralement significativement plus grand dans les locomotions de type Qgw, K/FQ et
Biped, c'est-a-dire chez les espéces d’hominoides de grande taille et les
Cercopithécoides terrestres (Fig. 1 : Aa). Les groupes K/FQ et Biped, en particulier, ont
également présenté des valeurs relatives significativement plus grandes pour de
nombreuses mesures par rapport a celles des autres groupes, comme : le diamétre de la
diaphyse fibulaire (Fig. 1: Ba), les largeurs proximale et distale du tibia et de la fibula
(Fig. 1 : Ab ; Ac ; Bb), la largeur distale des os articulés de la jambe (Fig. 1 : Ad), et la
profondeur de la surface articulaire médiale du tibia (Fig. 1 : Ae). Les groupes Qgw et
Qgw/bw ont montré des diamétres relatifs du tibia significativement plus grands que
ceux du groupe Qbw pour la profondeur de la surface articulaire médiale du tibia (Fig. 1
: Ae), et les diamétres a mi-longueur du tibia et de la fibula (Fig. 1 : Aa ; Ba). Les
premiers groupes comportaient des quadrupédes terrestres fréquents, tandis que le
dernier était celui des quadrupedes arboricoles. La largeur relative de la malléole par
rapport a l'extrémité distale totale du tibia était significativement plus grande dans les
groupes K/FQ, Qsc et Vcl que dans de nombreux autres groupes locomoteurs, la bipédie
humaine incluse (Fig. 1 : Ah). Comparée a la longueur, la largeur distale de la fibula
était significativement grande dans les groupes Brach et K/FQ, a savoir les grands
singes, et dans le groupe arboricole Qsc (Fig. 1 : Bc). Une largeur tibiale distale
significativement grande par rapport au diamétre antéro-postérieur de l'os a été
observée dans les groupes Brach, As/Qbw, et K/FQ, qui utilisent la brachiation ou le
balancement par les bras pendant leur locomotion, et dans le groupe Qsc; tous ces
groupes utilisent un environnement arboricole (Fig. 1 : Af). Les groupes Brach et K/FQ
ont montré une grande largeur de la fibula, c'est-a-dire la largeur malléolaire, par
rapport au diamétre antéro-postérieur (Fig. 1 : Bd). En revanche, la largeur distale de la
fibula était significativement petite par rapport au diameétre antéro-postérieur dans les
groupes qui se déplacent au sol : Qgw/bw, Qgw et Biped, (Fig. 1 : Bd). Les groupes Qsc et
Vcl présentaient une largeur de malléole tibiale significativement importante par
rapport au diamétre antéro-postérieur (Fig. 1 : Ag). La largeur du bord antérieur par
rapport a celle du bord postérieur de la surface articulaire inférieure du tibia était
significativement petite dans le groupe humain Biped par rapport aux groupes As/Qbw,
Qgw, K/FQet Vcl (Fig. 1 : Ai).
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Figure 1A
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Figure 1B
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Sur la base d'une comparaison de la proportion des dimensions par rapport a la
longueur en utilisant I'analyse de régression linéaire (LR) (Fig. 2), les groupes Biped et
K/FQ se distinguent dans les longueurs du tibia et de la fibula. Dans cet échantillon, les
moyennes de la longueur totale du tibia et de la longueur maximale de la fibula étaient
de 275,6 mm et 238,7 mm, respectivement, chez les grands singes, et de 319,3 mm et
316,2 mm, respectivement, chez '’homme. Les résultats de l'analyse LR des deux
groupes ont ensuite été comparés séparément avec ceux des autres groupes de
primates de petite taille, incluant les hylobatidés et les singes. Les os des hommes
bipédes, les plus longs parmi les primates, ont montré des valeurs de pente similaires a
celles des primates dans de nombreuses mesures tibiales, incluant le diamétre maximal
de la mi-longueur du tibia, les largeurs du tibia proximal et distal, et la profondeur du
tibia distal par rapport aux longueurs (Fig. 2 : Aa ; Ab ; Ac ; Ad). Les ordonnées a
'origine de ces mesures chez 'homme étaient plus grandes que celles des petits
primates. D'autre part, les LR du second groupe dont les longueurs sont les plus
grandes, K/FQ, groupe composé des grands singes, ont montré des valeurs de pente
significativement plus grandes que celles des autres groupes pour la plupart des
comparaisons du tibia (Fig. 2 : Ab ; Ac ; Ad). L'exception était le diamétre maximal de la
mi-longueur du tibia, qui présentait les mémes pentes dans tous les groupes (Fig. 2 :
Aa). En revanche, les pentes de la fibula des groupes Biped et K/FQ étaient
significativement différentes de celles du groupe le plus petit pour le diamétre maximal
a la mi-longueur (Fig. 2 : Ba). Le groupe K/FQ a montré une pente significativement
grande pour le diamétre de la téte par rapport au groupe plus petits (Fig. 2 : Bb). En
raison de la trés faible variation du diamétre de la téte, la régression du groupe Biped
n'était pas significative (Fig. 2 : Bb).
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Figure 2
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B Fibula
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A: Tibia
a) X: Total length, Y: Maximum diameter of mid-length b) X: Total length, Y: Proximal Breadth
Small 214 1.247 -3.866 0.9384 - Small 214 1.116 -2.403 0.9129 -
Biped 21 1.216 -3.718  0.4949 **  Biped 21 0.616 0.710  0.3560 >
ANCOVA F - Sl ANCOVA F - "
KIFQ 80 1.307 -4.026 0.7356 e KIFQ 80 1.515 -4.189 0.6951 ¥
ANCOVA F - Lo ANCOVA F o /
c) X: Total length, Y: Distal breadth d) Total length, Y: Distal deapth
Small 204 1.107 -2.803  0.9440 **  Small 200 1.042 -2.697  0.9267 ="
Biped 21 0.641 0.181 0.3124 o Biped 21 0.725 -0.595 0.4543 o
ANCOVA F - il ANCOVA F - il
K/IFQ 80 1.430 -4.172 0.7139 X KIFQ 79 1.513 -4.999 0.7754 b
ANCOVA F 55 / ANCOVA F o /
B: Fibula
a) X: Maximum length, Y: Maximum diameter of mid-length b) X: Maximum length, Y: Maximum diameter of head
Small 199 1.172 -4.173 0.8884 i Small 199 1.073 -3.024 0.8919 b
Biped 21 1.533 -6.133 0.4432 Y Biped 21 0.394 1.067 0.0897 -
ANCOVA F i / ANCOVA F i /
KIFQ 78 1.012 -2.975 0.5665 il KIFQ 78 1.318 -3.865 0.7154 b
ANCOVA F i / ANCOVA F " /

Régressions linéaires des moindres carrés (LR) aprés transformation en logarithmes. Les LR sont
calculées séparément pour les humains (Biped), les grands singes (K/FQ) et les autres petits primates
(Small). *: p<0,05 ; * : p<0,01 par un test t de Student. Les LR des groupes humains et des grands
singes ont été comparées séparément a celles du groupe des petits primates, respectivement, en
utilisant I'analyse de covariance. - : non significatif ; * : p<0.05; **: p<001 par un test F. Lorsque les
pentes (b) de deux régressions étaient significativement différentes, les ordonnées a l'origine (a) ne
pouvaient pas étre comparées (/). A: Tibia. Aa) X : Longueur totale. Y : Le diamétre maximal a mi-
longueur. Ab) X : Longueur totale. Y : Largeur proximale. Ac) X : Longueur totale. Y : Largeur distale. Ad)
X : Longueur totale. Y : Diameétre antéro-postérieur distal. B : Fibula. Ba) X : Longueur maximale. Y :
Diametre maximal a mi-longueur. Bb) X : Longueur maximale. Y : Diamétre maximal de la téte.

4 Discussion

Au sein des primates, les hominoides présentent un type de locomotion unique dans
chaque sous-groupe, a savoir la brachiation vraie (Brach) chez les hylobatidés, la
quadrupédie sur larticulation des phalanges des mains ou sur les poings et le
balancement par les bras (K/FQ) chez les grands singes, et la bipédie (Biped) chez les
hommes. Ces types de locomotion ne sont pas habituellement adoptés par d’autres
singes.

Les grands singes, qui adoptent une locomotion de type K/FQ, présentent des
caractéristiques uniques des os de la jambe par rapport aux autres groupes, comme: la
robustesse de la fibula, dont on pensait qu'elle impliquait la présence de muscles de
I’hallux bien développés, et la solidité de la diaphyse des grands singes actuels, a été
soulignée (Ward, 1998 ; Marchi, 2007) ; les grands diamétres des os de la jambe chez les
gorilles ont également été signalés (Schultz, 1953 ; Turley et al. 2011) ; les diamétres
relatifs des extrémités proximale et distale et le maximum de la diaphyse du tibia et de
la fibula chez les grands singes actuels sont plus grands que ceux des autres primates
(Fig. 1). L'une des raisons de cette taille plus importante est la plus grande taille du
corps des grands singes. Chez ’homme, les diamétres sont aussi relativement grands
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(Fig. 1). Les LR ont été calculées entre les diamétres et les longueurs (Fig. 2). Les grands
singes, soit le groupe K/FQ sur la figure, présentent généralement une pente plus
importante que les singes de petite taille et les gibbons. D'autre part, les hommes
bipédes montrent des valeurs de pente similaires dans les LR pour le diamétre tibial,
mais avec des ordonnées a l'origine différentes. Le diameétre tibial maximal de la
diaphyse a mi-longueur chez 'homme et les grands singes présente des pentes
similaires dans les LR par rapport a celles des petits primates. Les grands diamétres des
os des grands singes ne peuvent étre expliqués uniquement par leur grande taille
corporelle ; ils montrent des modeles d'échelle différents de ceux des autres primates.
Les longueurs des os longs de 79 espéces de mammiféres quadrupédes, a I'exclusion des
primates, sont généralement allométriques a la racine cubique de la masse corporelle
dans l'analyse de I'axe majeur (avec transformation logarithmique des données), a
I'exception de la longueur du tibia, qui présente une allométrie légérement négative de
0,300, ce qui est significativement inférieur a 1'allométrie géométrique de 1/3 (Kimura,
1994). A partir de 1'analyse log-log LR, Alexander et al. (1979) ont montré, a partir de la
longueur du tibia, une allométrie presque géométrique (1/3) de la masse corporelle a
partir de six échantillons de primates, incluant ’homme, mais pas les grands singes. I
fut déduit que la longueur des os longs des primates était liée de maniére allométrique
a la masse corporelle, bien que I’échantillon fiit restreint. Ruff (1987) a calculé que la
longueur du tibia des primates, sur un échantillon comprenant des hommes, des grands
singes et des macaques, était presque allométrique a la masse corporelle (Fig. 3. Le titre
du tableau III de Ruff pourrait étre une erreur pour les fémurs). Chez les grands singes
de son étude, I'allométrie était négative. Bien que la taille de I'échantillon fiit encore
limitée, la longueur du tibia des grands singes pourrait avoir un rapport avec la masse
corporelle différent de celui des autres espéces de primates. Les membres inférieurs des
hommes bipédes supportent la totalité de la masse corporelle pendant la locomotion.
Chez les chimpanzés ou les orangs-outans se déplacant en knuckle-walking, le rapport
entre membres postérieur et membre antérieur en ce qui concerne la force de réaction
au sol est plus biaisé vers le membre postérieur que chez les primates de petite taille
(Kimura et al. 1979 ; Kimura, 1985 ; Raichlen et al. 2009 ; Raichlen et al. 2015 ; Raichlen
& Pontzer 2021) ; ainsi, la dominance de leurs membres postérieurs dans la force de
réaction au sol serait grande en comparaison avec les petits primates. Pour supporter la
grande masse corporelle, les os des membres inférieurs/postérieurs des hommes et des
grands singes devraient avoir des diameétres relativement plus grands, normalisés par
la masse corporelle totale, par rapport aux petits primates, dont le membre postérieur
n'est pas si fortement dominant. Cette forte dominance chez 'homme et les grands
singes par rapport aux petits primates pourraient expliquer dans une certaine mesure
les fortes pentes ou ordonnées relevées dans les courbes de nombreux diameétres. On
peut, toutefois, encore remarquer 'unicité des grands singes par rapport a ’homme.

Par rapport aux groupes As/Qbw et Qsc, les groupes Qgw/bw et Qgw, qui se déplacent
en partie sur substrat terrestre, montrent des diameétres relatifs importants pour de
nombreux os (Fig. 1). Dans une étude mécanique des comportements positionnels des
mammiféres quadrupédes, on a constaté que les primates avaient une dominance
particuliére des membres postérieurs par rapport aux membres antérieurs (Iwamoto &
Tomita, 1966 ; Kimura et al. 1979 ; Kimura, 1985 ; Demes et al. 1994 ; Schmitt & Hanna,
2004). Chez les primates relativement plus arboricoles la dominance des membres
postérieurs est plus forte que chez ceux qui sont terrestres dans leurs activités
quotidiennes (Kimura et al. 1979 ; Kimura, 1985, 1992 ; Druelle et al. 2019). Cette
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dominance a été discutée en relation avec la vie arboricole : ainsi, Marchi (2007) a
considéré que le groupe le plus arboricole avait des fibulas relativement robustes par
rapport aux tibias. En revanche, par rapport a la masse corporelle, I'humérus (1'os du
bras) du groupe assez terrestre était plus robuste que celui du groupe plutét arboricole
(Kimura, 2002, 2003). L’analyse des diamétres relatifs importants des os de la jambe par
rapport a leur longueur dans les groupes Qgw/bw et Qgw donne des résultats quelque
peu différents des précédents. Une des explications pourrait étre liée a la briéveté des
os des membres postérieurs chez les groupes plutbt terrestres par rapport a ceux des
groupes plutdt arboricoles (par exemple, Erickson, 1963 ; Strasser, 1992 ; Jungers et al.
1998 ; Kimura, 2003).

D'autre part, de nombreux diameétres relatifs du groupe Vcl étaient petits par rapport a
la longueur. Cela pourrait étre dii aux jambes longues des animaux qui sautent
(Jungers, 1985 ; Kimura, 2003). Ce groupe présente la particularité d'avoir une largeur
malléolaire relativement importante par rapport au diamétre antéro-postérieur, que ce
soit au tibia ou a la fibula (Fig. 1 : Ag, Bd). La largeur malléolaire du tibia par rapport a
sa largeur distale totale est également importante (Fig. 1 : Ah). La morphologie de la
cheville dans ce groupe pourrait étre liée aux exigences mécaniques des impacts forts
au début et a la fin du saut. Dans le groupe Qsc, une largeur malléolaire tibiale
relativement importante par rapport au diameétre antéro-postérieur et a la largeur
distale du tibia a été observée (Fig. 1 : Ag, Ah). La morphologie de la malléole tibiale
dans ce groupe pourrait étre liée a la préhension du membre postérieur pendant les
postures comportement (Walker, 1974 ; Ishida et al. 1983).

La largeur de la malléole tibiale par rapport a sa profondeur est également importante
dans les groupes As/Qbw et K/FQ, qui ont adopté le balancement par les bras comme
partie intégrante de leur répertoire en milieu arboricole (Fig. 1 : Ag). En revanche, les
hommes présentent une faible largeur malléolaire par rapport au diamétre antéro-
postérieur et a la largeur distale du tibia (Fig. 1 : Ag, Ah). Les hommes bipédes
présentent une autre caractéristique de la surface articulaire distale : le bord antérieur
de celle-ci est généralement presque aussi large que le postérieur alors qu'il est
beaucoup plus large chez les autres primates (Fig. 1 : Ai; DeSilva, 2009 ; DeSilva &
Papakyrikos, 2011). Chez l'homme, les os de la jambe roulent sur le talus
principalement dans la direction parasagittale, avec de légéres inversion et éversion.
D'autres espéces de primates, en particulier les espéces plut6t arboricoles, ont un gros
orteil en abduction avec une grande amplitude de mouvement de la cheville, en
inversion et en éversion (DeSilva, 2009). Mécaniquement, une largeur relativement
grande par rapport au diamétre antéro-postérieur et une largeur malléolaire
relativement grande pourraient faciliter ces mouvements de la cheville. Chez ’homme,
bipéde ; le gros orteil en adduction s'aligne avec les autres orteils dans la direction
sagittale et pousse principalement dans la direction sagittale sur le substrat terrestre.

L’homme et ses plus proches cousins, les grands singes, présentent des caractéristiques
particuliéres dans la forme des os de la jambe, qui les distinguent des autres singes et
des hylobatidés. Comme nous 1'avons vu plus haut, l'une des causes de cette spécificité
pourrait étre la grande taille de leur corps, impliquant un soutien principalement
réalisé par les membres inférieurs/postérieurs ; toutefois, les articulations des chevilles
de 'homme et des grands singes sont différentes. En particulier, les malléoles étendues
transversalement sont typiques des grands singes, a la différence des malléoles
humaines (Fig. 1 : Ac, Ad, Ag, Bc, Bd). Cette différence est probablement liée aux
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mouvements différents de cheville des deux groupes en lien avec leurs modes de
locomotion.

Limites

Dans cette étude, j'ai adopté la mesure de la longueur de I'os pour standardiser les
mesures prises sur le méme os. Cette méthode de mise a 1'échelle était précise et
représentait une bonne alternative au fait que la masse corporelle de l'individu n'était
pas toujours disponible. Il existe également d'autres méthodes standardisées, telles que
la masse corporelle moyenne calculée a partir de différents individus ou l'analyse de la
moyenne géométrique/Procrustes de nombreuses mesures. Toutes ces méthodes ont
des limites inhérentes car les proportions changent avec la taille mais aussi avec la
forme et la posture. La différence proportionnelle des membres a été partiellement
discutée en relation avec le comportement locomoteur habituel des animaux (par
exemple, Erickson, 1963). Par conséquent, les présents résultats doivent étre analysés
avec soin, sans entrer dans des arguments circulaires.

Dans cette étude, les espéces de primates ont été regroupées par type de locomotion
habituel. Les types utilisés dans le présent article ont été sélectionnés pour démontrer
les grandes différences entre les groupes de primates ; cependant, a ce stade de la
recherche, il était impossible d'inclure tous les modes locomoteurs détaillés de chaque
individu au sein d'un type locomoteur, c'est-a-dire les répertoires locomoteurs.

5 Conclusion

Des comparaisons des os de la jambe ont été effectuées sur 80 especes actuelles de
primates en fonction des types locomoteurs habituels, en prenant en compte les
environnements arboricoles et terrestres. Les analyses révelent des caractéristiques
uniques des os de la jambe chez ’homme et les grands singes. Ces deux groupes de
primates montrent de nombreuses caractéristiques dans des directions différentes,
méme s'ils partagent une relation phylogénétique proche, une grande taille corporelle
et des os de la jambe relativement longs au sein des primates. Deux types particuliers
de locomotion, la quadrupédie sur l'articulation des phalanges des mains ou sur les
poings avec une forte dominance des membres postérieurs chez les grands singes et la
bipédie chez I'homme, sont liés & de nombreuses caractéristiques. Les différences
concernant le mouvement des chevilles et I’abduction de I'hallux peuvent étre liées a la
morphologie des extrémités distales. Certaines différences dans les os, comme de
nombreux diameétres, sont également mises en évidence entre primates des
environnements plutét arboricoles et ceux des environnements plus terrestres.
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RESUMES

La dominance mécanique des membres postérieurs par rapport aux membres antérieurs dans le
comportement positionnel des primates a été établie. Parmi les os des membres postérieurs des
primates, c'est le fémur qui a été le plus étudié. Les os de la jambe des primates n'ont pas été
étudiés précisément en relation avec le comportement locomoteur. Dans cette étude, les os de la
jambe des primates ont été examinés chez 316 individus de 80 espéces et 47 genres. Les longueurs
et largeurs relatives du tibia et de la fibula ont été comparées suivant les types de locomotion
habituels, en se concentrant sur les hominoides. Différents types de locomotion ont été
caractérisés chez les hominoides, tels que la brachiation chez les grands singes de petite taille
(hylobatidés), la quadrupédie sur Iarticulation des phalanges des mains ou sur les poings et le
balancement par les bras, y compris les comportements locomoteurs des membres antérieurs
avec une posture orthograde du torse, chez les grands singes, et la bipédie chez les humains. Les
os de la jambe des grands singes présentent des diamétres relativement importants, en
particulier de grandes largeurs distales par rapport & leur longueur. Les humains présentent
également des diamétres relativement grands en de nombreux points de mesure, comme les
grands singes, mais leurs extrémités distales sont de forme différente. Les os de la jambe sont
relativement robustes chez ces espéces, ot une plus grande proportion du poids du corps est
habituellement supportée par les membres postérieurs. Parmi les singes quadrupédes, y compris
les prosimiens, les animaux ayant adopté un mode de vie plus terrestre présentent des diameétres
plus grands par rapport a la longueur que les animaux arboricoles pour de nombreuses mesures.
Les grands singes et les singes qui ont adopté la brachiation ou le balancement par les bras dans
leur répertoire locomoteur dans les environnements arboricoles présentent une extrémité
distale et une largeur de malléole tibiale relativement grandes par rapport aux singes
quadrupédes. Une grande largeur de la cheville par rapport a la profondeur et une grande
largeur de la malléole faciliteraient les mouvements d'inversion et d'éversion. La cheville
humaine est relativement étroite par rapport a celles des grands singes et est adaptée
principalement aux mouvements de flexion/extension dans un plan parasagittal. La forme des os
de la jambe est donc liée aux différences de type locomoteur et d'utilisation du substrat chez les
espéces de primates.

The mechanical dominance of the hindlimbs compared with the forelimbs in positional behavior
in primates has been settled. Among primate hindlimb bones, the femur has received the main
focus. The primate lower leg bones have not been studied precisely in relation to locomotor
behavior. In this study, the lower leg bones of primates, 316 individuals in 80 species and 47
genera, were examined. The lengths and relative breadths of the tibia and fibula were compared
across habitual locomotor types, with a focus on hominoids. Different locomotor types were
characterized by hominoid, such as brachiation by lesser apes, knuckle or fist quadrupedalism
and arm-swinging, including torso-orthograde forelimb locomotor behaviors, by great apes, and
bipedalism by humans. The lower leg bones of great apes showed relatively large diameters, in
particular, large distal breadths, in comparison with the length. Humans also showed relatively
large diameters in many measuring points after those of great apes, but had differently shaped
distal ends. The lower leg bones were relatively robust in these species, where a larger
proportion of body weight was more habitually supported by lower/hindlimbs. Among
quadrupedal monkeys, including prosimians, more terrestrially adopted animals showed larger
diameters in comparison with length than did more arboreal ones in many measurements. Apes
and monkeys who adopted brachiation or arm-swinging in their locomotor repertoire in arboreal
environments exhibited relatively large distal end and tibial malleolus breadths compared with
quadrupedal monkeys. A large breadth of the ankle compared with depth and a large malleolar
breadth would help the inversion and eversion movements. The human ankle was relatively
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small in breadth compared with ape ankles and was adapted mainly to parasagittal rolling. The
shape of the lower leg bones is therefore related to the differences in locomotor type and

substrate use in primate species.
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