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Résumé

Résumé

De nombreux changements affectent les faunes de mammiféres d’Europe au cours du Miocéne (-25 a
—5 Ma) en relation a un changement climatique majeur conduisant I’Europe vers un climat tempéré
que nous connaissons aujourd’hui. A 1’échelle du Néogene, le Miocéne se caractérise donc comme une
période de transition assurant la continuité entre des faunes anciennes, héritées du Paléogéne et des
faunes modernes qui préfigurent la structuration des communautés fauniques du Quaternaire. Parmi
tous ces changements, une famille de rongeurs présente une évolution importante au cours du
Miocéne, qui apparait comme symptomatique des bouleversements qui affectent 1’ensemble des
faunes : Les Cricetinae (Mammalia, Rodentia, Muridae). Au cours du Miocéne moyen, les Cricetinae
connaissent une diversification et une abondance inégalées en Europe et équivalentes a ce qui est
observable chez les Cricetinae Sud-Américains actuels. Les deux genres de Cricetinae,
Democricetodon & Megacricetodon illustrent particuliérement bien 1’évolution rapide des Cricetinae
d’Europe au cours du Miocéne moyen. En utilisant comme mode¢le de variabilité les Cricetinae Sud-
Américains actuels, il est possible d’estimer le domaine de variabilit¢ des Cricetinae fossiles
Européens et de 1’appliquer a une étude systématique des Democricetodon. Quatre régions sont ainsi
étudiées : le Sud de la France (Languedoc-Roussillon), le Sud-Ouest de la France (Bassin Aquitain),
Le Centre-Est (Région de Lyon et Partie Ouest de la Suisse) et le Sud de 1I’Allemagne (Baviére). A
travers la proposition d’une phylogénie pour le genre Democricetodon, le contexte régional et les
changements de répartition des faunes entre régions apparaissent comme primordiaux pour
comprendre les mécanismes qui régissent la dynamique des faunes au niveau spécifique. L’étude
morphométrique réalisée dans trois régions (Baviere, Centre-Est de la France et Sud de la France) sur
le contour des premiéres molaires de Megacricetodon permet également de confirmer I’importance du
contexte régional particulier sur 1’évolution spécifique.

L’importance d’une étude comparative entre différentes régions d’Europe apparait alors nécessaire
pour comprendre la dynamique des faunes de rongeurs a [’échelle de I’Europe. Une étude
biogéographique a I’échelle des régions, incluant 641 localités fossiles européennes depuis la fin de
I’Oligocéne jusqu’a la moitié du Pliocéne, permet de comprendre 1’organisation des communautés au
niveau de I’Europe. 1l en résulte que durant le Miocéne un cloisonnement des faunes se met en place a
la faveur d’une gradient environnemental nord-sud. Cette différenciation des faunes a I’échelle du
continent s’accompagne de variations importantes de la richesse spécifique et familiale qui
s’expriment différemment selon les régions. En particulier, la période Miocéne se caractérise par des
changements importants au niveau régional alors que I’ensemble des communautés semble peu touché
au niveau continental. Ainsi, les évolutions et échanges régionaux interviennent comme autant
d’adaptations locales capables de réguler les changements a 1’échelle européenne. Lors de
perturbations climatiques fortes, la richesse des faunes est touchée a toutes échelles tant au niveau
spécifique que familiale. A ’inverse, lors de perturbations climatiques faibles ou de changements
environnementaux progressifs, les changements interviennent principalement entre régions au niveau
spécifique, évitant des bouleversements plus importants des communautés a I’échelle continentale.



Résumé

« FinOligocene - Aquitanien

VS

5, )@?1

Langhien

R B/ Burdigalien supérieur

s B/f' Serravalien moyen

Pliocéne inférieur
Tortonien

| —4

Fig. 1 — Reconstitutions paléogéographiques de I’Europe depuis la fin de 1'Oligocene jusqu’a la moitié du
Pliocene, d’apres Rogl (1999), Jones (1999) et Solona (2000).
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Introduction

Introduction

Durant ces 20 derniéres années, les préoccupations concernant la conservation de la diversité du vivant
face aux changements climatiques que pourrait engendrer I’activité humaine ont amené la
communauté scientifique a s’interroger sur les facteurs qui controlent I’ensemble de la biosphere.
Toutefois, les mécanismes qui lient I’existence de chaque espéce au contexte climatique dans lequel
elle vit, et qui permettraient d’évaluer I’impact de futurs changements globaux sur le vivant, restent
mal connus.

L’abord de cette problématique se congoit selon deux dimensions : spatiales et temporelles. D’abord,
les travaux de McArthur et Wilson, (1967) sur les domaines insulaires ont montré qu’une relation
étroite existe entre la structure des communautés d’oiseaux et la géographie. Par ailleurs, de maniére
plus générale, cette relation entre la répartition spatiale et la diversité des espéces reléve de processus
généraux qui s’observent a différentes échelles spatiales pour les faunes ou flores (Rosenzweig 1995).
Ensuite, outre les adaptations du vivant observables a une échelle de temps écologique, une vision
globale de 1’évolution de la vie (Benton, 1989, Sepkoski et al., 1981) montre que I’intégration du
temps a une échelle géologique est également nécessaire a la compréhension des mécanismes
d’extinction et recolonisation aprés les crises biologiques par opposition a des périodes d’équilibre de
la diversité (McKinney, 1998 ; Alroy 1998).

L’étude de la dynamique et de la régulation de la biodiversité a différents niveaux hiérarchiques
(espece, population, communauté), a différentes échelles géographiques (localité, région, continent) et
a différentes résolutions temporelles est une des thématiques développée par le Groupement d’Intéréts
Scientifiques « Institut Francais de la Biodiversité (IFB).

Le domaine des études écologiques intégrant de larges échelles temporelle et spatiale est appelé
« Macroécologie » (Brown, 1995). En effet, 1’échelle spatiale ou temporelle a laquelle une étude est
réalisée est dépendante du type de mécanisme écologique que 1’on souhaite observer (Blackburn et
Gaston, 2002). Dans le cas de ’étude qui suit, le choix d’une échelle spatiale large, régionale (Roy,
2001) ou continentale (Brown et Maurer, 1989), permet de comprendre le lien qui existe entre la
structuration des communautés fauniques, la diversité et la répartition des espéces.

Ainsi, dans le domaine fossile deux axes de recherche, qui ont permit d’obtenir un financement de
I’IFB pour cette étude, permettent d’aborder cette problématique, indépendamment de toute activité
anthropique. D’une part la description de la structure des communautés a partir des systémes
écologiques anciens rend compte de conditions évolutives différentes de I’actuel. L’observation des
adaptations de la biodiversité face aux changements qu’a connu la biosphére au cours des
temps phanérozoiques (Behrensmeyer et al., 1992) doit permettre de fixer et d’élaborer des scénarios
d’évolution de la biodiversité face a des changements globaux du climat (Legendre, 1987 ; Pickford,
1987). D’autre part, par la différenciation des facteurs biotiques et abiotiques il est possible de mettre
en évidence ceux qui affectent la biogéographie a différentes échelles spatiales (Blondel, 1995). Cette
comparaison entre les contextes climatique et environnemental d’une part et la répartition spatiale des
especes d’une autre part, doit permettre une meilleure compréhension des mécanismes qui contrélent
la dynamique des faunes (biodiversité, adaptabilité évolutive, migrations).

Le Néogene constitue une période idéale pour 1’étude de la dynamique évolutive des faunes. D’une

part il s’agit d’une période suffisamment ancienne pour présenter des conditions évolutives (climat,
environnement, interactions biotiques) différentes de I’actuel. D’autre part, les faunes et la végétation
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de cette période possédent déja des structures proches de 1’actuel, autorisant I’utilisation de modéeles
actualistes pour comprendre et quantifier les interactions des faunes avec leur milieu.

En effet, dans I’histoire évolutive des mammiféres, la période miocéne, entre — 24 Ma et — 5 Ma,
marque le passage entre des faunes de type paléogéne qui perdurent jusqu’a la fin du Miocéne
inférieur, vers un type actuel. En effet, c’est a partir du Miocéne moyen que I’on peut voir I’apparition
de grands mammiferes modemes tels que les Bovidae (Gentry et al., 1999) chez les ruminants ou le
renouvellement des faunes de carnivores (Ginsburg, 1999; Agusti et Anton, 2002) qui se poursuit
jusqu’au début du Pliocéne avec I’apparition des Felidae, Canidae et Ursidae vrais (Rook, 1992;
Mazza et Rustioni, 1994; Lyras et al., 2001). Chez les petits mammiféres, 1’ordre des rongeurs connait
également de grandes modifications. D’une part, certains groupes trés abondants et diversifiés au
cours du Paléogene sont disparus au cours du Miocene inférieur (Theridomyidae) ou voient le nombre
de leurs taxons se réduire au cours du Miocéne supérieur (Eomyidae, Gliridae). D’autre part, le groupe
des Muridae voit sa diversité exploser durant le Miocéne moyen et supérieur. Ce groupe est le plus
diversifié parmi les rongeurs, puisqu‘il représente prés de la moitié des genres de rongeurs actuels,
incluant en particulier les Murinae et les Cricetinae de 1’Ancien Monde ainsi que les Sigmodontinae
du Nouveau Monde (Wilson et Reeder, 1993). Ainsi, la dynamique des faunes de rongeurs et en
particulier le groupe des Muroidea au cours du Mioceéne rend compte des bouleversements qui
affectent ’ensemble des faunes durant cette période.

Le programme de la European Science Fondation « Environments and Ecosystem Dynamics of the
Eurasian Neogene (EEDEN) » propose justement d’étudier ces boulversements fauniques en relation
avec les contextes tectonique, géographique et climatique. De telles études biogéographiques associées
au contexte climatique ont déja été réalisées pour le Néogene (Fortelius et al., 1996a, 1996b ; Geraads,
1998) et permettent déja de constater que la répartition et la diversité des communautés fauniques sont
étroitement liées a 1’évolution des contextes géographique, environnemental et climatique (van der
Made, 1999).

L’étude qui suit se focalise sur ’analyse des faunes de rongeurs a différentes échelle spatiales
(régionale et continentale) en Europe afin de mettre en relation la dynamique de la diversité au sein de
I’ordre avec les changements climatiques et géographiques qui interviennent au cours Miocéne. Apres
un bref rappel sur le cadre tectonique, géographique, environnemental et climatique suivra la
présentation de la méthodologie employée pour cette étude. Ensuite, deux des genres de Cricetinae les
plus abondants au cours du Miocéne feront I’objet d’une étude particuliére. Une étude morphologique
et systématique de Democricetodon permettra de proposer une phylogénie liant 1’évolution au sein du
genre avec la distribution géographique de ses espéces. Cette étude systématique amenera également a
discuter 1’age de certaines localités, dont les gisements miocénes moyens de la région de Lyon. Une
étude morphométrique du genre Megacricetodon dans trois régions différentes permettra également de
comparer les vitesses de changements de forme régionaux face au contexte climatique globale. Enfin,
dans la derniére partie de ce travail, I'importance du contexte régional sera évaluée au niveau des
communautés de rongeurs d’Europe occidentale. La dynamique des faunes (diversité, renouvellement
faunique, répartition géographique) de chaque région et au niveau continental sera mise en regard des
changements biotiques ou abiotiques qui interviennent au cours du Néogene afin de déterminer les
facteurs qui la contrélent. La conclusion de se travail tentera de lier les adaptations des faunes propres
a chaque région avec leur histoire évolutive a grande échelle.
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Introduction

Cadre géographique et climatique au cours du Néogene
Contextes tectonique et géographique

Parmi les événements propres a affecter les milieux de vie, ceux qui affectent la lithosphére peuvent
étre souvent corrélés aux changements importants qui affectent la faune et la flore au cours du
Cénozoique (Pickford, 1997). Le Néogene, et particuliérement le Miocéne, est une période d’intense
activité tectonique en Europe. Cette activité se pergoit principalement par des manifestations
orogéniques alpines (la phase pyrénéenne étant principalement oligocéne) qui modifient le paysage
péri-téthysien depuis la fin de I’Oligocéne jusqu’au début du Quaternaire. La phase helvéte marque le
passage Oligocéne-Miocéne par 1’édification de la bordure externe des Alpes et la différenciation du
sillon molassique péri-alpin (Villeger et Andrieux, 1987 ; Ford et al., 1999). Les phases helvéte,
styrienne, attique et rhodanienne sont parmi les plus importantes qui rendent compte du mouvement
des plaques entre 1I’Europe occidentale et I’ Afrique (Elmi et Babin, 1996). Les phases styrienne et
attique sont deux accélérations de 1’activité tectonique intervenant sous la forme de plusieurs saccades
tout au long du Mioceéne, dues au glissement du bloc Nord africain. Ces deux phases ont pour effet le
plissement des molasses péri-alpines. A 1’échelle régionale, ces plissements permettent de mettre en
évidence des changements rapides (Maridet, 2002) dans 1’orientation des contraintes tectoniques qui
mod¢lent le paysage sub-alpin et jurassien (Bergerat, 1977; Bergerat, 1987; Philippe, 1994).
L’ensemble de ces mouvements alpins a également pour effet un soulévement et un rajeunissement
des reliefs du Massif Central. Enfin, la phase rhodanienne se traduit par des mouvements verticaux qui
mettent en place le systéme hydrographique de la vallée rhodanienne & la fin du Miocene et au
Pliocéne.

Outre ces modifications topographiques, le contour méme du continent est affecté par ces mouvements
tectoniques. Plusieurs reconstitutions paléogéographiques donnent une idée des liens continentaux ou
des barriéres se mettant en place au cours du Néogene (fig. 1) (Jones, 1999; Rogl, 1999; Solsona et al.,
2000). L’ensemble de ces travaux permet de proposer un scénario d’évolution de la géographie au
cours du Miocene et du Pliocene.

Le contexte géographique hérité de la fin Oligocéne se maintient au début du Miocéne. Parmi les
points importants, le « Rheingraben » constitue une barriére géographique coupant la partie
occidentale de I’Europe du reste du continent, une incursion marine vient isoler les ensembles des
Balkans et Anatolie, et les régions correspondant a I’Europe centrale sont immergées. A partir du
Miocéne inférieur (Burdigalien), des changements importants modifient le contour téthysien. La
rotation de la plaque africaine provoque 1I’émergence d’une jonction entre les ensembles arabique,
anatolique et les Balkans (« Gomphotherium landbridge »), coupant le domaine marin téthysien du
domaine océanique Indo-Pacifique et isolant la Paratéthys. Les régions d’Europe centrale sont pour la
plupart immergées, et un bras de mer occupe le sillon rhodanien pour rejoindre le « Rheingraben »
également immergé. L’ensemble maintient ainsi la barriére géographique entre la pointe de I’Europe
occidentale et le reste du continent. C’est seulement a partir du milieu du Mioceéne (Langhien) que
cette barriere disparait. A cette époque la rotation du bloc Corse-Sardaigne rapproche 1’Italie du reste
du continent sans que la jonction soit faite, on note également un ¢élargissement et un nouvel isolement
de ’ensemble Balkans et Anatolie liés a une transgression marine. La communication entre la Téthys
et ’océan Indo-Pacifique est par ailleurs rétablie une derniére fois pour une courte durée. En effet, dés
la fin du Mioceéne moyen (Serravalien), la communication entre les deux ensembles marins est
définitivement coupée, la Paratéthys est de nouveau quasi isolée et la communication avec les terres
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plus orientales est de nouveau possible. Cette configuration se maintient jusqu’au Miocéne supérieur,
au Tortonien. A la fin du Miocéne (Messinien) 1’ensemble des terres d’Afrique du Nord, d’Arabie,
d’Anatolie, des Balkans et d’Europe occidentale sont en communication pendant une courte période a
la faveur d’un asséchement de la Méditerranée lors de la crise messinienne. A partir du Pliocéne, la
géographie mise en place correspond a la géographie actuelle avec un rattachement définitif de la
péninsule italienne au reste du continent et un rattachement également de I’extréme sud de la
péninsule ibérique (région de Grenade). On note cependant le creusement des vallées telles que la
vallée rhodanienne pouvant constituer une barriére géographique.

Contextes climatique et environnemental

L’évolution du climat au cours du Cénozoique sur I’ensemble de I’Eurasie peut étre divisée en deux
cycles principaux (Zachos et al., 2001). Le premier cycle représente essentiellement le Paléogéne avec
un optimum climatique au début de I’Eocéne (environ 50 Ma) et un déclin des températures associé a
une aridification jusqu’a 1’Oligocéne moyen (environ 29 Ma, Behrensmeyer et al., 1992). Le
deuxiéme cycle commence ensuite avec une remontée des températures jusqu’au Miocéne moyen
(environ 15 Ma) puis un refroidissement progressif jusqu’au début du Pliocéne (environ 5 Ma). Aprés
une bréve phase plus chaude vers 4 Ma, le début des glaciations dans I’hémisphére Nord entraine une
nouvelle baisse des températures qui se poursuit jusqu’a I’Holocéne.

Sur le plan environnemental, la “ Grande Coupure” de Stehlin (1910) marque le début de ces
modifications qui vont affecter les faunes et la flore durant tout le Cénozoique. Elle s’illustre d’abord a
travers les modifications du milieu végétal. A la limite Eocéne-Oligoceéne, I’ouverture du milieu
(Legendre, 1986) ainsi que le déplacement latitudinal des types de végétations forestieres (Wolfe,
1985) marquent la premicre forte détérioration de I’environnement végétal. Ce déplacement de la
végétation se prolonge tout au cours du Cénozoique associ¢ a une modernisation progressive de la
flore : changement de la proportion d’angiospermes dans |’enregistrement pollinique et diversification
de la flore (Muller, 1981). Si d’autres crises biologiques se succédent au cours du Paléogeéne et du
Néogene, aucune n’atteint I’ampleur du bouleversement Eocéne-Oligocéne.

La deuxiéme révolution dans la structure de la végétation intervient au cours du Miocéne moyen avec
I’expansion des plantes de faible biomasse telles que les herbes. Entre autre, le développement des
plantes herbacées s’associe a une nouvelle ouverture du milieu et par ailleurs a un développement de
la couronne dentaire chez les mammiféres herbivores (Pagani, 1999; Quade et Cerling, 1995).
L’ensemble de ces variations de distribution de la végétation rend compte d’un phénoméne plus
général de déplacement latitudinal a I’échelle globale. Ce phénomeéne est visible a grande échelle a
partir de I’augmentation du gradient de température (Wolfe, 1978; Wolfe, 1985) et cache, a une plus
petite échelle, une organisation en mosaique et une évolution plus complexe des environnements
(Behrensmeyer et al., 1992).

En Europe, I’évolution des climats et des environnements miocénes illustre la complexité de ces
changements au cours du Cénozoique. En effet, le début du Miocéne se caractérise par un climat
chaud et humide, presque équivalent aux climats éocénes, li¢ entre autre a I’influence de 1’océan
indien sur des eaux téthysiennes (Agusti et Antén, 2002). Néanmoins ces fortes températures sont
soumises a des variations orbitales contrélant des périodes de glaciation a haute latitude et donc des
périodes de refroidissement a basse latitude (Zachos et al., 1997; Zachos et al., 2001). Aprés une
légére baisse a la fin du Miocéne inférieur (Zheng, 1990), la température remonte et reste trés élevée
jusqu’a la moiti¢é du Miocéne moyen. La, vers -14Ma, une baisse importante des températures est
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observée a partir de I’enregistrement isotopique du 8'°0 dans le Miocéne atlantique (Miller et al.,
1991a, 1991b) mais également dans le pacifique (Woodruff et al., 1981 ; Woodruff et Savin, 1991).
En effet, cet événement climatique correspond en fait a un bouleversement global : le « Mid Miocene
event » (Flower et Kennett, 1994), du a la mise en place d’un couverture glaciére permanente en
antarctique (Shackleton et Kennett, 1975 ; Berger, 1982). Ce changement affecte la faune et la flore
sur les continents asiatique et américain (Wolff, 1985 ; Webb et Opdyke, 1995), les faunes marines
(Woodruff, 1985), ainsi que la chute du niveau marin (Haq et al., 1987). Cet événement correspond
également a une augmentation du carbone organique dans 1’enregistrement sédimentaire marin : le
« Monterey event » (Vincent et Berger, 1985).

Si aucun événement climatique d’ampleur équivalente n’est visible a partir des faunes (baisse de
diversité, augmentation des renouvellements fauniques) ou de la végétation au cours du Miocéne
moyen en Europe, on note par contre qu’une baisse importante des températures est observée lors du
Vallesien (vers -12Ma début du Miocéne supérieur) a partir des faunes (Mein, 1984 ; Agusti, 1989 ;
Moya-Sola et Agusti, 1989 ; Agusti et al., 1999 ; Morales et al., 1999 ; Legendre et al., soumis) et de
la végétation (Bessedik et al., 1984; Ivanov et al., 2002; Méon et al., 1979; Suc et al., 1999). D’apreés
le calage récent des biozones (Agusti et al., 2001) cet événement européen d’ampleur équivalente au
« Mid Miocene event » (chute de température d’environ 7°C dans le domaine continental d’aprés
Wolf, 1985 et Legendre et al., soumis) interviendrait environ 2 Ma apres la baisse de températures
enregistrées par les isotopes dans le Miocéne atlantique (Miller ef al., 1991a).

Les variations de précipitations et d’humidité ont également été étudiées, elles permettent de constater
une déconnexion avec 1’évolution des températures. Les conditions générales de précipitations sont
déja élevées a I’Oligoceéne supérieur et au Miocéne inférieur (Daams et van der Meulen, 1984), on
observe néanmoins une légére augmentation des précipitations a la fin de I’ Aquitanien (Zheng, 1990).
A la fin du Miocéne moyen, les précipitations semblent présenter une baisse généralisée, associée a
une ouverture du milieu. Cette variation du climat est observée a partir des faunes de mammiféres
(Daams et van der Meulen, 1984; Mein, 1984), et également de 1’enregistrement pollinique (Bessedik
et al., 1984). Enfin au Miocéne supérieur, 1’enregistrement fossile de la végétation indique une ré-
augmentation de I’humidité (Bessedik et al., 1984).

Le contexte climatique ainsi établi change peu jusqu’a la moitié du Pliocéne, on note toutefois dans le
sud de I’Europe un maximum de température au début du Pliocéne vers -4Ma (Aguilar et al., 1999c).
Enfin, a partir de la moitié du Pliocéne se mettent en place les cycles glaciaire/interglaciaire qui vont
régire les climats du Quaternaire (Siegert, 2001).
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Matériel & méthode

Matériel & méthode

Etude systématique et morphométrique du matériel

Afin de suivre 1’évolution de la famille des Cricetinae au cours du Miocéne moyen, les genres
Democricetodon et Megacricetodon ont fait 1’objet respectivement d’une étude morphologique et
d’une étude morphométrique. La figure 2 présente la localisation des principaux gisements étudiés
dans ce travail.

Une population actuelle d’Oryzomys (Sigmodontinae sud-américain) a été utilisée comme modele de
variabilit¢ morphologique en raison de sa similitude morphologique avec les Democricetodon et
Megacricetodon du Miocéne moyen d’Europe. Cette similitude se caractérise sur les dents supérieures
et inférieures par un plan cricetin organisé en deux alignements de cuspides distinctes du coté labial et
lingual. Dans les populations fossiles comme chez Oryzomys des crétes peuvent étre présentes entre
les cuspides.

Oryzomys

L’espéce  Oryzomys flavescens Waterhouse 1837, trés proche morphologiquement des
Democricetodon et des Megacricetodon, a été utilisée pour tester la variabilité intra-spécifique. La
population étudiée se compose de 36 cranes complets provenant du Vénézuela et conservés dans les
collections du Muséum d’Histoire Naturelle de Bale. Les premiéres molaires ont été utilisées pour une
étude morphologique et biométrique. Cette population de Sigmodontinae actuels a été étudiée selon la
méme méthode que le reste du matériel fossile afin de pouvoir étre directement comparée. Deux
cranes présentaient des dents trop usées pour étre décrites ; ainsi 60 dents ont été observées pour 64
mesurées.
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Fig. 2 — Localisation des principaux gisements utilisés pour [’étude des genres Democricetodon et
Megacricetodon
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Democricetodon

Afin d’obtenir la meilleure estimation de la variabilité intra-spécifique, des effectifs trés importants de
dents ont été¢ étudiés lorsqu’ils étaient disponibles. Dans la plupart des cas, I’ensemble des dents a été
observé et décrit, sauf pour D. aff. freisingensis de CD 24 ou le nombre de dents observées a été limité
a 400 pour les premicres molaires. Pour cette étude systématique, cinq régions ont été
sélectionnées selon un transect Nord-Est/Sud-Ouest: le Languedoc-Roussillon, le Bassin aquitain, le
Centre-Est, la Suisse et la Baviére. Le matériel de la région Languedoc-Roussillon provient des
collections de paléontologie de I’Université Montpellier 2, le matériel de la région de Lyon provient
des collections de paléontologie de I’Université Claude Bernard Lyon 1, le matériel du Bassin aquitain
et de la Suisse provient des collections du Muséum d’Histoire naturelle de Bale, et le matériel de
Baviére provient de I’institut bavarois de Miinich pour la paléontologie et la géologie.

Megacricetodon

Une ¢étude morphométrique a été réalisée sur le contour des premicres molaires supérieures de
Megacricetodon. Ce travail a été exclusivement réalisé avec les premiéres molaires supérieures,
présentant le plus de caractéristiques morphologiques facilement identifiables. La significativité plus
grande des premicres molaires supérieures en terme de changement de forme avait déja été signalée
sur un groupe proche des Cricetinae : les Muridae (Renaud et al., 1996). Cette analyse nécessite en
outre de suivre 1’évolution du contour des dents au long d’une lignée dans une région donnée.
L’évolution du genre Democricetodon n’étant pas bien connue, le genre Megacricetodon a été choisi
pour I’¢tude morphométrique (Aguilar, 1980; Aguilar et al., 1999). Quatre régions ont été
sélectionnées, contenant chacune une lignée clairement établie de Megacricetodon :

- le Languedoc-Roussillon avec la lignée M. collongensis (Mein 1958)-M. gersii Aguilar 1982-M.
lemartinelli Aguilar 1995-M. fournasi Aguilar 1995-M. roussillonensis Aguilar et al. 1986

- le Baden-Wiirttemberg, la Bavieére et la Suisse avec la lignée M. bavaricus Fahlbusch 1964-
germanicus Aguilar 1980

- le Centre-Est de la France avec I’espéce M. gregarius (Schaub 1925).

Dans le cas de la lignée sur la région de Lyon, M. gregarius est présent dans les gisements de La grive
L7 et M mais pas dans les gisements plus récents de La Grive L3 et L5. Par contre une population de
M. aff. ibericus (Schaub 1944) a été identifiée dans ces deux derniers gisements (Mein et Ginsburg,
sous presse). Cette population est considérée ici comme appartenant a la lignée M. gregarius (cf.
chapitres Biochronologie).

Mesures

Les données biométriques du matériel étudié proviennent soit de mesures publiées dans des études
précédentes, soit de nouvelles mesures effectuées avec un microscope de mesure a plateau Nikon
MM-40, autorisant une précision au centieme de millimétre. Dans le cas de dents mesurées au cours de
cette étude, le nombre de dents mesurées a été limité a 30 lorsqu’un nombre nettement plus important
de dents étaient disponibles. Seules les premicres molaires de D. affinis de La Grive M ainsi que les
dents de Oryzomys flavescens ont été mesurées intégralement afin d’obtenir une image précise de la
variabilité dans le matériel fossile ou actuel. Parfois le nombre de dents observées differe des effectifs
mesurés, du fait que le matériel disponible dans les collections avait été emprunté ou complété.

Les mesures effectuées comprennent la longueur et la largeur pour chaque dent ou rangée de dents.
Les dimensions sont données en millimétres, pour chaque échantillon de dents étudié. A partir de
I’ensemble des mesures, ’effectif, les valeurs maximales, minimales et moyennes ainsi que 1’écart-
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type sont donnés pour chaque échantillon de dents. Le coefficient de variation de Simpson est
également calculé pour évaluer I’homogénéité du jeu de données.

Le codage des tableaux de mesures est le suivant :

Pour les dents — Les molaires supérieures sont indiquées en majuscule (M) et les inférieures en
minuscules (m). Le chiffre qui suit indique le rang de la dent en partant de 1’avant de la rangée
dentaire. Pour I’ensemble de la rangée dentaire Mx désigne un maxillaire et Md une mandibule

Pour les mesures - Lmin : longueur minimale ; Lmax : longueur maximale ; Lmoy : longueur
moyenne ; Imin: largeur minimale; lmax: largeur maximale; Imoy: largeur moyenne; N :
effectif mesuré ; n : effectif observé ; ET : écart type ; CV : coefficient de variation de Simpson

Avec :
écart-type)
moyenne

CV = ( x 100

Morphométrie sur le contour des dents

La méthode utilisée dans cette étude morphométrique correspond au protocole définit par Renaud
(1997).

Numérisation du contour

Le principe de I’analyse du contour est de décomposer la forme complexe de la dent en une addition
de formes simples. Chaque contour peut étre reconstitué par le déplacement d’un point autour d’un
axe, a une distance variable de cet axe et a une vitesse angulaire fixe. Ainsi, un contour peut se
résumer au mouvement ondulatoire d’un point dont I’¢longation est une fonction périodique du temps.
Dans le cas ou cette fonction n’est pas une fonction simple, le théoréme de Fourier indique comment
décomposer le signal complexe en une somme de signaux harmoniques simples. L’analyse de Fourier
permet donc de reconstituer le contour de la dent par une succession de fonctions sinusoidales
simples :

" 7
X=4,+ ZA”' COS %I’lr-i- P avec 2_7" =Qet A4, >0

n=1

avec : X : la vibration du signal complexe
T : la période du signal complexe
n : le rang de ’harmonique
A : I’amplitude
@ : la phase a I’origine de la vibration sinusoidale
Q) : vitesse angulaire

Une fonction périodique f (x), ou x est un angle exprimé en radian, peut s’exprimer sous la forme
d’une série Sn appelée série de Fourier ou série trigonométrique :
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Si(x)=aq+ Y (a, cos nx + b, sin nx)
n=l
soit :
a,= A, cose,

bn = _An S @,
A” = a}; + bn_

avec : S, : la série de Fourier
x : ’angle
n : le rang de I’harmonique
A, : I’'amplitude au rang n
¢, : la phase a 1’origine de la vibration sinusoidale au rang n
a, et b, sont des constantes de Fourier indépendantes de x
0y : constante de I’harmonique zéro

Pour chacune des dents prise en compte, le contour a été reproduit a 1’aide de 64 points référencés
surun axe a deux dimensions. A partir de ces coordonnées, les paramétres des différentes
harmoniques sont calculés de la fagon suivante (Renaud et al., 1996, 1999):

k
lS‘ . IST
r(s) =200+ E a, cos| ——— |+ b, sin
] P2zn P2rn

avec : r(s) : rayon paramétré par la longueur du contour
s : coordonnée sur I’abscisse de I’harmonique
k : le nombre de points pris sur le contour (ici 64)
P : le périmétre

Estimation de I’erreur

La prise du contour de la dent ne pouvant pas se faire de maniére automatique, chacun des contours a
été pris manuellement. Ainsi il est nécessaire d’estimer 1’erreur sur la numérisation de la forme afin de
déterminer le nombre d’harmoniques a utiliser. Une dent a donc été sélectionnée au hasard et son
contour a ét¢ numéris€¢ manuellement dix fois dans des conditions différentes d’éclairage et de
positionnement. La figure 3 présente le coefficient de variation de Simpson (écart-type divisé par la
moyenne) pour I’amplitude (somme du carré des coefficients harmoniques) des dix valeurs de chacune
des harmoniques. Si on accepte une erreur sur la prise de données correspondant a 10% de la valeur
moyenne, le coefficient de Simpson indique que I’erreur est systématiquement dépassée a partir du
neuviéme rang d’harmonique. Malgré un coefficient 1égérement supérieur a 0,1 pour le cinquiéme
rang d’harmonique, les huit premiéres harmoniques permettent de reconstituer le contour sans que
I’erreur sur la prise de données ne constitue un biais. Chacune des harmoniques décrit alors une partie
du contour de la dent et la somme de ces harmoniques permet d’en reconstituer le contour (fig. 4). La
huitiéme harmonique donne effectivement une reconstitution fidéle de la forme originale.
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Standardisation de la taille

L’ensemble des données recueillies correspond aux coordonnées du contour des molaires. Ainsi en
plus du contour, la taille des dents est incluse dans ces données. Il est donc nécessaire de standardiser
ces données par la taille. Cette standardisation revient a traiter des formes dont la surface est la méme
pour toutes les dents. L harmonique zéro correspond au diametre d’un cercle le plus proche possible
du contour initial. L harmonique zéro est donc un bon estimateur de la taille. En réalisant une
normalisation des données par la moyenne de I’harmonique zéro il est possible de comparer la forme
indépendamment de la taille, qui alors peut étre traitée séparément.

0,14

0,12

0,10 /\

0,08 ~

*
\/
0,06 A

0,04 ~

Coefficient de variation

0,02 A

1 2 3 4 5 6 7 8 9
Rang de I'harmonique

Fig. 3 — Représentation du coefficient de variation de Simpson (écart-type divisé par la moyenne) pour
amplitude (somme du carré des coefficients harmoniques) en fonction des neuf premiers rangs de
Uharmonique. L’ erreur de 10% est définitivement dépassée a partir de la neuvieme harmonique.

Analyse de variance multivariée (MANOVA)

Le nombre de variables traité pour chaque contour est trés important. Les 8 harmoniques obtenues a
I’issue de la décomposition du signal initial correspondent chacune a une équation contenant 4
paramétres (amplitude, période et deux constantes de phase), soit 32 variables par dent. L’ensemble
des données standardisées nécessite un traitement d’analyse statistique multivariée. Dans un premier
temps il est nécessaire de vérifier que les populations étudiées ont effectivement une forme différente
les unes des autres. L’analyse de variance sur les coefficients standardisés permet de vérifier cette
hypothése en testant la significativité des différences inter-groupes. Le test de Wilks” Lambda rend
compte de cette différence associée a un risque d’erreur standard. Puisque les gisements traités pour
chaque région appartiennent a une méme lignée, un résultat significatif pour une région indique soit
une vraie évolution de forme au cours du temps ou une différence morphologique pouvant étre due a
une erreur d’interprétation en terme de lignée.

Analyse canonique discriminante

Cette autre analyse multivariée, associée a 1’analyse de variance sur les coefficients standardisés
permet de synthétiser le grand nombre de données traitées par un nombre de données plus réduites.
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Ainsi N-1 valeurs correspondant chacune a un axe canonique sont obtenues (N étant le nombre de
groupes). Chacun de ces axes est associé a un pourcentage d’explication de la variance du jeu de
données. Les coordonnées de chacun des individus sur ces axes fournissent une information
synthétique sur la forme du contour. Les premiers axes expliquant le mieux la variation des valeurs, ils
permettent une représentation synthétique de la forme des individus. La moyenne des coordonnées des
individus d’un méme groupe sur les axes canoniques permet de donner une position moyenne de la
forme au sein d’un groupe fossile et donc de comparer 1’évolution du contour des dents d’un groupe a
I’autre. L analyse canonique discriminante a été réalisée sur le logiciel « Statistica ».

Il est a noté que pour cette analyse discriminante, les différentes catégories (ici les gisements) sont pris
en compte dans le traitement. Ainsi, I’espace morphologique obtenu est un espace déformé afin de
mieux différencier les différentes catégories initialement entrées.

DO
P
IS

Fig. 4 — Reconstitution du contour a partir de la somme des huit premiéres harmoniques. A partir de la huitieme
harmonique, la reconstitution du contour est fidéle a I’original.
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Données fauniques

Afin d’étudier 1’évolution de la diversité et de la composition des communautés de rongeurs, une large
compilation bibliographique a été effectuée sur les gisements d’Europe Occidentale, a partir de
I’Oligocene supérieur (MP28) jusqu’a la moitié du Pliocéne (MN15). A partir des listes fauniques des
différents gisements, des listes synthétiques régionales ont été établies pour chaque biozone. Les
taxons nommés « cf.» ou «aff. » ont été regroupés sous le méme nom d’espéce, et les taxons
indéterminés ont été supprimés (sauf les genres représentés par un seul taxon non déterminé) et une
homogénéisation systématique du jeu de données a été effectuée. Pour ce faire les compilations et
révisions systématiques les plus récentes ont été utilisées lorsqu’elles étaient disponibles (Daams et De
Bruijn, 1995; Freudenthal et al., 1992; Mein et Freudenthal, 1971; Rossner et Heissig, 1999). Cette
compilation bibliographique arrétée début 2002 regroupe au total 641 localités. La liste de ces localités
ainsi que les références bibliographiques utilisées sont les annexes 2 et 3.

La classification utilisée est celle de Wilson et Reeder (1993) et McKenna et Bell (1997). Toutefois,
certaines sous familles du groupe des Muridae sont traitées comme familles a part entiére dans la
plupart des travaux sur le Néogéne d’Europe (RoOssner et Heissig, 1999). Ces sous-familles : les
Arvicolinae, les Gerbilinae, les Murinae, les Placanthomyinae, les Spalacinae et les Cricetinae sont
traités comme les équivalents de familles en raison de leur forte diversité et des exigences écologiques
trés différentes. Les Cricetinae, les Cricetodontinae et les Trilophominae sont généralement
différenciés dans I’enregistrement fossile d’Europe (Rossner et Heissig, 1999), ils sont regroupés dans
cette étude sous le terme Cricetinae (sensu Wilson et Reeder 1993).

Les tableaux 1 et 2 donnent la liste des familles et sous familles traitées comme équivalentes dans
I’étude qui suit. Ce deux tableaux donnent aussi les genres contenus dans chacune des familles et sous
familles ainsi que leur répartition temporelle.

Qualification des affinités fauniques régionales

Afin de comparer les faunes issues des différentes régions a partir de la compilation des 641 localités,
les listes fauniques régionales ont été établies. Elles correspondent a la liste des espéces issues de tous
les gisements d’une méme région. Ces listes ont ensuite été codées en matrice d’occurrences présence-
absence des especes dans les régions pour chaque biozone.

Le traitement utilisé pour calculer les affinités fauniques est celui de Raup et Crick (1979) intégrant les
modifications de Harper (1981). Lors de la comparaison entre deux régions, le nombre de taxons en
commun est comparé avec le nombre de taxons communs entre deux listes tirées aléatoirement dans
I’ensemble des taxons de la matrice. Cette opération a été répétée 1000 fois pour chaque couple de
région. Au final, il est possible de dire si le nombre de taxons communs observé est significativement
différent du hasard en comparant la valeur observée avec la distribution des nombres de taxon
communs issus des tirages aléatoires. Au final la similarité est d’autant plus vraie qu’elle est
indépendante du hasard, I’indice obtenu est compris entre 0 (aucune affinité) et 1 (pleine affinité) et
associé a un test de significativité. Ce test indique lorsque le nombre de taxons observés n’est pas
contenu dans les 95% de la distribution des valeurs obtenues, soit différente des tirages aléatoires a 5%
de risque d’erreur.

Tab. 1 et 2 (pages suivantes) — Liste des familles et sous-familles, issue des 641 localités, et traitées comme
équivalentes dans [’étude d’évolution de la biodiversité et des communautés fauniques. Les genres contenus
dans chacune de ces familles et sous-familles sont indiqués avec leur extension biochronologique (noir pour une
présence observée, blanc pour une présence supposée).
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MP 28
MP 29
MP 30
MN 1

MN 2a

MN 2b
MN 3

MN 4
MN 5

MN 6

MN 7/8
MN 9

MN 10

MN 11

MN 12

MN 13

MN 14

MN 15

Theridomyidae
Columbomys
Archaeomys
Issiodoromys

Rhizospalacidae
Rhizospalax

Anomalomyidae
Anomalomys
Prospalax
Anomalospalax

Dipodidae
Plesiosminthus
Eozapus
Sminthozapus

|[E

Sciuridae
Palaeosciurus
Heteroxerus
Blackia
Sciurus
Ratufa
Freudenthalia
Miopetaurista
Spermophilinus
Aliveria
Forsythia
Hylopetes
Atlantoxerus
Tamias
Albanensia
Pliopetaurista
Csakvaromys

Eomyidae
Eomys
Eomyodon
Pseudotheridomys
Rhodanomys
Apeomys
Ritteneria
Ligerimys
Megapeomys
Pentabuneomys
Eomyops
Keramidomys
Leptodontomys
Estramomys

Gliridae
Oligodyromys
Gliravus
Bransatoglis
Glirudinus
Microdyromys
Peridyromys
Armantomys
Pseudodryomys
Suevoglis
Plesiodyromys
Heteromyoxus
Prodryomys
Vasseuromys
Glis

Nievella
Miodyromys
Myoglis
Altomiramys
Praearmantomys
Seorsemuscardinus
Paraglirulus
Glirulus
Muscardinus
Myomimus
Eliomys
Ramys
Tempestia
Graphiurops
Anthracoglis
Dryomimus
Plioselevinia

Hystricidae
Hystrix

meessssssm—n Présence observée

1 Présence supposée
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MP 28
MP 29
MP 30
MN 1
MN 2a
MN 2b
MN 3
MN 4
MN 5
MN 6
MN 7/8
MN 9
MN 10
MN 11
MN 12
MN 13
MN 14
MN 15

Cricetinae
Allocricetodon
Heterocricetodon
Adelomyarion
Eucricetodon
Pseudocricetodon
Melissiodon
Mirabella
Pseudofahlbuschia
Eumyarion
Fahlbuschia
Megacricetodon
Democricetodon
Lartetomys
Cricetodon
Hispanomys
Deperetomys
Collimys
Cricetulodon
Microtocricetus
Rotundomys
Byzantinia
Neocricetodon
Epimeriones
Apocricetus
Kowalskia
Ruscinomys
Myocricetodon
Celadensia
Blancomys
Trilophomys
Bjornkurtenia
Mesocricetus
Microtodon
Pseudocricetus
Baranomys
Allocricetus
Cricetulus
Murinae
Progonomys
Huerzelerimys
Apodemus
Occitanomys
Parapodemus
Karnimata
Centralomys
Stephanomys
Castromys
Micromys
Paraethomys
Pelomys

Arvicolinae
Myomimus
Polonomys
Mimomys

Dolomys
Germanomys
Kislangia
Propliomys
Stachomys
Platacanthomyinae
Neocometes F
Pliospalax

Spalacinae J
Heramys

Gerbillinae
Pseudomeriones
Calomyscus
Debruijnimys
Castoridae
Steneofiber
Trogontherium
Anchitheriomys
Chalicomys
Eucastor
Dipoides

Castor
Boreofiber
Romanocastor
Zamolxifiber
Aplodontidae
Parallomys
Ameniscomys
Paracitellus
Plesispermophilus
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Echelle chronologique

L’ensemble du travail de compilation des listes fauniques nécessite 1’utilisation d’un repérage
biochronologique qui permet des corrélations a grande échelle en Europe. Parmi les différentes
échelles existantes (Mein, 1999), ce sont les échelles biochronologiques continentales du Paléogene et
du Néogene qui ont été choisies (BiochroM'97, 1997; Mein, 1975; Mein, 1989). Pour le Paléogene,
seuls les trois derniers niveaux repéres ont été utilisés afin de couvrir la fin de 1’Oligocéne (MP28-
MP30). Pour le Néogene, les biozones utilisées vont de MN1 a MN 15, les propositions faites lors du
« Working group » de Reisensburg en 1990 sont prises en compte dans ce travail (De Bruijn ef al.,
1992). Elles correspondent a une subdivision de la biozone MN2 en MN2a et MN2b (pour les
gisements repére de Montaigu et Laugnac) et un regroupement des biozones MN7 et MN8 en MN7/8.
L’age des ces biozones est issu des derniers calages magnéto-stratigraphiques (Agusti et al., 2001). Le
tableau 3 résume les corrélations biostratigraphiques et biochronologiques pour la fin du Paléogéne et

le Néogene.
Etages Etages
Ma  Zones MN continentaux marins Epoques
2r MN 17 GELASIEN
VILLAFRANCHIEN
= MN 16
MN 15 PIACENZIEN PLlOCENE
B W RUSCINIEN ZANCLEEN
5 -
- MN 13 MESSINIEN
_ TUROLIEN
MN 12
- VI'EE MIOCENE
i MN 10 TORTONIEN sup. Z
10 : VNS VALLESIEN T
- MN 7/8 O
i s ASTARACIEN SERRAVALLIEN
B VN MIOCENE G)
15 5 LANGHIEN moy. Il
B MN 4 ORLEANIEN %
: MN 3 BURDIGALIEN
20r VN 2D MIOCENE
- VN 22 inf.
B AGENIEN AQUITANIEN
- MN 1
i MP 30 E
25r MP 29 ARVERNIEN CHATTIEN OL'GQJCPENE S
i MP 28 2
274 m

Tab. 3 - Tableau de correlation biostratigraphique et biochronologique. L’dge des zones MN correspond au
calage de Agusti et al. (2001).

Dans le cas de I’étude des Megacricetodon et Democricetodon, la précision du travail au niveau
régional permet d’utiliser le calage relatif des localités les unes par rapport aux autres. En particulier,
I’age des localités utilisé pour 1’étude morphométrique de Megacricetodon est issu de publications
(Aguilar, 1987 ; Boon, 1991 ; Aguilar, 1995 ; Heissig, 1997 ; Aguilar et al., 1999a ; Aguilar et al.,
1999b ; Mein et Ginsburg, 2002 ; Sen, 1997).
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Etude systématique

Etude systématique

Etat des connaissances sur les Cricetinae

Les Cricetinae trouvent vraisemblablement leur origine en Asie a la fin de L’Eocéne avec le genre
Simimys (Wilson 1935). A partir de I’Oligocéne, la diversité des Cricetinae augmente partout en Asie,
jusqu’en Turquie (de Bruijn et Unay, 1996; Lindsay, 1994). En Europe occidentale, cette famille
n’arrive qu’aprés la Grande Coupure de Stehlin (1910) au début de 1’Oligocéne, mais n’atteindra pas
le méme niveau de diversité qu’en Asie. C’est au Miocéne en Asie que les Cricetinae atteignent leur
maximum de diversification et qu’apparaissent les premiers Cricetinae présentant une morphologie
non-primitive (connexion antérieure du protoconide et du métaconide in Lindsay [1994] dont les
Democricetodontinae et les Megacricetodontinae [sensu Lindsay, 1994].

L’étude qui suit s’intéresse exclusivement au Cricetinae d’Europe occidentale. D’abord les Cricetinae
paléogenes persistent en Europe jusqu’au début du Néogéne, ensuite au cours du Néogene, la diversité
des Cricetinae varie fortement en Europe occidentale. Le Miocéne inférieur, le Miocene supérieur et le
Pléistocéne se caractérisent par une diversité assez faible du groupe.

Au Miocéne inférieur deux principaux genres sont connus : Pseudocricetodon et Eucricetodon. Ces
deux genres ont fait I’objet de plusieurs études donnant une assez bonne image de leur évolution a la
fin de I’Oligocéne et au début du Miocéne (Comte, 1985; Engesser, 1985; Freudenthal ef al., 1994;
Freudenthal et al., 1992; Hugueney, 1999; Vianey-Liaud, 1971; Vianey-Liaud, 1972; Vianey-Liaud,
1974).

A partir du Miocene supérieur, les Cricetinae commencent a disparaitre. Les Cricetinae du Miocéne
supérieur et du Pléistocéne sont plus diversifiés qu’au Miocene inférieur mais également bien connus
grace a des travaux de synthése (Daxner-Hock et al., 1966; Freudenthal et al., 1991; Freudenthal ef al.,
1998; van de Weerd et al., 1977). Le nombre d’espéces de Cricetinae baisse ensuite durant tout le
Quaternaire jusqu’a aujourd’hui ou une seule espece persiste dans le nord de I’Europe occidentale :
Cricetus cricetus (Linnaeus 1758), le grand hamster d’Europe.

C’est durant le Miocéne moyen que les Cricetinae ont été le plus étudiés. En effet, c’est au début de
cette période, aprés la disparition des Cricetinae oligocénes qu’arrivent de nouveaux Cricetinae
d’Asie (de Bruijn et Unay, 1996), présentant cette connexion antérieure des protoconides et
métaconides. Ces nouvelles formes de Cricetinae ont fait 1’objet de plusieurs synthéses (Fahlbusch,
1964; Kilin, 1999; Mein et Freudenthal, 1971b; Rummel, 1999; Schaub, 1925) afin de cerner
I’ensemble de la systématique du groupe et de mieux comprendre son évolution au cours du Miocéne
moyen. Cependant 1’étude détaillée des genres qui composent la famille confirme que de nombreux
problémes d’ordre systématique et phylogénique restent a résoudre. Parmi ces Cricetinae miocenes, les
genres Democricetodon et les Megacricetodon sont les plus diversifiés et abondants, ainsi leur
évolution au cours du Miocéne moyen en Europe apparait déterminante pour comprendre les
processus qui controlent les dynamiques des faunes de rongeurs.

Parmi les plus petits de ces Cricetinae, le genre Megacricetodon est un des plus abondant. Il est
souvent utilisé pour des interprétations biochronologiques en raison de la quantité de matériel trouvé et
de son évolution rapide, particulieérement lorsque le reste de la faune est peu ou mal préservé (Couéfté
et Maridet, sous presse). Du fait de son abondance, le genre est généralement bien connu dans
différentes régions d’Europe ou il a fait I’objet d’études précises : en Espagne (Agusti, 1980; Alvarez
Sierra et Garcia-Moreno, 1986; Daams et Freudenthal, 1988; Garcia-Moreno, 1987), dans le Sud de la
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France (Baudelot, 1964; Aguilar, 1980, 1995; Bulot, 1980; Aguilar ef al., 1999a), ou dans le Nord de
I’Europe (Fahlbusch, 1964; Tobien, 1977; Boon, 1991; Bolliger, 1994). Ainsi des lignées ont pu étre
établies au sein du genre : M. collongensis (Mein 1958) - M. gersii Aguilar 1982 - M. roussillonensis
Aguilar et al. 1986 (Aguilar, 1980, 1995; Aguilar ef al., 1999a) ; M. aff. bavaricus Fahlbusch 1964 -
M. fahlbuschi Aguilar et al. 1999 - M. wuae Aguilar et al. 1999 (Aguilar et al., 1999a); M. lalai
Aguilar et al. 1999 - M. bavaricus Fahlbusch 1964 — M. germanicus Aguilar 1980 (Heissig, 1989;
Heissig, 1997; Aguilar et al., 1999a) et M. gregarius (Schaub 1925) ( Mein, 1984; Aguilar et al.,
1999a).

Parmi les plus grands Cricetinae du Miocéne moyen, une histoire évolutive fut proposée par Mein &
Freudenthal (1971) toutefois des travaux ultérieurs soulignent la difficulté d’aborder la systématique et
la distribution du groupe en raison de son fort changement morphologique au cours du temps (de
Bruijn et al., 1993; Rummel, 1999). Les genres Eumaryion et Lartetomys ont fait 1’objet de peu
d’études spécialisées (Bulot, 1978; Mein et Freudenthal, 1981; de Bruijn et Sarag, 1991; Garapich et
Kalin, 1999); en effet ces deux genres sont rares dans I’enregistrement fossile et leur distribution en
Europe occidentale reste mal connue (Kélin, 1999). Enfin les genres Fahlbuschia, Pseudofahlbuschia
et Renzimys sont des Cricetinae de grande taille dont la morphologie est trés proche de
Democricetodon. Le genre Fahlbuschia en particulier a fait 1’objet de discussions tant sur le plan de
ses affinités phylogéniques qu’environnementales. Les caractéres diagnostiques du genre Fahlbuschia
étant proches des caractéres observables chez Democricetodon, Aguilar (1981) suggére une remise en
question de la validité du genre. Par ailleurs, la discussion sur I’attribution de certains taxons a 1’un
des deux genres reste parfois irrésolue (Freudenthal et Daams, 1988). Le probléme est d’autant plus
important que I’exclusion mutuelle des deux genres dans différentes localités, améne souvent a une
interprétation différente du milieu de vie de Fahlbuschia et de Democricetodon (van de Weerd et
Daams, 1978; Mein, 1984; Daams et al., 1988; Maridet et al., 2000). Le genre Democricetodon est
généralement considéré comme caractéristique de milieux humides et boisés alors que le genre
Fahlbuschia serait plutdt indicateur de milieux secs. Cependant cette interprétation reste purement
spéculative puisque aucun argument morphologique ne permet de soupgonner une fonctionnalité
différente de la dentition chez 1’un de ces deux genres, leur exclusion mutuelle pouvant trouver son
explication dans un phénomeéne de compétition inter-générique.

Une étude récente des Cricetinae du bassin de Calatayud-Teruel (van der Meulen et al., sous presse) a
permis d’établir une lignée partant de Democricetodon franconicus jusqu’a Fahbuschia darocensis,
démontrant ainsi la relation phylogénique directe entre les deux genres. Ainsi, le genre Fahlbuschia
est mis en synonymie avec Democricetodon. Si I’interprétation environnementale des especes de
Democricetodon au cours du Miocéne moyen reste a discuter, cette étude récente permet également de
souligner les lacunes exitantes concernant 1’histoire évolutive des Democricetodon.

Tous comme Megacricetodon, le genre Democricetodon se caractérise par une forte diversité
spécifique et un éventail de tailles allant de petites tailles (proche de Megacricetodon) a de grandes
tailles (proche de Eumyarion) au sien de la famille (Kilin, 1999). Comme le soulignent Mein et
Freudenthal (1971b) concernant D. gaillardi, la forte variabilit¢é morphologique du genre rend difficile
I’établissement de caractéres diagnostiques englobant I’intégralité des especes attribuées au genre.
Plusieurs interprétations phylogéniques ont déja été proposées pour le genre Democricetodon
(Fahlbusch, 1964; Freudenthal, 1967; Aguilar, 1981; Heissig, 1995; Maridet et al., 2000; van der
Meulen et al., sous presse). Cependant, la description de nouvelles espéces (Aguilar et al., 1999a;
Maridet et al., 2000) et les discussions portant sur la détermination de taxons déja connus
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(Freudenthal et Fahlbusch, 1969; Heissig, 1995) ameénent a penser qu’un travail de synthése sur les
taxons les plus courants est nécessaire afin de proposer une histoire évolutive du genre.

Par ailleurs I’intérét du genre Democricetodon dans les interprétations phylogéniques est également
discuté. Les Democricetodon de grande taille sont généralement considérés comme marqueurs
biochronologiques de la fin du Miocéne moyen. Ainsi Heissig (1995) propose une étude des especes
D. affinis, D. mutilus, D. gaillardi & D. freisingensis. 1l en résulte que D. gaillardi de Steinheim
présenterait des affinités avec D. affinis de La Grive alors que le D. gaillardi de Sansan serait un
ancétre de D. freisingensis de Giggenhausen. Cependant, la difficulté a déterminer les formes les plus
évoluées de Democricetodon n’est pas nouvelle puisque Mein et Freudenthal (1971b) remarquent déja
que D’espece D. gaillardi présente des caractéres morphologiques a la limite de la définition du genre
Democricetodon. Dans ce contexte, la description des nouvelles espéces telles que D. fourensis
(Maridet et al., 2000) ou D. sudrei et D. hanniae (Aguilar et al., 1999a), dés le milieu du Miocéne
moyen, remet en cause 1’interprétation évolutive biométrique et morphologique au sein du genre. En
effet, les Democricetodon de grande taille ne sont pas uniquement présents a la fin du Miocéne moyen
et le début du Miocéne supérieur, et par ailleurs la polarisation des caractéres au cours de I’évolution
peut étre remise en cause. D’autres problémes restent également a résoudre, d’une part la possibilité
d’une relation phylogénique directe entre D. mutilus et D. affinis, qui présente une morphologie
proche avec cependant des caractéres plus « évolués » pour D. affinis (Fahlbusch, 1964; Heissig,
1995). Et également la clarification de la systématique pour les Democricetodon de petite taille dont
certains présentent une morphologie complexe comme D. brevis et d’autre une morphologie simple
comme D. crassus et D. gracilis. Ces deux taxons firent d’ailleurs 1’objet d’une discussion quant a la
dénomination de 1’espéce Cricetodon minus de Sansan (sensu Schaub 1925) comprenant deux genres
(Megacricetodon et Democricetodon sensu Fahlbusch 1964). C’est finalement D. crassus qui fut
choisi (Freudenthal et Fahlbusch, 1969), cependant la forte similarit¢ morphologique entre les deux
especes reste a étudier.

L’ensemble des études réalisées refléte donc la difficulté a identifier et séparer les espéces de
Democricetodon. De fait, plus que la variabilité morphologique de la famille, c’est le recouvrement
morphologique fort d’une espéce a 1’autre qui pose probléme quant a la détermination des taxons. Des
études ont été réalisées pour utiliser la variabilité de taille d’espéce actuelle comme modéle pour
estimer le domaine normal de variabilité de taille des fossiles (Freudenthal et Cuenca-Bescos, 1984;
Gingerich, 1974). Cependant, ces études ne prennent généralement pas en compte la variabilité
morphologique, alors que les diagnoses reposent principalement sur des descriptions de la topologie
des dents. Pourtant la prise en compte de la variation morphologique, par un simple comptage des
caractéres morphologiques présents est possible comme le montre des études réalisées sur des
Cricetinae Pliocénes et Pléistocénes d’Europe de Hongrie (Hir, 1993, 1994). Ainsi I’utilisation d’une
population de Cricetinae actuels d’Amérique du Sud, présentant une morphologie proche des
Democricetodon et des Megacricetodon peut permettre d’établir un modele biométrique et
morphologique permettant de définir le domaine normal de variabilité des especes fossiles.

Partant de cette référence actuelle, et conformément aux usages en vigueur pour les abréviations
(David, 1984), un taxon fossile nommé « genre aff. espéce » correspondra a une population de dents
qui est rattachée a 1’espéce avec une incertitude due a des différences morphologiques par rapport au
type. Un taxon nommé « genre cf. espéce » correspondra a une population de dents dont la
conservation (qualité du matériel ou effectif) n’est pas suffisante pour s’assurer de 1’exactitude de la
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détermination. Les lignées proposées dans 1’étude qui suit sont entendues au sens d’une succession
dans le temps de populations fossiles présentant une évolution morphologique continue et orientée.

Nomenclature

L’ensemble des molaires de Cricetinae présente une morphologie similaire, composée d’un plan
cricétin, c’est a dire deux rangées de cuspides et des crétes reliant ces cuspides. La nomenclature
utilisée est présentée dans la figure 5. Elle est reprise, modifiée, et parfois simplifiée, a partir des
nomenclatures proposées par Freudenthal et al. (1994), Freudenthal & Daams (1988) et Kélin (1999).
L’étude des genre Democricetodon et Megacricetodon a également permis d’observer un certain
nombre de caractéres morphologiques habituellement non décrits. Ces derniers correspondent soit a
une description plus détaillée de la topologie de la dent, soit a des caractéres observables sur le contour
des molaires. De tels caractéres n’étant généralement pas décrits, la figure 6 présente quelques états
morphologiques observés sur les premieres molaires, correspondant a des morphotypes décrits dans
I’étude systématique qui suit. L’antérocone et 1’antéroconide apportent a eux seuls un grand nombre
d’informations morphologiques. D’abord la forme est la plupart du temps indépendante de la division,
sauf dans le cas d’une division forte sur ’antéroconide qui se traduit généralement par une forme
carrée. Ensuite, les quatre états de divisions observés (1 a 4 sur la figure 6) présentent le plus souvent
une distribution continue dans le gisement étudié. Cela signifie que lors d’un déplacement de ce
caractére morphologique au cours du temps, 1’état 2 est un intermédiaire entre les états 1 et 3, et que
’état 3 est un intermédiaire entre les états 2 et 4, et ce indépendamment du sens évolutif du caractére.

Précision : dans les descriptions qui suivent, sur les dents inférieures et supérieures, le terme de créte
“ vestigiale ” est utilisé pour désigner une créte trés peu développée qui se résume a une excroissance
de forme sub-triangulaire sur la créte qui relie le protocone et I’hypocoéne (P1. 1 fig. 4). Ce terme est
utilisé, dans ce cas, dans un but descriptif et ne contient aucun a priori sur 1’évolution de ce caractere
morphologique au cours du temps. L’observation de ce caractére morphologique étant fortement
dépendant de 1’usure de la dent, une estimation de la longueur pour une population de dents est
difficile. Par contre, des états morphologiques indépendants de 1’usure peuvent étre facilement
observés. Dans 1’étude qui suit trois états de développement des crétes sont comptabilisés. L’état
“absent ”: aucune créte ou €peron n’est observable. L’état “ vestigial ”: la créte présente un
développement léger correspondant a un début de créte en forme de triangle. L’état “ atteignant le
bord de la dent ” : la créte présente une longueur maximale et touche le cingulum qui borde la dent.
L’état de mésolophe(ide) “ intermédiaire ” correspondant a une créte bien développée de longueur
variable mais n’atteignant pas le bord de la dent. I1 est également comptabilisé puisqu’il correspond au
reste des mésolophes n’appartenant pas aux trois états pré-cités. Considérant que la taille des crétes se
distribue autour d’une valeur médiane, I’effectif des crétes correspondant a chaque état donne une
indication sur la longueur du caractére pour un échantillon donné.

Concernant la description des connexions aux cuspides, quatre termes peuvent étre utilisés. Proverse
désigne une connexion faite vers la partie mésiale de la dent par rapport a la cuspide considérée
(paracone Pl. 4 fig. 35). A Dl’inverse, rétroverse désigne une connexion positionnée distalement par
rapport a la cuspide (métacone Pl. 3 fig. 23). Transverse désigne une connexion intermédiaire entre les
deux précédentes, dans 1’axe de la cuspide (paracone Pl. 4 fig. 9). Enfin, sauf indication
complémentaire, une connexion double désigne la coexistence d’une connexion proverse et d’une
rétroverse (paracone PI. 3 fig. 3).
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Fig. 5 — Nomenclature de la morphologie dentaire, modifiée a partir de Freudenthal et al., 1994, Freudenthal et
Daams, 1988 et Kdlin, 1999.

Molaires supérieures :

1 : antérocone — 2 : éperon sur antérolophule — 3 : antérolophe lingual — 4 : antérolophule — 5 : antérosinus
labial - 6 : connexion antérieure du paracone, paralophule antérieur — 7 : protocone — 8 : paracéne — 9 :
connexion postérieure du paracone, paralophule postérieur — 10 : sinus — 11 : mésolophe — 12 : mésostyle - 13 :
hypocone — 14 : connexion antérieure du métacone, métalophule antérieur — 15 : métacone — 16 : connexion
postérieure du métacone, métalophule postérieur — 17 : postérosinus — 18 : postérolophe — 19 : antérolophe
labial — 20 : Antérosinus labial — 21 : protosinus — 22 : néo-entolophe — 23 : axiolophe — 24 : néo-mésolophe —
25 : métalophule — 26 : néo-métalophule.

Molaires inférieures :

1 : antérolophide — 2 : antérolophide labial — 3 : antérosinuside lingual — 4 : antérolophulide — 5 : éperon labial
de ’antérolophulide — 6 : connexion antérieure du métaconide, métalophulide antérieur — 7 : protosinuside — 8 :
métaconide — 9 : connexion postérieure du métaconide, métalophulide postérieur — 10 : éperon du métaconide —
11 : protoconide — 12 : mésostylide - 13 : mésolophide — 14 : ectomesolophid — 15 : sinuside — 16 : connexion
anteérieure de [’entoconide, entolophulide antérieur — 17 : entoconide — 18: connexion postérieure de
I’entoconide, entolophulide postérieur — 19 : hypoconide — 20 : postérosinuside lingual — 21 : postérolophide —
22 : antérolophide lingual — 23 : ectolophide — 24 : entoconide.
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Fig. 6 — Morphotypes observés sur les premieres molaires des genres Democricetodon et Megacricetodon.

1 : antérocone(conide) simple (Pl. 1 fig. 6 ; Pl 2 fig. 25,29 ; Pl 5 fig. 12,23)— 2 : antérocéne(conide) déporte,
labialement pour les molaires supérieures (Pl. 3 fig. 1), lingualement pour les molaires inférieures (Pl. 5 fig.
4,33) — 3 : début de division avec individualisation de deux cuspides (Pl. 1 fig. 20 ; Pl 6 fig. 30 ; Pl. 7 fig. 11)—
4 : division nette de I’antérocone(conide) (Pl 1 fig. 1,5, PL 2 fig. 1,2,4; Pl 6 fig. 1,5,15,22) — 5 : bordure
labiale présentant un angle interne (Pl 1 fig. 20, Pl. 2 fig. 1,27 ; Pl 3 fig. 6,34,40; Pl 4 fig. 13-15,35; PL 5
fig. 2) — 6 : bordure labiale présentant un angle externe (Pl. 1 fig. 3,33 ; PL 4 fig. 1 ; Pl 6 fig. 26,27 ; Pl. 7 fig.
21) — 7 : antérocone non individualisé du protocone en vue occlusale (Pl. 1 fig. 33 ; Pl. 2 fig. 2,12,35,36 ; Pl. 5
fig. 1,21)— 8: antérocéne individualisé du protocéne en vue occlusale (Pl 1 fig. 1,20,21,; Pl 3 fig.
1,18,19,30,40 ; Pl 4 fig. 13,16,35; PL 5 fig. 2,19,30,32) — 9 : antéroconide arrondi (Pl. 1 fig. 24) — 10:
antéroconide sub-triangulaire (Pl. 3 fig. 12) — 11 : antéroconide sub-carré (Pl. 4 fig. 36) — 12 : antéroconide
carre (Pl. 4 fig. 38).
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Etude morphologique

Les Cricetinae (Sigmodontinae) actuels d’ Amérique présentent une morphologie trés similaire a celle
des Cricetinae fossiles européens. La détermination des espéces fossiles reposant souvent sur la
présence ou I’absence de caractéres diagnosiques, une population de Sigmodontinae actuels
(Venezuela) peut servir de modele afin d’estimer le domaine de variation morphologique et
biométrique normale d’une population de Cricetinae fossiles. Un ensemble de 32 cranes et 32
mandibules associées de Oryzomys flavescens Waterhouse 1837 conservés au muséum de Bale est
décrit dans ce travail. L’étude de ce matériel a été réalisée suivant la méme méthode que le matériel
fossile. Dans le cas de Oryzomys flavescens, les dents présentent une usure importante et ne permettent
pas une observation compléte de la morphologie, ainsi seules des premicres molaires comprenant
généralement les caractéres diagnosiques principaux ont été décrites.

Oryzomys Baird 1857

Oryzomys (Oryzomys) flavescens Waterhouse 1837
NMB 3084-3113 ; NMB 4942-4943 (annexe 1)
P1. 7 fig. 30-45

n N Lmin Lmax Lmoy ET 0% N Imin Imax Imoy ET CV

M1 60 64 137 1,98 1,67 0,102 6,080 64 085 1,16 1,05 0,064 6,078

M2 60 64 096 1,26 1,15 0,067 5,548 64 0,87 1,14 1,03 0,058 5,659

M3 60 64 0,72 094 084 0,053 6,360 63 0,76 1,02 0,88 0,052 5,898

ml 60 63 126 1,75 1,53 0,093 6,065 63 083 1,06 096 0,054 6,688

m2 60 64 096 1,28 1,17 0,065 5,569 64 0,84 1,05 097 0,054 5,566

m3 60 64 090 1,25 1,08 0,062 5,773 64 0,74 094 0,84 0,046 5,462

Mx 60 64 3,03 4,04 3,53 0,184 5212 64 087 1,16 1,05 0,064 6,105

Md 60 63 3,13 423 368 0,198 5383 64 084 1,06 097 0,055 5,624
Tab. 4 — Mesures des dents de Oryzomys flavescens. n . effectif observé ; N : effectif mesuré ; Lmin : longueur
minimale ; Lmax : Longueur maximale ; Lmoy : Longueur moyenne ; Imin : largeur minimale ; Imax largeur
maximale ; Imoy : largeur moyenne ; ET : écart-type donné pour les longueurs et les largeurs ; CV : coefficient
de variation de Simpson; M1 premiere molaire supérieure ; M2 deuxiéme molaire supérieure ; M3 troisiéme
molaire supérieure ; ml premiere molaire inférieure ; m2 deuxieme molaire inférieure ; m3 troisieme molaire
inférieure ; Mx ensemble des trois molaires supérieures du maxilaire ; Md ensemble des trois molaires
inférieures de la mandibule.

MI sup. : Le plan cricétin est composé de cuspides trés massives, séparés par des sinus étroits. Sur le contour en
vue occlusale, chaque cuspide ressort nettement. La largeur de la dent est presque la méme de la partie proximale
a la partie distale. L’antérocone est long et particuliérement large. Il peut étre simple (18/60 ; Pl. 7 fig. 31),
présenter une tendance a la division (26/60 ; P1. 7 fig. 30) ou étre complétement divisé avec deux antéro-
cuspides sans commexion 1’un a 1’autre (16/60), soit une majorité des dents présentant une division (42/60 ; PI.
7 fig. 32,33,36). Dans les cas ou une division, compléte ou non, est observable on note que certaines dents
montrent un sur-développement de la cuspide labiale par rapport a la cuspide linguale (18/42). En plus de cette
variabilité importante de 1’antérocone, quelques dents possédent une créte positionnée sur la bordure labiale de
I’antérocdne (3/60). Ces trois cas correspondent a chaque fois a une dissymeétrie entre la molaire gauche et droite
du méme créne, ce qui signifie que sur un méme crane, une seule des deux molaires posséde ce caractére.
Quelques dents possedent également une créte sur la bordure antérieure de ’antérocdne. L’antérolophe labial
présente une variabilité notable, il peut étre absent (12/60), présent et long (34/60) ou présenter un renflement
correspondant a la formation d’un style bordier (14/60). Bien que I’antérolophule soit difficilement observable,
on observe nettement 1’éperon sur 1’antérolophule qui atteint généralement le bord labial (54/60), est rarement
absent (2/60) et n’est jamais vestigial. Cette créte est généralement trés rapprochée de 1’antérocone. Le
mésolophe est long, il atteint le plus souvent le bord labial (40/60), peut étre vestigial (16/60) mais jamais
absent. Un éperon relie presque toujours le mésolophe et le paracone, seules quelques rares dents ne posseédent
pas cette créte (6/60). Du c6té lingual, le cingulum qui ferme le sinus est généralement peu développé (40/60),
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mais il peut étre fortement développé (18/60) ou former un style bordier (2/60). Une dent posseéde une créte, qui
coupe le protosinuside, reliant le protocone a I’antérocone (1/60 ; P1. 7 fig. 45). Dans la partie distale, I’usure ne
permet pas d’observer le postérolophe et le postérosinus.

ml inf. : La dent est de forme carrée ou sub-carrée, avec une largeur constante de la partie proximale a la partie
distale, I’antéroconide étant particuliérement large. Comme sur les dents supérieures, les cuspides sont d’aspect
massives, et les sinusides étroits. En vue occlusale, les cuspides ressortent nettement sur le contour de la dent.
L’antéroconide peut étre simple (14/60 ; PL. 7 fig. 40,41), en partie divisé (30/60; Pl. 7 fig. 38,39,44) ou
completement divisé (16/60 ; PI. 7 fig. 36,42,43). L’antérolophide labial est toujours long alors que le lingual
peut long (48/60) a court (12/60). Le mésolophide atteint toujours le bord lingual de la dent (60/60). Du coté
labial, le cingulum qui ferme le sinus peut étre fin et peu développé (16/60), fort (22/60) ou transformé en style
bordier (22/60).I’ectomésolophide est le plus souvent absent (44/60) il peut toutefois étre vestigial (6/60) ou
méme de longueur maximale (10/60). L usure importante des dents ne permet pas de distinguer le détail de la
morphologie de la partie distale de la dent.

Remarques :

- L’usure des dents de cette population est importante par rapport aux populations fossiles, ce
qui rend 1’observation de certains caractéres difficile, voir impossible. Ainsi, les connexions
au paracone, métacone(ide) et entoconide ainsi que les antérolophule(ide) n’ont pas pu étre
décrits. Cette différence d’usure peut étre attribuée a 1’environnement végétal différent que
I’on trouve actuellement sur le continent sud-américain en comparaison du Miocéne d’Europe.
Toutefois, indépendamment de 1’usure, la morphologie observée reste trés proche des
Cricetinae miocénes d’Europe et ne semble pas affectée par I’environnement, ce qui permet
d’utiliser ces Sigmodontinae sud-américains comme mode¢le de variabilité morphologique des
Cricetinae fossiles européens.

- La variabilit¢é morphologique est généralement forte. D’abord, les mésolophes(ides) bien que
trés développés et atteignant généralement la bordure de la molaire, ils peuvent néanmoins étre
observés sous forme vestigiale ou méme absent. La division de 1’antérocone(conide) est
¢galement trés variable : elle est observable sous tous les états, y compris I’état simple alors
que la plupart sont nettement divisés. Enfin, certains caractéres peuvent n’étre présents que sur
quelques dents tels que la créte qui coupe le protosinuside sur I’une des M1. Ainsi si ’on
considére les morphotypes les plus courants, on peut observer autour une forte distribution de
la variation morphologique.

- L’ectomésolophide est un caractére morphologique trés variable au sein de la population,
pouvant étre aussi bien absent que de longueur maximale. Les ectomésolophides présentant un
développement intermédiaire (vestigiales ou courtes) sont rares.

- Un autre aspect de la forte variabilité de morphologie s’exprime au travers d’une dissymétrie
chez un méme individu. En effet, certains caractéres tels la créte positionnée sur la bordure
labiale de I’antérocone des M1 peuvent n’étre présents que sur une des deux molaires d’une
méme crane.

- Sur le plan biométrique, le coefficient de variation de Simpson donne des valeurs comprises
entre 5,2 et 6,6 pour un effectif de 64 mesures. Le méme coefficient est calculé pour le
matériel fossile lorsque les données le permettent afin de juger si la variation peut étre
considérée comme normale. Une variation supérieure a celle observée sur Oryzomys
flavescens pourrait suggérer une non-homogénéité au sein d’un échantillon d’une espéce
fossile.

- Un point morphologique reste invariant sur I’ensemble de la population : ce sont les caractéres
observés sur le contour de la dent en vue occlusale. Ainsi on peut distinguer un variabilité
morphologique forte (topologie du plan cricétin) alors que la variabilité de forme (contour de
la dent) est faible. Cette observation est également valable pour I’enregistrement fossile, ou la
superposition empirique de contour de M1 de Democricetodon en vue occlusale permet
d’observer un trés faible variabilité de la forme au sein d’une population (Maridet, 1999).

- La population est composée de 11 cranes males, 13 cranes femelles, et 6 cranes dont le sexe
est inconnu. Aucune différence morphologique ou de taille n’a été observée entre les deux
sexes. Toutefois on remarque un crane de male (NMB 3101) qui présente une taille nettement
supérieure aux autres individus (Pl. 7, fig. 35).
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Democricetodon Fahlbusch 1964

Democricetodon affinis (Schaub 1925)
Localité type : La Grive-St-Alban
Extension biochronologique : MN 5 a MN 7/8

Résumé de la diagnose originale : Schaub, 1925 (traduit de I’allemand)

Sur les molaires supérieures, la largeur est supérieure a ce qui est observable chez Cricetodon
gregarium (aujourd’hui Megacricetodon gregarius). Les M1, les M2 et une partie des M3 possédent
une deuxiéme connexion antérieure au paracone. L’antérocone de la M1 est simple, et se présente sous
forme d’une créte sans division. Le mésolophe est de taille moyenne.

Sur les molaires inférieures, les m1 sont peu allongées et présentent un antéroconide simple. Du co6té
labial, le protosinuside et le sinuside sont inclinés vers I’arriére. Le mésolophide est plus développé
que chez Cricetodon gregarium (Megacricetodon gregarius) et présente de facon exceptionnelle un
contact avec le bord de la dent.

Population type

La Grive M D. affinis (P1. 1 fig. 1-12)

1925 - Cricetodon affine — Schaub, p. 25, fig. 9

1964 - Democricetodon (Democricetodon) affinis affinis— Fahlbusch, p. 38, fig. 22
? 1995 — Democricetodon affinis Fahlbusch — Heissig, p. 95-103, fig. 2a, 2d, 3a, 3d, 3j, 3m, 4a, 5a, 5d, 5j, 5Sn
non 1995 — Democricetodon affinis Fahlbusch — Heissig, p. 95-103, fig. 4b

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET CV
M1 208 193 1,78 2,16 1,99 0,071 3,567 193 1,18 1,46 1,30 0,053 4,076
M2 190 30 1,33 1,62 1,50 0,073 4,866 30 1,16 1,39 1,28 0,049 3,828
M3 72 30 1,13 1,33 1,20 0,052 4,333 30 1,14 1,40 1,22 0,062 5,081
ml 200 38 1,56 1,90 1,75 0,060 3,428 38 1,10 1,28 1,21 0,041 3,388
m2 207 30 141 1,64 1,54 0,065 4220 30 1,17 1,37 1,28 0,052 4,062
m3 59 30 1,31 1,50 141 0,045 3,191 30 1,04 1,22 1,13 0,050 4424
Tab 5 — Mesures des dents de D. affinis de La Grive M. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est fortement développé, et nettement individualisé du reste de la dent par deux sinus
larges et profonds qui le séparent du paracone et du protocone. L’antérocone est généralement simple avec une
partie labiale plus développée que la partie linguale, qui se résume dans la plupart des cas en une longue créte
qui vient fermer le protosinus (199/208). Dans de rares cas, la partie linguale est développée formant ainsi une
deuxiéme cuspide sur 1’antérocone et un début de division (6/208). L’antérocone peut méme présenter une
division nette (3/208). Un trait morphologique jamais décrits chez Democricetodon, 1’antérocone peut présenter
dans certains cas (20/208) une créte bordiére a I’extrémité mésiale de la dent (Pl. 1 fig.1). Du protocone part un
antérolophulide long et fin qui est rattaché a ’antérocone dans sa partie linguale. Dans prés d’un cas sur quatre,
un éperon sur I’antérolophule est présent (51/208), il est généralement de taille moyenne (40/51) mais peut
atteindre le bord de la dent (11/51). Le mésolophe est de taille moyenne et se trouve généralement proche du
métacone. La taille du mésolophe varie fortement, il peut étre vestigial (14/208) ou toucher le bord labial de la
dent (4/208) mais n’est jamais absent. Dans prés d’un cas sur deux, une deuxiéme connexion entre le protocone
et le paracone est présente mésialement (90/208). Dans la moitié des cas (45/90), ce paralophule antérieur est
complet et se caractérise par une créte fine et assez longue qui peut étre sectionnée en son milieu. Dans les
autres cas (45/90), la connexion est incompléte et se traduit par le départ d’un éperon oblique sur 1’antérolophule,
qui ne rejoint pas le paracone. Une double connexion peut aussi étre observée entre ’hypocone et le métacone
(3/208). Un cas est observé ou ce deuxiéme métalophule présente une fusion partielle avec le mésolophe,
formant ainsi une créte partant du mésolophe pour rejoindre le métalophule postérieur. La vallée postérieure est
cernée par un postérolophule court et large. Sur quelques dents, le métacone est nettement individualisé sur le
contour de la dent par un renflement labial, formant ainsi un angle extérieur sur la bordure labiale.

M2 sup. : Sur le bord antérieur, les deux antérolophes sont fortement développés, définissant ainsi deux larges
sinus en avant du paracone et du protocone. Le protocone est toujours plus développé que I’hypocone,
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¢élargissant ainsi la dent dans sa partie mésiale. La connexion au paracdne est toujours double. Dans la plupart
des cas, le mésolophe est de taille moyenne, il peut cependant atteindre le bord de la dent (28/190) ou se
présenter sous forme vestigiale (9/190), mais il n’est jamais absent. Lorsque le mésolophe touche le bord de la
dent, le cingulum labial présente un fort développement allant jusqu'a former un mésostyle. Autour du métacone,
la morphologie de la dent présente une grande variabilité. Le métacone est généralement connecté au
postérolophe par un métalophule postérieur simple (132/190). Dans ce cas, la connexion se caractérise par un
métalophule postérieur trés court et fixé en position trés labiale sur le postérolophule. La connexion peut étre
également double (41/190), avec la présence d’un second métalophule antérieur connecté sur I’axiolophe entre
I’hypocone et le mésolophe. Dans de rares cas, ce métalophule antérieur peut étre la seule connexion du
métacone (8/190). Le métacone peut également étre sans connexion (9/190), mais présente alors généralement
un début de métalophule incomplet orienté vers le postérolophule. Il peut arriver également que le métalophule
antérieur soit fusionné avec le mésolophe (4/190).

M3 sup. : Le paracdne est relié au reste de la dent par 1’axiolophe sur lequel il est connecté en position assez
centrale, dans quelques cas I’axiolophe est incomplet dans sa partie distale (3/72). Le métalophule, entre le
protocone et I’hypocdne, est toujours présent. Dans la majorité des cas, il atteint le bord labial de la dent (69/72),
il est alors possible de voir se développer sur le métalophule un mésolophe, orienté vers le paracone (9/69).
L’antérolophe lingual est trés long, et entoure le protocone sur le bord de la dent. L’hypocone est bien développé
et ¢loigné du protocdne par un sinus large, fermé par un fort cingulum lingual.

ml inf. : L’antéroconide est toujours simple, et assez fin, de forme sub-triangulaire. L antérolophide labial est
plus développé que son homologue du c6té lingual. L’antérolophulide présente une variabilité importante. Dans
la majorité des cas, il est oblique, orienté vers le c6té lingual de la dent (144/200). Il peut cependant étre droit,
dans I’axe de la dent (43/200). Dans de rares cas, I’antérolophulide peut étre coupé ou discontinu (13/200). Seule
une dent ne posseéde pas d’antérolophulide (1/200). II arrive que le protoconide ne soit pas relié a I’antéroconide
(42/200). L’antérolophulide se résume alors a une créte en forme de V, qui relie directement 1’antéroconide au
métaconide. Le mésolophide varie beaucoup, il est généralement long et peut atteindre le bord lingual de la dent
(27/200). Mais il peut aussi étre peu développé, vestigial (14/200) ou méme absent (4/200). Le plus souvent, le
mésolophide est déporté vers I’avant de la dent, touchant ainsi le métaconide. Le sinuside labial séparant le
protoconide de I’hypoconide est toujours trés large. Un ectomésolophide peut étre observé sur certaines dents
(11/200). Contrairement a D. aff. freisingensis, cette créte est généralement peu développée de par sa hauteur et
se limite a un repli de 1’émail dans le fond de cette vallée labiale. Dans la partie distale de la dent, le
postérolophulide est large et ferme complétement la vallée postérieure.

m?2 inf. : Sur le bord antérieur, I’antérolophide labial est bien développé, délimitant ainsi un large protosinuside
en avant du protoconide. Ce caractére se traduit par un renflement de la bordure mésio-labiale sur le contour de
la dent. Plus généralement, la partie labiale de la dent est plus développée et plus longue que la partie linguale.
Un ectomésolophide trés peu développé peut étre observé dans de rares cas (3/207). La vallée entre le
protoconide et I’hypoconide est fermée labialement par un cingulum long qui apparait dans le prolongement de
I’hypoconide et va toucher le protoconide. Du c6té lingual, le mésolophide est trés variable. Il peut étre peu
développé, a I’état vestigial (21/207) ou méme absent (10/207). Il peut également atteindre le bord de la dent
(9/207). Contrairement a son homologue labial, le cingulum lingual est généralement peu développé. Dans la
partie distale de la dent, le postérolophulide présente une épaisseur variable. Il est particuliérement large vers
I’axe de la dent, présentant souvent des surfaces d’usure laissant apparaitre la dentine. Sa largeur décroit
lingualement, jusqu'a former une pointe fine au contact de 1I’entoconide.

m3 inf. : La variabilité morphologique est moindre que pour les dents homologues supérieures. Dans la partie
mésiale de la dent, un antérolophulide labial long et bien développé entoure le protoconide délimitant ainsi un
large protosinuside. Lingualement, ’antérolophulide est souvent absent (28/59). Lorsqu’il est présent, il se
présente sous la forme d’une créte trés courte qui forme une boucle a la base du métaconide. Le mésolophide est
peu développé, on peut I’observer a 1’état vestigial (15/59) ou absent (15/59), plus rarement atteignant le bord
lingual de la dent (7/59).

Discussion : L’¢tude d’un effectif important permet de mettre en évidence une forte variabilité
morphologique autour des caractéres diagnostiques constitués des morphotypes les plus souvent
reconnus. Le cas des mésolophes et mésolophides, habituellement considérés comme bien développés,
est un exemple de la variabilité observable autour de I’état morphologique le plus abondant.
Cependant la forte variabilité observée sur les crétes de Oryzomys flavescens indique que cette
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variabilité n’est pas anormale. De méme les mesures effectuées sur les molaires donnent un coefficient
de variation inférieur aux coefficients calculés sur Oryzomys flavescens.

Autres populations rattachées a D. affinis dans cette étude

Bellenberg 2 D. cf. affnis ?
1991 — Democricetodon mutilus Fahlbusch — Boon, p. 153, PL. 5, fig. 17,20

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
M2 0 7?7 1,27 144 1,34 0,061 4,552 7?7 1,11 1,18 1,14 0,023 2,017
M3 0 2 1,04 1,05 1,05 0,007 0,666 2 1,05 1,10 1,08 0,035 3,240
ml 0 2 1,69 1,5 1,72 0,042 2441 2 1,10 1,17 1,14 0,049 4,298
m2 2 4 131 1,40 1,35 0,040 2,962 4 1,08 1,11 1,09 0,015 1,376

Tab. 7 — Mesures des dents de D. cf. affinis de Bellenberg 2, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

m?2 inf. : Les cuspides sont fines et délimitent un large sinuside. Ce dernier est fermé labialement par un
cingulum bien développé qui part de ’extrémité du protoconide. Les deux dents possédent un mésolophide de
longueur moyenne et pas d’ectomésolophide. La forme de la dent est allongée, différente de D. mutilus.

Discussion : la comparaison directe avec D. cf. mutilus du méme gisement permet de constater la
différence de morphologie et biométrique de ces m2. L’allongement de ces dents et leur taille est
comparable avec la population de La Grive M ce qui permet de proposer la détermination D. cf.
affinis. Toutefois la matériel vu lors de cette étude est trop insuffisant pour permette une détermination
avec plus de certitude.

Vieux-Collonges D. affinis (PL. 1 fig. 13-19)
? 1958 - Cricetodon gaillardi ? Schaub — Mein, p. 83, fig. 154

n N Lmin Lmax Lmoy ET Cv N Imin Imax Imoy ET CV
M1 28 28 1,85 2,07 1,96 0,057 2908 28 1,23 1,39 131 0,047 3,587
M2 13 13 145 1,61 1,54 0,053 3441 13 1,26 146 133 0,050 3,759
M3 7 7 L18 1,26 1,21 0,030 2,479 7 1,18 1,27 1,24 0,035 2,822
ml 13 13 1,66 1,96 1,77 0,074 4,180 13 1,12 1,24 1,17 0,042 3,589
m?2 8 8 1,51 1,73 1,60 0,074 4,625 8 1,30 143 1,35 0,046 3,407
m3 11 11 1,28 1,45 1,39 0,042 3,021 11 1,05 1,18 1,11 0,042 3,783
Tab 8 — Mesures des dents de D. affinis de Vieux-Collonges. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est long, large, de forme assez massive et toujours nettement individualisé du protocone.
Il est le plus souvent simple (18/28), parfois déporté du co6té labial (9/28), il présente rarement un début de
division (1/28) et n’est jamais réellement divisé. Il est connecté au protocone par un antérolophule toujours droit,
dans I’axe de la dent (28/28). La créte partant de 1’antérolophule est généralement absente (27/28) toutefois une
dent posséde une créte sous forme vestigiale (1/28). La connexion au paracone peut étre simple rétroverse
(15/28), elle peut présenter un début de deuxiéme connexion antérieure (4/28) ou étre double (9/28). La
connexion au métacone est moins variable, elle est le plus souvent simple rétroverse (26/28) et peut étre dans de
rares cas transverse (1/28) ou absente (1/28). Le mésolophe est de taille moyenne, jamais absent ni vestigial, il
peut parfois atteindre le bord labial (3/28). Dans sa partie distale, la dent présente un postérolophule bien
développé, et fortement écarté du métacone délimitant ainsi un large postérosinus. Quelques dents présentent un
métacone fortement développé qui s’observe sur le contour en vue occlusale (6/28).

M2 sup.: Les antérolophes sont bien développés, mais du coté lingual, ’antérolophe est trés rapproché du
protocone délimitant ainsi un protosinus étroit, parfois méme inexistant. L’ensemble de la dent est de forme
massive avec une largeur distale équivalente a la largeur proximale. La connexion au paracone est le plus
souvent double (12/13), une seule dent présente une connexion antérieure incompléte (1/13) et aucune dent ne
présente de connexion simple rétroverse. Dans la partie distale, la connexion au métacone est plus variable, elle
peut étre simple rétroverse (3/13), avec un début de deuxiéme connexion antérieure (1/13), double (4/13), simple
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proverse (4/13) ou absente (1/13). Le mésolophe peut atteindre le bord labial (2/13) mais n’est jamais vestigial ni
absent.

M3 sup. : La dent est assez longue avec un hypocone et un métacone bien développés. L’axiolophe montre une
forte variabilité, il peut étre absent (2/7) ou incomplet (2/7). Quelques dents possédent un mésolophe (4/7) dont
un vestigial (1/7) et un de longueur maximale (1/7). Le métalophule est généralement présent et touche le bord
labial de la dent, toutefois il peut étre absent (1/7) ou ne pas atteindre le bord de la dent (1/7). Deux dents
présentent une discontinuité entre le protocone et I’hypocone.

ml inf. : La dent présente une forme allongée, avec en particulier un antéroconide long et de forme arrondie.
L’antéroconide est généralement simple (11/13), plus rarement déporté du c6té lingual (2/13). L antérolophulide
quant a lui peut étre droit (9/13) ou orienté lingualement (4/13). Les connexions au métaconide et entoconide
sont simples proverses, toutefois deux dents présentent un métaconide sans connexion. Le mésolophide peut étre
absent (3/13), vestigial (3/13) ou atteindre le bord de la dent (1/13). Du c6té labial, le sinuside est notablement
large. De méme du coté distal, le postérosinuside est large, délimité par une postérolophide fin mais bien
développé en longueur.

m?2 inf. : L’antérolophide lingual est toujours trés peu développé. A D’inverse, 1’antérolophide labial et le
postérolophide sont trés bien développés. Le sinuside est notablement large avec un fond de vallée étroit en
“V . Du coté lingual, le mésolophide est court, il peut étre absent (2/8) ou vestigial (2/8) mais jamais de
longueur maximale. Les connexions sont toutes simples proverses.

m3 inf. : La dent est longue avec un hypoconide bien développé. Le entoconide est fin et court laissant la place
du c6té labial pour un large et long sinuside. Le mésolophide est le plus souvent absent (9/11), il peut également
étre vestigial (1/11) ou atteindre le bord lingual (1/11). Une dent présente un hypoconide sans connexion avec le
entoconide.

Discussion : L’ensemble de la morphologie détermine clairement une forme proche de D. affinis de La
Grive M. En particulier la forme caractéristique de la partie mésiale des premicres molaires permet
d’identifier facilement 1’espéce. On note toutefois une division plus faible de ’antérocone ainsi que
quelques différences sur le mésolophe et mésolophide. Toutefois la population de Oryzomys
flavescens nous montre que ces caractéres sont soumis a une forte variabilité, en conséquence de quoi
cette population de Vieux-Collonges ne semble pas sortir du domaine de variation de I’espéce D.
affinis telle que définit a La Grive M.

La Grive L7 D. affinis

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET (0)%
M1 223 30 1,80 2,14 1,99 0,080 4,020 30 1,23 142 1,32 0,049 3,712
M2 112 30 1,41 1,65 1,52 0,059 3,881 30 1,25 143 1,32 0,042 3,181
M3 73 30 1,08 1,28 1,18 0,056 4,745 30 1,15 129 1,21 0,035 2,892
ml 216 30 1,60 1,90 1,78 0,053 2977 30 1,11 1,32 1,20 0,045 3,750
m2 58 30 145 1,65 1,58 0,049 3,101 30 1,20 1,38 1,28 0,050 3,906
m3 95 30 1,31 1,49 1,39 0,047 3381 30 1,02 1,19 1,11 0,050 4,504
Tab 9 — Mesures des dents de D. affinis de La Grive L7. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

La population de La Grive L7 est similaire a celle de La Grive M, toutefois la fréquence de certains
caracteéres morphologiques change (tableaux de comptage morphologique 47-51).

M1 sup. : Dans la partie mésiale de la dent, une créte est parfois présente en avant de 1’antérocone (30/223).
L’antérocone peut présenter une division nette (14/223) ou une tendance a la division (16/223). Un éperon sur
I’antérolophule est souvent présent (112/223), il peut atteindre le bord labial (8/223). Le mésolophe présente tous
les états possibles, absent (1/223), vestigial (8/223), touchant le bord labial de la dent (8/223). La connexion au
paracOne est trés souvent double (147/223), elle est parfois incompléte mésialement (29/223). Seule une dent
présente une double connexion au métacone.
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M2 sup. : Le mésolophe est toujours présent, il peut atteindre le bord labial de la dent (8/112) ou étre sous forme
vestigiale (1/112). Dans la partie la plus distale de la dent, la connexion au métacone présente une assez forte
variabilité. La connexion peut étre absente (2/112), simple rétroverse (82/112), simple proverse (2/112) ou
double (26/112). Dans le cas ou la connexion est double, on observe dans la moitié des cas une discontinuité du
métalophule antérieur formant ainsi une double connexion incompléte (13/112). Quelques dents présentent une
fusion du mésolophe et du métalophule antérieur (3/112).

M3 sup. : L’axiolophe est incomplet distalement dans de rares cas (4/73). La présence d’un mésolophe est rare, il
peut partir de I’axiolophe (2/73) ou se résumer a une créte courbe partant du métacone vers le bord labial de la
dent (13/73).

ml inf. : 216 observées. 3 dents présentent une usure trop importante pour &tre décrites.

L’antérolophulide présente une grande variabilité, il est le plus souvent simple et orienté lingualement (155/216),
il peut étre simple droit (30/216), discontinu (31/216), et plus rarement double avec I’apparition d’un deuxiéme
antérolophulide labialement (3/216). L’ectomésolophide semble moins rare et plus développé qu’a La Grive M
(49/216). Elle atteint parfois le bord labial de la dent (11/216). Du c6té lingual, le mésolophide est visible sous
forme vestigiale (4/216), atteignant le bord de la dent (30/216), mais peut également étre absent (1/216).
Certaines dents montrent 1’absence de connexion entre le protoconide et I’antérolophulide. Ce dernier se résume
alors a une créte coudée reliant le métaconide a 1’antéroconide.

m?2 inf. : Le mésolophide peut étre aussi bien absent (6/58), vestigial (5/58) qu’atteindre le bord labial de la dent
(2/58). Quelques dents possedent un ectomésolophide (5/58), qui est alors trés peu développé et se résume a un
repli de I’émail dans le fond de la vallée.

m3 inf. : Le mésolophide est trés variable, il peut étre absent (14/95), vestigial (28/95) ou atteindre le bord
lingual de la dent (20/95). L’antérolophide lingual peut étre absent (24/95).

Caractéres morphologiques communs

L’ensemble des observations réalisées sur les différentes populations de D. affinis permet d’une part
de mieux connaitre la variabilit¢ morphologique au sein de 1’espéce, mais €galement de noter un
certain nombre d’observations complémentaires a la diagnose originale.

M1 sup.: Les cuspides présentent généralement un aspect robuste. L’antérocone est long et large, toujours
fortement développé et nettement différencié du protocone en vue occlusale, il est généralement simple comme
indiqué dans la diagnose mais montre également une tendance 1égere a la division. Une créte bordiere est parfois
observable en avant de 1’antérocone. L’éperon sur I’antérolophule est généralement peu développé alors que le
mésolophe est toujours bien développé. Les connexions au paracone et métacone peuvent étre simples ou
doubles mais les connexions simples proverses sont tres rares.

M2 sup. : Les cuspides qui forment le plan cricétin présentent généralement un aspect robuste. Les antérolophes
et antérosinus sont toujours fortement développés, toutefois le protosinus peut dans quelques cas étre moins
développé que I’antérosinus labial. La largeur de la dent dans sa partie mésiale (paracone et protocone) est
équivalente a la largeur distale (métacone et hypocone). Les connexions au paracdne et métacone peuvent étre
simples ou doubles mais trés rarement simples proverses. Le mésolophe est généralement bien développé. Dans
la partie distale, le postérolophe et le postérosinus sont toujours bien développés.

M3 sup.: L’hypocone est généralement bien développé, donnant ainsi a la dent une forme triangulaire. La
morphologie de la dent présente une forte variabilité autour de 1’axiolophe et du métalophule.

ml inf.: La forme de I’antéroconide varie entre arrondie et sub-triangulaire. Les cas de division de
I’antéroconide sont rares, mais possibles contrairement a ce qu’indique la diagnose. Les antérosinuside,
protosinuside, sinusides et mésosinusides sont toujours larges. Il n’y a généralement pas d’éperon labial sur
I’antérolophulide et le mésolophide présente un développement variable. Toutefois il est rare que le mésolophe
soit absent. Le sinuside est toujours large et peut dans quelques cas contenir un ectomésolophide. La partie
distale de la dent est généralement beaucoup plus large que la partie proximale.

m2 inf. : L’antérolophide labial est toujours fortement développé aussi bien en longueur qu’en largeur. Du c6té
lingual, I’antérolophide est peu développé mais rarement absent. Les connexions au métaconide et entoconide
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sont généralement simples proverses. Le sinus est toujours large. L’ectomésolophide est généralement peu
développé. Le mésolophide est assez long et rarement absent.

m3 inf. : L’hypoconide est toujours fortement développé, ainsi la dent est longue et massive dans sa partie

distale. Le entoconide est court et s’oppose dans la partie labiale a un sinuside trés développé tant en longueur
qu’en largeur. Le mésolophide est généralement peu développé.
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Democricetodon freisingensis Fahlbusch 1964
Localité type : Giggenhausen
Extension biochronologique : MN 7/8

Résumé de la diagnose originale : Fahlbsuch, 1964 (traduit de I’allemand)

Sur les molaires supérieures, les M1 possédent un éperon sur 1’antérolophule toujours long et bien
développé. Les connexions au paracone et métacone sont souvent doubles, particuliérement sur les
M2. Sur les molaires inférieures, I’antéroconide de la m1 est trés large et présente une division.

Population type

Giggenhausen D. freisingensis (P1. 7 fig. 1-18)
1964 - Democricetodon (Democricetodon) gaillardi freisingensis— Fahlbusch, p. 47,49, fig. 30a-1, 31a-k
1972 - Democricetodon gaillardi freisingensis Fahlbusch — Engesser, p. 265, fig. 105, fig. 1
1995 - Democricetodon freisingensis Fahlbusch —Heissig, p. 95-103, fig. 2h, 3h-q, 4d, Sh-p

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV

M1 13 11 1,93 220 2,06 0,080 3,83 12 1,25 141 1,33 0,050 3,759

M2 8 8 1,27 1,57 1,46 0,100 6,849 8 126 145 1,36 0,000 4,411

M3 10 9 1,08 1,40 1,21 0,100 8,264 9 1,17 146 125 0,100 8,000

ml 10 12 1,74 1,97 1,86 0,080 4301 11 1,19 1,34 1,25 0,040 3,200

m2 9 11 1,51 1,71 1,62 0,070 4320 12 1,22 145 1,33 0,080 6,015

m3 11 8§ 146 1,62 1,53 0,060 3,921 8 1,06 1,36 1,20 0,090 7,500
Tab 10 — Mesures des dents de D. freisingensis de Giggenhausen, d’aprés Heissig, (1995). Pour les abréviations
se reporter au tableau 1.

M1 sup. : Les cuspides sont d’aspect massif, encadrant des sinus assez étroits. L’antérocone est assez long et
large, néanmoins pas toujours bien différencié du protocone sur le contour en vue occlusale. Quelques dents
montrent un métacone qui ressort sur ce méme contour en vue occlusale, formant ainsi un angle externe sur la
bordure labiale. L antérocone est le plus souvent simple (6/13), peut étre déporté du coté labial (3/13), présenter
une tendance a la division (2/13) ou étre nettement divisé¢ (2/13). Il est connecté au protocoéne par un
antérolophule le plus souvent droit (10/13), parfois orienté lingualement (2/13) ou double (1/13). L’éperon sur
I’antérolophule est trés long, il n’est jamais vestigial ou absent et atteint toujours le bord labial (13/13). Le
mésolophe est également trés long, il n’est jamais absent ni vestigial et atteint généralement le bord labial
(12/13). La connexion au paracone peut étre simple rétroverse (2/13), avec un début de deuxiéme connexion
antérieure (5/13) ou double (6/13). La connexion au métacone est simple rétroverse (8/13) ou avec un début de
deuxiéme connexion antérieure. Le cingulum labial est souvent absent ou faible alors que le cingulum lingual est
généralement formé en style. Le postérolophe et le postérosinus sont trés bien développés.

M2 sup. : Les antérolophes sont trés développés aussi bien en largeur qu’en longueur, délimitant de larges
antérosinus et protosinus. La dent est arrondie dans sa partie distale, le postérolophe est également trés
développé. Les cuspides ont un aspect massif et entourent un sinus étroit. Le mésolophe est long, il n’est ni
absent ni vestigial et atteint souvent le bord labial (4/8). La connexion au paracone peut étre simple rétroverse
avec un début de deuxiéme connexion antérieure (1/8) ou double (7/8). La connexion au métacone peut étre
simple rétroverse (3/8), avec un début de deuxieme connexion (2/8) ou double (3/8).

M3 sup.: La dent est longue avec un hypocone trés développé. Le métacone est également développé en
cuspide. L’axiolophe est toujours présent, il peut étre long formant un coude orienté labialement (5/10), court et
droit (4/10) ou discontinu (1/10). Le métalophule est presque toujours présent (9/10). Il peut atteindre
simplement le bord labial (2/10) ou se diviser en un néo-mésolophe (5/10) et un néo-métalophule (6/10) avant
d’atteindre le bord de la dent (5/10). on peut remarquer dans quelques cas le départ d’un éperon partant
labialement a partir du néo-métalophule (3/6). Le mésolophe peut étre absent (3/10), vestigial (1/10) ou toucher
le bord (2/10). Une dent montre une fusion du mésolophe et du néo-mésolophe. Une dent montre une fusion
entre le métalophule et le mésolophe. L’association de 1’ensemble de ces caractéres engendre une forte
variabilit¢ morphologique dans la partie distale de la dent. Une dent posséde un éperon partant du milieu de
paracone vers I’antérolophe labial.

ml inf. : Les cuspides ont un aspect massif avec un allongement selon 1’axe linguo-labial. L’antéroconide est
long de forme sub-carréea carrée. L’ensemble de I’antéroconide et de 1’antérolophulide constitue une
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morphologie complexe variant fortement d’une dent a I’autre. L’antéroconide peut étre déporté du coté lingual
(2/9), présenter un début de division (5/9) ou étre nettement divisé (2/9), il n’est jamais simple.
L’antérolophulide peut étre simple droit (1/9), simple orienté lingualement (3/9), simple avec un début de
deuxiéme antérolophulide labial (2/9) ou nettement dédoublé (3/9). Une dent présent un caractére que 1’on ne
trouve habituellement pas chez Democricetodon, un éperon vestigial partant labialement a partir de
I’antérolophulide. Autour de 1’antéroconide, 1’antérolophide labial est trés développé en longueur alors qu’il est
le plus souvent absent du co6té lingual. Les crétes médianes de la dent sont toutes deux fortement développées : le
mésolophide atteint toujours le bord lingual de la dent (10/10), et I’ectomésolophide atteint généralement le bord
labial (7/10), il peut également étre vestigial (1/10) mais n’est jamais absent. Les connexions aux métaconide et
entoconide sont simples proverses, sauf un métaconide dépourvu de connexion. On observe également deux
dents pour lesquelles le protoconide est sans connexion antérieurement. On observe que la largeur de la partie
distale de la dent est généralement équivalente a la largeur proximale.

m2 inf. : Les antéroconides sont longs et bien écartés des cuspides, méme du c6té lingual, délimitant ainsi deux
larges antérosinusides et protosinuside. Du c6té lingual, le mésolophide atteint toujours le bord lingual de la dent
(9/9), et le cingulum lingual n’est jamais bien développé. Du c6té labial, le cingulum labial varie fortement, de
absent a une créte partant de I’extrémité de I’hypoconide. L’ectomésolophide est soit absent (1/9) soit vestigial
(3/9) soit de longueur maximale (5/9). Les connexions aux métaconide et entoconide sont simples proverses,
sauf un métaconide dépourvu de connexion. Dans la partie distale, le postérolophide est particulierement large et
laisse souvent apparaitre une importante facette d’usure.

m3 inf. : La dent est trés longue avec un hypoconide trés développé. De méme que sur les dents homologues
supérieures le métacone peut étre formé en cuspide, sur les dents inférieures, quelques dents montrent un
entoconide nettement formé a 1’extrémité du entoconide (5/11). Dans la partie proximale, I’antérolophide labial
ainsi que le protosinuside sont trés développés. Dans la partie centrale de la dent, du c6té labial, le sinuside est
court laissant la place du c6té lingual pour un entoconide long et fin. L’ectomésolophide est généralement absent
(7/11), il peut aussi étre présent sous forme vestigial (1/11) ou touchant le bord de la dent (1/11). A I'extrémité
du sinuside, le cingulum labial a tendance a se transformer en un style. Du c6té lingual, le mésolophide peut
atteindre le bord (7/11), étre vestigial (1/11) mais jamais absent.

Discussion : L’observation détaillée de cette population de D. freisingensis permet de mettre en
évidence une variabilité morphologique plus importante que dans la diagnose. Elle permet également
de remarquer plusieurs caractéres morphologiques non décrits dans la diagnose originale :
I’antérocone de la M1 est particuliérement large, il est parfois nettement divisé mais peut également
étre simple ; sur les M3 I’hypocone et le métacone sont fortement développés; sur les ml
I’ectomésolophide est toujours présent.

Concernant le variabilité de forme et de taille, certaines valeurs du coefficient de variation sont
supérieures a celles obtenues pour Oryzomys flavescens, toutefois ces valeurs fortes correspondent a
chaque fois a des effectifs faibles (moins de 10) en conséquence de quoi, 1’écart type qui sert a
calculer le coefficient peut étre surestimé. La variation morphologique quant a elle n’est pas anormale
en comparaison de ce qui est observable chez Oryzomys flavescens. Ainsi la population type de D.
freisingensis rentre parfaitement dans le domaine normal de variation de morphologie et de forme
d’une espéce de Cricetinae.

Autres populations rattachée a D. freisingensis

CD 24 D. aff. freisingensis (P1. 2 fig. 1-8)

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 400 30 1,63 1,88 1,76 0,068 3863 30 1,10 1,34 1,23 0,057 4,634
M2 17 17 1,37 1,54 147 0,041 2,789 17 1,19 1,40 1,29 0,052 4,031
M3 44 30 099 1,14 1,05 0,034 3238 30 1,05 1,19 1,11 0,034 3,063
ml 371 30 1,59 1,83 1,69 0,059 3491 30 1,04 122 1,12 0,040 3,571
m2 66 30 1,37 1,53 144 0,043 298 30 1,11 126 1,18 0,033 2,796
m3 49 30 120 1,37 1,30 0,050 3,846 30 097 1,18 1,07 0,041 3,831
Tab 11 — Mesures des dents de D. aff. freisingensis de CD24. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.
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M1 sup. (I’étude a été limitée a 400 dents sur un total de 681 pour la M1) : L’antérocone est massif et large,
avec un antérolophe lingual fortement développé, I’ensemble formant une partie mésiale trés arrondie. De ce fait
sur le contour de la dent, I’antérocone s’individualise mal du protocdne. L’antérocone est généralement court
méme si sa longueur présente une assez forte variabilité. L’antérocone présente également une nette tendance a
la division, visible par un grand nombre de dents présentant une division nette (74/400) ou un début de division
(93/400). Les autres dents présentent généralement un antérocone avec une cuspide déporté du coté labiale, alors
que la partie linguale se résume a un large antérolophe. Cette configuration de 1’antérocone préfigure déja la
différenciation des parties labiale et linguale. Une créte trés développée est généralement présente sur
I’antérolophule, elle peut atteindre le bord labial de la dent (220/400), se présenter sous forme vestigiale
(26/400), ou étre absente (24/400). On observe sur certaines dents un deuxiéme antérolophule qui part de cette
créte pour se connecter a I’antérocone dans sa partie labiale (59/400). La connexion au paracone présente assez
peu de variabilité, elle est généralement rétroverse (322/400), elle peut également étre double (78/400), mais
jamais proverse ni absente. Dans la partie distale de la dent, la connexion au métacone présente une variabilité
nettement plus forte, elle est généralement rétroverse (300/400), parfois double (15/400), rarement transverse
(4/400), proverse (4/400) ou absente (1/400). Le mésolophe est trés long, il atteint le plus souvent le bord labial
de la dent (320/400) et n’est jamais sous forme vestigiale ni absent. Les sinus linguaux sont assez étroits et
fermés par un cingulum fortement développé.

M2 sup. : Les antérolophides labial et lingual sont trés développés. La connexion au paracone est toujours double
(17/17), mais la connexion au métacone est un peu plus variable, elle peut étre simple rétroverse (4/17), simple
proverse (2/17), simple rétroverse avec 1’apparition d’un nouveau métalophule antérieur non complet (2/17), ou
double (9/17). Le mésolophe est long, il atteint généralement le bord labial de la dent (13/17) et n’est jamais
vestigial ni absent.

M3 sup. : Ces dents présentent une morphologie complexe avec une forte variabilité, particulierement dans la
partie distale des dents. On peut noter néanmoins quelques caractéristiques morphologiques invariantes :
I’ensemble des dents se caractérise par des antérolophes bien développés, et une partie distale courte, large et
assez arrondie. L’hypoconide est généralement peu développé. L’axiolophe est toujours présent, bien qu’il soit
parfois discontinu entre le paracone et I’hypocone (2/41). Le métalophule est également toujours présent mais
peut ne pas atteindre le métacone. La partie mésiale de la dent montre une faible variabilité. Toutefois on peut
observer dans quelques cas un dédoublement du paralophule, entre axiolophe et paracone (3/41). Une dent
présente une deuxiéme antérolophule qui joint le paracone a 1’antérolophe labial. Le principal de la variabilité se
situe dans la partie mésiale de la dent. Le mésolophe présent une grande variabilité, il peut étre absent (30/41),
vestigial (5/41) ou toucher le bord labial (5/41), il est rare de voir un mésolophe de longueur intermédiaire. On
observe aussi la présence d’un néo-mésolophe partant du métalophule vers le bord labial de la dent (13/41). Ce
néo-mésolophe peut étre oblique et joindre directement le métalophule au cingulum labial, ou partir
perpendiculairement au métalophule et présenter une forme coudée. Lorsque le néo-mésolophe et le mésolophe
coexistent, ils peuvent fusionner pour ne former d’une seul mésolophe. On peut également observer 1’apparition
d’un néo-métalophule qui part du métalophule pour rejoindre le postérolophe, et coupe le postérosinus (14/41).
Lorsque le néo-mésolophe et le néo-métalophule coexistent, ils partent du métalophule a partir du méme point et
forment une division de ce dernier en forme de “Y ” (15/41). Quelques dents présentent une morphologie
complexe avec la coexistence du métalophule, du mésolophe, du néo-métalophule et du néo-mésolophe (4/41).

ml inf. : L’antéroconide est massif, court, et de forme carrée qui laisse apparaitre la position de deux cuspides
individualisées. Dans la majorité des cas 1’antéroconide est simple, avec une cuspide déportée du coté lingual et
un long antérolophide du c6té labial (258/362). Cependant on observe nettement une tendance a la division de
I’antéroconide, certaines dents présentant un début de division de I’antérocone (71/362), ou méme une division
compléte (33/362). La connexion a I’antéroconide varie également fortement, elle est généralement simple et
orientée du coté lingual de I’antéroconide (212/362) ou simple droite, dans 1’axe de la dent (13/362). Mais elle
peut également étre double avec 1’apparition d’un deuxiéme antérolophulide labial (137/362), dont la moitié est
incompléte (68/137). On observe que généralement la présence d’un antéroconide divisé et d’un double
antérolophulide sont liées. Les connexions au métaconide et entoconide sont toujours simples et proverses. Du
c6té lingual les sinusides sont assez larges en comparaison des mésosinusides. Le mésolophide est trés long et
présente peu de variation, il atteint presque toujours le bord lingual de la dent (315/362) et n’est jamais vestigial
ni absent. L’ectomésolophide, quant a lui, présente une forte variabilité. Il peut atteindre le bord labial (135/362),
étre vestigial (90/362), ou absent (82/362). Le contact entre le mésolophide et le bord lingual de la dent se traduit
par la formation d’un néostylide bien que le cingulum soit généralement peu développé. Par contre du coté
Labial, le cingulum est toujours fortement développé. L’ensemble de la dent présente une forme allongée due a
un antéroconide large et une partie distale de la dent peu large.
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m2 inf. : L’ensemble de la population présente une tres faible variabilité morphologique. Dans la partie mésiale,
I’antérolophide lingual est trés court et n’arrive souvent pas au contact du métaconide, par contre 1’antérolophide
labial est trés développé et trés distant du protoconide, laissant apparaitre un large sinuside. Les connexions au
métaconide et entoconide sont toujours simples et proverses. Du co6té labial, les protoconides et hypoconides
sont obliques avec une orientation mésiale dans la partie axiale de la dent. Le mésolophide présente également
une faible variabilité, il atteint le plus souvent le bord lingual de la dent (61/66) et n’est jamais vestigial ni
absent. Du c6té labial, un ectomésolophide peut étre observé dans de rares cas, cette créte peut atteindre le bord
labial (3/66), étre vestigial (2/66) ou absent (61/66).

m3 inf. : La dent est courte avec un hypoconide et un métacononide peu développés. Contrairement aux dents
homologues supérieures, la variabilité est faible. Le sinuside, entre protoconide et hypoconide est étroit. Le
protoconide est souvent nettement plus massif que les autres cuspides. Le mésolophide est long, toutefois on
peut ’observer aussi bien atteignant le bord lingual (22/46), que vestigial (8/46) ou méme absent (2/46).
Lorsqu’ils coexistent, le entoconide et le mésolophide forment deux crétes fines et proches 1’une de I’autre.

Discussion : Cette population issue de CD24 présente des antérocones(conides) massifs avec une nette
tendance a la division, des mésolophes(phides) et des éperons sur 1’antérolophule trés longs, ainsi
qu'un développement fréquent de I’ectomésolophide. Ces caractéres sont proches de ce qui est
observable dans les populations de D. brevis de La Grive M et D. freisingensis de Giggenhausen. Au
sein méme de CD24, cette population de Democricetodon se différencie trés bien du D. aff. brevis,
aussi bien biométriquement (plus grand) que morphologiquement (allongement plus important des
premicres et troisieémes molaires). Par ailleurs, la division fréquente de 1’antéroconide et le fort
développement de I’éperon sur I’antérolophule concordent avec la diagnose de D. freisingensis donnée
par Fahlbusch (1964). La comparaison avec D. freisingensis de Giggenhausen permet toutefois de
mettre en évidence quelques différences : a Giggenhausen, ’allongement de [’antérocone est
généralement supérieur, la division des antéroconides est plus marquée sur les molaires inférieures et
le développement des hypocones(conides) sur les troisiémes molaires est plus important. Sur le reste
des caractéres morphologiques, les populations de CD24 et Giggenhausen sont similaires, en dehors
d’une taille des dents plus importante a Giggenhausen. On note par ailleurs que ces différences
observées correspondent a des caractéres morphologiques présentant une forte variabilité. Ainsi
I’étude d’effectifs trés importants pour CD24 favorise 1’observation de caractéres morphologiques qui
n’ont pas été décrits jusqu’ici.

Les caractéres diagnostiques de 1’espéce D. freisingensis sont présent dans cette population, ce qui ne
permet pas d’en faire une nouvelle espéce. Toutefois en raison de ces quelques différences
morphologiques par rapport & la population type, qui affectent principalement la forme des dents et de
la différence de taille, la dénomination D. aff. freisingensis est proposée ici.

Four nl D. aff. freisingensis
Pars 2001 — Democricetodon brevis (Schaub) — Maridet et al., p.75, tab. 2

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV

MI 2 2 190 195 192 2 123 131 1,27
M2 1 1 1,50 1 1,26
m2 1 1 1,41 1 1,16

Tab. 12— Mesures des dents de D. aff. freisingensis de Four nl, d’apres Maridet et al. (2001). Pour les
abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est assez long, non différencié¢ du protocone en vue occlusale. Il présente un début de
division (2/2). Les connexions au paracone sont double (2/2) et celle au métacone simples rétroverse (2/2).
L’éperon sur 1’antérolophule atteint le bord labial (2/2). Le mésolophe est également long, jamais vestigial,
jamais absent ni atteignant le bord labial.
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M2 sup. : Les antérolophes, antérosinus et protosinus sont bien développés. Le mésolophe est long mais n’atteint
pas le bord de la dent. La connexion au paracone est double et le métalophule est simple proverse.

m?2 inf. : L’antérolophide lingual est trés peu développé. Le mésolophide est long mais n’atteint pas le bord
lingual. Il n’y a pas d’ectomésolophide.

Discussion : L’effectif n’est pas suffisant pour juger la variabilité morphologique de cette population,
néanmoins, la comparaison avec d’autres populations de D. aff. freisingensis de la région lyonnaise a
permis de séparer ces dents de la population de D. brevis a laquelle elles étaient rattachées
initialement. Le fort développement de I’antérocone de la M1 et des Antérolophes de la M2 sont les
arguments qui permettent de clairement différencier ces dents de la population de D. brevis.

La Grive M D. aff. freisingensis (Pl. 1 fig. 33-37)
1995 — Democricetodon affinis (Schaub) — Heissig, p. 100, fig. 4b

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 7 7 181 2,03 1,94 0,077 3,969 7 1,21 1,38 1,31 0,060 4,580
M2 3 3 1,54 1,63 1,60 0,051 3,187 3 1,36 141 1,39 0,029 2,086
M3 4 4 1,20 1,32 1,27 0,051 4,015 4 1,00 1,00 1,00 0,025 2,500
ml 17 17 1,72 1,96 1,80 0,068 3,777 17 1,11 1,32 1,22 0,055 4,508
m2 4 4 1,60 1,84 1,67 0,116 6,946 4 132 1,42 1,36 0,047 3,455
m3 1 1 1,47 1 1,32

Tab. 13 — Mesures des dents de D. aff. freisingensis de La Grive M. Pour les abréviations se reporter au tableau
1.

MI sup. : L’antérocdne est large et parfois nettement divisé (3/7), avec 1’individualisation de deux cuspides. La
division de I’antérocdne peut se présenter a un stade moins avancé, ou la partie labiale est plus développée que la
partie linguale avec une courbure qui sépare les deux parties, préfigurant I’individualisation des deux cuspides
(3/7). Seule une dent ne présente pas de division. L’observation de la forme générale de 1’antérocone a travers
son contour permet de différencier facilement D. aff. freisingensis de D. affinis. Sur sa partie labiale, le contour
de I’antérocone présente une bordure inclinée par rapport a I’axe de la dent, de sorte que 1’antérocone est moins
large mésialement qu’a sa base. Cette disposition de 1’antérocone donne a la bordure labiale un angle interne.
Lorsque la division de 1’antérocone est présente, 1’antérolophule est connecté sur la cuspide linguale de
I’antérocone. L’éperon sur I’antérolophule est toujours présent, il est long et atteint, le plus souvent, le bord de la
dent (6/7). Une seconde connexion avec 1’antérocone peut partir de cet éperon, connectée cette fois avec la partie
labiale (1/7). La connexion au paracone peut étre double (3/7) ou simple rétroverse (4/7). Le mésolophe est trés
long, il atteint le plus souvent le bord de la dent (6/7). Il n’est jamais sous forme vestigiale ou absent. Lorsqu’il
touche le bord de la dent, le cingulum labial est surdéveloppé, jusqu’a former un mésostyle au bout du
mésolophe. Le cingulum lingual, entre le protocone et I’hypocdne est toujours fortement développé.

M2 sup. : Le mésolophe est long et touche le bord de la dent (3/3). La connexion au paracone est double (3/3) et
la connexion au métacone est simple rétroverse. Sur toutes les dents on observe la tendance a I’apparition d’une
deuxiéme connexion antérieure sur le métacone. Cette tendance se présente sous la forme d’une créte incompléte
partant du métacone, vers le mésolophe (2/3) ou vers I’hypocone (1/3).

M3 sup. : La dent est courte, I’hypocone et le métacone sont assez développés et donne a la dent une forme
triangulaire. Le métalophule semble moins développé que pour La Grive L7 et n’atteint jamais le bord labial de
la dent. La liaison au paracone est simple transverse, connectée dans la partie centrale de 1’axiolophe.

ml inf. : L’antéroconide est de forme arrondie a sub-carrée. Dans la majorité des cas il est simple (11/17) et
déporté du coté lingual. De 1a, un long antérolophide rejoint le coté labial de la dent. Il peut également étre
double, composé de deux cuspides nettement individualisées de part et d’autre de 1’axe de la dent (3/17). Sur
quelques dents, 1’antéroconide n’est pas encore nettement individualisé, une discontinuité de 1’antérolophide
dans I’axe de la dent avec un épaississement de sa partie labiale préfigure I’apparition de la deuxiéme cuspide de
I’antéroconide divisé (3/17). L’antérolophulide est oblique, il est connecté a I’antéroconide dans sa partie
linguale. Il peut arriver que la connexion soit double avec 1’apparition d’un deuxiéme antérolophulide rattaché a
I’antéroconide dans sa partie labiale (2/17). Ce deuxiéme antérolophulide peut étre incomplet et ne pas atteindre
I’antéroconide (1/17). Un ectomésolophide est présent dans la majorité des cas (16/17). Tres longue, il est rare
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que cette créte n’atteigne pas le cingulum labial (1/17). Une seule dent ne posseéde pas d’ectomésolophide bien
développé. Dans ce cas, on observe un repli labial de la créte axiale, entre 1’entoconide et 1’hypoconide,
indiquant la tendance a la formation de cet ectomésolophide. Ce repli peut étre considéré comme une créte
vestigiale.

m?2 inf. : L’ectomésolophide est toujours présent (4/4). Une dent présente un cas particulier avec un départ de cet
ectomésolophide plus mésialement, en avant du mésolophide et connecté au protoconide. Le mésolophide est
long, il peut atteindre le bord lingual de la dent (3/4) ou se trouver déporté vers 1’avant jusqu’a toucher le
métaconide (1/4).

m3 inf. : Deux caractéres particuliers peuvent &tre notés sur cette dent: le dédoublement du entoconide et
I’absence d’un antérolophide lingual.

Discussion : La morphologie et la taille de cette espéce permettent sans aucun doute de la rattacher a
D. aff. freisingensis de CD24. La forme des molaires est parfaitement similaire, toutefois des
différences sont observables sur la division des antérocones(conides) et la longueur des crétes
(mésolophes et mésolophides). Les coefficients de variation confirment 1’homogénéité de taille de
cette population. Un des coefficients de variation présente une valeur plus forte que pour Oryzomys
flavescens, mais cette valeur correspond a un effectif trop faible pour une bonne estimation de 1’écart
type. Cependant contrairement aux localités de CD24 et La Grive L7, les mensurations de D. aff.
freisingensis de La Grive M indiquent une taille supérieure a D. affinis. Si, comme le montre la
morphologie, cette population est bien similaire a celle de CD24 et La Grive L7, cela impliquerait
alors un croisement de taille entre les especes D. affinis et D. aff. freisingensis au cours du temps. D.
aff. freisingensis a 1’origine plus petit que D. affinis (dans CD24 et La Grive L7) augmenterait
fortement en taille et dépasserait D. affinis dont la taille n’évolue presque pas. Un tel cas n’ayant
jamais été décrit il peut présenter un doute quant a la détermination de la population présente.
Toutefois, la dénomination D. aff. freisingensis est conservée en raison de la morphologie proche de
CD24 et La Grive L7.

La Grive L7 D. aff. freisingensis

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV

M1 39 30 1,73 1,98 1,85 0,067 3,621 30 1,13 1,40 1,25 0,060 4,800

M2 15 15 1,34 1,57 1,43 0,066 4,615 15 1,23 1,35 1,27 0,033 2,598

M3 11 11 1,05 1,22 1,15 0,047 4,08 11 1,11 1,30 1,21 0,049 4,049

ml 23 23 1,61 1,82 1,71 0,059 3450 23 1,03 1,28 1,15 0,056 4,869

m2 33 142 148 1,45 0,033 2275 3 1,21 1,25 1,23 0,019 1,544

m3 4 4 1,19 1,30 1,26 0,049 3,888 4 1,05 1,17 1,11 0,049 4414
Tab. 14 — Mesures des dents de D. aff- freisingensis de La Grive L7. Pour les abréviations se reporter au tableau
1.

Cette population de D. sp. 2 différe peu de celle de La Grive M. Seuls les points remarquables et les
fréquences de certains caractéres sont indiqués ici (tableaux de comptage morphologique 47-51).

MI sup.: L’antérocdne peut étre nettement divisé (16/39) ou présenter une tendance a la division (6/39).
Plusieurs dents ne présentent pas de division de I’antérocone. L’éperon sur I’antérolophule est presque toujours
présent (38/39), il est trés long et atteint souvent le bord labial de la dent (27/39). Un second antérolophule peut
apparaitre labialement par rapport au premier (8/39). La connexion au paracone est plus souvent double (30/39),
plus rarement simple rétroverse (9/39). Le mésolophe est long, jamais sous forme vestigiale ou absent. Il atteint
le bord labial de la dent dans la majorité des cas (33/39).

M2 sup. : Le mésolophe est toujours présent, jamais vestigial, il atteint le bord labial de la dent dans la plupart

des cas (14/15). Les connexions aux paracone et métacone sont toujours doubles, toutefois deux dents présentent
un métalophule antérieur incomplet (2/23).
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M3 sup. : L’axiolophe qui relie le paracone au reste de la dent est généralement complet, seule une dent présente
un axiolophe incomplet distalement.

ml inf. : L’antéroconide peut étre simple avec une cuspide déportée du coté lingual (18/23), divisé (2/23) ou
présenter une tendance au dédoublement (3/23). L’ectomésolophide est toujours présent et long, seule une dent
présente une créte n’atteignant pas le cingulum labial. Le mésolophide est toujours présent, jamais vestigial, il
atteint souvent le bord ligual (22/23).

m?2 inf. : Toutes les dents possédent un ectomésolophide (3/3), dont un connecté plus mésialement, au niveau du
mésolophide. Le mésolophide atteint toujours le bord lingual de la dent (3/3).

m3 inf. : La dent est assez courte avec un hypoconide peu développé. Le mésolophide peut étre absent (1/4) ou

atteindre le bord lingual (2/4), il n’est pas observé sous forme vestigiale. Une dent posséde un ectomésolophide
touchant le bord labial.

Caractéres morphologiques communs

Malgré les quelques différences observées entre D. freisingensis de Giggenhausen et D. aff.
freisingensis de Cd24, La Grive M et La Grive L7, un grand nombre de caractéres morphologiques
communs peuvent étre reconnus pour 1’espéce D. freisingensis.

M1 sup. : L’antérocone est large, massif et de forme arrondie. Sa longueur peut varier notablement mais reste
toutefois supérieure a D. brevis. Il présente une tendance marquée a la division. L’antérolophe lingual est
souvent trés développé et I’antérocone n’est généralement pas nettement différencié du protocone en vue
occlusale. La bordure labiale forme généralement un angle interne. L’éperon sur 1’antérolophule et le mésolophe
est toujours fortement développé. Les connexions aux paracone et métacone sont généralement simples
rétroverses et souvent doubles, mais trés rarement simples proverses. Dans I’ensemble, en dehors de la forme de
I’antérocone et de la taille de la dent, la morphologie est trés proche de D. brevis.

M2 sup. : Les antérolophides labial et lingual sont trés développés. La connexion au paracone est généralement
double alors que celle du métacone est trés variable et peut étre aussi bien simple rétroverse que simple proverse
ou méme double. Le mésolophe est toujours fortement développé.

M3 sup. : L’hypocone et le métacone présente un développement variable qui reste néanmoins toujours supérieur
a D .brevis et D. gracilis. De ce fait la longueur de la dent est souvent moins importante que chez D. affinis ou
D. fourensis. La morphologie de la partie distale de la dent est trés variable et peut étre trés complexe avec la
coexistence du mésolophe, du néo-mésolophe, du métalophule et du néo-métalophule.

ml inf. : L’antéroconide est massif de forme souvent sub-carrée, généralement plus long que chez D. brevis.
L’antéroconide montre une tendance a dédoublement de méme que 1’antérolophulide. Les connexions au
métaconide et entoconide sont généralement simples proverses. Le mésolophide et I’ectomésolophide sont trés
développés. La forme générale de la dent est allongée, due a une partie distale peu large.

m?2 inf. : L’antérolophide labial est trés développé délimitant I’espace pour un antésinuside labial trés large. Le
mésolophide est toujours tres développé, par contre 1’ectomésolophide est tres variable et peu aussi bien étre
absent que fortement développé.

m3 inf. : La dent est assez longue avec un hypoconide et un métaconide développés. Le sinuside est

généralement étroit et le mésolophide peut étre aussi bien long que absent. L’ectomésolophide est rare mais peu
étre observé.
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Democricetodon brevis (Schaub 1925)
Localité type : La Grive-St-Alban
Extension biochronologique : MN 6 a MN 7/8

Résumé de la diagnose originale : Schaub, 1925 (traduit de I’allemand)

Sur les molaires supérieures, I’antérocone de la M1 est court. Le mésolophe est long et se termine au
contact du bord de la dent par un mésostyle. Le nombre de connexions au paracone et métacone est
variable.

Sur les molaires inférieures, la m1 est courte avec un antéroconide trés resserré sur la dent comme
chez Cricetodon larteti (Fahlbuschia larteti). Le mésolophide est long et se termine au contact de la
dent par un mésostylide. Du c6té labial, le sinuside est peu développé et incliné vers 1’avant comme
chez Cricetodon gregarium (Megacricetodon gregarius)

Population type

La Grive M D. brevis (Pl. 2 fig. 18-23)
1925 — Cricetodon breve — Schaub, p. 27, fig. 5

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET CV
Ml 26 26 1,58 1,87 1,72 0,084 4,883 25 1,09 1,32 1,18 0,052 4,406
M2 10 10 1,24 1,36 1,29 0,041 3,178 10 1,10 1,22 1,17 0,032 2,735
M3 1 2 0% 1,04 09 0,071 7,171 2 08 1,06 098 0,117 11,93
ml 42 30 1,43 1,67 1,55 0,061 3935 30 09 1,20 1,10 0,056 5,090
m2 20 20 1,30 141 1,36 0,034 2,500 20 1,07 1,18 1,12 0,036 3,214
m3 6 6 1,18 1,29 1,25 0,038 3,040 6 099 1,08 1,01 0,033 3,267
Tab. 15 — Mesures des dents D. brevis de La Grive M. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone présente une forme courte et large. Il peut étre simple (13/26), nettement divisé (4/26) ou
avec un début de division (9/26). L’éperon sur I’antérolophule est souvent présent (23/26), il est toujours long et
atteint fréquemment le bord labial de la dent (12/26). L’antérolophule est toujours connecté a I’antérocone dans
sa partie linguale. La connexion au paracdne est souvent double (14/26). On observe deux cas ou la connexion
antérieure est incompléte (2/26). Le mésolophe est trés développé, tant en largeur qu’en longueur. Il n’est jamais
sous forme vestigiale ni absent. Il atteint presque toujours le bord labial de la dent (25/26). Dans la majorité des
cas, le métacone est relié par une créte simple rétroverse (23/26). Il peut arriver qu’une deuxiéme créte antérieure
incompléte commence a se former a partir du métacone (2/26). Une seule dent présente une connexion simple
proverse (1/26).

M2 sup. : Cette dent présente peu de variabilité morphologique. Le mésolophe touche toujours le bord labial de
la dent (10/10) et la connexion au paracone est toujours double (10/10). Seule la connexion au métacone varie,
elle peut étre rétroverse (3/10), proverse (1/10), double (5/10) ou présenter une connexion postérieure compléte
et une connexion antérieure incompléte (1/10).

M3 sup. : L’axiolophe part de la base du paracone, alors que le paralophule est transverse, positionné trés
mésialement sur la dent. La partie distale de la dent est courte avec un hypocone et un métacone peu développés.

ml inf. : L’antéroconide est trés court, de forme arrondie et assez massive. Il peut présenter une division (5/42),
mais dans la majorité des cas, I’antéroconide est simple présentant une facette d’usure trés large. Cette surface
d’usure importante peut étre interprétée comme une tendance a la division de ’antéroconide, qui ne serait
observable que sur la partie sommitale de l'antéroconide. Lorsque 1’antéroconide est simple, la cuspide est
déporté¢ sur sa partie linguale. La partie labiale de I’antéroconide se résume a un long antérolophide.
L’antérolophulide qui relie I’antéroconide au reste de la dent varie beaucoup, il est le plus souvent droit (23/42),
il peut étre oblique et se connecter a I’antéroconide dans la partie linguale (16/42), il est plus rarement connecté
labialement (2/42). Seule une dent présente une division de 1’antérolophulide qui se connecte a I’antéroconide en
deux points, labialement et lingualement. Le mésolophide est trés long, il touche le bord lingual de la dent dans
la majorité des cas (39/42). Il n’est jamais sous forme vestigiale ni absent. Lorsqu’il atteint le bord de la dent, le
mésolophide fusionne avec le cingulum lingual pour former un mésostylide. Du c6té labial, le sinuside, entre le
protoconide et I’hypoconide, est trés large. Il présente une position oblique, orienté vers 1’avant dans la région
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axiale de la dent. Un cingulum fortement développé ferme cette vallée dans son extrémité labiale. Un
ectomésolophide est souvent présent dans cette vallée (38/42). Sa longueur est trés variable, il peut atteindre le
bord labial de la dent (21/42), se présenter sous forme vestigial (1/42) ou étre absent (4/42). Lorsqu’elle atteint le
bord labial, cette créte fusionne avec le cingulum pour former un stylide.

m?2 inf. : Le mésolophide est généralement long et atteint souvent le bord lingual de la dent (8/20). Mais il peut
également étre sous forme vestigiale (3/20) ou méme absent (1/20). Un ectomésolophide est parfois présent
(9/20), il touche alors généralement le bord de la dent (8/20), et n’est jamais observable sous forme vestigiale.
Dans quelques cas le cingulum cingulum labial est absent, une fossette se forme alors a I’extrémité de la vallée
labiale, nettement visible en observant le contour de la dent. La partie centrale de la dent présente souvent une
morphologie caractéristique (16/20) : I’hypoconide est trés proche du mésolophide et la partie de I’ectolophide
qui les sépare est particuliérement courte. De fait, I’entoconide, le mésolophide et I’hypoconide se touchent. Ce
resserrement dans la partie centrale de la dent est associé a un avancement de 1’hypoconide sur le sinuside labial
qui le sépare du protoconide. On observe également un pincement de I’ectolophide, qui devient plus fin en avant
de I’hypoconide.

m3 inf. : La partie postérieure de la dent est assez étroite avec un hypoconide peu développé qui se prolonge par
un postérolophide court et large. Dans la partic mésiale de la dent, un antérolophide lingual est souvent présent
(3/6), il se présente alors sous la forme d’une créte trés petite et trés courte mal individualisée du métaconide. Le
métaconide est de forme gracile et montre une taille notablement petite par rapport aux autres cuspides de cette
molaire. La connexion au métaconide est toujours simple transverse (6/6); on remarque toutefois une dent qui
présente une deuxiéme créte postérieure incompléte partant du métaconide. Dans la partie centrale de la dent, le
entoconide est a la fois fin et court, il en résulte que le sinuside labial opposé a ce entoconide est long. Deux
dents présentent un mésolophide petit, dont un sous forme vestigiale.

Discussion : L’ectomésolophide est un caractére mophologique qui n’est pas décrit dans la diagnose
originale. La description détaillée de cette population de La Grive M permet de constater une forte
variabilité de ce caractére sur les ml, comme chez Oryzomys flavescens. 1l est le plus souvent de
longueur maximale ou absent, toutefois elle peut également étre de longueur intermédiaire (14/42),
alors que chez Oryzomys flavescens ce cas est trés rare. Ainsi la variabilité de D. brevis de La Grive M
ne présente pas une variabilité plus grande concernant ce caractére mais présente une variabilité qui
s’exprime différemment. Sur les données biométriques, les deux valeurs fortes du coefficient de
variation correspondent a des effectifs trés faibles des M3.

La figure 7 présente la distribution biométrique des trois especes de Democricetodon au sein du
gisement.

Autres populations rattachées a D. brevis dans cette étude

Anwil D. aff. brevis (Pl. 2 fig. 43-50)
1972 - Democricetodon minor brevis (Schaub) - Engesser, p. 257-259, fig. 100 fig. 1-3, 101 fig. 1-5

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV
M1 52 60 1,55 1,84 1,68 0,064 3,809 60 1,02 122 1,13 0,048 4,247

M2 18 0 0
M3 21 0 0
ml 44 56 1,40 1,63 1,49 0,054 3,624 56 096 1,18 1,05 0,043 4,095
m2 46 0 0
m3 27 0 0

Tab. 16 — Mesures des dents D. aff. brevis de Anwil, d’apres Engesser (1972). Pour les abréviations se reporter
au tableau 1.
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Fig. 7 — Distribution des dimensions (en mm) des molaires des trois espéces de Democricetodon (longueur en
abscisse et largeur en ordonnée) dans le gisement de La Grive M.

M1 sup. : L’antérocone est toujours large et reste assez court, toutefois sa longueur varie notablement dans
I’ensemble de la population. De méme la forme de 1’antérocone montre une variation notable, certaines dents
possédant un antérocone englobant le protocone sur le contour en vue occlusale (18/52), d’autres dents
présentant un antérocone nettement individualisé du protocone (34/52). L’antérocone montre également une
tendance a la division. Il peut étre simple (22/52), déporté du c6té labial (16/52), présenter un début de division
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(11/52) ou étre nettement divisé (3/52). L’antérolophule quant a lui est le plus souvent droit, connecté au centre
du protocone (33/52). 11 peut toutefois étre connecté labialement (2/52), lingualement (14/52) ou étre double
(3/52). L’éperon sur I’antérolophule est parfois absent (17/52). Lorsqu’il est présent, il présente une forte
variabilité de taille: de vestigial (8/52) a la longueur maximale (16/52). La connexion au paracone est
généralement double (36/52), elle peut étre simple rétroverse (9/52) ou simple avec un début de deuxiéme
connexion antérieure (7/52), jamais proverse. Pour le métacone, la majorité des connexions est simple rétroverse
(41/52), on observe toutefois quelques dents avec un début de deuxiéme connexion antérieure (7/52), quelques
doubles connexions (3/52) et une connexion simple proverse (1/52). Pour les trois connexions doubles, le
métalophule antérieur est connecté sur le mésolophe. Le mésolophe est assez long, il peut atteindre le bord labial
(16/52), étre vestigial (1/52) mais jamais absent. A I’opposé, du c6té lingual, le sinus est étroit et en forme de
“V 7. L’ensemble des cingulums linguaux et labiaux sont trés développés et ont tendance a former des styles.

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés, par contre le protosinus est généralement réduit. Le mésolophe
est de longueur maximale (18/18), jamais vestigial ni absent. Il est déporté du c6té proximal et se trouve souvent
en contact avec le paracone. Il arrive d’ailleurs qu’un éperon se forme entre le paracone et le mésolophe. La
connexion au paracone est souvent simple transverse (14/18) et peut étre simple proverse (4/18), fait rare elle
n’est jamais simple rétroverse ou double. De méme, la connexion au métacone est souvent simple proverse
(5/18), elle peut étre également simple rétroverse (5/18) ou simple transverse (8/18). Le postérolophe est court.

M3 sup.: La dent est courte avec un hypocdne peu développé. L’axiolophe est toujours présent, parfois
discontinu (2/21), sa forme varie car il peut dans certains cas former un coude dirigé labialement. Néanmoins
cette forme de I’axiolophe peut étre due a sa fusion avec un mésolophe. La partie distale présente peu de
variabilité, le métalophule est toujours présent et atteint toujours le bord de la dent. Le mésolophe est rare (4/21),
et est généralement peu développé, parfois vestigial (2/21). Quelques dents possédent une créte reliant le
paracdne au métalophule.

ml inf. : Dans son ensemble la dent est courte, avec des cuspides d’aspect “ gracile ”, les sinus qui séparent ces
cuspides sont assez larges et en forme de “U?”. Le cingulum labial est particulicrement développé.
L’antéroconide est trés court, sa forme varie de sub-carrée a arrondie. Il est le plus souvent simple (21/44) ou
déporté lingualement (20/44), mais il peut également présenter un début de division (2/44) ou étre nettement
divisé (1/44). L’antérolophulide peut étre connecté du coté lingual (19/44), droit (20/44), du coté labial (2/44) ou
double (2/44). L’un de ces antérolophulide double se caractérise par deux antérolophulides séparés :
I’antérolophulide labial est connecté au protoconide alors que 1’antérolophulide lingual est connecté au
métaconide, le protoconide et le métaconide sont d’ailleurs sans connexions. Le mésolophide est long, il touche
souvent le bord lingual (26/44), il peut étre vestigial (1/44) mais n’est jamais absent. Du co6té labial, la créte
partant de I’hypoconide est beaucoup moins développée, elle est le plus souvent absente (22/44), elle peut étre
vestigiale (11/44) ou atteindre le bord labial de la dent (8/44). La connexion au métaconide est généralement
simple proverse (30/44), elle peut toutefois présenter un début de deuxiéme métalophide postérieur (8/44), elle
peut également étre double (4/44) ou absente (2/44). La connexion a I’entoconide varie peu, elle peut étre simple
proverse (38/44), parfois avec un début de deuxiéme connexion (5/44) ou double (1/44).

m?2 inf. : Les antérolophides sont toujours bien développés, par contre le protosinuside est trés variable, il peut
étre large ou bien étroit. Le sinuside quant a lui est toujours large. Le mésolophide est long, il atteint souvent le
bord de la dent (29/46), il peut étre vestigial (1/46) mais pas absent. A I’opposé I’ectomésolophide est trés peu
développé, il est généralement absent (38/46), parfois vestigial (4/46) ou atteignant le bord (3/46). La connexion
au métaconide est presque toujours simple proverse (43/46), un début de deuxiéme connexion postérieure est
observable dans quelques cas (3/46). De méme la connexion a I’entoconide varie peu, elle est généralement
simple proverse (44/46), peut présenter un début de deuxiéme connexion (1/46) ou étre double (1/46).

m3 inf. : La dent est courte avec une partie distale arrondie. Dans ’ensemble la variation morphologique est
assez faible. L’antérolophide lingual est court mais bien développé, de méme pour ’antérolophide labial qui
délimite un protosinuside étroit. Le mésolophe est court, il n’est jamais absent, peut étre vestigial (4/27) mais
n’atteint jamais le bord lingual. Du c6té labial, le sinuside est large et assez allongé, il ne contient généralement
pas d’ectomésolophide, sauf pour une dent ou cette créte est présente et touche le bord labial de la dent. Une dent
présente un éperon reliant le métaconide avec le entoconide.

Discussion : conformément a 1’étude réalisée par Engesser (1972), les caractéres diagnosiques de
I’espéce ont été retrouvés sur la majorité des dents de cette population. Toutefois cette étude permet de

51



mettre en évidence une variabilit¢ morphologique et une variabilit¢ de forme supérieures a ce qui
pouvait étre attendu d’apres la description de Engesser (1972). Si la variabilité morphologique est
importante, elle reste normale en regard de la population de Oryzomys flavescens. La variabilité
biométrique permet par ailleurs de confirmer 1’homogénéité de cette population. Par contre, la
variabilité de forme est également forte et s’exprime particulierement sur le développement des parties
mésiales des premiéres molaires. Le développement des antérocdnes(conides) correspondent pour
certaines dents a des formes intermédiaires entre le D. brevis de La Grive M et le D. aff. gracilis de
Sansan, avec toutefois un allongement de 1’antérocone(conide) qui reste inférieur a D. gracilis.

Cette population de Anwil peut étre interprétée comme une forme intermédiaire entre le D. aff.
gracilis de Sansan et D. brevis de La Grive M. La division des antérocOnes(conides), le
développement des mésolophes(ides) et de 1 ectomésolophide permettent de rattacher cette population
a D. brevis, toutefois la variabilité de morphologie et de forme importante, ne permet pas une
détermination avec certitude. Cette population est donc attribuée a D. aff. brevis.

CD 24 D. aff. brevis (P1. 2 fig. 35-42)

n N Lmin Lmax Lmoy ET Ccv N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 45 30 1,64 1,83 1,74 0,046 2,643 30 1,06 1,32 1,23 0,040 3,252
M2 16 16 1,21 1,37 1,31 0,040 3,053 16 1,12 1,28 1,19 0,041 3,445
M3 8 8 097 1,05 1,01 0,022 2,178 8 1,00 1,07 1,05 0,021 2,000
ml 46 30 1,41 1,67 1,58 0,056 3,544 30 097 1,19 1,11 0,054 4,864
m2 10 10 1,23 1,36 1,31 0,044 3358 10 1,02 1,17 1,09 0,043 3,944
m3 10 8 1,11 1,21 LI5S 0,035 3,043 8 099 1,10 1,04 0,039 3,750
Tab. 17 — Mesures des dents de D. aff. brevis de CD24. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup.: L’antérocone est généralement court et assez étroit, l1égérement déporté du coté labial, mais pas
toujours bien individualisé du protocone en vue occlusale. La dent est souvent moins large dans sa partie distale
(métacdne et hypocone) que dans sa partie mésiale (protocdne et paracone), ce qui apparait également trés bien
en vue occlusale. L’antérocone présente une nette tendance a la division, avec des antérocdnes complétement
divisés (10/45) ou divisés partiellement (9/45). Quelques dents présentent un double antérolophule (11/45), ce
sont généralement les dents dont I’antérocdne est le mieux divisé. L’éperon sur I’antérolophule est assez
variable, il peut étre de longueur maximum (18/45), vestigial (4/45) ou absent (5/45), néanmoins le mode d’usure
sur la partie mésiale, pour cette population de dents, rend I’observation de ce caractére difficile. Le mésolophe
est déporté distalement, trés proche ou méme parfois au contact du métacone. Il atteint souvent le bord labial de
la dent (39/45) mais n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone est le plus souvent rétroverse
(36/45), parfois double (8/45), rarement transverse (1/45), jamais proverse. La connexion au métacone varie
également beaucoup, elle généralement rétroverse (27/45), peut étre rétroverse avec un début de deuxiéme
métalophule antérieure partant du métacone (7/45), transverse (6/45), plus rarement double (4/45) ou proverse
(1/45).

M2 sup. : Les antérolophes sont fins, et I’antérolophe labial est trés proche du protocone, délimitant ainsi un
antérosinus peu développé. Le mésolophe est plutot long, pouvant atteindre le bord labial de la dent (13/16),
mais jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone est le plus souvent double (15/16), toutefois, une dent
présente une connexion proverse (1/16). La connexion au métacone peut étre double (9/16), simple rétroverse
avec un métalophule incomplet partant de la cuspide (5/16), simplement rétroverse (1/16), ou proverse (1/16).

M3 sup. : La partie mésiale de la dent, ainsi que la connexion au paracone ne montre pas de variation. Dans sa
partie distale, la dent est courte et arrondie, avec un hypocone trés peu développé. L’axiolophe est toujours
présent, et peu porter un mésolophe. Ce dernier peut étre vestigial (2/8), absent (3/8) mais n’atteint jamais le
bord labial de la dent. Le métalophule est toujours présent et atteint généralement le bord labial de la dent (6/8).
La division de ce dernier en un néo-métalophule et un néo-mésolophe n’est visible que sur une dent. Le
mésolophe ne fusionne pas avec le néo-mésolophe ou le métalophule.

ml inf. : L’antéroconide est court, large et arrondi. Il peut étre divisé (4/46) ou présenter un début de division
(3/46). L antérolophulide est trés variable, il est le plus souvent droit, aligné dans I’axe de la dent (27/46), il peut
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étre double (9/46) ou orienté lingualement (9/46), mais il est plus rarement orient¢ labialement (1/46). Certaines
dents possédent une créte antérolabiale partant de I’antérolophulide (3/46). Néanmoins, lorsque cette créte est
longue et que I’antérolophulide est déporté lingualement, il est difficile de la différencier d’un deuxiéme
antérolophulide labial. Le mésolophide est trés long, il atteint dans la plupart des cas le bord lingual de la dent
(44/46) et n’est jamais vestigial ni absent. De son coté, 1’ectomésolophide est plus variable, il peut étre absent
(20/46), vestigial (7/46) ou atteindre le bord labial de la dent (10/46). Les connexions au métaconide et
entoconide sont proverses, seules quelques dent peuvent présenter un métaconide sans connexion avec 1’axe de
la dent (3/46).

m2 inf. : L’antérolophide labiale est tres long, trés développé et éloigné du protoconide, délimitant ainsi un large
protosinuside. L’antérolophide lingual est également toujours présent et assez bien développé, il forme une
boucle qui vient se finir contre le bord mésial du métaconide. Le mésolophide est long, atteignant souvent le
bord lingual de la dent (9/10), jamais vestigial ni absent. Du c6té labial, le sinuside est fermé par un cingulum
bien développé qui peut présenter la formation d’un stylide (1/10). Aucun ectomésolophide n’est visible. Dans la
partie distale de la dent, le postérosinuside est particuliérement large.

m3 inf. : La dent est assez courte avec un antérosinuside et un sinuside étroits. De plus, la largeur de la dent dans
sa partie mésiale (protoconide et métaconide) est trés supérieure a la partie distale, qui est ,elle, bien moins
développée, ce qui confere a la dent une forme triangulaire trés marquée. Le mésolophide est trés proche du
entoconide, il peut étre absent (1/10), vestigial (2/10) ou atteindre le bord lingual de la dent (3/10).

Discussion : L’ensemble des caractéres morphologiques observés ainsi que la forte variabilité de
forme est similaire a D. aff. brevis de Anwil. En conséquence, cette population peut également &tre
interprétée comme une forme intermédiaire entre D. brevis de La Grive M et D. aff. gracilis de
Sansan. On note cependant que les dents présentant une morphologie typique de D. brevis sont plus
nombreuses a CD24 qu’a Anwil.

Four nl D. brevis
2001 — Democricetodon brevis (Schaub) — Maridet et al., p.75, tab. 2

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET CvV
Ml 3 3 1,68 1,70 1,69 0,012 7,100 3 1,01 1,25 1,17 0,070 5,982
M2 2 2 1,30 1,31 1,31 2 L4 1,25 1,20
M3 1 1 0,93 1 0,99
ml 1 1 1,59 1 1,11
m2 1 1 1,30 1 1,03
m3 2 2 1,10 1,13 1,12 2 085 086 0,86

Tab. 18 — Mesures des dents de D. brevis de Four nl. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est court, non différencié du protocone en vue occlusale. Le mésolophe est long, il peut
atteindre le bord labial (1/3) mais n’est pas observé sous forme vestigial ou absent. La connexion au paracone est
toujours double (3/3). Par contre la connexion au métacone peut étre simple rétroverse (2/3) ou double (1/3).
L’éperon sur ’antérolophule varie, il peut étre vestigial (1/3) ou atteindre le bord labial (2/3).

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés, mais le protosinus est trés étroit. Les connexions aux paracone
et métacone sont toutes doubles (2/2). Le mésolophe fusionne avec les cingulum labiaux (2/2). Par ailleurs les
cingulum linguaux sont également trés développés.

M3 sup. : L’axiolophe est absent et un néo-mésolophe part du métalophule. Il n’y a pas de mésolophe.

ml inf. : L’antéroconide est simple et court. Le mésolophide et I’ectomésolophide sont tous deux fortement
développés et atteignent le bord de la dent.

m?2 inf. : La dent présente une morphologie trés simple. Le mésolophide est sous forme vestigiale. Dans la partie
mésiale, I’antérolophe est peu développé mais visible. Il n’y a pas d’ectomésolophide.

m3 inf. : L hypoconide est peu développé. Aucune des dents ne posséde de mésolophide. L’une des dents
présente un hypoconide sans connexion a 1’ectolophide.
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Discussion : Les effectifs observés sont trés faibles pour cette localité ce qui ne permet pas de juger la
variabilité biométrique et morphologique. Néanmoins, malgré le peu de dents disponibles, la forme
des premicres et troisiémes molaires ainsi que leur taille confirme la détermination réalisée par
Maridet et al., 1999.

La Grive L7 D. brevis

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
Ml 146 30 1,61 1,87 1,75 0,064 3,657 30 1,10 1,28 1,20 0,044 3,666
M2 69 30 1,26 1,52 1,36 0,063 4,632 30 1,12 1,30 1,22 0,049 4,016
M3 43 30 097 1,21 1,06 0,063 5943 30 1,02 1,19 1,09 0,047 4311
ml 243 30 1,40 1,70 1,58 0,079 5,000 30 098 1,226 1,10 0,065 5,909
m2 53 30 1,24 1,52 1,39 0,066 4,748 30 1,00 127 1,15 0,065 5,652
m3 52 30 1,11 1,40 1,27 0,068 5354 30 093 1,11 1,02 0,047 4,607
Tab. 19 — Mesures des dents de D. brevis de La Grive L7. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

La population de D. brevis de La Grive L7 ressemble beaucoup a celle de La Grive M, seules les
différences notables sont indiquées ici (et tableaux de comptage morphologique 47-51). La figure 8
présente la distribution biométrique des trois espéces de Democricetodon au sein du Gisement.

MI sup. : L’antérocone est généralement simple (104/146), on peut toutefois observer un certain nombre de
dents présentant une division nette de 1’antérocone (17/146) ou une tendance a la division se caractérisant par
une différenciation des parties linguale et labiale de I’antérocone (25/146). La plupart des dents possédent un
éperon sur ’antérolophule (136/146). La connexion au paracone peut étre double compléte (59/146) ou double
partielle, par I’apparition d’un deuxiéme paralophule antérieur incomplet (11/146). La connexion au métacone
présente une forte variabilité, elle est généralement simple rétroverse (131/146), simple rétroverse avec
I’apparition d’une deuxiéme métalophule incomplet partant du métacone (9/146), double (5/146) ou absente
(1/146). Le mésolophe est toujours présent et trés long, jamais sous forme vestigiale. Il atteint le bord labial de la
dent dans la plupart des cas (140/146).

M2 sup. : Le mésolophe est trés long, toujours présent, jamais vestigial, il atteint généralement le bord labial de
la dent (62/69). Toutes les dents présentent une double connexion au paracone, dont une seule dent avec un
paralophule antérieur incomplet. Par contre la connexion au métacone est plus variable : elle peut étre simple
rétroverse (18/69), simple proverse (2/69), double (27/69), double avec un métalophule antérieur incomplet
(21/69) ou sans connexion (1/69).

M3 sup.: Ces dents présentent une assez forte variabilité morphologique, particuliérement dans leur partie
distale. L axiolophe est toujours présent et entier, et sert parfois de support a un mésolophe (5/43). Dans la partie
distale, I’ensemble hypocone-métacone est trés peu développé, formant ainsi une partie distale de la dent courte.
Le métalophule peut ne pas toucher le bord labial de la dent (4/43). Quelques dents présentent un dédoublement
du métalophule dans leur partie labiale, se traduisant par I’apparition d’un néo-métalophule.

ml inf. : L’antéroconide est généralement simple, on observe toutefois quelques dents avec un antéroconide
nettement divisé (2/243) ou présentant un début de division (4/243). Le mésolophide est trés long, jamais absent
ou vestigial, il atteint le bord de la dent dans la plupart des cas (240/243). L’antérolophulide est généralement
droit, dans I’axe de la dent (169/243), mais il peut étre orienté lingualement (53/243), labialement (1/243), étre
double (14/243) ou absent (6/243). L’ectomésolophide présente une forte variabilité. Il peut étre absent (15/243),
vestigial (10/243) ou atteindre le bord labial de la dent (203/243).

m?2 inf. : Le mésolophide est long, il peut étre absent (1/53), vestigial (1/53), mais il atteint le plus souvent le
bord lingual de la dent (48/53). L’ectomésolophide varie fortement, il peut étre absent (23/53), vestigial (4/53)
ou toucher le bord labial (21/53).

m3 inf. : De nombreuses dents possédent un antérolophide lingual court (45/52). Le mésolophide est souvent
présent dans la partie centrale de la dent, en plus du centrolophe. Ce mésolophide peut étre absent dans de rares
cas (2/52), vestigial (3/52) ou atteindre le bord lingual (37/52).
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Giggenhausen D. cf. brevis (Pl. 2 fig. 24-34)
1964 — Democricetodon (Democricetodon) minor brevis (Schaub) — Fahlbusch, S. 32-34, Abb. 17-18
1972 — Democricetodon minor brevis (Schaub) — Engesser, S.260, Abb. 102, fig. 1

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET Cv
M1 6 3 1,63 1,69 1,67 0,035 2,095 3 1,07 1,11 1,09 0,020 1,834
M2 5 6 1,20 1,28 1,24 0,027 2,177 6 1,06 1,11 1,09 0,020 1,834
M3 5 4 095 1,03 0,99 0,037 3,737 4 1,00 1,04 1,02 0,016 1,568
ml 3 2 145 1,52 1,49 0,049 328 2 1,00 1,09 1,05 0,064 6,095
m2 5 3 1,30 1,37 1,33 0,028 2,105 5 1,05 1,14 1,08 0,038 3,518
m3 4 4 1,08 1,25 1,17 0,073 6,239 4 097 1,03 099 0,028 2,828

Tab. 20 — Mesures des dents de D. cf. brevis de Giggenhausen, d’apres Fahlbusch (1964). Pour les abréviations
se reporter au tableau 1.

MI sup. : L’antérocone est assez court, rarement bien différencié du protocone sur le contour en vue occlusale. Il
peut étre simple (1/6), déporté du coté labial (3/6) ou présenter une tendance a la division (2/6). L’antérolophule
est droit, il porte toujours une créte pouvant étre vestigiale (2/6) de longueur maximale (1/6) mais jamais
absente. Le mésolophe quant a lui est de longueur moyenne, jamais absent, ni vestigial, ni atteignant le bord. La
connexion au paracone peut étre simple rétroverse (2/6), présenter un début de deuxiéme connexion antérieure
(1/6) ou étre double (3/6). La connexion au métacone est moins variable, elle est généralement simple rétroverse
(5/6), mais elle peut également étre simple transverse (1/6).

L’ensemble des vallées est large, particulicrement les antérosinus et protosinus. Les cingulum sont faibles, et ont
tendance a se former en styles.

M2 sup. : L’allure générale de la dent révele une largeur notablement plus faible dans sa partie distale. Les
antérolophes et les antérosinus et protosinus sont larges dans la partie proximale, le postérolophe est bien
développé mais court dans la partie distale. Le mésolophe est assez long, il peut atteindre le bord de la dent (3/5)
mais n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracdne est toujours double (5/5), par contre la
connexion au métacone peut étre simple rétroverse avec un début de deuxiéme connexion antérieure (1/5),
simple transverse (2/5) ou double (2/5).

M3 sup. : La dent est généralement courte, avec un hypocone peu développé, toutefois la longueur de la dent est
variable et quelques dents peuvent présenter un hypocéne plus développé. L’axiolophe est toujours présent et
continu. De méme le métalophule est toujours présent et atteint toujours le bord labial de la dent, toutefois il peut
se diviser en un néo-mésolophe et un néo-métalophule avant d’atteindre le bord (2/5). Le mésolophe peut étre
vestigiale (2/5), mais jamais absent ni de longueur maximale. Une dent montre une fusion entre le mésolophe et
le néo-mésolophe, et une dent montre également une fusion du mésolophe et du métalophule a leur base. On
observe également un postérolophe lingual nettement formé qui rejoint I’extrémité de 1’antérolophe lingual au
niveau du protocone.

ml inf. : L’antéroconide est long, simple déporté du coté lingual. L antérolophulide est droit, et peut posséder
une créte qui atteint le bord lingual (2/3) ou ne pas posséder de créte (1/3). Le mésolophide est toujours présent,
il peut atteindre le bord (2/3) ou étre vestigial (1/3). La connexion au métaconide et a 1’entoconide est simple
proverse, mais elle peut aussi étre double pour I’entoconide (1/3).

m?2 inf. : L’antérolophide lingual est trés court et peu développé, alors qu’il est trés long et délimite un large
antérosinus du c6té labial. Les cingulum labial et lingual sont forts. Le cingulum labial est une créte large partant
de I’extrémité du protoconide pour fermer le sinuside et le cingulum lingual part souvent de ’extrémité du
métaconide. Le mésolophide peut atteindre le bord lingual (1/5), n’est jamais vestigial ni absent. Quant a
I’ectomésolophide, il est généralement absent (4/5), seule une créte est observable sous forme vestigiale
correspondant a un léger relief dans le fond du sinuside. Les connexions au métaconide et entoconide sont
simples proverses.

m3 inf. : L hypocone est assez bien développé mais peu large, de fait la dent est trés nettement moins large dans
sa partie distale. Dans la partie proximale, I’antérolophe et 1’antérosinus labiaux sont bien développés. Le
sinuside est long et étroit s’opposant a un entoconide court. A coté du entoconide, le mésolophide atteint
toujours le bord lingual de la dent (4/4).

Discussion : Sur la forme générale des molaires (caractéres morphologiques du contour) ce
Democricetodon de Giggenhausen ne différe pas de D. brevis de la Grive M. Par contre on note sur les
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premicres molaires une division moindre des antérocones(conides) ainsi qu’un développement plus
faible pour les mésolophes(ides). Les caractéres morphologiques décrits pourraient par ailleurs
correspondre a la diagnose de D. nemoralis (Agusti, 1981). Cependant 1’un des principaux arguments
de diagnose différencielle entre D. brevis et D. nemoralis est une taille plus grande de D. nemoralis, ce
qui n’est pas le cas ici. On note par ailleurs que D. cf. nemoralis de Jujurieux présente effectivement
une taille plus grande que D. brevis de la Grive M ce qui permet d’écarter ’hypothése d’une
différenciation géographique de I’espéce D. nemoralis, qui a été définie en Espagne dans le gisement
de Castell de Barbera. En raison de la morphologie proche de D. brevis et de sa petite taille le
rattachement a I’espéce D. brevis est conservé. Faute de plus de matériel la dénomination D. cf. brevis
est proposée ici.

Caractéres morphologiques communs

L’observation de ces différentes populations de D. brevis permet de mieux comprendre la variabilité
morphologique au sein de 1’espéce. Elle permet également de préciser la description morphologique
par rapport a la diagnose originale.

MI sup.: L’antérocone est court et de d’aspect massif, particulieérement développé en largeur. Il n’est pas
différencié du protocone en vue occlusale. L’éperon sur I’antérolophule et le mésolophe sont toujours fortement
développés, ils atteignent le plus souvent le bord labial de la dent. Les cuspides ont un aspect massif et
délimitent un espace réduit pour les antérosinus, protosinus, sinus et mésosinus. Les connexions au paracone
sont généralement doubles, et simples rétroverses pour le métacone.

M2 sup. : Les cuspides ont un aspect massif. Les antérolophes sont généralement bien développés. Le mésolophe
atteint trés souvent le bord labial de la dent. La connexion au paracone est presque toujours double, par contre la
connexion au métacone est plus variable, elle est le plus souvent double ou simple rétroverse.

M3 sup. : L’hypocdne et le métacone sont trés peu développés, donnant a la dent une forme plus large que
longue. La dent montre toujours une forte variabilit¢é morphologique dans la partie distale, particuliérement
autour du mésolophe et du métalophule.

ml inf. : L’antéroconide est trés court, de forme arrondie et massive. L antérolophulide est le plus souvent droit,
mais il est également souvent orienté du coté lingual, et parfois double. Les cuspides présentent un aspect massif
délimitant un espace réduit pour les antérosinusides, protosinuside, sinuside et mésosinuside. Les connexions
aux métaconide et entoconide sont simples proverses. Le mésolophide et 1’ectomésolophide sont toujours
fortement développés et atteignent le plus souvent le bord de la dent.

m?2 inf. : Les cuspides ont un aspect massif. L’antérolophide labial est toujours bien développé alors que
I’antérolophide lingual est généralement absent. Le mésolophide est toujours bien développé, mais
I’ectomésolophide varie fortement de absent a une longueur maximale. Les connexions aux métaconide et
entoconide sont toujours simples proverses.

m3 inf. : L hypoconide est peu développé, formant ainsi une partie distale de la dent trés fine, beaucoup moins

large que la partie mésiale et également assez courte. Le entoconide est généralement fin et court, opposé a un
sinuside trés développé. Le mésolophide est généralement bien développé et proche du entoconide.
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Democricetodon gracilis Fahlbusch, 1964
Localité type : Sandelzhausen
Extension biochronologique : MN4 a MN6

Résumé de la diagnose originale : Fahlbusch, 1964 (traduit de I’allemand)

C’est une forme proche de Cricetodon minor minor (D. crassus aujourd’hui) mais plus petite et plus
gracile.

Sur les molaires supérieures, le coté labial de la M1 est arqué et ’antérocone est fin et non divisé. Sur
les M1 et M2 le mésolophe est long et atteint souvent le bord de la dent.

Sur les molaires inférieures, le contour des dents présente souvent vers les vallées labiales et linguales
une forme légérement concave. Pour la ml, I’antéroconide est généralement trés court et de forme
sub-triangulaire. Le mésolophide peut étre trés court a mi-long. Le métaconide est souvent courbé vers
I’avant.

Population type

Sandelzhausen D. gracilis (P1. 3 fig. 18-25)
(moul.) 1964 — Democricetodon (Democricetodon) minor gracilis— Fahlbusch, p. 27-28, fig. 10b-c, 13a-b

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
Ml 10 10 1,36 1,69 1,58 0,095 6,012 10 1,00 1,10 1,01 0,033 3,267
M2 11 11 1,03 1,26 1,19 0,062 5210 11 09 1,13 1,08 0,063 5,833
ml 10 10 1,27 1,42 1,36 0,050 3,676 10 0,88 0,98 094 0,031 3,297
m2 10 10 1,03 1,31 1,19 0,078 6,554 10 0,87 1,07 1,00 0,066 6,600
Tab. 21 — Mesures des dents de D. gracilis de Sandelzhausen. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

MI sup. : La dent est courte avec une partie distale (hypocone et métacone) souvent moins large que la partie
antérieure (protocone et paracone), de plus la bordure linguale présente une forme arrondie. Les cuspides ont un
aspect gracile délimitant ainsi un large sinus dont le fond est en forme de U. L’antérocone est toujours court et
étroit, le plus souvent nettement différencié du protocéne en vue occlusale (9/10). Il peut étre simple (7/10),
déporté du coté labial (2/10) ou présenter un début de division (1/10). Il est reli¢é au protocone par un
antérolophule droit (8/10) ou orienté labialement (2/10). La créte sur I’antérolophule est le plus souvent absente
(9/10) mais peut étre présente sous forme vestigiale (1/10). Le mésolophe, quant a lui, est assez long, il peut
atteindre le bord labial (6/10) et n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone est le plus souvent
simple rétroverse (7/10), elle peut €galement présenter un début de deuxiéme connexion antérieure (2/10) ou étre
double (1/10). La connexion au métacone est généralement simple rétroverse (9/10) mais peut également étre
transverse (1/10). Dans la partie distale de la dent, le postérolophe est fin, court mais toujours bien développé.

M2 sup. : La dent montre une largeur distale nettement plus faible que la largeur proximale, de plus la partie
distale de la dent présente une forme arrondie. Les cuspides ont toujours un aspect gracile. Les antérolophes,
antérosinus labial et protosinus sont larges et bien développés. L’antérolophe lingual est particuliérement long,
jusqu’a présenter une continuité avec le cingulum lingual (3/11). Ce dernier et également toujours fortement
développé. La connexion au paracone n’est jamais simple rétroverse, au contraire elle peut étre simple proverse
(1/11), simple proverse avec un début de deuxiéme connexion postérieure (2/11) ou double (8/11). Les
connexions doubles possédent une connexion postéricure moins développée que la connexion antéricure. La
connexion au métacone, quant a elle, est le plus souvent simple proverse (8/11) et peut étre simple transverse
(3/11). Le mésolophe est toujours présent, jamais vestigial, il atteint souvent le bord labial (7/11).

ml inf. : Les cuspides ont un aspect gracile, encadrant un sinuside large dont le fond présente une forme en U.
L’antéroconide est court et de forme arrondie, de plus la largeur proximale de la dent est équivalente a la largeur
distale, ce qui donne a la dent une forme ovoide. L’antéroconide peut étre simple (5/10) ou déporté du coté
lingual (5/10). L’antérolophulide est trés court, il est le plus souvent droit (8/10) et peut également étre orienté
lingualement (2/10). L antérosinuside lingual et le protosinuside sont particuliérement courts. Le mésolophide
est assez court, il n’atteint jamais le bord lingual, peut étre vestigial (1/10) et n’est jamais absent. Du c6té labial,
I’ectomésolophide est généralement absent (9/10) mais peut toutefois étre observée sous forme vestigiale (1/10).
Les connexions au métaconide et entoconide sont toujours simples proverses.
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m2 inf. : Les cuspides ont un aspect gracile et délimitent un sinuside large en forme de U. L’antérolophide labial
et le protosinuside sont larges. A 1’opposé, 1’antérolophide lingual est trés peu développé ou absent. Le
mésolophide est assez court, il n’atteint jamais le bord lingual de la dent mais peut étre vestigial (2/10) ou absent
(1/10). Aucune créte partant de ’hypoconide n’est observable du co6té labial. Dans la partie distale, quelques
dents présentent une créte du coté labial, a ’opposé du postérolophide. Cette créte peut étre interprétée comme
un postérolophide labial.

Discussion : La description de D. gracilis est proche de celle donnée par Fahlbusch (1964), on note
toutefois quelques différences qui correspondent vraisemblablement a de la variabilité morphologique
au sein de I’espéce: sur les M1 I’antérocone peut présenter une légere tendance a la division et
I’antérolophule peut porter un éperon, et sur les m1 un ectomésolophide peut étre présent. Ainsi la
diagnose ne rend pas compte de la variabilité morphologique au sein de 1’espéce, qui devra étre prise
en compte dans la suite de cette étude.

Autres populations rattachées a D. gracilis

Edelstetten D. gracilis (P1. 3 fig. 30-33)
1991 - Democricetodon gracilis Fahlbusch — Boon, p. 153, PL. 5, fig. 1-2,4,6,9

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 4 3 1,54 1,60 1,58 0,034 2,151 3 1,10 1,14 1,12 0,020 1,785
M2 2 4 1,00 1,18 LIS 0,040 3,478 4 1,05 1,08 1,07 0,012 1,121
M3 0 1 0,95 1 0,94
ml 4 3 1,22 1,34 1,28 0,060 4,687 3 090 091 090 0,005 0,555
m2 0 2 1,20 1,25 1,23 0,035 2845 2 095 096 09 0,007 0,729
m3 1 2 1,14 1,16 1,15 0,014 1,217 2 095 096 096 0,007 0,729

Tab. 22 — Mesures des dents D. gracilis de Edelstetten, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se reporter
au tableau 1.

M1 sup. : Les cuspides sont fines, d’aspect gracile, délimitant ainsi de larges vallées et particuliérement un large
sinus. L’antérocone est court et trés étroit et nettement différencié du protocone sur le contour, toutefois on note
que sa longueur peut varier. L’antérocone est le plus souvent simple (3/4) mais peut présenter un début de
division (1/4), alors que 1’antérolophule est toujours droit. Les connexions au paracone et métacone sont simples
rétroverses. Le mésolophe est assez long, il peut atteindre le bord labial (2/4) mais n’est jamais vestigial ni
absent. Dans la partie distale, le postérolophe est court.

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés, mais le protosinus est étroit. De ce méme co6té lingual, le
cingulum qui ferme le sinus est trés développé. La connexion au paracdne est toujours double (2/2), celle du
métacOne peut étre simple rétroverse (1/2) ou transverse (1/2). Le mésolophe est long, il peut atteindre le bord
labial (1/2), n’est jamais vestigial ni absent.

ml inf. : La dent est courte, avec dans sa partie mésiale, un antéroconide également court, parfois simple (1/4) ou
déporté du coté lingual (3/4). L’antérolophulide est toujours droit. Les cuspides sont d’aspect gracile et le
sinuside est particulierement large. Les connexions au métaconide et entoconide sont simples proverses. Le
mésolophe est de taille moyenne, jamais absent, jamais vestigial, ni de longueur maximale. L’ectomésolophide
est absent (4/4).

m3 inf. : La dent est courte, avec un hypoconide peu développé, et une partie distale dont la largeur n’est pas tres
inférieure a la largeur mésiale. Le sinuside est étroit et court, laissant la place du c6té lingual a un entoconide
long et fin. Le mésolophe est absent.

Discussion : la description de cette population correspond dans ’ensemble a celle réalisée par Boon
(1991), toutefois le matériel de cette localité reste insuffisant pour estimer la variabilité

morphologique.
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Puttenhausen D. gracilis (P1. 3 fig. 26-29)
1982 - Democricetodon gracilis Fahlbusch — Wu, p. 40-41, fig. 1-2

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV
Ml 0 62 1,34 1,70 1,53 63 0,88 1,14 1,03
M2 0 63 1,01 1,36 1,17 64 090 1,16 1,03
M3 0 35 077 092 0,85 35 0,82 1,00 0,89
ml 5 57 1,21 1,46 1,33 57 081 1,01 092
m2 0 57 1,09 1,25 1,18 57 085 1,09 097
m3 0 35 08 1,19 1,03 34 0,65 092 0,82

Tab. 23 — Mesures des dents de D. gracilis de Puttenhausen, d’aprés Wu, 1982. Pour les abréviations se reporter
au tableau 1.

ml inf. : L’antéroconide est toujours simple, trés court et arrondi, connecté par un antérolophulide droit. Les
cuspides sont d’aspect fin et gracile, délimitant de larges vallées, particulicrement le sinuside. Le mésolophide
est de taille moyenne, jamais absent, parfois vestigial (1/5) et jamais de longueur maximale. A 1’opposé, du coté
labial, aucun ectomésolophide n’est présent. Le sinuside est fermé par un cingulum fort. Dans la partie distale, le
postérolophide est bien développé, long mais peu large.

Discussion : I’intégralité du matériel n’a pas pu étre vu au muséum de Munich, toutefois la description
donnée par Wu (1982) correspond parfaitement a la diagnose original de 1’espéce et ne montre pas de
variabilité morphologique anormale. D’aprés les illustrations données par Wu (1982), la variabilité de
forme semble négligeable.

Ebershausen D. gracilis (PL. 3 fig. 12-17)
1991 - Democricetodon gracilis Fahlbusch — Boon, p. 153, P1. 5, fig. 5,8

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV
M2 0 5 1,04 1,19 LL11 0,068 6,126

Imin Imax Imoy ET Ccv
0,75 0,99 0,88 0,094 10,68

M3 0 5 098 1,05 1,02 0,032 3,137 1,03 1,14 1,09 0,046 4,220
ml 13 2 124 1,25 1,25 0,007 0,560 0,82 092 087 0,005 0,574
m2 1 5 1,33 1,40 1,35 0,027 2,000 0,82 092 087 0,007 0,804

AN UL WZ

m3 1 4 123 1,28 1,24 0,011 0,887 0,94 1,05 1,00 0,049 4,900
Tab. 24 — Mesures des dents de D. gracilis de Ebershausen, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

ml inf. : Les cuspides sont d’aspect gracile, ils entourent un sinuside trés large dont le fond est en forme de U.
Dans la partie mésiale, 1’antéroconide ainsi que [’antérolophulide sont trés courts. Du coté lingual,
I’antérolophide est inexistant. L’antéroconide est toujours déporté du coté lingual (13/13), mais I’antérolophulide
présente une variabilité, il peut étre droit (3/13), orienté lingualement (9/13) ou absent (1/13). La connexion au
métaconide peut étre simple proverse (11/13), avec un début de deuxiéme connexion postérieure (1/13) ou
transverse (1/13). La connexion a I’entoconide est généralement simple proverse (12/13), mais elle peut
également étre transverse (1/13). Le mésolophide est court, il peut étre absent (1/13), vestigial (3/13) mais
n’atteint jamais le bord lingual de la dent. Aucun ectomésolophide n’est observé.

m?2 inf. : Les cuspides sont fines et délimitent un large sinuside. La dent présente dans sa partic mésiale un
antérolophide lingual long et collé contré le métaconide, donc avec un antérosinuside lingual inexistant. Le
mésolophide est vestigial est I’ectomésolophide est inexistant.

m3 inf. : Les cuspides sont d’aspect gracile. La dent est courte, mais [’hypoconide est assez bien développé. De
fait la partie distale de la dent est assez large. Le sinuside est étroit et peu long, laissant la place pour un
entoconide long et fin du c6té lingual. Il n’y a pas de mésolophide.

Discussion : I’intégralité du matériel de cette localité n’a pas pu étre observé au muséum de Munich.
La morphologie et la forme des molaires inférieures étudiées correspondent parfaitement a 1’espece D.
gracilis. En outre D’observation des illustrations données par Boon (1991) pour les molaires
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supérieures atteste d’une morphologie et d’une forme caractéristique de I’espéce sans indice d’une
variabilité anormale.

Vermes 1 D. gracilis (Pl. 3 fig. 6-11)
1972 - Democricetodon minor gracilis Fahlbusch — Engesser, p. 260, fig. 102 fig. 4
1981 - Democricetodon gracilis Fahlbusch — Engesser, p. 925-927, fig. 17¢-19b

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET Ccv
Ml 4 2 156 1.8 1.57 0,014 0,891 2 1,06 1,10 1,08 0,028 2,592
M2 5 2 L14 1,20 1,17 0,042 3,589 2 1,02 1,08 1,05 0,042 4,000
M3 2 1 0,86 1 0,92
ml 5 2 142 144 1,43 0,014 0979 2 096 1,04 1,00 0,057 5,700
m2 3 2 1,24 1,34 1,29 0,071 5503 2 1,04 1,12 1,08 0,057 5,277

m3 7 1 1,04 1 0,92
Tab. 25 — Mesures des dents de D. gracilis de Vermes 1, d’aprés Engesser et al. (1981). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M1 sup.: L’antérocone est étroit, positionné labialement par rapport a I’axe de la dent et trés nettement
différencié du protocone. Les connexions aux paracone et métacone sont toutes simples rétroverses. Le
mésolophe est toujours présent, il peut atteindre le bord labial (1/4) et n’est vestigial. Dans sa partie distale,
hypocone et métacone, la dent est de forme arrondie. Par ailleurs la largeur de la dent est souvent inférieure dans
sa partie distale en comparaison de sa partie proximale.

M2 sup. : Les antérolophes lingual et labial sont bien développés mais rapprochés des paracone et protocone
délimitant des antérosinus et protosinus étroits voir inexistants. Le mésolophe est long, il atteint le plus souvent
le bord labial de la dent (4/5) et n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone est généralement
double (4/5), mais peut étre simple rétroverse (1/5). Sur la plupart des dents la connexion au métacone est simple
proverse (4/5), seule une dent posséde une connexion simple rétroverse (1/5). Le postérolophe est court, et
également rapproché du métacone.

M3 sup. : La dent est trés courte avec un hypocone trés peu développé. L’axiolophe est présent et continu et le
métalophule atteint le bord labial sur les deux dents observables. Seule une des dents posséde un mésolophe
vestigial ainsi qu’un néo-mésolophe partant du métalophule.

ml inf. : L’antéroconide est court, simple, de forme arrondie avec un antérolophulide trés réduit. Le mésolophide
est toujours présent, mais plutdt court, il peut &tre vestigial (2/4), mais n’atteint jamais le bord lingual.
L’ectomésolophide est également peu développé, il peut étre absent (3/5), vestigial (2/5) mais n’atteint jamais le
bord de la dent. Toutes les connexions sont simples proverses. L’allure générale correspond a une dent courte,
avec des sinusides généralement larges.

m?2 inf. : Les cuspides sont fines, ce qui donne a la dent un aspect gracile. Le mésolophide est court, jamais
absent ni touchant le bord de la dent, il est parfois vestigial (2/3). Aucun ectomésolophide n’est observable sur
ces trois dents.

m3 inf. : Le métaconide est plus large dans sa partie la plus linguale, proche du bord de la dent. Du c6té labial, le
sinuside est a la fois trés étroit, long et profond. A I’opposé, le entoconide est fin, court et aucune dent ne
présente de mésolophide.

Discussion : la description détaillée de cette population permet de confirmer la détermination donnée
par Engesser (1981). On note toutefois la présence d’un ectomésolophide sur certaines ml, qui n’est
pas signalée par Engesser (1972, 1981).
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Ziemetshausen D. gracilis (P1. 3 fig. 1-5)

1991 — Democricetodon mutilus Fahlbusch — Boon, p. 73, tab.10c (non illustré)

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET CvV

M1 4 4 1,52 1,71 1,62 0,078 4814 4 096 124 1,11 0,134 12,07
M2 6 7 120 1,39 1,31 0,084 6412 7 099 129 1,16 0,115 9913
M3 1 4 1,05 1,07 1,06 0,010 0943 4 1,09 1,24 1,17 0,076 6,495
ml 3 4 141 1,55 1,47 0,069 4,693 4 1,00 1,15 1,07 0,063 5,887
m2 4 6 1,30 145 1,39 0,063 4532 6 1,04 1,24 1,14 0,074 6,491
m3 1 3 1,21 1,42 1,28 0,118 9218 3 1,00 1,10 1,05 0,050 4,761
Tab. 26 — Mesures des dents de D. gracilis de Ziemetshausen, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se

reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocOne est court, toujours nettement individualisé du protocone, toutefois sa longueur présente
une variation notable. Il est généralement simple (3/4) mais peut également étre déporté¢ du coté labial (1/4).
L’antérolophide peut étre droit (1/4) ou orienté labialement (3/4). La connexion au paracone est variable, elle
peut étre simple rétroverse (2/4), avec un début de deuxieme connexion antérieure (1/4) ou double (1/4). Par
contre la connexion au métacone est toujours simple rétroverse (4/4). Bien qu’il n’atteigne jamais le bord
lingual, le mésolophe est généralement long, seule une dent est observable sous forme vestigiale (1/4), et aucun
n’est absent. Le cingulum lingual qui ferme le sinus est fortement développé.

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés tant en longueur qu’en largeur, toutefois I’antérolophe lingual
est rapproché du protocone délimitant ainsi un protosinus étroit. Le cingulum lingual qui ferme le sinus est
également fortement développé. Le mésolophe est de taille moyenne, il peut atteindre le bord labial (1/6), n’est
jamais vestigial ni absente. La connexion au paracone est toujours double (6/6), par contre la connexion au
métacone est plus variable, elle peut étre simple rétroverse (4/6) ou simple proverse (2/6).

M3 sup. : Dans la partie mésiale, I’antérolophe lingual est court, mais bien différencié du paracone. L’axiolophe
est présent et continu, le mésolophe est absent et le métalophule atteint le bord labial.

ml inf. : Les cuspides sont d’aspect gracile, délimitant un large sinuside. L’antéroconide est fin, de forme
arrondie et de longueur variable. Il est déporté du coté lingual (3/3), et connecté par un antérolophulide droit
(1/3) ou orienté lingualement (2/3). Le mésolophide peut étre absent (1/3), il n’est pas observé sous forme
vestigiale ni touchant le bord lingual. Du c6té labial, I’ectomésolophide est toujours absent (3/3). La connexion
au métaconide est simple proverse (2/3) ou absente (1/3) et la connexion a I’entoconide est simple proverse
(3/3).

m2 inf.

Les cuspides sont fines et le sinuside large. L’antérolophide et le protosinuside sont bien développés. Les
connexions au métaconide et entoconide sont toutes simples proverses. Le mésolophide peut étre absent (2/4), et
n’est pas observé sous forme vestigiale ni touchant le bord lingual. L’ectomésolophide est toujours absent (4/4).

m3 inf. (D. gracilis 7): L’hypoconide est assez bien développé induisant une partie distale de la dent assez
longue et large. Le sinuside est long laissant la place du c6té lingual pour un entoconide court. Le mésolophide
peut étre absent (2/3), peut atteindre le bord lingual (1/3) mais n’est pas vestigial.

Discussion : D. gracilis et D. mutilus ont une morphologie trés proche, leur différenciation est
généralement facilité par le différence de taille losrqu’ils coexistent dans un méme gisement. Dans le
gisement de Ziemetshausen, une seule population présentant cette morphologie a été trouvée, toutefois
la différenciation entre un D. mutilus de petite taille et un D. gracilis de grande taille est possible :
d’abord par la forme trés étroite de 1’antérocone ainsi que 1’absence d’éperon sur 1’antérolophule, mais
également la forme ovoide de la ml, avec une partie distale de largeur équivalente a la partie
proximale. Pour ces raisons, le rattachement de cette population a 1’espeéce D. gracilis est proposé ici.
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Vieux-Collonges D. gracilis (P1. 3 fig. 34-38)

? 1958 - Cricetodon sp. groupe Cr. brevis ou Cr. affinis — Mein, p. 85, fig. 155-157
? 1964 — Democricetodon (Democricetodon) affinis mutilus — Fahlbusch, p. 38,41, fig. 21a, 26a
n N Lmin Lmax Lmoy ET Cv N Imin Imax Imoy ET CvV

M1 6 6 1,69 1,78 1,74 0,033 1,896 6 1,19 1,22 1,20 0,012 1,000
M2 7 7 126 1,39 1,33 0,050 3,759 7 1,13 1,24 1,17 0,040 3418
M3 4 4 090 1,00 0,95 0,043 4,526 4 096 1,05 1,01 0,036 3,564
ml 20 20 1,46 1,60 1,52 0,038 2,500 20 093 1,13 1,05 0,043 4,095
m2 7 7 1,11 1,25 1,19 0,057 4,789 7 09 099 095 0,039 4,105
m3 2 2 1,20 1,23 1,21 0,021 1,735 2 092 095 093 0,018 1,935

Tab. 27 — Mesures des dents de D. gracilis de Vieux-Collonges. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’ensemble des cuspides présentent un aspect gracile. La dent est également moins large dans sa partie
distale (hypocone et métacone) que dans sa partie proximale (protocone et paracone). L’antérocone est court, trés
étroit et de morphologie fine, il est également toujours bien individualisé du protocone. Il est toujours simple et
ne montre pas de tendance a la division, de méme 1’antérolophule est toujours droit. L’éperon sur I’antérolophule
est inexistant. La connexion au paracone est généralement simple rétroverse (5/6) toutefois une dent présente une
double connexion (1/6). La connexion au métacone est toujours simple rétroverse (6/6). Le sinus, entre
protocdne et hypocone est large avec un fond en “ U . Dans la partie distale, le postérolophe est court, fin et trés
rapproché du métacone.

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés, mais 1’antérolophe lingual est trés rapproché du protocdne
délimitant ainsi un protosinus étroit ou méme inexistant. La connexion au paracone est toujours double (7/7)
alors que la connexion au métacone peut étre simple rétroverse (4/7), simple proverse (2/7) ou absente (1/7). Le
mésolophe est de taille moyenne, jamais absent, ni vestigial, ni atteignant le bord. A son opposé le sinus, entre
protocone et hypocdne, est fortement développé avec un fond en V.

M3 sup. : La dent est courte avec un hypocone trés peu développé. L’axiolophe est toujours présent et entier, le
mésolophe toujours absent et le métalophule atteint le bord labial. Aucun néo-mésolophe ou néo-métalophule
n’est observable.

ml inf. : L’antéroconide est court et de forme arrondie. Les cuspides sont d’aspect gracile et séparés par de
larges un large sinuside et un large mésosinuside dont le fond présente une forme en “ U ”. L’antéroconide est
toujours simple (20/20) et ne présente aucune tendance a la division. Il est connecté au reste de la dent par un
antérolophulide dont 1’orientation varie de droite (14/20) a linguale (6/20). Toutes les connexions sont simples
proverses. Le mésolophide est assez court, parfois vestigial (4/20), rarement de longueur maximale (1/20) mais
jamais absent. Dans la partie distale de la dent, le postérolophide est trés large et fortement éloigné de
I’entoconide délimitant ainsi un large postérosinuside.

m2 inf.: Les cuspides ont un aspect gracile délimité par de larges sinusides. Le sinuside labial est
particuliérement large avec un fond en “ V ”. L’antérolophide lingual est souvent bien développé de méme que
I’antérolophide labial, trés long. Une dent présente un antérolophide labial particulierement long, presque en
continuité avec le cingulum labial. Les connexions sont toutes simples proverses. Le mésolophide est assez
court, il peut étre vestigial (2/7) mais pas absent ni touchant le bord lingual. Dans la partie distale, le
postérosinus est particuliérement large.

m3 inf. : La dent est courte et présente un hypoconide peu développé, la partie distale de la dent est donc
particuliérement étroite en comparaison de la partie proximale. Le entoconide est court accompagné d’un
mésolophide qui peut étre vestigial (1/2) ou atteindre le bord lingual (1/2).

Discussion : L’ensemble de la morphologie est caractéristique de D. gracilis, impliquant logiquement
sa détermination. On note que cette espece se différencie clairement, sur les données biométriques, des
deux autres Democricetodon du gisement.
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Sansan D. aff. gracilis (P1. 2 fig. 9-17)
Pars 1851 - Cricetodon minus - Lartet
Pars 1925 - Cricetodon minus Lartet - Schaub, p. 15
1958 - Cricetodon brevis, Schaub - Mein, p. 85, fig. 158
1964 - Democrietodon (Democricetodon) minor minor (Lartet) — Fahlbusch, p. 27,29, fig. 11,14
1969 - Democricetodon crassus - Freudenthal
1972 - Democricetodon crassus - Beaudelot, p. 257-264

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV
M1 104 29 146 1,77 1,65 0,062 3,757 29 1,00 1224 1,13 0,048 4,247
M2 39 15 1,19 1,49 1,30 0,077 5923 15 1,04 124 1,16 0,063 5431
M3 15 13 091 1,03 0,96 0,048 5,000 13 090 1,11 1,03 0,053 5,145
ml 86 30 1,36 1,66 1,46 0,078 5342 30 096 1224 1,05 0,054 5,142
m2 4 15 126 1,43 1,34 0,049 3656 15 1,05 120 1,11 0,043 3,873
m3 22 13 1,03 1,31 1,19 0,077 6470 13 091 1,10 1,01 0,051 5,049
Tab. 28 — Mesures des dents de D. aff. gracilis de Sansan. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est étroit, assez court et positionné du coté labial par rapport a I’axe de la dent. 11 est
souvent nettement différencié du protocone, toutefois lorsque I’antérocone est trés court, 1’antérolophe lingual ne
présente plus d’inflexion entre 1’antérocone et le protocone. On remarque également aisément sur le contour que
la partie distale de la dent (métacone et hypocone) est moins large que la partie proximale (paracone et
protocone). Les deux antérolophes sont d’ailleurs toujours bien développés particuliérement en longueur, et
I’antérosinus labial est toujours extrémement large. Dans 1’ensemble, les cuspides qui forment le plan cricétin
ont un aspect gracile, séparés par des sinus larges dont le fond est en forme de U. L’antérocone montre une trés
légére tendance a la division. Il est le plus souvent simple (57/104), mais est également déporté du co6té labial
préfigurant ainsi la différenciation du développement des deux cuspides (38/104), quelques dent montrent méme
clairement un début de division entre les deux cuspides (9/104), mais aucune dent ne montre de nette division.
L’antérolophule quant a lui varie peu, il est généralement droit (71/104), mais peut aussi étre orienté légerement
du coté labial (14/104) ou lingualement (19/104). Les cingulums sont bien développés, particulierement le
cingulum lingual fermant le sinus, qui peut dans quelques cas prendre la forme d’un style bordier. L’éperon sur
I’antérolophule est quasi inexistant, seules deux dents en possédent un sous forme vestigiale. Le mésolophe est
plus développé, de taille moyenne, il atteint rarement le bord de la dent (6/104) et n’est jamais absent ni
vestigial. Une dent posséde une créte partant du paracone et le joignant au mésolophe. La connexion au paracone
peut étre double (54/104) simple rétroverse (37/104) ou simple avec un début de deuxiéme connexion antéricure
(13/104). La connexion au métacone peut présenter plus de formes différentes, elle est généralement simple
rétroverse (83/104), peut présenter un début de deuxiéme connexion (8/104), étre double (4/104), transverse
(3/104), proverse (1/104) ou absente (5/104). Le postérolophe est bien développé, sa longueur est variable, mais
il délimite toujours un postérosinus large.

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés, mais 1’antérosinus labial et le protosinus qu’ils délimitent sont
assez étroits, particulierement du c6té lingual. Sinon, sinus, mésosinus et postérosinus sont assez larges. Le sinus
lingual est toujours fermé par un cingulum fortement développé. Le mésolophe est souvent déporté du coté distal
proche du métacone. Sa taille présente une grande variation, il peut atteindre le bord labial (9/39), étre vestigiale
(1/39) ou absent (1/39). Toutefois, la seule dent montrant une absence de mésolophe est fortement usée, de fait le
mésolophe a pu étre effacé. La connexion au paracone est le plus souvent double (28/39), elle est souvent simple
proverse (9/39) et peut étre transverse (2/39). La connexion au paracone n’est jamais simple rétroverse, de plus
dans les cas ou la connexion est double, la connexion postérieure est souvent moins développée que la connexion
antérieure. De la méme maniére, la connexion au métacone est le plus souvent simple proverse (15/39) ou double
(12/39), elle peut également étre transverse (4/39), absente (3/39) ou présenter un début de deuxiéme connexion
postérieure (2/39). Quelques rares dents possédent une connexion simple rétroverse (3/39). La partie distale de la
dent est de forme arrondie et moins large, avec un hypocdne nettement moins développé que le protocdne, ce qui
s’observe nettement sur le contour de la dent en vue occlusale.

M3 sup. : La dent est courte, beaucoup plus large que longue, du a un hypocone tres peu développé dans la partie
distale de la dent. Les deux antérolophes sont bien développés, mais le protosinus est presque inexistant. De fait,
I’antérolophe lingual est trés proche du protocone et peut se confondre avec lui selon 'usure de la dent.
L’axiolophe est toujours présent, et peut étre discontinu (1/15). La partie distale de la dent montre peu de
variabilité morphologique : le métalophule atteint toujours le bord labial de la dent, il n’y a pas de mésolophe,
néo-mésolophe ou de néo-métalophule.
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ml inf. : La dent est trés courte, avec des cuspides d’aspect gracile séparés par de larges vallées. Le métaconide
et ’entoconide sont particuliérement fin et allongé selon un axe lingual-labial. Dans I’ensemble la dent & une
forme ovoide, avec une partie distale arrondie et a peine plus large que la partie proximale. L’antéroconide est
trés court, arrondi, avec un antérolophide labial trés développé, tant en largeur qu’en longueur et un
antérolophide lingual le plus souvent inexistant. L’antérolophulide est également tres réduit. L’antéroconide est
généralement simple (45/86), mais est également souvent déporté du coté lingual (37/86). On peut observer
quelques rares cas présentant un léger début de division (4/86), mais aucune dent ne présente une vraie
différenciation des cuspides antérieures. L’antérolophulide est le plus souvent droit, dans I’axe de la dent (55/86)
mais il peut également étre orienté¢ lingualement (30/86). Cette connexion linguale sur 1’antéroconide est
généralement associée a un antéroconide lui-méme déporté du coté lingual. Une dent présente une absence
d’antérolophulide (1/86). Le mésolophide est assez bien développé, il peut atteindre le bord de la dent (23/86),
ou étre vestigial (1/86), en revanche il n’est jamais absent. L’ectomésolophide, quant a lui, est presque toujours
absent (85/86), seule une dent posséde un repli de I’émail dans le fond du sinuside pouvant correspondre a une
créte vestigiale (1/86). La connexion au métaconide est généralement simple proverse (72/86), elle peut
également étre absente (13/86) ou exceptionnellement double (1/86). La connexion a I’entoconide est toujours
simple proverse. Dans sa partie distale, la dent posséde toujours un postérolophide et un postérosinuside trés
développés. Du coté labial, un repli de I’émail, partant de la base du postérolophide vers le bord labial est visible,
le long de I’hypoconide. Ce repli peut étre interprété comme la formation d’un postérolophide labial.

m2 inf. : Les cuspides présentent un aspect gracile, le protosinuside, le sinuside et le postérosinuside sont treés
larges. L’antérolophide lingual varie, il est généralement trés peu développé et rapproché du métaconide, il peut
dans quelques cas étre plus développé et délimiter un antérosinuside lingual plus large. Le mésolophide est de
taille moyenne mais est observable aussi bien sous forme vestigiale (7/44), que de longueur maximale (2/44) ou
méme absent (10/44). Du c6té labial, aucune dent ne posséde de créte partant de I’hypoconide. Les connexions
aux métaconide et entoconide sont toujours simples proverses.

m3 inf. : La dent est courte avec un hypoconide généralement nettement moins développé que le protoconide. De
ce fait, la partie distale de la dent est moins large et contribue a donner une forme courte et triangulaire a la dent.
L’antérolophide labial et le protosinuside sont toujours trés développés. Le mésolophide peut étre aussi bien,
absent (6/22), que vestigial (5/22) ou méme touchant le bord de la dent (4/22). 11 est généralement trés rapproché
du entoconide. Ce dernier est généralement fin et court, s’opposant dans la partie linguale a un sinuside bien
développé tant en largeur qu’en longueur.

Discussion : L’étude réalisée par Baudelot (1972) donne une description trés détaillée de la population
de D. crassus de Sansan qui permet une comparaison précise avec la description ci-dessus. Dans
I’ensemble, les observations faites sont les mémes, et révélent la méme forte variabilité de
morphologie et de forme sur les parties proximales des premiéres molaires. Cette variabilité se traduit
principalement par une légere variabilité de la largeur et de longueur des antérocones(conides), de leur
division, ainsi que de leur individualisation du protocdne sur les M1. Cependant, dans 1’ensemble la
morphologie est proche de D. gracilis de Sandelzhausen. Parmi les caractéres typiques, on note la
forme courte et étroite de 1’antérocdne, le trés faible développement de 1’éperon sur I’antérolophule
sur la M1, ainsi que le contour ovoide caractéristique des ml. Les mesures effectuées permettent
également de remarquer que certaines dents présentent une largeur bien plus importante qui se
caractérise sur le contour par un bombement de la bordure linguale de la M1. Les M1 présentant un
antérocone non individualisé du protocdne et une largeur importante en rapport de la longueur
présentent une forme proche de celle de D. brevis alors que les autres éléments de la morphologie
restent typiques de D. gracilis.

L’étude détaillée de la population type de D. gracilis a permis de montrer que la diagnose ne rendait
pas compte de la variabilit¢é morphologique réelle au sein de ’espéce. En conséquence la création de
D. crassus par Freudenthal (1969) impliquant des différences d’ordre spécifique avec D. gracilis ne
serait alors plus valable. L’étude de Oryzomys flavescens nous montre par ailleurs que la forme des
dents varie peu, en particulier les caractéres observables sur le contour, cependant la forme de
I’antérocone(conides) de cette population montre une assez forte variabilité, qui n’est pas visible chez
la population type. Ainsi la morphologie générale des dents semble ne pas étre anormale en
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comparaison de Oryzomys flavescens, toutefois le contour des premiéres molaires présente une
variabilit¢ inattendue, alors que les coefficients de variation de Simpson n’indiquent pas
d’hétérogénéité au sein de 1’échantillon. Trois hypothéses peuvent étre envisagées pour expliquer cette
observation. Soit 1’échantillon comprend quelques éléments qui devraient étre rattachés a une autre
espece malgré une trés forte ressemblance (les dents présentant un bombement de la bordure linguale
de la M1 et une non-individualisation de I’antérocone et du protocone?). Soit les différences observées
sur cette population sont dues a une différenciation géographique au sein du Bassin aquitain. Soit on
observe chez cette population une augmentation de la variabilit¢ de forme qui préfigure
I’individualisation de D. aff. brevis a partir de D. gracilis. Cette derniére hypothése serait compatible
avec les observations faites sur les populations de D. aff. brevis de Anwil et Sansan. Ainsi cette
population de Sansan est rattachée a 1’espeéce D. gracilis en raison de la compatibilité des observations
avec la diagnose originale de 1’espéce, elle est nommée D. aff. gracilis pour illustrer la variabilité de
forme au sein de I’espéce.

Caractéres morphologiques communs

M1 sup. : Les cuspides sont d’aspect gracile. La bordure labiale présente un angle interne alors que la bordure
linguale montre une forme arrondie. L’antérocone est court, trés étroit et disposé du coté labial par rapport a
I’axe de la dent. De fait, I’antérocone est toujours fortement différencié du protocone en vue occlusale.
L’antérocone est soit simple, soit déporté labialement, il peut présenter dans de rares cas une tendance a la
division. L’antérolophule est le plus souvent simple et droit, il présente trés rarement un départ d’éperon
labialement. La dent présente une forme caractéristique car la largeur distale (hypocone et métacone) est
nettement inférieure a la largeur proximale (paracone et protocone). Les connexions aux paracone et métacone
sont généralement simples rétroverses. Le mésolophe est généralement bien développé.

M2 sup. : Les cuspides sont d’aspect gracile et les sinus et mésosinus qui les séparent sont larges. Dans la partie
proximale, les antérolophes sont bien développés, particuliérement I’antérolophe lingual qui peut, dans quelques
cas, étre en continuité avec le cingulum lingual qui ferme le sinus. Par contre, 1’antérosinus labail est souvent
étroit. Les connexions aux paracOne et métacone sont principalement simples proverses, et montrent une
tendance au dédoublement par ’apparition d’une deuxiéme connexion postérieure. Les connexions simples
rétroverses sont rares. La forme de la dent montre souvent un pincement postérieur, avec une largeur distale
(hypocone et métacone) inférieure a la largeur proximale (protocdne et paracone). La partie distale présente
également une forme trés arrondie. Le mésolophe est généralement long.

M3 sup. : La dent est trés courte avec un hypocone peu développé. L antérolophe lingual est toujours fortement
développé alors que le développement de I’antérolophe labial varie fortement. Dans la partie distale, la dent
présente une morphologie simple, le mésolophe, le néo-mésolophe et le néo-métalophule étant rares.

ml inf. : Les cuspides ont un aspect gracile, et le sinuside est particuliérement large. La dent est courte, avec un
antérocOne également trés court, simple et de forme arrondie. L’ensemble de la dent présente une forme ovoide.
Le mésolophide est généralement peu développé ainsi que 1’ectomésolophide qui est le plus souvent absent. Les
connexions aux métaconide et entoconide sont généralement simples proverses.

m2 inf.: Les cuspides ont un aspect gracile et les vallées sont larges, particuliérement le sinuside. Le
protosinuside est bien développé en longueur alors que I’antérosinuside lingual est souvent absent. Le
mésolophide est généralement peu développé, de méme la présence d’un ectomésolophide est rare. Dans la partie
distale, certaines dents peuvent posséder une créte bordiére, partant de la base du postérosinuside lingual. Cette
créte peu étre interprétée comme la formation d’un postérosinuside labial.

m3 inf. : La dent est courte avec a un hypoconide trés peu développé. Le protosinuside est généralement trés

développé et peut dans certains cas rejoindre le cingulum labial qui ferme le sinuside. Le mésolophide est
généralement peu développé.
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Democricetodon mutilus Fahlbusch 1964
Localité type : Langenmoosen
Extension biochronologique : MN 4 a MN 6

Résumé de la diagnose originale : Fahlbusch, 1964 (traduit de I’allemand)

C’est une forme proche de D. affinis mais plus petite et plus gracile.

Sur les molaires supérieures, le mésolophe de la M1 et de la M2 est étroit et souvent long. La double
connexion au paracone est rare sur la M1 mais toujours présent sur la M2. La forme de la M3 peut étre
triangulaire ou ronde.

Sur les molaires inférieures, les vallées linguales de la m1 et de la m2 sont inclinées vers 1’avant. Le
mésolophide, est de longueur variable mais atteint assez souvent le bord de la dent. L’antéroconide de
la m1 est généralement trés court dessinant un triangle « coupé ». Le métaconide posséde souvent un
éperon dirigé vers I’avant. La m3 est fortement rétrécie sans entoconide.

Population de référence

Langenmoosen D. mutilus (Pl. 1 fig. 20-32)
1964 - Democricetodon (Democricetodon) affinis mutilus— Fahlbusch, p. 37-41, fig. 20a-e, 23a-d, 24a, 25a-f, 27a-c
? 1995 - Democricetodon mutilus Fahlbusch — Heissig, p.100, fig. 4c

n N Lmin Lmax Lmoy ET Ccv N Imin Imax Imoy ET CvV

M1 6 18 1,68 2,10 1,96 0,110 5612 15 1,19 1,40 1,30 0,060 4,615

M2 20 19 1,30 1,55 1,45 0,050 3448 19 1,15 1,30 1,25 0,040 3,200

M3 3 4 1,01 1,15 1,08 0,010 0,925 4 1,04 1,22 1,13 0,040 3,539

ml 13 16 1,55 1,80 1,68 0,080 4,761 18 1,06 1,21 1,14 0,050 4,385

m2 13 14 140 1,60 1,50 0,070 4,666 13 1,32 1,52 1,26 0,050 3,968

m3 4 3 131 1,40 1,36 3 1,05 1,11 1,08
Tab 6 - Mesures des dents de D. aff. affinis de Langenmoosen, d’apres Heissig (1995). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

MI sup. : L’antérocone est long, nettement différencié du protocone sur le contour en vue occlusale. On note
toutefois une variabilit¢é importante dans la largeur de I’antérocone. L’ensemble des sinus qui séparent les
cuspides sont larges. L’antérocone est généralement simple (4/6), mais certaines dents montrent une tendance a
la division (2/6). Une créte antérieure bordiére peut parfois étre observée sur I’antérocdne (2/6), similaire a celles
observables chez D. affinis de La Grive M et L7. L’antérolophule est toujours connecté droit, dans I’axe de la
dent et ne posséde pas d’éperon labial. Le mésolophe atteint toujours le bord de la dent (6/6). La connexion au
paracOne peut étre simple rétroverse (1/6), simple rétroverse avec un début de deuxiéme connexion antérieure
(3/6) ou double (2/6). La connexion au métacone est le plus souvent simple rétroverse (5/6) et peut présenter un
début de deuxiéme connexion antérieure (1/6). Dans la partie distale, le postérosinus et le postérolophe sont long
et bien développés.

M2 sup. : Les antérolophes, antérosinus et le protosinus sont trés développés ainsi que le postérolophe et le
postérosinus. Dans sa partie distale, la dent est arrondie et sa largeur est trés peu inférieure a la largeur
proximale. Le mésolophe est long, il atteint souvent le bord labial de la dent (14/20), n’est jamais vestigial ni
absent. La connexion au paracone est généralement double (18/20), et on remarque que la connexion postérieure
est parfois moins développée que la connexion antérieure. Pour I’une de ces doubles connexions les paralophules
antérieurs et postérieurs fusionnent avant de se connecter au paracone. Quelques dents présentent une connexion
simple proverse avec un début de deuxiéme connexion postérieure (2/20). La connexion au métacone montre une
plus forte variabilité, elle peut étre simple rétroverse (7/20), simple proverse (5/20), simple transverse (5/20),
double (1/20) ou absente (2/20). Le cingulum labial est souvent trés développé, pouvant former une créte partant
de 'extrémité de 1’hypocone.

M3 sup.: La dent est assez longue avec un hypocone, et donc une partie distale, bien développée. Les
antérolophes, antérosinus et protosinus sont également bien développés. L’axiolophe est toujours présent et
continu, seule une dent posséde un mésolophe partant de 1’axiolophe. Le métalophule est également toujours
présent, toutefois, sur une dent, il n’atteint pas le bord labial. Une dent présente une discontinuité entre
le protocdne et I’hypocone.
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ml inf. : Les cuspides sont d’aspect fin, délimitant de larges antérosinusides, protosinusides, postérosinusides et
sinusides. L’antéroconide est large et de forme arrondie. Il peut étre simple (6/13) ou déporté du c6té lingual
(7/13). 11 est connecté par un antérolophulide droit (8/13) ou orienté du coté lingual (5/13). Le mésolophide peut
atteindre le bord lingual (1/13), étre vestigial (1/13) mais n’est jamais absent. A 1’opposé I’ectomésolophide est
généralement absent (12/13), on peut toutefois observer une créte sous forme vestigiale (1/13). Les connexions
au métaconide et a I’entoconide sont toujours simples proverses. Les cingulums linguaux et labiaux sont toujours
présents mais généralement peu développés. Une dent présente un petit éperon partant de métaconide vers
I’antéroconide. Une dent présente également une déconnexion du protocone d’avec I’antéroconide.

m?2 inf. : L’antérolophide labial et le protosinuside sont trés développés. Les dents les moins usées permettent
d’observer que 1’antérolophide et 1’antérosinuside linguaux sont également assez bien développés. Les cuspides
sont d’aspect fin, le protoconide et I’hypoconide délimitent un sinuside large. Le mésolophide est long souvent
rapproché du métaconide, jamais de longueur maximale, jamais vestigial ni absent. Du c6té labial, la créte sur
I’hypoconide est généralement absente (11/13), on peut toutefois 1’observer sous forme vestigiale (2/13). Dans
ce cas, la créte est trés peu développée et se limite a un repli de 1’émail dans le fond du sinuside. Les connexions
au métaconide et a I’entoconide sont toujours simples proverses.

m3 inf.

La dent est longue avec un hypoconide trés développé. Le sinuside est développé tant en largeur qu’en longueur,
laissant la place pour un entoconide court du c6té lingual. De ce méme co6té lingual, le mésolophide est toujours
absent (4/4) et le cingulum peu se former en style (1/4). Du coté labial, I’antérolophide et le cingulum qui
ferment le sinuside sont tous deux bien développés.

Discussion : Cette population de dents, issues de Langenmoosen, constitue la population type de D.
mutilus. L’étude détaillée de cette population permet de reconnaitre un certain nombre de dents qui
correspond parfaitement a la diagnose de 1’espece, cependant elle permet également de mettre en
évidence une variabilité morphologique importante en comparaison des observations réalisées par
Fahlbusch (1964) et Heissig (1995). Ainsi certains des caractéres morphologiques observés divergent
de la diagnose et semblent plus proches de D. affinis. Parmi ces caracteres, [’antérocone de la M1
présente est parfois large alors que D. mutilus se caractérise par un antérocone étroit. En outre, il
présente une tendance nette a la division et il peut posséder une créte bordiére similaire a celle
observée chez D. affinis. On note également que la variabilité de la largeur de I’antérocone est forte,
avec des morphotypes proches de D. mutilus et d’autres proches de D. affinis. Sur la M2, les
connexions au paracone sont toutes rétroverses alors qu’elles peuvent étre proverses chez les autres
populations de D. mutilus. Sur les molaires inférieures, moins de caractéres permettent de différencier
ce taxon de D. mutilus, toutefois on observe un allongement plus important de 1’antéroconide des m1,
et sur les m3 un hypoconide plus développé et une largeur distale plus marquée que chez les autres
populations de D. mutilus.

Contrairement aux autres populations la variabilité observable sur la forme de la dent (contour) est
également forte. Cependant, les variabilités mophologique et biométrique ne sont pas anormales en
comparaison de Oryzomys flavescens. Ainsi cette population de Langenmoosen semble homogéne, et
la variabilité de forme peut étre interprétée comme un glissement morphologique qui indique une
individualisation récente a partir de 1’espéce D. mutilus.

Si la diagnose donnée par Fahlbusch (16964) reste valable, et correspond a la morphologie observée
dans les autres population de D. mutilus, cette variabilité peut étre interprété comme le signe d’un
début de différentiation entre D. mutilus et D. affinis, confirmant ainsi I’affinité des deux espéces
comme suggéré par Heissig (1995). L’age de Langenmoosen (début MNS5 d’aprés Heissig, 1997)
permet également d’envisager une apparition plus ancienne de D. affinis.

68



Etude systématique

Population rattachée a I’espéce D. mutilus

Puttenhausen D. mutilus (Pl. 4 fig. 13-26)
1982 — Democricetodon mutilus Fahlbusch — Wu, p. 45-48, fig. 4-5

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV

M1 39 37 1,72 2,11 1,86 36 1,13 1,36 1,23
M2 32 34 129 1,50 1,39 33 1,L13 1,37 1,23
M3 29 27 097 1,20 1,08 27 0,99 1,18 1,07
ml 39 39 145 1,80 1,58 39 1,01 1,20 1,09
m2 49 49 132 1,57 1,47 48 1,01 1,31 1,18
m3 37 35 1,21 1,41 1,32 34 098 1,14 1,07

Tab. 29 — Mesures des dents de D. mutilus de Puttenhausen, d’aprés Wu (1982). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est étroit, assez long et toujours bien différencié du protocone sur le contour en vue
occlusale. Il peut étre simple (17/39), déporté labialement (13/39) ou présenter un début de division (9/39). L’
antérosinus et le protosinus sont particulieérement larges, laissant la place pour un long antérolophule. Ce dernier
est généralement droit (25/39), mais peut aussi étre orienté labialement (6/39) ou lingualement (5/39). La créte
sur I’antérolophule est trés peu développée, elle est généralement absente (32/39), peut étre vestigiale (3/39)
mais n’atteint jamais le bord labial. Le mésolophe est bien développé, il peut atteindre le bord labial (5/39), étre
vestigial (2/39) mais jamais absent. A 1’opposé, le cingulum lingual est toujours fortement développé et ferme un
sinus assez étroit. La connexion au paracone peut étre simple rétroverse (11/39), simple rétroverse avec un début
de deuxiéme connexion antérieure (9/39) ou double (19/39). Dans ce dernier cas, la connexion antérieure est
toujours nettement moins développée que la postérieure. Pour le métacone, la connexion varie beaucoup moins,
elle est généralement simple rétroverse (37/39), trés rarement simple proverse (1/39) ou absente (1/39). Dans la
partie distale, le postérolophe est bien développé en longueur. Quelques dents présentent une largeur distale
(métacdne et hypocone) nettement plus faible que la largeur proximale (paracone et protocone).

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés, ainsi que 1’antérosinus labial. Par contre le protosinus varie de
large a étroit. Toujours du c6té lingual, le sinus est assez étroit et fermé par un cingulum particuliérement bien
développé. Le mésolophe est de taille moyenne, il peut atteindre le bord labial (5/32), étre vestigial (1/32) mais
n’est jamais absent. La connexion au paracone est le plus souvent double (28/32), mais elle peut étre simple
proverse (1/32), simple proverse avec un début de deuxiéme connexion postérieure (1/32) ou simple rétroverse
(2/32). La connexion au métacone varie également fortement, elle peut étre simple rétroverse (10/32), simple
rétroverse avec un début de deuxiéme connexion antérieure (2/32), simple proverse (10/32), simple transverse
(8/32) ou absente (2/32). Elle n’est jamais double.

M3 sup. : La dent est courte avec un hypocone assez peu développé. L’axiolophe est présent dans la majorité des
cas, cependant il peut étre absent (1/29) ou méme discontinu (8/29). Seule une dent ne posséde pas de
métalophule. Lorsqu’il est présent, le métalophule atteint généralement le bord labial de la dent (21/29). Une
dent montre un métalophule qui se divise en un néo-mésolophe et une néo-métalophule. Le mésolophe est trés
variable, il peut atteindre le bord labial (4/29), étre vestigial (3/29) ou absent (16/29). La présence d’un néo-
mésolophe (1/29) ou d’un néo-métalophule (2/29) est assez rare. Une dent montre un néo-entolophe, plus
proximal, partant du protocdne pour rejoindre 1’axiolophe en son milieu.

ml inf. : L’antéroconide est de forme arrondie a sub-triangulaire, sa longueur généralement courte peut
néanmoins varier. Il peut étre simple (11/39), le plus souvent déporté du coté lingual (26/39) et aussi avec un
début de division (1/39). L antérolophulide qui le relie au protoconide est le plus souvent orienté lingualement
(22/39), il peut aussi est droit (13/39) ou absent (2/39). Du c6té lingual, le mésolophide est de taille moyenne, il
peut toucher le bord de la dent (4/39), étre vestigial (2/39) mais jamais absent. A I’opposé, I’ectomésolophide est
le plus souvent absent (32/39) mais il peut étre vestigial (3/39) et méme atteindre le bord labial (3/39). Les
connexions au métaconide et entoconide sont généralement simples proverses, toutefois il peut arriver que la
connexion au métaconide soit absente (1/39). Dans la partie distale, le postérolophide est bien développé, fin et
long. De plus, pour certaines dents, la partie distale de la dent est nettement plus large que la partie proximale.

m?2 inf. : Les cuspides sont d’aspect gracile, entourant en particulier un sinuside large. Le protosinuside est
également large, délimité par un antérolophide labial bien développé. Du c6té lingual, le mésolophide est assez
court, il peut néanmoins étre aussi bien absent (4/49), que vestigial (8/29) ou méme atteignant le bord (1/29). Du
coté labial, I’ectomésolophide est trés peu développé, il est presque toujours absent (46/49), peut étre vestigial
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(1/49) mais jamais de longueur maximale. A I’extrémité du sinuside, le développement du cingulum varie
beaucoup, il peut étre trés peu développé ou former une large créte bordiére partant de 1’extrémité du
protoconide pour fermer le sinuside.

m3 inf. : La dent est assez longue avec un hypocone bien développé. Le sinuside est long et étroit s’opposant a
un entoconide court et large, parfois méme réduit au minimum. L’antérolophide labial et le protosinuside sont
trés bien développés. Deux dents présentent un début de deuxiéme connexion postérieure partant du métaconide.
Une dent possede un éperon partant distalement, en direction du entoconide a partir du métaconide.

Discussion : La description réalisée ici est conforme a celle de Wu (1982), 1’étude morphologique de
cette population la rattache a ’espéce D. mutilus. Parmi les points caractéristiques a retenir, la forme
des premiéres molaires et des troisiémes molaires semble trés peu variable. A 1’inverse, certains
caractéres morphologiques sont soumis a une forte variabilité. Les antérocones et antéroconides
peuvent présenter un début de division bien qu’ils soient le plus souvent simples ou déportés.
L’hypoconide de la m3 peut étre assez bien développé alors qu’il ne 1’est jamais chez D. gracilis et
toujours fortement développé et allongé chez D. affinis. La double connexion au paracone sur les M2
montre une tendance proverse qui s’exprime par un paralophule antérieur souvent plus développé, et
parfois méme une absence du paralophule postérieur. On notera que cette absence du paralophule
postérieur est un cas rarement décrit sur les molaires supérieures de Democricetodon.

Bellenberg 1 D. cf. mutilus (P1. 4 fig. 35-42)
1991 - Democricetodon gracilis Fahlbusch — Boon, p. 153, PL. 5, fig. 7

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 8 7 147 1,64 1,56 0,068 4358 7 095 1,08 1,01 0,047 4,653
M2 10 5 1,06 1,26 1,21 0,035 2,892 5 1,00 1,05 1,03 0,018 1,747
M3 4 8 08 09 088 0,050 568 & 084 095 090 0,032 3,555
ml 7 7 126 147 1,36 0,084 6,176 7 0,89 1,00 095 0,041 4315
m2 4 3 126 1,31 1,29 0,026 2,015 3 1,04 1,17 1,10 0,065 5,909
m3 9 8 09 1,26 1,11 0,098 8828 8 084 098 0,89 0,068 7,640

Tab. 30 — Mesures des dents de D. cf- mutilus de Bellenberg 1, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M1 sup.: L’antérocone est long, étroit, et trés nettement différencié du protocone sur le contour en vue
occlusale. Il peut étre simple (5/8) ou déporté labialement (3/8), connecté par un antérolophule toujours droit.
L’éperon sur 1’antérolophule est le plus souvent absent (7/8), il peut toutefois étre vestigial (1/8). Le mésolophe
est long, il peut atteindre le bord labial (4/8), n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone est le
plus souvent simple rétroverse (6/8), elle peut étre simple rétroverse avec un début de deuxiéme connexion
antérieure (1/8) ou simple transverse (1/8). La connexion au métacone est également le plus souvent simple
rétroverse (7/8) et peut étre simple transverse (1/8).

M2 sup. : Les cuspides sont d’aspect gracile, encadrant de larges vallées. Dans la partie proximale de la dent, les
antérolophes sont bien développés. Le mésolophe est long, il atteint le plus souvent le bord labial de la dent
(6/10), n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone est le plus souvent double (8/10), elle peut étre
simple proverse avec un début de deuxiéme connexion postéricure (1/10) ou simple transverse (1/10). La
connexion au métacone est le plus souvent simple proverse (6/10), elle peut également étre simple rétroverse
(2/10) ou transverse (2/10), et jamais double.

M3 sup.: La dent est courte et trés arrondie dans sa partie distale, avec un hypocone peu développé. Les
antérolophes, antérosinus et protosinus sont toujours bien développés. L’axiolophe est toujours présent, le
métalophule atteint toujours le bord labial. Le mésolophe est long, il atteint le bord labial (1/4) et n’est jamais
vestigial ni absent. Aucune dent ne posseéde de néo-mésolophe ou de néo-métalophule.

ml inf. : L’ensemble des cuspides est d’aspect gracile, délimitant de larges vallées, particuliérement le sinuside.

L’antéroconide est trés court, de forme arrondie. Il peut étre simple (2/7), déporté lingualement (3/7), avec un
début de division (1/7) ou, nettement divisé (1/7). L’antérolophule est toujours droit. Le mésolophide est de taille
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moyenne, il peut tre vestigial (1/7), jamais absent ni atteignant le bord. Du c6té labial, I’ectomésolophide est le
plus souvent absent (6/7), il peut toutefois étre visible, atteignant le bord mais trés peu développé en hauteur
(1/7). Les connexions aux métaconide et entoconide sont généralement simples proverses (6/7), toutefois on peut
observer une absence de connexion au métaconide (1/7) et a I’entoconide (1/7).

m?2 inf. : Les cuspides ont un aspect gracile, et le sinuside est particuliérement large. Dans la partie mésiale de la
dent, I’antérolophide labial ainsi que le protosinuside sont toujours bien développés. Les connexions aux
métaconide et entoconide sont toujours simples proverses. Dans la partie distale, une dent posséde une créte
partant de la base du postérolophide en direction du bord labial. Cette créte peut étre interprétée comme un
postérolophide labial.

m3 inf. : La dent est assez courte, bien que I’hypoconide soit relativement bien développé. La partie distale n’est
pas beaucoup moins large que la partie mésiale. Le sinuside est large mais peu long laissant la place pour un
entoconide long et assez fin. Dans la partie mésiale, 1’antérolophide labial est long, fin et trés rapproché du
protoconide délimitant ainsi un protosinuside étroit. Le mésolophide est toujours absent (9/9).

Discussion : Contrairement a Boon (1991), mes observations morphologiques sur cette population
correspondent a des cas rares chez D. gracilis, particuliérement parmi les plus petites formes : la
présence d‘un antéroconide fortement divisé (que 1’on ne retrouve qu’a Puttenhausen), 1’absence de
connexion au métaconide sur certaines ml et la présence d’un ectomésolophide long sur un ml, et
également un hypoconide bien développé sur la m3. De plus la forme méme de I’antérocone sur la M1
est allongée contrairement a ce qui est généralement observable chez D. gracilis. En conséquence
I’ensemble des dents est rattaché a I’espéce D. mutilus. Le peu de dents observées m’ameéne a proposer
la détermination D. cf. mutilus.

On note toutefois que les caractéres morphologiques qui permettent de discriminer D. gracilis de D.
mutilus sont peu nombreux et parfois difficiles a observer. Ainsi, lorsque seule une des deux espéces
est présente dans une localité la détermination peut étre difficile, en particulier la distinction entre un
D. gracilis de grande taille et un D. mutilus de petite taille.

Bellenberg 2 D. cf. mutilus (P1. 4 fig. 29-34)
1991 - Democricetodon gracilis Fahlbusch — Boon, p. 153, P1. 5, fig. 3

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV

Ml 4 4 1,54 1,65 1,57 0,057 3,630 4 1,02 1,19 1,08 0,075 6,944
M2 8 2 1,25 1,26 1,26 0,007 0,555 2 0,99 1,00 1,00 0,007 0,700
M3 2 1 0,89 1 0,90

ml 7 5 1,26 1,51 1,43 0,099 6,923 5 094 1,09 1,01 0,067 6,633
m2 7 5 1,19 1,28 1,23 0,040 3252 5 0,90 1,00 098 0,044 4,489
m3 3 3 1,01 111 1,07 0,055 5,140 3 086 095 090 0,047 5,222

Tab. 31 — Mesures des dents de D. cf. mutilus de Bellenberg 2, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se

reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’ensemble des cuspides a un aspect gracile entourant un sinus large. L’antérocone est nettement
individualisé du protocone, et présente une longueur variable, souvent plus long que D. gracilis. 11 est
généralement simple (3/4) mais peut également présenter un début de division (1/4). L’antérolophule est droit
(4/4). Le mésolophe est long, il peut atteindre le bord labial (2/4) et n’est jamais vestigial ni absent. La
connexion au paracone est souvent double (3/4) ou simple rétroverse (1/4). La connexion au métacone quant a
elle est toujours simple rétroverse (4/4).

M2 sup. : Les cuspides sont d’aspect gracile délimitant un large sinus. Ce dernier est fermé sur le bord lingual
par un cingulum fort qui part de I’extrémité de I’hypocone. Dans la partie mésiale, les antérolophes, antérosinus
et protosinus sont également bien développés. La connexion au paracone peut étre double (6/8), simple proverse
(1/8) ou simple proverse avec un début de deuxiéme connexion postérieure (1/8). La connexion au métacone,
quant a elle, peut étre simple rétroverse (3/8), simple proverse (4/8) ou transverse (1/8). Le mésolophe est long, il
peut atteindre le bord labial de la dent (3/8), n’est jamais vestigial ni absent.
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M3 sup. : La dent est courte avec un hypocone peu développé et une partie distale arrondie. L’axiolophe est
présent sur les deux dents, mais peut étre discontinu (1/2). Le métalophule est absent dans un cas, courbe et
connecté distalement dans 1’autre cas. Le mésolophe est absent sur les deux dents.

ml inf. : Les cuspides sont trés fines, d’aspect gracile, et laissent la place pour un large sinuside. La dent est
courte, avec dans sa partie mésiale, un antéroconide court et arrondi. Cet antéroconide peut étre simple (2/7) ou
déporté¢ du coté lingual (5/7). L’antérolophulide peut étre droit (5/7) ou orienté lingualement (2/7). Le
mésolophide est de taille moyenne, il peut atteindre le bord lingual (1/7) et n’est jamais vestigial ni absent. De
I’autre c6té, I’ectomésolophide est toujours absent (7/7). Les connexions aux métaconide et entoconide sont
généralement simples proverses (6/7), on peut toutefois observer une connexion au métaconide absente (1/7) et
une connexion a I’entoconide absente (1/7).

m2 inf. : Les cuspides sont d’aspect gracile et le sinuside est large. Dans la partie mésiale, I’antérolophide labial
est trés développé mais trés rapproché du protoconide délimitant ainsi un protosinuside étroit. Le mésolophide
est de longueur moyenne, parfois vestigial (1/7), jamais de longueur maximale ni absent. A 1’opposé,
I’ectomésolophide est toujours absent (7/7). Les connexions au métaconide et entoconide sont toujours simples
proverses. Dans la partie distale, le postérolophide est particuliérement large.

m3 inf. : La dent est courte, avec un sinuside étroit et peu long qui laisse la place du coté lingual pour un
entoconide long et fin. L’antérolophide labial est long et trés rapproché du protoconide. Le mésolophide peut
étre absent (2/3) mais jamais vestigial ni atteignant le bord lingual. Le mésolophide observé présente un coude et
s’oriente du coté distal.

Discussion : La similitude des dents avec D. cf. mutilus de Bellenberg 1 permet de proposer la méme
détermination. Parmi les caractéres morphologiques qui difféerent de D. gracilis, la forme de
I’antérocone et la forme des troisiémes molaires tout comme dans le gisement de Bellenberg 1.

Chateauredon D. mutilus
1986 — Democricetodon aff. mutilus Fahlbusch — Lalai, p. 126, P1. 2, fig. 2-12
1999 — Democricetodon aff. mutilus Fahlbusch — Aguilar et al., p.2

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
Ml 14 12 1,65 1,83 1,77 0,050 2,824 12 1,16 1226 1,22 0,040 3,278
M2 16 20 1,27 1,48 1,38 0,060 4347 20 1,07 1,31 1,22 0,060 4918
M3 16 16 094 1,14 1,02 0,050 4901 16 095 1,16 1,05 0,050 4,761
ml 14 14 145 1,64 1,55 0,060 3,870 14 1,03 1,18 1,08 0,050 4,629
m2 15 11 1,30 145 1,38 0,050 3,623 11 1,12 126 1,18 0,040 3,389
m3 14 14 1,14 1,37 1,24 0,060 4,838 14 090 1,11 1,02 0,050 4,901
Tab. 32 — Mesures des dents de D. mutilus de Chdteauredon, d’apres Lalai (1986). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est nettement individualisé du reste de la dent et positionné labialement par rapport a
I’axe de la dent. L’antérocone est toujours simple avec une connexion linguale de 1’antérolophule. La bordure
labiale forme un angle interne. Le paracone peut présenter une double connexion (3/14), mais aucune dent ne
présente une double connexion incompléte. Le mésolophe est toujours présent, et sa taille varie peu. Il peut
toucher le bord de la dent (1/14) et n’est jamais sous forme vestigiale ni absent. Labialement, le cingulum est
fortement développé. Par contre, dans la partie distale de la dent, le postérolophe est trés peu développé.

M2 sup. : L’antérosinus labial et le protosinus sont larges. Le paracone présente souvent une double connexion
avec I’apparition d’une créte antéricurement. Cette double connexion peut étre compléte (9/16) ou partielle
antérieurement (3/16). La connexion peut également étre simple proverse (2/16). Le mésolophe est toujours
présent, long, et peut atteindre le bord labial de la dent (6/16). Il n’est jamais sous forme vestigiale. Du coté
lingual, le sinus est fermé par un cingulum tres développé.

M3 sup.: Le métalophule est long et atteint généralement le bord labial (14/16). L’axiolophe qui relie le

paracone a la partie distale de la dent est rarement présent (4/16), dont quelques cas ou il est incomplet (2/4). Sur
deux dents, on observe 1’apparition d’un mésolophe partant du protocéne en 1’absence d’axiolophe (2/16).
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ml inf. : L’antéroconide est toujours simple et trés court, avec un antérolophide plus développé du coté labial.
Les vallées labiales sont inclinées par rapport a 1’axe de la dent. Deux dents présentent un ectomésolophide, dont
un atteint la bordure labiale du sinuside. Du c6té lingual, le mésolophide est toujours présent et assez long, il
peut atteindre le bord lingual de la dent (1/14), mais n’est jamais sous forme vestigiale.

m?2 inf. : Mésialement, un antérolophulide lingual trés peu développé peut apparaitre antérieurement au
métaconide (5/15). Par contre, du coté labial, et contrairement aux premiéres molaires, aucun ectomésolophide
n’est observé. Comme sur les premiéres molaires, les vallées labiales sont inclinées vers I’avant de la dent dans
la partie axiale. Du c6té lingual, le mésolophide est court, il atteint rarement le bord de la dent (1/15) mais n’est
jamais absent ni vestigial.

m3 inf.: L’hypoconide est assez bien développé, sauf dans le cas d’une dent particulierement courte.
Antérieurement au métaconide, I’antérolophide lingual est généralement présent (11/14). Il est court, et vient
rapidement au contact du métaconide. Le mésolophide est généralement absent (12/14) . On observe toutefois un
cas ou il apparait sous forme vestigiale (1/14) et un cas ou il est nettement développé sans atteindre le bord de la
dent (1/14). Dans la majorité des cas, un entoconide joint I’ectolophide et le bord lingual de la dent (11/14).
Trois dents présentent un ectolophide en forme de pointe qui vient toucher le bord lingual de la dent sans la
présence d’un entoconide nettement formé. Il est probable que le entoconide résulte du développement de cette
pointe de I’ectolophide.

Discussion : La description réalisée au court de cette étude est conforme aux observations faites par
Lalai (1986). De la méme manicre elle permet de constater que la variabilité du contour et de la
morphologie sont faibles. La formes des dents, particuliérement la partie mésiale des premicres
molaires et 1’allongement des troisiémes molaires est caractéristique de D. mutilus.

Si on considére la variabilité morphologique d’une espéce a partir des observations faites sur
Oryzomys flavescens, on constate que ce Democricetodon de Chateauredon ne se différencie pas
nettement de la population de Puttenhausen (utilisée comme référence dans la présente étude). La
seule différence significative réside donc dans la taille, plus petite a Chateauredon. En conséquence, la
population est rattachée a D. mutilus.

Edelstetten D. mutilus (P1. 4 fig. 27-28)
1991 — Democricetodon mutilus Fahlbusch — Boon, p. 153, P1. 5, fig. 14

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV

M1 0 2 1,74 198 1,86 0,169 9,08 2 1,19 1,31 125 0,084 6,720

M2 1 2 145 1,51 1,48 0,042 2837 2 1,33 1,35 1,34 0,014 1,044

ml 4 5 144 1,76 1,59 0,132 8301 5 1,06 1,18 1,12 0,063 5,625
4

m2 0 4 125 1,32 1,28 0,029 2,265 1,04 1,10 1,07 0,024 2,242
Tab. 33 — Mesures des dents de D. mutilus de Edelstetten, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M2 sup. : Les antérolophes, antérosinus et protosinus sont bien développés. La connexion au paracone est double
et celle du métacone est simple proverse. Le mésolophe atteint le bord labial.

ml inf. : Les cuspides sont trés fines, délimitant ainsi un large sinuside ainsi qu’un large postérosinuside.
L’antéroconide est court, arrondi, et toujours déporté du c6té lingual. L antérolophulide peut étre droit (1/4) ou
orienté lingualement (3/4). Le mésolophide est de taille moyenne, jamais absent, ni vestigial, ni de longueur
maximale. A 1’opposé, du coté labial, I’ectomésolophide est le plus souvent absent (3/4), jamais vestigial ni
atteignant le bord. Les connexions aux métaconide et entoconide sont toujours simples proverses.

Discussion : L’ensemble du matériel étudié par Boon (1991) n’a pas pu étre observé, toutefois, sur la
faible quantité de matériel observé, la morphologie des ml semble confirmer la détermination de D.
mutilus. Pour le reste, les figurations des descriptions données par Boon (1991) correspondent
également a 1’espéce D. Mutilus. L effectif de dents observées ne permet pas d’estimer la variabilité
morphologique.
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Sandelzhausen D. mutilus (P1. 5 fig. 19-29)
1964 - Democricetodon (Democricetodon) affinis mutilus— Fahlbusch, p 37-42, fig. 20f-g, 23e-f, 24g
1995 - Democricetodon mutilus Fahlbusch — Heissig, p. 96, fig. 3p

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET Cv
M1 8 5 1,82 195 191 0,055 2879 5 1,18 1,34 1,27 0,060 4,724
M2 7 5 140 1,56 1,49 0,064 4295 5 126 1,34 130 0,033 2,538
M3 5 5 1,02 1,15 1,08 0,049 4,537 5 1,10 1,29 1,16 0,076 6,551
ml 4 9 1,55 1,75 1,67 0,071 4251 9 1,05 1,20 1,11 0,053 4,774
m2 7 6 149 1,53 1,51 0,015 0993 6 120 1,28 1,24 0,030 2419
m3 7 6 1,32 1,39 1,35 0,026 1,925 6 1,00 1,12 1,07 0,044 4,112

Tab. 34 — Mesures des dents de D. mutilus de Sandelzhausen, d’apres Fahlbusch (1964). Pour les abréviations
se reporter au tableau 1.

M1 sup. (1 dent est cassée dans sa partie proximale, 1 autre dans sa partie distale) : L’antérocone est trés long, et
étroit, nettement individualisé du protocone. Plusieurs dents montrent une partie distale (métacone et hypocone)
nettement moins large que la partie proximale de la dent. L antérocone est généralement simple (5/7) mais peut
étre déporté du coté labial (2/7). L’antérolophule est droit, il ne posséde généralement pas d’éperon partant
labialement (6/7), toutefois on peut observer une vestigiale (1/7). Le mésolophe peut atteindre le bord labial de la
dent (1/8), n’est jamais absent ni vestigial. La connexion au paracone est souvent simple rétroverse (6/8), peut
présenter un début de deuxiéme connexion postérieure (1/8) ou étre double (1/8).

M2 sup. (2 dents sont cassées dans leur partie proximale) : Les antérolophes sont bien développés et fins, mais le
protosinus est généralement étroit. Le mésolophe est de taille moyenne, jamais de longueur maximale, jamais
vestigial ni absent. La connexion au paracone est souvent double (4/5) ou simple rétroverse avec un début de
deuxiéme connexion antérieure (1/5). La connexion au métacone peut étre simple avec un début de deuxiéme
connexion antérieure (3/7), double (1/7), simple proverse (2/7) ou transverse (1/7). Le postérolophule et le
postérosinus sont bien développés.

M3 sup. : La dent est courte, avec un hypocone peu développé. L’axiolophe est toujours présent ainsi que le
métalophule qui atteint toujours le bord labial. Le mésolophe est peu développé, jamais de longueur maximale,
parfois vestigial (2/5) ou absent (1/5). Une dent présente une déconnexion de I’hypocdne et du protocone.

ml inf. : Les cuspides sont d’aspect gracile séparés par des larges vallées. L’antéroconide est de forme arrondie,
assez courte, toutefois sa longueur présente une variation notable. Il peut étre simple (2/4) ou déporté du coté
lingual (2/4). L’antérolophulide est connecté droit (1/4) ou orienté lingualement (3/4). Le mésolophide est long,
il peut atteindre le bord de la dent (2/4) et n’est jamais absent ni vestigial,. Les connexions aux métaconide et
entoconide sont simples proverses. Dans la partie distale, le postérolophe et le postérosinus sont bien développés.

m?2 inf. : Dans la partie proximale, 1’antérolophide labial est bien développé délimitant un large protosinuside. Le
mésolophide est de taille moyenne, il n’est jamais vestigial ni atteignant le bord de la dent, mais peut étre absent
(1/7). Du co6té labial, la créte de ’hypoconide est toujours absente (7/7). Les connexions aux métaconide et
entoconide sont toujours simples proverses. Dans la partie distale, le postérolophide et postérosinuside sont
également bien développés.

m3 inf. : L’hypocone est bien développé, mais étroit. Ainsi la dent est longue et notablement moins large dans sa
partie distale. Le sinuside est long, s’opposant a un entoconide court et large. L’antérolophide labial et le
protosinuside sont bien développés. Le mésolophide montre une forte variabilité, il peut atteindre le bord de la
dent (1/7), étre vestigial (1/7) ou absent (5/7). Quelques dents présentent un isolement de 1’hypocone, sans
connexion avec 1’axiolophie (2/7).

Discussion : Cette population de D. mutilus de Sandelzhausen correspond parfaitement a la diagnose
de I’espeéce donnée par Fahlbusch (1964). La variabilité du contour et de la morphologie sont tous
deux faibles.
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Ebershausen D. mutilus (P1. 5 fig. 8-18)
1991 — Democricetodon mutilus Fahlbusch — Boon, p. 153, PL. 5, fig. 11

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 11 11 1,65 2,06 1,84 0,135 7,336 11 1,15 1,38 1,25 0,066 5,280
M2 4 4 141 1,51 1,48 0,048 3,243 4 124 1,30 1,29 0,030 2,325
M3 1 4 1,12 1,20 1,L17 0,035 2,991 4 1,14 1,24 1,22 0,053 4,344
ml 2 18 1,36 1,74 1,52 0,107 7,039 18 0,99 129 1,09 0,074 6,788
m2 4 8 149 1,68 1,57 0,077 4,904 8 1,21 1,49 1,31 0,098 7,480
m3 3 7 135 1,50 1,43 0,067 4,685 7 1,06 1,16 1,13 0,038 3,362
Tab. 35 — Mesures des dents de D. mutilus de Ebershausen, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est étroit, de longueur légérement variable mais toujours nettement individualisé du
protocone. Il peut étre simple (5/11), déporté labialement (3/11) ou présenter un début de division (3/11).
L’antérosinus labial et le protosinus qui séparent le paracone et le protocone de [’antérocone sont
particuliérement larges, laissant ainsi la place pour un antérolophule trés long. Ce dernier présente une forte
variabilité, il peut étre droit (4/11), orienté labialement (2/11), lingualement (4/11) ou méme double (1/11). La
connexion au paracone peut étre simple rétroverse (4/11), avec un début de deuxiéme connexion antérieure
(5/11) ou double (2/11), mais la connexion au métacone est toujours simple rétroverse. Le mésolophe est de
taille moyenne, il n’atteind jamais le bord, n’est jamais vestigial ni absent. A I’opposé, du c6té lingual, le sinus
est large avec un fond en forme de V. Dans la partie distale de la dent, le postérolophe est généralement court et
peu développé. De plus si I’on compare sur un lingual-labial la position relative de I’hypocone et du métacone,
on note que sur certaines dent, le métacone est positionné de facon plus distale. Cette position distale de la
cuspide est alors nettement visible sur le contour de la dent en vue occlusale.

M2 sup. : Dans la partie mésiale, les antérolophes, antérosinus et protosinus sont bien développés. Le mésolophe
est de longueur moyenne, il n’atteind jamais le bord labial, il peut étre vestigial (1/4) et n’est jamais absent. A
I’opposé, le sinus est large. La connexion au paracone est toujours double (4/4), mais la connexion au métacone
est plus variable, elle peut étre simple rétroverse (1/4), simple rétroverse avec un début de deuxiéme connexion
antérieure (1/4), simple proverse (1/4) ou double (1/4).

M3 sup. : La dent est courte, de forme arrondie distalement avec un hypocdne trés peu développé. Par contre le
métacone est bien formé en cuspide. Le mésolophe est absent et le métalophule atteint le bord labial avec un
départ de néo-mésolophe.

ml inf. : L’antéroconide est fin et assez long. Il peut étre simple (1/2) ou déporté du co6té lingual (1/2).
L’antérolophulide peut étre droit (1/2) ou orienté lingualement (1/2). Le mésolophide est court, il n’atteind
jamais le bord et n’est également jamais absent, en revanche il peut étre vestigial (1/2). L’ectomésolophide quant
a lui peut étre absent (1/2) ou vestigial (1/2). Les connexions aux métaconide et entoconide sont simples
proverses.

m?2 inf. : Les cuspides ont un aspect gracile et délimitent un large espace pour le sinuside. Dans la partie mésiale,
I’antérolophide labial et le protosinuside sont bien développés. Le mésolophide est court, il n’est jamais de
longueur maximale, en revanche il peut étre absent (1/4) ou vestigial (2/4). L’ectomésolophide est toujours
absent. Dans la partie distale, le postérolophide est particuliérement large et on peut observer le départ d’un
éperon labial pouvant correspondre a une ébauche de postérolophide labial.

m3 inf.: La dent est longue avec un hypoconide bien développé. Dans la partie proximale de la dent,
I’antérolophide labial est bien développé mais son écartement du protoconide est variable, et le protosinuside est
parfois peu développé. Dans la partie centrale, le sinuside est peu développé et court laissant la place pour un
entoconide long du c6té lingual. Le mésolophe est toujours absent.

Discussion : Le nombre de ml et m3 observées est trés faible par rapport au nombre initialement
étudié par Boon (1991). La forme des deux m1 observées ne correspond pas parfaitement a D. mutilus,
concernant la forme de I’antéroconide, de méme I’allongement des m3 semble supérieur a ce que 1’on
pourrait attendre, toutefois le reste des dents ne montre pas de différences notables par rapport a la
population type. Le rattachement de cette population & D. mutilus est donc maintenu, mais plus de
matériel serait nécessaire afin de prendre en compte la variabilité.
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Vermes | D. mutilus (Pl. 4 fig. 6-12)
1981 — Democricetodon mutilus Fahlbusch — Engesser, p. 925-927, fig. 17b, 19a

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV

M1 5 6 1,82 2,08 1,96 6 1,24 136 1,29
M2 12 8 1,40 1,54 1,49 8 1,16 1,36 1,28
M3 9 6 1,02 1,22 1,11 6 1,10 1,22 1,18
ml 10 6 1,56 1,72 1,62 6 1,08 1,24 1,13
m2 8 4 1,56 1,62 1,59 4 1,30 1,34 1,32
m3 3 2 1,36 1,42 1,39 2 1,14 1,20 1,17

Tab. 36 — Mesures des dents de D. mutilus de Vermes 1, d’aprés Engesser et al. (1981). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est long, étroit et nettement individualisé du protocone. Seules deux dents possédent un
antérocone nettement positionné du coté labial par rapport a I’axe de la dent. L antérosinus labial est trés large et
I’ensemble des cingulums est fin mais fortement développé. L’antérocone est généralement simple mais peut
présenter une tendance a la division (1/5). Les dents montent une tendance a la formation d’un éperon sur
I’antérolophule : n’atteignant jamais le bord de la dent, mais pouvant étre vestigial (3/5) ; il est absent sur deux
dents. Les connexions au paracone et au métacone sont toujours simples rétroverses. Le mésolophe est
généralement déporté distalement ce qui ’ameéne souvent au contact du métacone. Il est de taille moyenne, il ne
touche jamais le bord de la dent, n’est jamais vestigial et n’est jamais absent.

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés, écartés du paracone et du protocone délimitant de larges
antérosinus labial et protosinus. Comme sur les premiéres molaires, le mésolophe est déporté du coté distal, au
contact du métacone. Sa longueur varie de vestigial (2/12) a touchant le bord labial (3/12), il n’est jamais absent.
La connexion au paracone est généralement double (9/12), elle peut étre simple avec un paralophule antérieur
incomplet (1/12), simple transverse (1/12) ou simple rétroverse (1/12). La connexion au métacone ne montre
aucune tendance a un dédoublement, elle est généralement simple rétroverse (10/12), peut étre absente (1/12) ou
simple proverse (1/12).

M3 sup.: L’axiolophe peut étre absent (2/9) ou discontinu (1/9) entre le paracone et le métalophule. Le
métalophule est toujours présent et atteint le plus souvent le bord de la dent (8/9). Deux dents présentent un néo-
mésolophe court partant du métalophule. Seule une dent posséde un mésolophe partant de 1’axiolophe.

ml inf. : L’antéroconide est court et simple, avec un antérolophulide droit, aligné dans I’axe de la dent. Deux
dents présentent un ectomésolophide peu développé, qui se caractérise par un repli du fond du sinuside. Ces deux
crétes n’atteignent pas le bord labial de la dent. Le mésolophide est déporté du coté proximal, il touche
généralement le métaconide. On peut I’observer atteignant le bord lingual de la dent (2/5), mais il n’est jamais
vestigial ni absent. Les connexions aux métaconide et entoconide sont toujours simples proverses.

m?2 inf. : L’antéroconide labial est trés large et écarté du protoconide, il ressort nettement dans le contour de la
dent en vue occlusale. De ce fait la dent est plus longue dans sa partie labiale. Le postérolophide est également
fortement développé et délimite un large postérosinuside. Le mésolophide est de longueur moyenne, jamais
absent, jamais vestigial et n’atteignant jamais le bord labial de la dent. Du c6té labial, aucun ectomésolophide
n’est observable.

m3 inf. : Le faible effectif ne permet pas d’avoir une bonne appréciation de la variabilité morphologique, qui
semble faible dans ce cas. L hypoconide est bien développé par rapport au protoconide. Le entoconide est court
et large. Aucun mésolophide n’est observable.

Discussion : La description réalisée ici correspond a celle de Engesser (1981). Elle confirme entre
autre la forme et la morphologie caractéristiques des premiéres molaires utilisées par Engesser pour
appuyer sa détermination. En outre cette étude confirme que la variabilité morphologique et
biométrique est normale en comparaison de Oryzomys flavescens.
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Mohrenhausen D. mutilus (P1. 5 fig. 1-7)
1991 — Democricetodon mutilus Fahlbusch — Boon, p. 72, tab. 10b (non illustré)

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV

M1 9 9 1,79 2,03 1,92 0,083 4322 9 1,17 138 1,29 0,074 5,736
M2 4 5 1,30 1,64 1,45 0,126 8,68 5 1,10 1,50 1,30 0,124 9,538
M3 0 4 1,06 1,19 1,13 0,056 4955 4 1,09 1,25 1,17 0,071 6,068
ml 9 9 1,50 1,93 1,66 0,153 9216 9 1,06 1,19 1,12 0,049 4,375
m2 3 4 1,39 1,55 1,44 0,073 5069 4 1,19 1,37 127 0,083 6,535
m3 1 3 131 1,45 1,37 0,072 5255 3 1,12 1,20 1,16 0,040 3,448

Tab. 37 — Mesures des dents de D. mutilus de Mohrenhausen, d’aprés Boon (1991). Pour les abréviations se
reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est toujours étroit, nettement différencié du protocone sur le contour en vue occlusale. 11
peut étre simple (5/9), déporté labialement (3/9) ou présenter un début de division (1/9). Sa longueur est
généralement faible, mais peu varier fortement d’une dent a une autre. En arriére de 1’antérocone 1’antérosinus
labial et le protosinus sont tres larges laissant la place pour un long antérolophule. L’éperon sur I’antérolophule
est généralement absent (6/9), mais il peut étre vestigial (2/9). Il n’atteint par contre jamais le bord labial de la
dent. Le mésolophe est bien développé, sans jamais toucher le bord labial, il n’est jamais absent et rarement sous
forme vestigiale (1/9) et ne touchant jamais le bord labial. Du c6té lingual, le cingulum qui ferme le sinus est
toujours tres fortement développé. La connexion au paracone peut étre simple rétroverse (4/9), avec un début de
deuxiéme connexion antérieure (1/9) ou double (4/9). La connexion au métacone peut étre simple rétroverse
(7/9), avec un début de deuxiéme connexion antérieure (2/9), elle n’est jamais double. Deux dents montrent une
partie distale (métacone et hypocone) nettement moins large que la partie proximale.

M2 sup. : L’antérolophe lingual est particuliérement bien développé, délimitant un protosinus variable, qui peut
étre aussi bien large qu’étroit. Le protosinus est particuliérement long et rejoint presque le cingulum lingual au
niveau du protocone. Le cinglum labial est lui-méme toujours bien développé et ferme un sinus étroit. Du coté
labial, le mésolophe peut étre absent (1/4), de longueur maximale (1/4) mais pas vestigial. La connexion au
paracone est toujours double (4/4), alors que la connexion au métacone peut étre simple rétroverse (2/4) ou
simple transverse (2/4).

ml inf. : Les cuspides sont d’aspect gracile, encadrant de larges vallées. L antéroconide est de forme arrondie,
parfois sub-triangulaire. Il peut étre simple (2/9) déporté du coté lingual (6/9) ou avec un début de division (1/9).
L’antérolophulide est généralement orienté lingualement (7/9), mais il peut aussi étre droit, dans 1’axe de la dent
(2/9). Le mésolophide est court, il peut étre absent (1/9), vestigial (3/9) mais pas de longueur maximale. Du c6té
labial, I’ectomésolophide est généralement absent (8/9), seule une dent présente une créte atteignant le bord
labial (1/9). Toutefois cette créte est trés peu développée en hauteur, et se résume a un repli de 1’émail dans le
fond du sinuside, elle pourrait étre considérée comme une créte sous forme vestigiale.

m?2 inf. : De méme que I’antérolophe lingual des dents homologues supérieures, on observe un antérolophide
labial trés développé, particulierement en longueur, qui rejoint le cingulum labial au niveau du protoconide. De
méme le cingulum labial qui ferme le sinuside est toujours fortement développé. Aucun ectomésolophide n’est
observable. A 1’opposé, le mésolophide est peu développé, il peut étre absent (1/3), il n’est jamais sous forme
vestigial et n’est jamais suffisamment développé pour atteindre le bord. Les connexions aux métaconide et
entoconide sont toujours simples proverses.

m3 inf. : L’antérolophide labial est trés long et rejoint le cingulum qui ferme le sinuside. Ce dernier et étroit et
court, laissant la place du coté lingual pour un entoconide assez long. A c6té de ce entoconide, aucun
mésolophide n’est visible.

Discussion : 1’étude de cette population confirme les observations faites par Boon (1991). Elle permet
néanmoins d’obtenir une meilleure image de la variabilit¢ morphologique. Cette derniére reste
normale en comparaison de Oryzomys flavescens.
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Vieux-Collonges D. aff. mutilus (P1. 3 fig. 39-44)

? 1958 - Cricetodon sp. groupe Cr. brevis ou Cr. affinis - Mein

non 1964 - Democricetodon (Democricetodon) affinis mutilus - Fahlbusch, p. 38,41, fig. 21a, 26a
1964 - Democricetodon (Democricetodon) affinis mutilus - Fahlbusch, p. 38,41, fig. 21b-c, 26b-c

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV

M1 135 30 1,80 1,97 1,88 0,047 2,500 30 1,18 1,33 1,26 0,040 3,174

M2 75 30 127 1,54 1,44 0,062 4305 30 1,19 141 127 0,049 3,858

M3 34 30 095 1,18 1,08 0,049 4,537 30 1,00 1,22 1,12 0,047 4,196

ml 9 30 1,50 1,75 1,63 0,061 3,742 30 0,99 122 1,08 0,055 5,092

m2 72 30 1,35 1,56 1,45 0,060 4,137 30 1,11 1,29 1,18 0,050 4,237

m3 58 30 1,25 140 1,31 0,041 3,129 30 098 1,21 1,08 0,054 5,000
Tab. 38 — Mesures des dents de D. aff.- mutilus de Vieux-Collonges. Pour les abréviations se reporter au tableau
1.

MI sup. : La dent présente une forme caractéristique, avec un antérocone fin, étroit et nettement individualisé du
protocone et une partie distale de la dent moins large que la partie proximale. Un large sinus avec un fond en V
sépare le protocone de I’hypocone. L’antérocone est généralement simple (104/135) parfois déporté labialement
(30/135) et peut présenter un début de division (1/135). L’antérolophule est généralement droit et aucun éperon
porté par ’antérolophule n’est visible. La connexion au paracone est le plus souvent simple rétroverse (97/135),
elle peut présenter un début de deuxiéme connexion antérieure (16/135) ou étre double (22/135). La connexion
au métacone est également majoritairement simple rétroverse (123/135), elle peut aussi étre transverse (9/135)
ou absente (3/135). Le mésolophe est de taille moyenne, il peut étre absent (1/135), vestigial (3/135) ou atteindre
le bord labial (2/135). Dans la partie distale de la dent, le postérolophe est bien développé mais proche du
métacone, il délimite une postérosinus étroit.

M2 sup.: Les deux antérolophes sont bien développés, mais 1’antérolophe lingual est trés rapproché du
protocone délimitant ainsi un protosinus lingual étroit. Du c6té lingual le sinus présente un fond en V et est
toujours fermé par un cingulum fortement développé. La connexion au paracdne peut étre simple proverse
(2/75), simple proverse avec une deuxiéme connexion postérieure incompléete (7/75) ou, le plus souvent, double
(66/75). Elle n’est jamais simple rétroverse. Dans le cas des doubles connexions on remarque que la connexion
antérieure est généralement plus développée que la connexion postérieure. La connexion au métacone, quant a
elle, présente une plus forte variabilité, elle peut étre simple rétroverse (10/75), simple proverse (22/75),
transverse (17/75), absente (4/75) ou double (22/75). Le mésolophe est de longueur moyenne, il peut atteindre le
bord labial (6/75), mais il n’est jamais absent ni vestigial,. Dans la partie distale de la dent, le postérolophe est
toujours bien développé, aussi bien en longueur qu’en largeur.

M3 sup. : La dent est courte avec un hypocone trés peu développé. L’axiolophe est presque toujours présent
(33/34) mais peut étre discontinu (11/33). Dans la partie proximale de la dent, I’antérolophe lingual est
généralement bien développé. Le métalophule est généralement long, atteignant le bord labial de la dent (21/34),
il peut cependant ne pas atteindre le bord (10/34) ou méme étre absent (3/34). Aucune dent ne présente de
métalophule se divisant en un néo-métalophule et un néo-mésolophe. Toutefois, quelques dents possédent un
néo-mésolophe partant de la partic basale de métalophule (4/34). Le mésolophe quant a lui est assez peu
développé, il est le plus souvent absent (23/34), il peut aussi étre vestigial (4/34) ou méme toucher le bord labial
(2/34).

ml inf. : L’ensemble des cuspides est d’aspect gracile, avec du c6té labial, un large sinuside présentant un fond
en U. L’antéroconide est de forme arrondie a sub-triangulaire. Il est le plus souvent simple (86/90) mais peut
dans certain cas étre déporté du coté lingual (4/90). L’antérolophulide est généralement droit (81/90), il peut
aussi étre orienté du c6té lingual (8/90) ou étre double (1/90). Les connexions sont toutes simple proverses. Le
mésolophide présente une forte variabilité, il peut étre absent (2/90), vestigial (8/90) ou atteindre le bord lingual
(4/90).

m2 inf. : L’antérolophide lingual est trés peu développé. Le sinuside est large avec un fond en V. Les connexions
aux métaconide et entoconide sont toutes simples proverses. Le mésolophide est court, il peut étre absent
(15/72), vestigial (15/72) mais ne touche jamais le bord lingual. Dans la partie distale, le postérolophide est long
et trés écarté de 1’entoconide laissant la place pour un large postérosinuside.

m3 inf. : La dent est assez longue, avec un hypoconide bien développé, mais la dent est trés peu large dans sa

partie distale. L’antérolophide lingual est le plus souvent absent, parfois présent et trés peu développé. Du coté
labial, il est bien développé et délimite un large antérosinuside. Le entoconide est court et fin, il laisse la place du
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coté labial pour un sinuside large et long, avec un fond en V. Le mésolophe quant a lui est peu développé, il est
généralement absent (55/58) et n’est jamais observé sous forme vestigiale ni atteignant le bord.

Discussion : L’effectif important de dents observées permet d’avoir une bonne idée de la variabilité
morphologique. Il en résulte que cette population présente peu de différences par rapport a la
population type. On remarque toutefois que le développement de 1’hypoconide des m3 est souvent
supérieur a ce qui est observable généralement chez les autres populations de D. mutilus. Néanmoins,
I’hypoconide présente €galement une variation notable de son développement. En raison de cette
variabilit¢ de forme de la m3 qui n’est pas observable chez les autres populations de D. mutilus, la
population est rattachée a D. aff. mutilus.

La figure 9 présente la distribution biométrique des trois espéces de Democricetodon au sein du
gisement.
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abscisse et largeur en ordonnée) dans le gisement de Vieux-Collonges.
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Vermes 2 D. cf. mutilus (P1. 5 fig. 30-38)
1981 - Democricetodon cf. mutilus Fahlbusch — Engesser, p. 926, fig. 18a

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET 0%
ml 5 2 1,74 1,80 1,77 0,042 2372 2 1,12 1,20 1,16 0,057 4913
m2 5 1 1,44 1 1,24
m3 5 1 1,40 1 1,16
Tab. 39 — Mesures des dents de D. cf. mutilus, d’aprés Engesser et al. (1981). Pour les abréviations se reporter
au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est long, semble moins large que D. mutilus de Vermes 1, et est toujours nettement
individualisé du protocone sur le contour de la dent en vue occlusale. La majorité des dents présentent un
antérocone simple (5/8), mais quelques dents montrent une tendance a la division de I’antérocone se
caractérisant par une courbure de I’émail entre les parties labiale et linguale (3/5). Une dent posséde dans sa
partie proximale, une créte bordiere en avant de I’antérocone comme on peut en observer chez D. affinis.
L’antérolophule est connecté trés lingualement sur 1’antérocone sur la plupart des dents (7/8), sauf une dent qui
posseéde une connexion labiale. Le mésolophe est toujours présent, il peut étre peu développé ou long, dans
certains cas il peut étre vestigial (3/8) mais n’atteint jamais le bord de la dent. Malgré le faible effectif de dents
observées, les connexions aux paracone et métacone montrent une variabilité notable. La connexion au paracone
peut étre simple rétroverse (3/8), présenter un début de deuxiéme connexion antérieure incompléte (2/8), ou étre
double (3/8). Pour le métacone, la connexion est le plus souvent simple rétroverse (7/8), mais peut aussi posséder
un début de deuxiéme connexion antérieure (1/8). Le postérolophe est trés court et rapproché du métacone.

M2 sup. : Les antérolophes sont longs et bien développés, mais 1’antérosinus labial et le protosinus sont étroits.
Les cuspides sont assez grosses, de fait le sinus, entre protocone et hypocone est peu large. Le mésolophe est
long, il peut atteindre le bord labial de la dent (2/5), n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone
est toujours double, par contre la connexion au métacone varie : elle peut étre simple rétroverse (2/5), simple
transverse (2/5) ou absente (1/5).

M3 sup. : Les antérolophes et postérolophe sont trés développés, délimitant de larges sinus et postérosinus.
L’axiolophe est toujours présent, seul une dent posséde un axiolophe incomplet qui n’atteint pas la base du
métalophule (1/12). Le métalophule est également toujours présent, il peut dans certains cas ne pas atteindre le
bord de la dent (2/12). La plupart des dents sont sans mésolophe, seule une dent posséde un mésolophe court. La
présence d’un néo-mésolophe (1/12) ou d’un néo-métalophule (1/12) est rarement observée. Deux dents
présentent un caractére morphologique rare. L’une d’elles posséde une créte reliant le paracone a 1’antérolophe
labial, coupant ainsi I’antérosinus labial. L’autre dent présente une créte partant du milieu de 1’axiolophe pour
rejoindre le protocone.

ml inf. : La forme de I’antéroconide varie, elle peut étre arrondie & sub-carrée. L’antéroconide est généralement
simple (4/5), mais peut aussi présenter une légére tendance a la division (1/5). Cette méme dent présentant une
tendance a la division montre également la formation d’un deuxiéme antérolophulide incomplet. Le mésolophide
est long, et peut atteindre le bord labial de la dent (1/5), il n’est jamais vestigial ni absent. L’ectomésolophide est
absent (4/5), atteint le bord (1/5), mais n’est jamais vestigial. Alors que la connexion a I’entoconide ne varie pas,
toujours simple proverse ; la connexion au métaconide présente une variation. Elle peut étre simple proverse
(3/5), absente (1/5) ou double avec une deuxiéme connexion postérieure reliée au mésolophide. Le protoconide
et I’hypoconide sont assez fins encadrant un sinuside large.

m?2 inf. : L’antérolophide lingual est réduit, trés court en forme de boucle a la base du métaconide. Il n’est
observable que sur des dents trés peu usées. Les connexions au métaconide et entoconide sont toujours simples
proverses. La taille du mésolophide est toujours présent, il varie de vestigial (1/5) a long, mais n’atteint jamais le
bord de la dent. A 1’opposé aucun ectomésolophide n’est observé. Le postérolophide est particuliérement large et
écarté de I’entoconide, délimitant un large postérosinuside.

m3 inf. : L antérosinuside et le protosinuside sont larges. De méme le sinuside est trés développé en longueur et
en largeur, s’opposant a un entoconide court. Le cingulum qui ferme le sinuside est également fortement

développé. Aucun mésolophide n’est observable.

Discussion : L’observation morphologique permet de mettre en évidence plusieurs caractéres qui
different de la population type : sur les M1, la présence d’une créte bordiére en avant de 1’antérocone
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ainsi que sa forme ; sur les M2, la double connexion au paracone ne présentant plus aucune tendance
proverse ; sur les ml, la forme de I’antéroconide, sont parmi les caractéres les plus visibles. Ces
observations correspondent a celles données par Engesser (1982). En raison de ces différences et du
faible effectif disponible, la dénomination de D. cf. mutilus est conservée. Considérant que la
variabilit¢é morphologique recouvre encore fortement celle de la population type, les différences ne
semblent pas suffisantes pour justifier la création d’un nouveau taxon.

Giggenhausen D. cf. mutilus (Pl. 4 fig. 1-5)
1964 — Democricetodon (Democricetodon) affinis cf. mutilus — Fahlbusch, p. 44, fig. 29a-c

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 1 1 2,08 1 1,41
ml 2 2 1,74 1,78 1,76 0,014 0,795 2 1,19 1,22 1,20 0,021 1,750
m2 2 2 1,51 1,60 1,55 0,063 4064 2 1,22 1,32 1,27 0,070 5,511
Tab. 40 — Mesures des dents de D. cf mutilus de Giggenhausen, d’apres Fahlbusch (1964). Pour les
abréviations se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est long et large, mais pas nettement différencié du protocone sur le contour en vue
occlusale. L antérolophe lingual est particuliérement développé alors que du c6té labial il est réduit au minimum.
On note une légére tendance a la division de I’antérocone. L’éperon sur 1’antérolophule est vestigial et le
mésolophe de taille moyenne. Du c6té lingual le sinus est large. Les cingulum labial et lingual sont sous forme
de style. Les connexions au paracone et métacone sont simples rétroverses, toutefois la liaison entre le paracone
et ’axiolophe est discontinue.

ml inf. : L’antéroconide est long, de forme arrondie a triangulaire. Il est déporté du coté lingual, de fait
I’antérolophide lingual est réduit au minimum. Les cuspides sont d’aspect gracile et entourent un sinuside large,
fermé par un cingulum labial fortement développé. A I’opposé le cingulum lingual est soit absent soit petit sous
forme d’un stylide. Le mésolophide touche le bord de la dent dans les deux cas, et I’ectomésolophide est
vestigial sur les deux dents.

m?2 inf. : Le sinuside est large et ne contient pas d’ectomésolophide. Le cingulum labial est fortement développé
alors que du coté lingual il est soit absent soit sous la forme d’un petit stylide. Le mésolophide atteint le bord de
la dent dans les deux cas.

Discussion : La forme de I’antérocone différe fortement de ce qui est généralement observable chez D.
mutilus, toutefois, comme pour Fahlbusch (1964), le matériel reste insuffisant pour justifier une autre
détermination que D. cf. mutilus. Comme le remarque Engesser (1982), si la premic¢re molaire
supérieure différe fortement de toutes les autres populations de D. mutilus, les molaires inférieures
quant a elles présentent des similarités avec la population de D. cf. mutilus de Vermes 2. 1l suggére
ainsi que D. cf. mutilus de Giggenhausen puisse étre le descendant de D. cf. mutilus de Vermes 2,
cependant le matériel reste insuffisant pour confirmer cette hypothése.

Caractéres morphologiques communs

L’ensemble des observations réalisées au cours de cette étude permettent de donner une description
détaillée des caractéres morphologiques de I’espece D. mutilus. Cependant la morphologie et la forme
des dents de D. mutilus et de D. gracilis sont trés semblables. Aussi, ces observations sont résumées
ici, avec des indications permettant de différencier les deux espéces.

M1 sup.: La morphologie est trés proche de D. gracilis. La bordure labiale présente un angle interne.
L’antérocone est étroit, et disposé du coté labial par rapport a ’axe de la dent. Toutefois on note également que
I’antérocone est souvent 1égérement moins étroit que chez D. gracilis. 11 est toujours fortement différencié du
protocone en vue occlusale. L’antérocone peut étre simple a divisé. On observe souvent la présence d’un éperon
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peu développé sur I’antérolophule, alors que ce caractére est trés rare chez D. gracilis. Certaines dents présentent
une forme caractéristique avec une largeur distale (hypocone et métacone) inférieure a la largeur proximale
(paracone et protocone). De plus, il arrive souvent que le métacone ait une position plus distale que I’hypocone.
Les connexions aux paracone et métacone sur les sont le plus souvent simples rétroverses ou doubles. Le
mésolophe est toujours bien développé, de taille moyenne. Par contre, les cuspides ont un aspect massif
contrairement a D. gracilis, délimitant un sinus assez étroit.

M2 sup.: La morphologie présente plusieurs points communs avec D. gracilis. Les cuspides sont d’aspect
massif et le sinus est assez étroit. Dans la partie proximale, les antérolophes sont bien développés. Le protosinus
varie fortement de étroit a large. Les connexions aux paracdne sont le plus souvent doubles ou simples proverses,
et les connexions simples rétroverses sont plus rares. Le cingulum qui ferme le sinus est généralement fortement
développé. Un pincement postérieur sur la forme de la dent, avec une largeur distale inférieure a la largeur
proximale peut parfois étre observée. Le mésolophe est généralement bien développé, de taille moyenne.

M3 sup. : Comme pour D. gracilis, la dent est trés courte avec un hypocone peu développé. L’antérolophe
lingual est toujours fortement développé alors que le développement de 1’antérolophe labial varie fortement. Par
contre, la morphologie de la partie distale est plus complexe que chez D. gracilis. Le mésolophe est peu
développé mais présente une forte variation, 1’axiolophe est souvent discontinu et le métalophule atteint
généralement le bord de la dent. Le néo-mésolophe et le néo-métalophule sont rares.

ml inf.: Les cuspides ont un aspect gracile, et le sinuside est particulicrement large. La forme présente
généralement une partie distale plus large que la partie proximale, alors que la forme est plus ovoide chez D.
gracilis. La dent est courte, avec un antérocone également trés court (souvent moins que chez D. gracilis),
simple et de forme arrondie a sub-triangulaire. L’antérolophulide peut étre droit ou orienté labialement.
L’ectomésolophide est parfois présent, il peut méme atteindre le bord labial, alors qu’il est rare chez D. gracilis
et n’atteint jamais un tel développement. Les connexions aux métaconide et entoconide sont généralement
simples proverses. Par contre la largeur de la partie distale de la dent est souvent nettement plus large que la
partie proximale, la dent présente donc un contour en vue occlusale qui différe de D. gracilis.

m?2 inf. : La morphologie est trés proche de D. gracilis. Les cuspides ont un aspect gracile et les vallées sont
larges, particuliérement le sinuside. Le protosinuside est bien développé en longueur alors que 1’antérosinuside
lingual est souvent absent. Le mésolophide est généralement peu développé ainsi que 1’ectomésolophide, souvent
absent. On note que cette derniére n’ai jamais observée chez D. gracilis. Dans la partie distale, certaines dents
peuvent posséder une créte bordicre, partant de la base du postérosinuside lingual. Cette créte peu étre
interprétée comme la formation d’un postérosinuside labial.

m3 inf. : La morphologie est notablement différente de D. gracilis avec un hypoconide plus développé et une
dent proportionnellement plus longue, mais qui reste étroite dans sa partie distale. Le protosinuside est toujours
bien développé alors que I’antérosinuside lingual varie de absent a long. Le sinuside est généralement bien
développé, étroit et long. Le mésolophide et le entoconide présentent un développement trés variable.
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Democricetodon gaillardi (Schaub 1925)
Localité type : Steinheim
Extension biochronologique : MN6 a MN7/8

Résumé de la diagnose originale : Schaub, 1925 (traduit de 1I’allemand)

Sur les molaires supérieures, La M2 est relativement plus large que chez Cricetodon affine
(aujourd’hui D. affinis). Le mésolophe est fort et se termine au bord de la dent par un
bourgeonnement. Un cingulum plus long que chez Cricetodon affine (aujourd’hui D. affinis) ferme la
vallée labiale transverse. On trouve des protolophules et métalophules dirigés vers 1’arriére, mais les
anciennes (vers ’avant) sont toujours conservées.

Sur les molaires inférieures, la m1 est un peu allongée avec un trés fort antéroconide, comme chez
Cricetodon larteti (aujourd’hui Fahlbuschia larteti). La m3 est presque aussi longue que la m2 et
I’arriére est plus réduit que chez Cricetodon affine (D. affinis). L’éperon mésostilide (mésolophide) est
long et se termine sur le bord de la dent par un renflement. La vallée labiale est symétrique sur le m1
et m2, elle est dirigée labialement depuis le bras avant de I’hypoconide.

Population type
La population de Steinheim n’a pas pu étre étudiée au cours de ce travail.

Population rattachée a ’espéce D. gaillardi

Sansan D. gaillardi (P1. 6 fig. 12-25)
1925 — Cricetodon gaillardi — Schaub, p.36-38, Pl. 1 fig. 9; Pl. 3 fig. 10-11
1972 — Democricetodon gaillardi (Schaub) — Engesser, p. 265, fig. 105, fig 2
1972 — Democricetodon gaillardi — Baudelot, p.258
1995 — Democricetodon aff. frreisingensis Fahlbusch — Heissig, p. 95-103, fig. 2i, 3i, 3r, 41, 5i, 5q

n N Lmin Imax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV

M1 141 68 1,74 2,06 1,90 68 1,22 1,40 1,31
M2 26 31 1,36 1,52 1,44 31 1,32 1,42 1,37
M3 19 8 1,10 1,26 1,18 8 122 1,28 1,25
ml 116 50 1,61 1,84 1,73 50 1,14 1,28 1,21
m2 27 20 1,45 1,53 1,49 20 1,22 1,34 1,28
m3 20 10 1,35 1,48 1,42 10 1,08 1,20 1,14

Tab. 41 — Mesures des dents de D. gaillardi de Sansan, d’apres Heissig (1995). Pour les abréviations se reporter
au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est long, large et souvent non différencié du protocone sur le contour de la dent en vue
occlusale. La division de I’antérocone varie fortement : il peut étre simple (30/141), simple avec une cuspide
déportée du coté labial (40/141), présenter une tendance a la division avec creusement de 1’émail qui préfigure
I’individualisation de deux cuspides (32/141) ou nettement divisé (39/141). Parmi les dents présentant un
antérocone nettement divisé, une dent posséde un antérocone dont les cuspides linguale et labiale sont non
seulement nettement individualisées mais en plus fortement écartées 1’une de I’autre. Cette trés nette division de
I’antérocone est tres rare chez Democricetodon. La connexion de I’antérolophule sur 1’antérocone est également
variable. Elle peut étre linguale (51/141), droite dans 1’axe de la dent (82/141), plus rarement labiale (4/141) ou
double (2/141). On note que les connexions droites ou labiales sont généralement associées a des antérocones
simples, alors que les connexions linguales et doubles sont associées a des antérocones divisés. Les vallées
antérieures, en avant du paracone et du protocone sont larges, le protosinus étant délimité par un antérolophe
lingual trés développé. L’antérolophule labial est également bien développé, il montre une tendance a s’¢élargir et
a former un style avec le cingulum qui borde I’extrémité de 1’antérosinus labial. Cette tendance a former un style
est d’ailleurs valable pour I’ensemble des cingulums toujours fortement développés. Quelques dents (3/141)
possedent, & ’extrémité proximale bordiére de I’antérocone, un repli de I’émail correspondant a une petite créte
bordiére similaire a celles observées sur la population de D. affinis de La Grive M et L7. L’éperon sur
I’antérolophule est variable : il peut atteindre le bord labial de I’antérosinus (37/141), étre sous forme vestigiale
(20/141) ou étre absent (23/141). Le mésolophe quant a lui est nettement moins variable, il atteint souvent le
bord labial de la dent (97/141), mais n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au paracone est généralement
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simple rétroverse (74/141), elle peut également étre simple avec un début de connexion antérieure incompléte
(25/141) ou double (42/141). La connexion n’est jamais proverse ou absente. La connexion au métacone
présente un peu plus de variabilité, elle est le plus souvent simple rétroverse (98/141), elle peut présenter un
début de connexion antérieure (20/141), étre double (8/141), absente (8/141), transverse (2/141) ou méme
proverse (6/141). On note que lorsque la connexion au métacone est double, le métalophule antérieur est plus
long et plus fin que le métalophule postérieur.

Le postérolophe est assez écarté du métacdne, mais trés court, il se résume a une boucle a la base du métacone.

M2 sup.: Dans la partie proximale de la dent, les antérolophes sont fortement développés et écartés des
protocdnes et paracones, délimitant ainsi un large antérosinus et un large protosinus. Le mésolophe est tres long,
il touche généralement le bord labial de la dent (22/26), il n’est jamais vestigial ni absent. La connexion au
paracone est peu variable : elle est généralement double (22/26), rarement simple rétroverse (4/26), jamais
proverse, transverse ou absente. La connexion au métacone est plus variable, elle peut étre simple rétroverse
(9/26), simple rétroverse avec un début de deuxiéme connexion antérieure (6/26), double (10/26) ou transverse
(1/26). La partie distale de la dent est de forme assez massive, non arrondie. Le postérolophe est court mais
toujours bien développé et individualisé du métacone.

M3 sup. : La dent est longue avec un hypoconide bien développé. La connexion au paracone ne varie pas. Le
mésolophe peut atteindre le bord de la dent (9/19), étre vestigial (1/19) ou absent (2/19). Le métalophule est
toujours présent, il atteint le plus souvent le bord labial de la dent (18/19). Une dent présente un début de néo-
mésolophe partant du métalophule (1/19), et quelques dents possédent un néo-métalophule partant du
métalophule et coupant le postérosinus. Aucune dent ne présente de coexistence d’un mésolophe et d’un néo-
mésolophe.

ml inf. : L’antéroconide est de forme arrondie a carrée et assez court. Les postérolophides sont trés développés
tant en longueur qu’en largeur et délimitent de larges antérosinuside et protosinuside. Les cuspides ont une forme
allongée selon I’axe linguo-labial, ce qui donne leur donne un aspect gracile. Les connexions au métaconide et
entoconide sont toujours simples proverses, parfois absentes pour le métaconide. Comme sur les dents
homologues supérieures, ’avant de la dent présente une forte variabilité. L’antéroconide peut étre simple
(56/116), présenter une tendance a la division (35/116) ou étre nettement divisé (25/116). Les divisions nettes de
I’antéroconide se caractérisent souvent par deux cuspides linguale et labiale fortement écartées, comme pour les
molaires supérieures. L’antérolophulide peut étre connecté du coté lingual (67/116), droit dans 1’axe dans la dent
(23/116), connecté labialement (2/116), avec un deuxiéme antérolophulide labial incomplet (6/116), double
(16/116) ou méme absent (2/166). Quelques dents possédent un début d’éperon partant labialement de
I’antérolophulide (3/116). Une discontinuité entre le protoconide et 1’antérolophulide peut parfois étre observée.
Le mésolophide ne varie presque pas, il atteint toujours le bord lingual de la dent (113/116), n’est jamais
vestigial ni absent. Par contre I’ectomésolophide varie fortement, il peut étre absent (29/116), vestigial (26/116)
ou atteindre le bord de la dent (47/116). Dans la partie distale de la dent, un fort repli de 1’émail est visible sur
certaines dents du co6té labial en opposition au postérolophide. Une dent présente méme une surface d’usure sur
ce repli qui se caractérise alors comme une créte qui pourrait correspondre alors a un postérolophide labial.

m2 inf. : Comme pour la premicre molaire, les cuspides ont une allure gracile et sont allongées selon ’axe
linguo-labial. Les connexions aux métaconide et entoconide sont toujours simples proverses. Le mésolophide
atteint le plus souvent le bord lingual de la dent (25/27), et n’est jamais vestigial ni absent. L’ectomésolophide
est assez long mais assez variable également : il peut toucher le bord labial (11/27), étre vestigial (8/27) ou
absent (7/27). Le sinuside, le mésosinuside, 1’antérosinuside lingual et le protosinuside sont généralement larges.
Dans la partie mésiale de la dent, lorsque 1’usure n’est pas trop importante, on observe un antérolophide lingual
court mais bien développé.

m3 inf. : L’hypoconide est bien développé mais nettement moins que le protoconide, il en résulte une dent avec
une partie distale longue et étroite. L’antérolophule labial est particuliérement long et développé, il longe le bord
labial de la dent, entoure le protoconide et rejoint le cingulum labial. L’antérolophule labial est court mais bien
développé. L’ensemble des vallées qui séparent les cupsides du plan cricétin sont étroits et profonds. Le
entoconide est généralement long et assez fin. Une dent posséde deux débuts de crétes partant distalement et
proximalement a partie du entoconide. Le mésolophide est long, il atteint généralement le bord lingual de la dent
(14/20), il peut étre vestigial (2/20) ou absent (1/20). Une dent présente un deuxiéme mésolophide partant de la
base de protoconide.

Discussion : La prise en compte de la variabilité morphologique sur des effectifs importants permet de
constater un certain nombre de caracteres qui different de la diagnose et également de la description
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donnée par Beaudelot (1972). En effet, ’antérocone et l’antéroconide des premiéres molaires
présentent une tres forte tendance a la division alors que la diagnose indique les cuspides antérieures
comme simples. De méme, la diagnose présente la m3 avec une partie distale plus réduite que chez D.
affinis, ce qui n’est pas la cas ici. L’hypoconide est en effet peu large, mais trés long.

D. gaillardi et D. freisingensis sont toutes deux des especes présentant une grande, taille, une tres
forte division des cuspides antéricures et un fort développement des crétes. Il est donc difficile de voir
les différences morphologiques. Ainsi Fahlbusch (1964), Baudelot (1972) et Heissig (1991)
remarquent des similitudes entre les deux especes. Suite a cette étude, on note toutefois que la division
de I’antérocone(conide) chez D. gaillardi peut atteindre un développement qui est rare chez
Democricetodon 'y compris chez D. freisingensis. L’extréme variation de la division des
antérocones(conides) n’est cependant pas anormale puisqu‘elle est également observable chez
Oryzomys flavescens. On peut également observer que les cuspides ont un aspect plus massif chez D.
gaillardi alors qu’elles sont souvent allongées selon un axe labio-lingual chez D. freisingensis. Enfin,
contrairement a D. freisingenis, aucune dent ne montre un métacone qui ressort sur le contour des M1
en vue occlusale, formant ainsi un angle externe sur la bordure labiale. En fait si la topologie des dents
ne permet pas d’observer beaucoup de différences entre les deux espéces, le contour permet
d’observer d’autres caractéres discriminants, tels que la forme des antérocones(conides) et
I’alignement des cuspides sur la bordure labiale des M1. En particulier sur les premiéres molaires de
cette population de Sansan, I’antérocone est souvent beaucoup plus large que chez de D. freisingensis.
L’antéroconide est également souvent plus court et plus arrondi chez D. gaillardi. Faute d’avoir pu
étudier la population de Steinheim, il n’est pas possible de dire si les différences morphologiques de
cette population de Sansan par rapport a la diagnose résultent d’une vraie différence ou d’un manque
de prise en compte de la variabilité dans la diagnose. Il reste que les différences par rapport a D.
freisingensis de Giggenhausen doivent &tre prises en compte, pour ces raisons, cette population de
Sansan est attribuée a D. gaillardi. L’étude de D. gaillardi de Steinheim reste nécessaire pour
confirmer cette détermination.

Anwil D. gaillardi (PL. 6 fig. 1-11)
1972 — Democricetodon gaillardi freisingensis Fahlbusch — Engesser, p. 263-264, fig. 103-104,

n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET CV
M1 42 52 187 2,24 2,08 0,091 4375 52 1,20 1,52 1,38 0,071 5,144

M2 72 0 0
M3 72 0 0
ml 57 78 1,65 206 1,85 0084 4540 78 1,09 144 125 0,071 5,680
m2 78 0 0
m3 74 0 0

Tab. 42 — Mesures des dents de D. gaillardi de Anwil, d’apreés Engesser (1972). Pour les abréviations se reporter
au tableau 1.

M1 sup. (2 dents cassées dans la partie mésiale): L’antérocone est large, de forme arrondie, et n’est
généralement pas individualisé du protocone sur le contour en vue occlusale. Toutefois la forme de 1’antérocone
varie, et quelques dents présentent un antérocone nettement séparé du protocone (7/40). La division de
I’antérocdne varie également fortement, il peut étre simple (18/40), déporté du coté labial (8/40), présenter un
début de division (8/40) ou méme étre nettement divisé (5/40). L’antérolophule est également variable, il peut
étre double (1/40), connecté lingualement (22/40), droit (15/40) ou connecté labialement (2/40). Comme pour D.
gaillardi de Sansan, le développement de la division observé pour 1’antérocone est rare chez Democricetodon,
supérieur méme a la division observée pour D. freisingensis de Giggenhausen. L’éperon sur 1’antérolophule est
long et varie peu, il atteint le plus souvent le bord labial de la dent (31/42), n’est jamais vestigiale ni absent. Le
mésolophe est également trés long, il touche généralement le bord de la dent (33/42), et n’est jamais vestigial ni
absent. Lorsqu’il touche le bord de la dent, le mésolophe fusionne avec le cingulum labial déja fortement
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développé pour former un mésostyle de taille souvent importante. D’ailleurs 1’ensemble des cingulum labiaux et
linguaux sont fortement développés. La connexion au paracdne est le plus souvent simple rétroverse (21/42),
peut présenter un début de deuxiéme connexion antérieure (7/42) ou étre double (14/42), elle n’est jamais
proverse. La connexion au métacone est plus rarement double (3/42), peut présenter un début de deuxiéme
connexion (6/42), mais est généralement simple rétroverse (33/42). L’ensemble des cuspides sont d’aspect
massif, a I’inverse le sinus qui sépare le protocone de I’hypocone est étroit avec un fond formant un angle aigu
enV.

M2 sup. : Les antérolophes sont bien développés tant en longueur qu’en largeur, ils sont généralement trés
rapprochés du protocdne et du paracone. Du coté lingual, le protosinus peut méme étre absent, avec un
antérolophe au contact du protocone. Les cingulums linguaux et labiaux sont toujours tres développés. Le
mésolophe est trés long, il atteint le plus souvent le bord labial de la dent (59/72), n’est jamais vestigial ni
absent. La connexion au paracone est le plus souvent double (64/72), elle peut également &tre simple rétroverse
(2/72) ou simple rétroverse avec un début de deuxiéme connexion antérieure (6/72), elle n’est jamais proverse ou
transverse. La connexion au métacone est plus variable, elle peut étre simple rétroverse (26/72), avec un début de
deuxiéme connexion antérieure (19/72), double (25/72), simple proverse (1/72) ou absente (1/72). Sur une des
dents qui posséde une double connexion au métacone, le métalophule antérieur est en contact avec le mésolophe.
Dans la partie distale, le postérolophe est généralement court.

M3 sup. : La dent est assez longue, du a un hypocone bien développé. Toutefois, on peut observer sur certaines
dents une partie distale moins développée. Le métalophule est toujours présent, il peut cependant ne pas atteindre
le bord de la dent (32/72), soit parce qu’il est trop court (6/32) soit parce qu’il se divise en un néo-mésolophe et
un néo-métalophule avant d’atteindre le bord de la dent (26/32). Seule une dent présente un axiolophe discontinu
entre le paracone et ’hypocdne. Le mésolophe est la plus souvent absent (58/72), il peut également étre vestigial
(2/72) ou atteindre le bord de la dent (10/72). Une dent posséde un deuxiéme mésolophe positionné distalement
juste a coté du premier. Plusieurs dents posseédent une néo-mésolophe partant du métalophule (18/72) ou un néo-
métalophule coupant le postérosinus (6/72). Une dent posséde une créte courte partant du paracone vers 1’arriére
de la dent. Seules trois dents montrent une fusion du mésolophe avec le néo-mésolophe. Dans 1’ensemble, on
peut remarquer une assez forte variabilité de la morphologie quant a la position et au développement des crétes.

ml inf. (3 dents cassées dans la partie mésiale) : L’antéroconide est assez court, de forme sub-triangulaire a
carrée. L antéroconide peut étre simple (18/54), déporté du coté lingual (16/54), présenter un début de division
(15/54) ou étre nettement divisé (5/54). L’antérolophulide présente également une variation importante, il peut
étre double (9/54), simple droit (15/54), simple connecté lingualement (28/54) ou absent (2/54). Cependant les
deux dents qui ne possédent pas d’antérolophulide sont fortement usées dans la partie proximale, 1’absence
observée peut donc étre due a une usure particuliére. Le mésolophide est de longueur maximale car tous touchent
le bord lingual de la dent (57/57). L’ectomésolophide, quant a lui, est plus variable, il peut étre absent (11/57),
vestigial (13/57) ou atteindre le bord (28/57). Les cuspides sont d’aspect assez gracile, avec un métaconide et un
entoconide allongé selon un axe linguo-labial. Du c6té labial, le sinuside est large. La forme générale de la dent
est allongée avec une largeur distale peu supérieure a la largeur proximale. Les connexions au métaconide et
entoconide semblent toujours simples proverses, toutefois le métaconide peut étre sans connexion (10/57) ainsi
que I’entoconide (1/57). Toutefois, comme pour ’antérolophulide ces observations peuvent étre dues a des
phénomeénes d’usure différentielle au sein de la dent.

m?2 inf. : L’antérolophide labial est toujours bien développé, particuliérement en longueur, il est également
fortement écarté du protoconide délimitant ainsi un large antérosinus. De méme, du coté labial, le cingulum qui
ferme le sinuside est toujours épais et trés développé. Les connexions au métaconide et entoconide sont toujours
simples proverses. Le mésolophide est particuliérement long, il atteint presque toujours le bord lingual de la dent
(77/78), n’est jamais vestigial ni absent. A I’opposé, I’ectomésolophide est plus variable, il peut étre absent
(34/78), vestigial (18/78) ou de longueur maximale (26/78).

m3 inf. : Sur la majorité des dents, I’antérolophide labial est peu développé délimitant un protosinuside étroit
(69/74). Seules cinq dents possédent un antérolophide labial long contournant le protoconide pour rejoindre le
cingulum labial qui ferme le sinuside. L’antérolophide lingual est court mais toujours visible. Le entoconide est
fin, souvent assez long s’opposant a un sinuside court. Le mésolophide peut atteindre le bord de la dent (40/74),
étre sous forme vestigiale (8/74) ou absent (7/74). Quelques dents montrent clairement une fusion entre le
mésolophe et le centrolophe créant ainsi un centrolophe particuliérement large (9/74). Ce phénomene est visible
sur des dents peu usées attestant ainsi que son observation n’est pas due a un artefact li¢ a 1’usure de la dent.
Dans I’ensemble, comme pour les troisiémes molaires supérieures, la variabilit¢ morphologique de la dent,
particuliérement est importante.
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Discussion : Dans un premier temps, on constate que cette population de Anwil est trés similaire a
celle de Sansan (développement des antérocones(conides), allongement des mésolophes(ides), forme
des premicres et troisiémes molaires), et ce malgré la distance géographique qui les sépare. Ainsi on
peut affirmer que ces deux populations représent un seul et méme taxon. De méme la différenciation
avec D. freisingensis reste vraie. Comme pour la population de Sansan, I’étude de D. gaillardi de
Steinheim est nécessaire pour confirmer le rattachement a I’espece D. gaillardi.

Caractéres morphologiques communs

L’¢étude des gisements de Sansan et Anwil permet de définir un certain nombre de caractéres
morphologiques propres a ces deux populations. Toutefois la variabilité morphologique observée est
importante et 1’étude de D. gaillardi de Steinheim est nécessaire pour savoir si ces observations
peuvent étre utilisées comme diagnose émendée de 1’espéce.

MI sup. : Les cuspides ont un aspect trés massif délimitant un espace réduit pour le sinus. L’antérocone est a la
fois long, large, massif et rarement individualisé du protocone en vue occlusale. Il peut étre aussi bien simple que
divisé, et cas rare chez Democricetodon, sa division est trés avancée pouvant aller jusqu’a I’individualisation
totale des parties labiales et linguales. Dans quelques rares cas, I’antérolophule peu présenter un dédoublement.
L’¢éperon sur I’antérolophule peut étre aussi bien absent que de longueur maximale, par contre le mésolophe est
toujours fortement développé et atteint presque toujours le bord labial de la dent. La bordure labiale est soit
droite soit forme un angle interne. Les connexions aux paracone et métacone sont généralement simples
rétroverses ou doubles.

M2 sup. : Les antérolophes sont toujours trés développés, par contre la largeur de I’antérosinus et du protosinus
est plus variable. On note que le protosinus n’est pas moins large que 1’antérosinus labial. Le mésolophe est
toujours trés long, il atteint dans la plupart des cas le bord labial. La connexion au paracone est généralement
double, parfois simple rétroverse, mais jamais proverse. La connexion au métacone varie fortement, le plus
souvent rétroverse ou double, cependant elle est également tres rarement proverse. La largeur de la partie distale
de la dent est équivalente & la largeur proximale et la forme de la partie distale est nettement moins arrondie que
chez D. mutilus, D. gracilis et D. affinis.

M3 sup. : La dent est longue avec un hypocone fortement développé. La morphologie est complexe dans la
partie distale, avec la coexistence des néo-mésolophe, métalophule et néo-métalophule associé a une variabilité
importante de ces caractéres.

ml inf. : Les cuspides sont d’aspect assez gracile, avec un métaconide et un entoconide allongé selon un axe
linguo-labial. L’antéroconide est court, massif de forme arrondie a carrée. Sa division est également trés avancée
pouvant aller jusqu'a la séparation totale des parties labiales et linguales de 1’antéroconide. Un éperon labial peut
se former sur 1’antérolophulide. Par ailleurs 1’antérolophulide montre une nette tendance au dédoublement. Le
mésolophide est toujours trés long, il atteint presque toujours le bord lingual. L’ectomésolophide, quant a lui
montre une forte variabilit¢ de son développement, néanmoins il atteint trés souvent le bord labial. Dans
I’ensemble la forme de la dent est assez allongée, du a une partie distale de la dent dont la largeur est équivalente
a la largeur proximale. Les connexions au métaconide et entoconide sont simples proverses. On peut observer
dans quelques rares cas la formation d’un postérolophulide labial.

m2 inf. : Comme sur les ml, on observe des cuspides dont I’aspect est gracile, avec un métaconide et un
entoconide allongé selon un axe linguo-labial. Le mésolophide est toujours trés long alors que
I’ectomésolophide, bien que souvent de longueur maximale, présente une forte variabilité. L’antérolophide
lingual est souvent bien développé.

m3 inf. : La dent est longue avec un hypoconide bien développé, mais la partie distale de la dent reste néanmoins
trés étroite. L’antérolophule labial est particuliérement long et développé, il longe le bord labial de la dent,
entoure le protoconide et rejoint le cingulum labial. Le mésolophe est long, il fusionne parfois avec le entoconide
également long et fin. Du c6té labial, le sinuside est plutdt court et aucun ectomésolophide n’y est observé.
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Democricetodon fourensis Maridet et al., 2000
Localité type : Four n2
Extension biochronologique : MN6 a MN 7/8

Résumé de la diagnose originale : Maridet ef al., 2000

Sur les molaires supérieures, I’antérocone de la M1 est trés long et étroit, séparé du protocone par une
vallée trés large. L’antérolophule présente une position oblique qui joint le protocone a la partie
linguale de 1’antérocone. La connexion au paracone est double. Sur la M1, le métacone ressort
nettement sur le contour en vue occlusale (angle externe de la bordure labiale). Sur les M1 et M2, les
mésolphes sont toujours déportés du coté postérieur de la dent, en contact avec le métacone.

Sur les molaires inférieures, I’antérolophide de la m1 est trés long et du coté distal le postérolophide
est trés écarté de I’entoconide créant un large sinus postéro-lingual.

Population type

Four D. fourensis
2000 — Democricetodon fourensis - Maridet et al., p. 74,76, fig. 2-3

Four nl
n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CV
M1 2 2 1,83 1,9 1,86 2 1,22 1,25 1,23
M2 1 1 1,37 1 1,24
m2 1 1 1,36 1 1,16
Four n2
n N Lmin Lmax Lmoy ET CvV N Imin Imax Imoy ET Ccv
M1 6 6 1,8 197 1,92 0,049 2552 6 1,30 1,37 1,32 0,028 2,121
M2 4 4 148 1,56 1,51 0,036 238 4 1,28 1,32 1,30 0,017 1,307
M3 4 4 1,09 1,27 1,22 0,08 7,295 4 1,10 1,19 1,15 0,038 3,304
ml 3 3 1,63 1,72 1,68 0,045 2,678 3 1,05 1,08 1,06 0,015 1,415
m2 4 4 1,50 1,58 1,3 0,036 2352 3 1,22 1,25 1,24 0,015 1,209
m3 5 5 1,33 149 1,40 0,080 5714 5 1,06 1,18 1,11 0,062 5,585
Four n3-n4
n N Lmin Lmax Lmoy ET (9)% N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 5 5 1,95 2,04 1,99 0,033 1,658 5 1,29 1,35 1,32 0,028 2,121
M2 5 5 1,50 1,60 1,54 0,039 2532 5 1,25 1,34 1,29 0,036 2,790
M3 6 6 1,20 133 1,25 0,053 4240 6 1,12 1,25 1,20 0,051 4,250
ml 4 4 1,65 1,82 1,72 0,072 4,186 4 1,08 1,19 1,13 0,052 4,601
m2 7 7 147 1,56 1,50 0,033 2200 7 1,12 1,21 1,18 0,032 2,711
m3 5 5 143 1,54 146 0,045 3,08 5 1,10 1,04 1,12 0,019 1,696

Tab. 43 — Mesures des dents de D. fourensis de Four nl, n2 et n3-n4, d’aprés Maridet et al. (2000). Pour les
abréviations se reporter au tableau 1.

Description du niveau type (n2)

M1 sup. : L’antérocone est bifide, il est séparé du paracone et du protocone par une large vallée. Cette derniére
est tronquée par un antérolophule oblique qui joint le protocone a la partie linguale de 1’antérocone. La
connexion entre le protocone et le paracone est toujours double. Le mésolophe est de taille moyenne a grande, il
peut atteindre le cingulum labial généralement trés développé qui ferme la vallée labiale (5/6). Un autre
cingulum fortement développé ferme cette vallée entre le protocone et I’hypocone du coté lingual. Le
postérolophe est long. Sur le contour de la dent, la participation de 1’antérocone a la longueur est grande (environ
un tiers de la longueur de la dent). En vue occlusale, le métacone de la M1 s’individualise du contour labial alors
que le paracdne reste plus en retrait. L’antérocone est parfois individualisé. Du c6té lingual, le protocone forme
une excroissance par rapport a I’hypocone.

M2 sup. : Les antérolophes sont longs. Le protocone présente toujours une double connexion avec le paracone.
La connexion entre I’hypocone et le métacone peut étre double avec un métalophule antérieur connecté sur le
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mésolophe et un métalophule postérieur connecté sur le postérolophule (3/4). Elle peut également étre simple
proverse (1/4). Le mésolophe peut étre moyen a long mais n’atteint pas le bord labial de la dent.

M3 sup. : Le postérolophe est long. Du c6té lingual 1’antérolophe n’est pas toujours présent (4/12), alors que du
cOté labial il est généralement long. La connexion entre la protocone et le paracone est généralement double
cependant on peut aussi observer dans quelques cas un protolophule distal qui forme presque une deuxiéme
connexion entre la protocone et le paracone.

ml inf. : L’antéroconide est généralement simple mais il peut présenter une division (1/3). L’antérolophide
lingual est long et arrive en dessous du protoconide. Le mésolophide peut étre vestigial a long et peut toucher le
cingulum labial (1/3). Du c6té lingual, un cingulum ferme la vallée. Un postérolophulide long atteint le bord
labial de la dent. L’hypoconide s’exprime beaucoup plus dans le contour occlusal que le protoconide. Il en
résulte une dépression entre ces deux cuspides du co6té labial.

m2 inf. : L’antérolophide lingual est trés court et le labial long qui se poursuit au niveau du protoconide. Le
mésolophide est moyen a long mais n’atteint pas le cingulum lingual qui ferme la vallée. Du c6té labial un
cingulum peu développé ferme la vallée entre le protoconide et I’hypoconide. Cette molaire est généralement
plus large dans sa partie distale.

m3 inf. : L’antérolophide est long du co6té labial et court du co6té lingual. Aucune dent ne présente
d’ectomésolophide. Le mésolophe est toujours présent, jamais vestigial, il atteint parfois le bord lingual de la

dent (2/5). Du c6té labial, un cingulum trés développé ferme la vallée entre le protoconide et 1’hypoconide, et
présente souvent un stylide vestigial.

Autres populations rattachées a I’espéce D. fourensis

CD 24 D. fourensis (PL. 7 fig. 19-25)

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET CvV
M1 132 30 1,73 1,98 1,84 0,062 3,369 30 1,14 1,38 126 0,057 4,523
M2 104 30 1,30 1,49 1,39 0,052 3,741 30 1,19 132 1,26 0,031 2,460
M3 17 17 1,06 1,15 1,10 0,030 2,727 17 1,08 1,17 1,12 0,032 23857
ml 125 30 1,60 1,79 1,69 0,050 2958 30 1,09 127 1,17 0,040 3,418
m2 23 23 1,41 1,59 1,69 0,041 2426 23 1,13 1,31 1,22 0,040 3,278
m3 14 14 1,27 141 1,36 0,040 2941 14 097 1,17 1,07 0,052 4,859
Tab. 44 — Mesures des dents de D. fourensis de CD 24. Pour les abréviations se reporter au tableau 1.

L’effectif de D. fourensis issu de ce nouveau gisement est beaucoup plus important que celui de Four
ce qui permet de mieux appréhender la variabilit¢ morphologique de cette espéce. Les caracteres
diagnosiques restent donc valables pour cette population et les seules différences notables sont
mentionnées dans la description suivante.

M1 sup. : L’antérocone est long et nettement différencié du protocdne sur le contour mésial, de plus il montre
une nette tendance a la division. Certaines dents présentent une division partielle de I’antérocone (25/132) et
d’autres une division nette (36/132), soit prés de la moitié¢ des dents illustrant cette tendance a la division de
I’antérocéne (61/132). L’antérolophule présente une forte variabilité, il est généralement simple, mais on peut
observer quelques cas ou un second antérolophule apparait labialement (8/132). Ce second antérolophule part de
la base du paracone (2/132), mais peut également partir de 1’éperon sur 1’antérolophule lorsqu’il est présent
(6/132). L’¢éperon sur l’antérolophule présente justement une forte variabilit¢ puisqu’on peut 1’observer
atteignant le bord antéro-labial de la dent (24/132), sous forme vestigiale (19/132) ou absent (35/132). Quelques
rares dents présentent une nouvelle créte partant labialement de I’antérocone et formant un coude pour rejoindre
le bord labial de I’antérosinus (6/132). La connexion au paracOone présente une assez faible variabilité, elle est
généralement simple rétroverse (81/132), peut étre double (51/132), mais n’est jamais transverse ni proverse. La
connexion au métacone présente également une faible variabilité, elle est le plus souvent simple rétroverse
(117/132), mais elle peut étre double (8/132), simple transverse (2/132), simple proverse (1/132) ou inexistante
(4/132). Le mésolophe est trés long, le plus souvent touchant le bord labial de la dent (108/132), trés rarement
vestigial (1/132), jamais absent.
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M2 sup.: Mésialement, entre 1’antérolophe lingual et le protocone, le sinus est trés étroit parfois méme
inexistant. Dans 1’ensemble, la morphologie varie peu. Par exemple, le mésolophe est trés long et il atteint le
bord labial de la dent dans la majorité des cas (76/104), par contre il n’est jamais absent ni sous forme vestigiale.
La connexion au paracdne varie peu également, elle est généralement double (91/104), on observe seuls quelques
cas ou la connexion est simple, soit proverse (7/104), soit rétroverse (6/104). La plus grande variabilité
morphologique est observée au niveau de la connexion au métacone. La connexion peut tre simple transverse
(1/104), proverse (7/104), rétroverse (35/104) ou absente (1/104). Dans la plupart des cas elle est double
(59/104), soit les deux métalophules se rejoignent et fusionnent avant de se connecter au métacone (47/59), soit
ils se connectent chacun de leur c6té sur la métacone (12/59).

M3 sup. : L’axiolophe est toujours présent et continu. La partie distale est assez longue avec un hypocdne bien
développé et différencié¢ du protocone par un large sinus. Le métalophule est toujours présent et il peut parfois ne
pas toucher le bord labial de la dent (4/17). Dans d’autres cas, il se divise en un néo-mésolophe et un néo-
métalophule (4/17). Enfin, quelques dents présentent une morphologie complexe avec la coexistence du
métalophule, du néo-métalophule, du néo-mésolophe et du mésolophe qui fusionne avec ce dernier (4/17).

ml inf. : L’antéroconide est fin et de forme sub-triangulaire. Dans la partie distale de la dent, en vue occlusale,
I’hypoconide présente un fort développement par rapport aux autres cuspides, toutefois 1’observation de ce
caractere n’est pas évident sur I’ensemble des dents. L’antéroconide est généralement simple (115/121), mais il
peut présenter un début de division (4/121) ou une division nette (2/121). L’antérolophulide est ¢galement
généralement simple et droit (dans I’axe de la dent), il peut néanmoins étre oblique orienté du c6té lingual de la
dent (4/121) ou double avec le déplacement lingual du premier antérolophulide et I’apparition d’un deuxi¢me
antérolophulide labial (2/121). Le mésolophide quant a lui est trés peu variable, il atteint le plus souvent le bord
lingual du mésosinuside (115/121) et n’est jamais vestigial ni absent. Du c6té labial, I’ectomésolophide est plus
court et présente une plus forte variabilité. Il est souvent absent (56/121) ou vestigial (25/121), plus rarement
atteignant le bord labial (11/121).

m2 inf. : L’ensemble montre une morphologie gracile avec des cuspides assez fines. Les connexions au
métaconide et entoconide sont toujours simples proverses. Le postérolophide est trés long et délimite un large
postérosinuside. Le mésolophide atteint souvent le bord lingual de la dent (18/23) et n’est jamais vestigial ni
absent. Aucune dent ne posséde un vrai ectomésolophide, toutefois quelques dents montrent un replie de
I’ectolophide a la base de I’hypoconide, orienté labialement, qui peut étre considéré comme une forme vestigiale
de la créte. Cette créte n’atteint donc jamais le bord labial, elle est rarement vestigiale (4/23) et le plus souvent
absente (19/23).

m3 inf. : L’hypoconide est bien développé contribuant a la longueur importante de la partie distale de la dent. Le
mésolophide peut étre vestigial (2/14), touchant le bord lingual (7/14), mais jamais absent.

Le mésolophide et le entoconide sont courts, en effet la distance séparant 1’ectolophide du cingulum lingual est
courte. Par opposition, du c6té labial le sinuside est particuliérement développé, tant et longueur qu’en largeur.

Discussion : Le fort développement de 1’antérocone, tant par sa taille que par sa division, rappelle ce
qui est observable chez D. freisingensis et D. gaillardi, toutefois il est trés nettement différencié du
protocone chez D. fourensis. Par contre I’angle externe que forme la bordure labiale de la plupart des
M1 chez D. fourensis est caractéristique de sa forme et n’est observable que pour quelques dents de D.
affinis ou D. freisingensis. Les molaires inférieures quant a elles présentent peu de différences par
rapport a D. gaillardi et D. freisingensis, on note toutefois que 1’antéroconide est plus allongé chez D.
fourensis. En somme, la morphologie caractéristique de D. fourensis permet une identification facile,
par contre ses affinités phylogéniques sont difficiles a établir.

La figure 10 présente la distribution biométrique des trois espéces de Democricetodon au sein du
gisement.
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Fig. 10 — Distribution des dimensions (en mm) des molaires des trois espéces de Democricetodon (Longueur en
abscisse et largeur en ordonnée) dans le gisement de CD24.
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Vermes 2 D. fourensis (matériel inédit + matériel publi¢ ; PL 6 fig. 26-38)
1981 — Democricetodon cf. freisingensis Fahlbusch — Engesser, p. 925, fig. 17a

n N Lmin Lmax Lmoy ET CV N Imin Imax Imoy ET (0)%

Ml 2 1 2,20 1 1,56
M2 3 2 1,68 1,72 1,70 0,028 1,647 2 156 1,56 1,56 0,000 0,000
M3 2 1 1,32 1 1,44
ml 2 1 2,00 1 1,32
m2 2 1 1,74 1 1,44
m3 2 1 1,56 1 1,36

Tab. 45 — Mesures des dents de D. fourensis de Vermes 2, d’aprés Engesser et al. (1981). Pour les abréviations
se reporter au tableau 1.

M1 sup. : L’antérocone est long, large, nettement individualisé du protocone. L’une des deux dents présente un
antérocone avec une tendance a la division. L’antérolophide est connecté soit droit dans 1’axe de la dent, soit
lingualement. L’antérocone avec un début de division présente, dans sa partie labiale, un début de deuxiéme
antérolophule incomplet. Les antérolophes labial et lingual sont longs. Les mésolophes sont longs mais
n’atteignent pas le bord de la dent. L’ensemble des sinus, mésosinus, antérosinus et postérosinus sont larges et
fermés par des cingulum fortement développés. Sur le contour de la dent en vue occlusale, le métacone ressort
nettement du c6té labial et 1’antérocone est particulierement long, 1’angle externe de la bordure labiale est tres
fortement développé.

M2 sup. : La connexion au paracone est toujours double. Le mésolophe est de taille moyenne a longue, il peut
atteindre le bord labial (1/3), il n’est pas vestigial ni absent. Les antérolophes sont fortement développés, sur
deux des dents I’antérolophe lingual est particuliérement long et vient entourer le protocone se prolongeant par le
cingulum lingual qui ferme le sinus. L’antérosinus et le protosinus sont larges sur deux des dents et peu
développés sur la troisiéme, par contre le sinus est large sur I’ensemble des dents observées. Le postérolophe est
également toujours fortement développé tant en largeur qu’en longueur.

M3 sup. : La structure de la dent semble assez simple, avec un axiolophe complet, un métalophule qui touche le
bord de la dent. Il n’y a pas mésolophe ni de néo-mésolophe ni de néo-métalophule. Les antérolophes sont bien
développés, longs, mais délimitent un antérosinus et un protosinus peu larges. Dans la partie proximale,
I’hypocone est trés développé de plus on observe la tendance a la formation d’un postérolophe lingual qui se
caractérise par un repli trés marqué de 1’émail, partant du I’hypocone. Ce repli trés long rejoint presque
I’antérolophe lingual au niveau du protocone.

ml inf : L’antéroconide est simple de forme sub-triangulaire ou sub-carré. Sur une des deux dents
I’antéroconide est déporté du coté lingual avec une tendance a la division. L’antérolophulide est droit ou orienté
lingualement. L antérolophide lingual est trés peu développé, alors que 1’antérolophide labial est tres large, long
et vient au contact du protoconide. Le cingulum labial qui ferme le sinuside est également fortement développé.
La forme générale des dents se caractérise par un sinuside et un postérosinuside larges, ainsi que par une forme
allongée du a une largeur distale trés peu supérieure a la largeur proximale. Aucun ectomésolophide n’est
observable. Du c6té lingual, le mésolophide est long, il atteint le bord de la dent sur 'une des deux dents.

m2 inf. : Le mésolophe est présent sur les deux dents, moyen ou long. L’antérolophide labial est trés développé,
il atteint le protoconide, peut aussi contourner ce dernier et présenter une continuité avec le cingulum qui ferme
le sinuside. 11 délimite également un protosinuside large.

m3 inf. : Les dents sont de forme triangulaire, avec une partie proximale longue et beaucoup moins large que la
partie distale. Le sinuside est a la fois long et étroit, il fait face dans la partie linguale a un entoconide court et
trés épais. Le mésolophide est soit absent soit vestigial. L’antérolophide labial est tres long, il arrive au niveau du
protoconide et peut présenter une continuité avec le cingulum qui ferme le sinuside. L’antérolophide lingual, est
trés court mais bien individualisé du métaconide.

Discussion : La forme des premicres molaires est caractéristique de D. fourensis, avec un angle
externe sur la bordure labiale des M1 trés marqué et un antérocone tres long comme chez la population
de Four. De méme pour les ml, I’antérolophulide est long et 1’antéroconide peut présenter une
division. Les données biométriques indiquent également un rapport longueur/largeur équivalent a la
population de Four, plus faible que chez D. freisingensis et D. gaillardi.
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Caractéres morphologiques communs
La description de ces différentes populations, celle de CD24 en particulier, permet de mieux appréhender la

variabilit¢ morphologique au sein de I’espéce. Ainsi, certains caractéres diagnosiques sont soumis & une forte
variabilité, tels que I’orientation de 1’antérolophule, la connexion au paracone ou la division des
antérocones(conides).

M1 sup. : L’antérocone est tres long, large et trés nettement différencié du protocone en vue occlusale. 11 montre
également une forte tendance a la division. L’antérolophule est généralement simple, orienté lingualement,
toutefois il montre une nette tendance au dédoublement avec I’apparition d’un deuxieme antérolophule labial. La
connexion au paracone peut étre simple rétroverse ou double mais pas proverse. La connexion au métacone
quant a elle est un peu plus variable, mais est également le plus souvent simple rétroverse ou double. Le
développement de 1’éperon sur I’antérolophule est variable, de absent a touchant le bord de la dent, par contre le
mésolophe est toujours fortement développé. La dent présente une forme caractéristique avec son antérocone tres
développé et un angle externe trés marqué sur la bordure labiale.

M2 sup. : Les antérolophes sont longs, particulierement du c6té lingual ou il peut présenter une continuité avec
le cingulum lingual qui ferme le sinus. Le mésolophe est toujours fortement développé. La connexion au
paracOne est généralement double, elle peut également étre simple rétroverse ou proverse dans de rares cas. La
connexion au métaconide est trés variable, simple rétroverse, simple proverse, simple transverse ou double.

M3 sup.: L’hypocone est fortement développé formant une dent longue. Les antérolophes sont longs et
délimitent de larges antérosinus et protosinus. La connexion au paracone peut étre double. La morphologie de la
partie distale de la dent est souvent complexe avec la coexistence du métalophule, du néo-mésolophe et du néo-
métalophule. Sur certaines dent on peut observer une tendance a la formation d’un postérolophe lingual.

ml inf. : L’antéroconide est de forme sub-triangulaire a sub-carrée et présente une tendance a la division.
L’antérolophulide est le plus souvent simple et droit, il peut toutefois étre orienté lingualement ou méme étre
double. Le mésolophide est toujours fortement développé, par contre I’ectomésolophide est trés variable, il peut
étre absent ou atteindre le bord labial. Certaine dents montrent un fort développement de 1’hypoconide, visible
sur le contour de la dent en vue occlusale. Les connexions aux métaconide et entoconide sont toujours simples
proverses. Le sinus et le postérosinus sont bien développés.

m2 inf. : L’antérolophide labial est trés long et peut dans certains cas former une continuité avec le cingulum
labial au niveau du protocone. Le mésolophide est toujours bien développé. Dans quelques cas un
ectomésolophide trés peu développé peut étre observé dans le fond du sinuside.

m3 inf. : L’hypoconide est fortement développé formant une dent longue avec une partie distale large.

L’antérolophulide est trés long. Le mésolophide est rarement absent, mais sa longueur varie fortement. Le
entoconide est court et large, il s’oppose a un sinuside bien développé.
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Homogénéité du matériel fossile

Sur I’ensemble du matériel fossile étudié, la comparaison de la variabilit¢ morphologique et
biométrique avec Oryzomys flavescens permet de souligner un point important. La forte variabilité de
certains caracteéres morphologiques chez Oryzomys flavescens dépasse souvent ce qui est observable
sur les Democricetodon, ainsi aucun argument ne permet d’affirmer qu’une des populations fossiles
étudiées présente une variabilité morphologique anormale. Plus encore, la variabilité morphologique
fossile semble parfois plus faible comme I’indique également les coefficients de variation et ce bien
que les effectifs fossiles soient souvent inférieurs aux effectifs mesurés sur Oryzomys flavescens. Si on
considére que la prédation intervient pour une part importante dans les processus d’accumulation de
micromammifeéres (Andrews, 1989; Denys, 1985; Mayhew, 1976), cette variabilité, en apparence
moindre pour les fossiles, peut étre due a une sélection parmi les populations de rongeurs. A I’inverse ,
la population de Oryzomys provient de captures réalisées dans la cadre d’études sur des écosystémes
actuels, et constitue donc un échantillon non biaisé de la population propre a montrer la vraie
variabilité qui existe chez une espéce de Cricetinae.

Alors que ’homogénéité des gisements karstiques est discutée (Aguilar et Michaux, 1997; Bolliger,
1997; Denys et al., 1997; Laudet et al., 1997; Sigé et Legendre, 1997), les mémes données
morphologiques et biométriques de cette étude ne permettent pas de mettre en évidence une différence
de variabilité entre localités fossiles. Ainsi le matériel des localités karstiques étudiées (La Grive M,
Giggenhausen, Vieux-Collonges, CD24, Baixas) ne montre pas plus d’hétérogénéité que celui des
autres gisements (Sansan, Chateauredon, Sandelzhausen, Puttenhausen).

Interprétation phylogénique

L’interprétation des relations phylogéniques au sein du genre Democricetodon n’a été que trés
rarement tentée (Aguilar, 1981; Heissig, 1995; van der Meulen et al., soumis).

Afin de déterminer [|'orientation évolutive des caractéres morphologiques, la position
biochronologique relative des différentes localités doit étre prise en compte. Cependant, ces positions
biochronologiques relatives font 1’objet de discussion entre différents auteurs. Le tableau 46 présente
les positions biochronologiques des principaux gisements miocénes moyens selon différents auteurs.
Parmi les différences observées, on note que la position relative de certaines localités reste constante :
ainsi la succession « La Romieu — Langenmoosen — Sansan — Steinheim — La Grive M —
Giggenhausen » reste vraie dans les trois cas. Cette succession de quatre localités pourra donc servir
de repére pour fixer 1’orientation évolutive de certaines lignée.

Les tableaux 47 a 51 résument le comptage des différents caractéres morphologiques pris en compte
dans cette interprétation phylogénique. A partir de ces tableaux et des caractéres morphologiques
décrits précédemments, la figure 11 illustre les différences morphologiques les plus évidentes entre les
différentes especes de Democricetodon étudiées.
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Mein, 1989 Aguilar 1982 Heissig, 1989

Heissig, 1989
Boon, 1991 de Bruijn, 1992 Aguilar et al., 1997 Boon, 1991
Heissig, 1997 Aguilar et al., 1999 Heissig, 1997
Vermes 2
Anwil Anwil Anwil ? Anwil
Giggenhausen Giggenhausen Giggenhausen Giggenhausen
La Grive M La Grive M Vermes 2
La Grive M
Steinheim Steinheim La Grive M
Steinheim Steinheim
Sansan Sansan
Sansan
Port-la-Nouvelle
Oggenhof Port-la-Nouvelle
Puttenhausen Puttenhausen
Anwil ?
Oggenhof Oggenhof Oggenhof
Vermes 2 Langenmoosen Sansan Vermes 2
Vermes 1
Puttenhausen Puttenhausen
Vermes 1 Vermes 1
Vermes 1 Langenmoosen
Langenmoosen Vieux-Collonges La Romieu Langenmoosen
Port-la-Nouvelle
Vieux-Collonges Port-la-Nouvelle Vieux-Collonges
Erkershofen @~ ———1 Erkertshofen Vieux-Collonges Erkershofen
La Romieu —_— La Romieu Erkertshofen La Romieu

Tab. 46 — Position chronologique relative des principaux gisements européens d’apres différents auteurs :
Heissig (1989), Boon (1991) et Heissig (1997); Aguilar (1982) et Aguilar et al. (1997, 1999a) ; Mein (1989) et
de Bruijn (1992). Les gisements dont la position chronologique relative ne change pas, entre les différents

auteurs, sont représentés en grise.

96



Etude systématique

0 %<’ <30 % . . .
M1 30%<mI<70 % antérocdine mésolophe paraciéne
70 % < W< 100 % Lonmowvv Lonomowv Lnmovovoviova
localité espéce ( < ( << [RIX ALYV IS IS U TEON
o EEEEE HNNA ARBAAUA
La Grive M D. affinis 208 & 3 1 0 07 2 & 2 2 0 0 0 O
La Grive L7 D. affinis 223 —4. ¥ B 0 o 4 4 |34 13 83 0 0 0 0
Vieux-Collonges D. affinis 25 (B4 32 4 0 0 0o 0 11 54 14,32 0 0 0 0
Bellenberg 2 0. «f. affinis o
Giggenl D. of. mutilu 1 o ofgl o o o ofall o M@ o o 0 o o o
Vermes 2 D. cf. mutilus & B3 0.3 0 0 0f38 B3 0 |38 25 3 0 0 0 0
Puttent D. mutilu 39 44 33 23 0 0 05 13 28 23/48 0 0 0 0
Mohrenhausen 0. mutilus 9 |86 33 11 0 0 0n 0 (44 11,44 0 0 0 O
Ebersl D. mutilu 11 48 27 27 0 O oo 0 36 45 18 0 0 0 0
Vieux-Collonges D. aff. mutilus 135 - 2 1 0 0 12 12 16 0 0 0 0
Sandell D. mutilu & (B3 25 0 0 0 oo 13 13 13 0 0 0 0
Vermes 1 D. mutilus 5 - 020 0 0 0o 0 0 00 0 0 o0 a0
Edelstetten D. mutilus 0
Lang D. mutife & & 1717 0 0 o 0-0- 7lEE 0 o0 o0 oo
Chateauredon  D. mutilus 14 B4 21 14 0 0 0o 0 7 - 02 0 0 0 0
Bellenberg2  D. cf. mutitus e B8 025 0o o o o s 25 o o o o o
Bellenberg 1 . of. mutilus _ & B3 38 0 0 0 0 ofsn s0 - 13 0 0 013 @
Ebershausen D. gracilis 0
Ziemetshausen  D. gracifis e BBl 0 0o o8 o B 00 0 0
Puttenhausen  D. gracilis 0
Sansan D. aff. gracilis 04 (85 3F 9 0 0 0 D. 6 |36 13,82 0 0 0 0
Vieux-Collonges D. gracilis g - 0 0o 0 0o 0 0 - 017 0 0 0 0
Sandelzhausen D. gracilis 10 [F0 20 10 0 0O 0 040 B0 [70 20 10 0 O 0O O
Vermes 1 D. gracilis 4 0 0 o0 o 0 D- 25 00 0 0 o0 a0
Edelstetten 0. gracilis _ 4 02 0 0 0 ofsn s0 0 o0 0 0 oo oo
Anwil D. gaillardi 42 |43 19 18 12 0O o o g [ 708 o0 o o0 o
Sansan 0. gaillardi REAI - N 0 ofS B |82 18 30 0 0 0 0
Giggenhausen  D. brevis 6 17,80 33 0 0 0o 0 0 |33 17 80 0 0 0 0
La Grive M D. brevis 2619 31 38 15 O 0o 4 3% 5/8 0 0 0 0
La Grive L7 D. brevis 146 3 B8 17 12 0 0o 4 52 540 0 0 0 0
Four n1 D. brevis 3 0f33 BF 0 0 0 0 BF 33 0 D- 00 oo
cD24 D. aff. brevis 45 13 44 20 22 o o o 1380 MBA o 15 o o 2 o
Anwil D. aff. brevis 52 (42 3 1 6 0 0 2B # 17 13[B9 0 0 0 0
Giggenhausen D, freisingensis 13 |46 23 15 15 0 0 0 8 1538 46 0 0 0 0
La Grive M D. aff. freisingensis 7 14 043 43 0 0 0 14 5F 0. 43 0 0 0 0
La Grive L7 D. aff. freisingensis 39 304 15 41 0 0 015 23 D. 00 o0
Four n1 D. aff. freisingensis 2 0 0/50 50 o0 0o 0 0 0 0 00 o0
cn24 0. aff. freisingensis 400 4 55 23 139 0 0o 20 - 020 0 0 o0 o
Vermes 2 D. fourensis 2 0 0080 50 o 0 D- 0 - 00 0 0 00
Four n34 D. fourensis 5 [ D. 0 0 040 60 0o 00 oo
Four n2 D. fourensis g 017 0 0 0o 0 1?- 0o 0 00 o0
Four n1 D. fourensis 2 0fs0 o/s0 o 0 050 50 0fs0 50 o0 0 0 0
cn24 0. fourensis 132 _ & 48 19 ¥ 0 o1 1?- B1 of38 0o o o 0

Tab. 47 — Résume du comptage des principaux morphotypes observables sur les M1 de Democricetodon pour
I’ensemble des gisements étudiés. Le gisement, le nom de l’espéce et I’effectif sont indiqués en début de ligne.
Dans la matrice, le nombre est en pourcentage.

-Antérocone . I-antérocone simple ; II-antérocone déporté du coté labial ; IlI-début de division de [’antérocone ;
IV-nette division de ['antérocone ; V-forte division de I’antérocone avec séparation des cuspides labiale et
lingaule

-Mésolophe : I-mésolophe absent ; II-mésolophe vestigial ; 11I-mésolophe de taille intermédiaire ; IV-mésolophe
long, atteignant le bordure labiale

-Paracone : I-connexion simple rétroverse,; Il-connexion simple rétroverse avec un début de connexion
antérieure ; Ill-connexion double ; IV-connexion simple proverse avec un début de connexion postérieure ; V-
connexion simple proverse ; VI-connexion transverse ; VII-connexion absente
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0 %< <30 % éperon  sur
M1 30%< <70 % métacine 1ntéro|0|)hu|e 1ntéro|0|)hu|e

70% <M< 100 % 1 m v v viwvi n m v v v
localité espéce 9@99 9 99 <<<< (E(E ((

_N <E<E &

La Grive M D. affinis 208 0 19
La Grive L7 D. affinis 223 00 oo 50 0f4r 4 00 oo
Vieux-Collonges D. affinis 28 0 0 4 4 - 4 0 0 00 o0
Bellenberg 2 0. «f. affinis o
Giggenl D. of. mutilu 1 00 o0 0o oo i 000
Vermes 2 D. cf. mutilus g 13 0 0 0 0 00 13 0 0o 0
Puttent D. mutilu 39 00 o0 3 0 0 0 15 64 13 0 0 0
Mohrenhausen  D. mutilus 9 2 0 0 0 0 11 0 D- 00 o0 0
Ebersl D. mutilu 1 0o o0 0o 00 15/ 3 3 0 9 0
Vieux-Collonges D. aff. mutilus 135 o0 o0 o0 7 1 0 3I 00 o0
Sandell D. mutilu g 0o o0 0o oo i 00 o0
Vermes 1 D. mutilus 5 00 0 o0 0o 0 00 oo
Edelstetten D. mutilus 0
Lang D. mutilu [ 7 0 0 0 0 0 00 0 0 00 oo
Chateauredon D mustilus 14 00 0 o0 00 0o 0 0 2 0 0 0
Bellenberg 2 D. of. mutilus 4 00 0 0 00 0 o0 o 0 00 o0
Bellenberg 1 . of. mutilus _ & 0 o0 0 0d3 @ 13 0 0 i oo oo 0
Ebershausen D. gracilis 0
Ziemetshausen D. gracilis 4 - 00 0 0 o0 a0 - 0 o0 o 0 25- 0 o0 o
Puttenhausen  D. gracilis 0
Sansan D. aff. gracilis 104 8§ 4 0 0 3 5 1 0 0 18 68 13 0 0 0
Vieux-Collonges D. gracilis g 00 0 0 o0 a0 0 o0 o 0 00 o0
Sandelzhausen D. gracilis 10 00 0 0 o0 a0 0 0 0 0 20 00 0
Vermes 1 D. gracilis 4 00 0 0 o0 a0 0 o0 o 0 00 o0
Edelstetten 0. gracilis _ 4 0 o0 0 0 oo oo oo oo 0 i oo oo 0
Anwil D. gaillardi "oz B 1« 7 0 0 0o 0o o0 o0 @  sl@ %2 o0 2 o
Sansan 0. gaillardi A4 70 14 04 1 & 16 14 43 26 3058 3 0 1 0
Giggenhausen D. brevis 5 0 o0 0 0417 0 o0las &0 17 E- 00 0 o
La Grive M D. brevis 26 & 0 0 4 0 0 12 042 46 00 0 00
La Grive L7 D. brevis 146 & 3 0 0 0 1 6 5/ 41 47 40 41 4 0 13 2
Four n1 D. brevis 3 (BF 003 0 0 0 0 |33 06 0 [3 06 0 0 0
ch24 D. aff. brevis 45 @0 16 8 0 2 13 0 11 9/40 40 20 40 16 0 24 O
Anwil D. aff. brevis 52 - 13 B 2 0 0 0 [33 15 21[3 ¥ B 4 0 & 0O
Giggenhausen D, freisingensis 13 (B2 38 0 0 0 0 0 0o 0 D. 15- 00 & 0
La Grive M D. aff. freisingensis 7 - 014 0 0 0 0 0 0 14 0 0 014 0
La Grive L7 D. aff. freisingensis 33 B2 38 3 0 0 0 0 3 0 25 B9 [38 3 5 02 0
Four n1 D. aff. freisingensis 2 00 0 0 o0 a0 0o o D- 50 50 0 0 0O 0
cn24 D. aff. freisingensis 400 04 0 1 1 @ G 7/33 8 22 B0 3 015 O
Vermes 2 D fourensis 2 00 0 0 0 0 [&1&80 0 0 0 ofsl S0 o0 oo
Four n34 D. fourensis 5 0o 0 o0 0 o . oo o B2 o0 0 0 o
Four n2 D. fourensis 6 00 0 o0 00 0 0 0 (B 0 0 0.3 0
Four n1 D. fourensis 2 00 0 0 o0 a0 0 D- 0 80 80 0 0 0 0
ch24 D. fourensis 132 0 B 0 1 2 3 27 14 5918 _23 B 4 0 & 0O

Tab. 48 — Résume du comptage des principaux morphotypes observables sur les M1 de Democricetodon pour
l’ensemble des gisements étudiés. Le gisement, le nom de [’espece et [’effectif sont indiqués en début de ligne.
Dans la matrice, le nombre est en pourcentage.

-Métacone : I -connexion simple rétroverse ; Il-connexion simple rétroverse avec un debut de connexion
antérieure ; Ill-connexion double ; IV-connexion simple proverse avec un début de connexion postérieure ; V-
connexion simple proverse ; VI-connexion transverse ; VII-connexion absente

-Eperon sur [’antérolophule : I-éperon absent ; Il-éperon vestigial ; Ill-éperon de taille intermédiaire ; IV-
éperon long, atteignant le bordure labiale

-Antérolophule : I-antérolophule connecté lingualement sur l’antérocone ; Il-antérolophule droit, connecté dans
l’axe de la dent ; Ill-antérolophule connecté labialement sur [’antérocone ; 1V-début de dédoublement de
l’antérolophule ; V-antérolophule double ; VI-déconnection de [’antérolophule et de [’antérocéone
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Etude systématique

0 %< <30 %
M2 30%<MI<70 % mésolophe paracine métacine

70 % <M< 100 % Lonom o Lom v v vV LonmvovVovE v
localité espéce [AIR DBV IS IS R TEON 9@99999

L RN RAEHAGN

La Grive M D. affinis 190 05 15 07 2 1 0 0 (B9 022 o0 1 0 1
La Grive L7 D. affinis 12 oo 7 212 oo o o P12z 0 2 0 2
Vieux-Collonges D. affinis 13 0o 0 15 0 8 00 0 0 23 &3 0.3 0 8
Bellenberg 2 0. «f. affinis o
Giggenhausen  D. cf. mutilus 0
Vermes 2 D. cf. mutilus 5 0 0/ B0 40 00 0 0 0 0 (400 0 0 0 0[40 20
Puttent D. mutilu 32 ozl 16 ] 3 3 000 (3 & 0 OfF 25 B
Mohrenhausen 0. mutilus 4 25 0 .50 25 0o 00 0 0 |80 0 0 0 0/&80) 0
Ebersl D. mutilu 4 0oz i oo 00 o0 o o o offl o o
Vieux-Collonges D. aff. mutilus 75 0o 0 g 0o o 9 3 0 0 13 0 29 0 29 23 5
Sandell D. mutilu 7 oo i 014/ 8 0 0 0 0 043 14 0 29 14 0
Vermes 1 D. mutifus 12 017,58 25 &5 copgs o o s o B o o 8 0 8
Edelstett 0. mutilu: 1]
Lang D. mutifu 20 0 0 30 70 il 0- 0140 0 0 |38 0 5 0 25 25 10
Chateauredon D mutilus 16 0 0 B3 38 019 56 013 0 0 6 0 0 050 44
Bellenberg 2 D. of. mutilus g 0 0/ B3 38 0o 0 13 13 0 0 |38 0 0 0.5 13 0
Bellenberg 1 . of. mutilus 10 0 o] 40 &0 0o 10 010 0o 20 o 0o of&d 20 o
Ebershausen D. gracilis 0
Ziemetshausen  D. gracifis & o o o off@ o o o o P& o o o8 o0 o
Puttenhausen  D. gracilis 0
Sansan D. aff. gracilis 39 3 3. 23 0o 0 023 5 0 § 0.3 5 38 10
Vieux-Collonges D. gracilis 7 0o 0 0 0o 0 00 0 0 & 0 0 0239 0 14
Sandelzhausen D. gracilis 11 0 0] 36 B4 0o o 1% 9 0 0 0 o0 o D. 27 0
Vermes 1 D. gracilis 5 0o 0 20- 20 0 00 0 20 0 0 0 0o 0
Edelstetten 0. gracilis _ 4 0 o/ &0 0 0o 0 0 0 8 0 0 0 ofss o
Anwil D. gaillardi 72 00 18 3 o8 00 0 0 |36 2 3§ 1.0 1
Sansan 0. gaillardi 2 0 015 15 0 00 0 0 35 23 3 0 0 4 0
Giggenhausen  D. brevis 5 0 0[40 EO 0o o 00 o0 0 20 40 o0 of40 o
La Grive L7 D. brevis 69 o010 oo 00 0 0 26030 38 0 3 0 1
La Grive M D. brevis 10 000 oo 00 0 0 3010 80 010 0 0
Four n1 D. brevis 2 0 o0 0 0o 0 00 o0 0 D- 00 o0
ch24 D. aff. brevis 16 o018 oo 0B 0 0 6.3 3 0 B 0 0
Anwil D. aff. brevis 18 _0 0 0 00 o 0 22- 0 23 0 0 0 25 44 0
Giggenhausen D, freisingensis g 0 050 50 0 13 0 0 0 0 |38 2538 0 0 0 0
La Grive M D. aff. freisingensis 3 0 o0 0 0o 0 00 o0 0 000 o0 0
La Grive L7 D. aff. freisingensis 15 0o o 7 0o 0 00 o0 0 13 00 o o0
Four n1 D. aff. freisingensis 1 0o 0 0 0o 0 00 o0 0 0 0 D- 0o 0
cn24 D. aff. freisingensis 17 0 0 24 0o 00 0 0 2412 8 012 0 0
Vermes 2 D. fourensis 3 0o 0 0 0f33 33 33 0 0 0 - 00 0 0 o0 a0
Four n34 D. fourensis 4 0o 0 0o 00 oo 0 050 25 25 0 0
Four n2 D. fourensis 4 0o 0 0 0o 0 00 o0 0 D- 025 0 0
Four n1 D. fourensis 1 0o 0 0 00 0 o0 0 0 0 00 00
cn24 0. fourensis 04 0 o0 7 6 0 07 0o 0o 34 o0/& o 7 1 1

Tab. 49 — Résume du comptage des principaux morphotypes observables sur les M2 de Democricetodon pour
l’ensemble des gisements étudiés. Le gisement, le nom de [’espéce et [’effectif sont indiqués en début de ligne.
Dans la matrice, le nombre est en pourcentage.

-Mésolophe : I-mésolophe absent ; II-mésolophe vestigial ; III-mésolophe de taille intermédiaire ; IV-mésolophe
long, atteignant le bordure labiale

-Paracone : I-connexion simple rétroverse; Il-connexion simple rétroverse avec un début de connexion
antérieure ; Ill-connexion double ; IV-connexion simple proverse avec un début de connexion postérieure ; V-
connexion simple proverse ; VI-connexion transverse ; VII-connexion absente

-Métacone : I -connexion simple rétroverse ; Il-connexion simple rétroverse avec un début de connexion
antérieure ; Ill-connexion double ; IV-connexion simple proverse avec un début de connexion postérieure ; V-
connexion simple proverse ; VI-connexion transverse ; VII-connexion absente
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0 %< <30 %
m 1 30%<M<70 % o e 2 2 = . : . 2 .
70 % <M< 100 % antéroconide meésolophide métaconide ect, lophid antérolophulid

Lonmow v Lonomowv Lonmowovoviva Lo Lnmowvovowv

el o w EEETE AR QRACAEAE AR HERERY

La Grive M D. affinis 200 =] 1 1 0 2 7 14 o o o0 0 o 1 o6 0 1) 2 00

La Grive L7 D. affinis 216 o 2 14 o o0 o0 0 o 1 023 5 o 20 o 0 0

Vieux-Collonges D. affinis 13 23 23 g 00 0 0 015 0 o0 o ] 0o o 0

Bellenberg 2 D. cf. affinis _o

Giggenhausen  D. cf. mutilus 2 000 00 ofiid o o 0 0 0

Vermes 2 D. cf. mutilus 5 0 020 0 20 0 0 20 00 0

Puttenl D. il 39 0 o0 o 0 3 8 3 8 0 o0 5

Mohrenhausen D. mutilus 9 0o oo 0o 0 o1 o0 0

El I D. il o o 0 o o a0 o o0 0

Vieux-Collonges D. aff. mutilus 000 00 4 1 1 01 0

S lell D. il o o 0 o o o o0 0 o o0 0

Vermes 1 D. mutilus 0 0o 0 0o 20 0 0 o o0 o

Edelstetten D. mutilus 0o o0 00 025 0 o0 0

Lang D. il o o 0 o o § 0 0 o o0 0

Chateauredon  D. mutilus 0o o0 0 14 [ 00 0

Bellenberg 2 D. cf. mutilus 0 0 o 014 0 0 0 0 o0 0

Bellenberg 1 D. cf. mutilus 0 0 o 0 14 0 0 14 0 o0 o

Ebershausen D. gracilis 0 o0 0 g 0 0 o 8

Ziemetshausen D, gracilis 000 00 0 0 a0

Puttenhausen  D. gracilis 000 00 00 0

Sansan D. aff. gracilis 001 015 o o 1

Vieux-Collonges D. gracilis 0 o0 o 0o 0o o 0

Sandelzhausen D. gracilis 0 o0 o 00 o o 0

Vermes 1 D. gracilis 000 00 00 0

Edelstetten D. gracilis 00 0 00 0 0 0

Anwil D. gaillardi 0 0 13 016 4

Sansan D. gaillardi 0 0 14

Giggenhausen  D. brevis 000 00

La Grive M D. brevis 000 00

La Grive LT D. brevis 0 o0 0 0o o

Four n1 D. brevis 0 o0 o 0o 0

CD24 D. aff. brevis 0 o0 o 07

Anwil D. aff. brevis 0 0 9 00

Giggenhausen  D. freisingensis 0o o o 0 10

La Grive M D. aff. freisingensis 00 0 o0 0o o

La Grive LT D. aff. freisingensis 00 o0 o 0o 0

Four n1 D. aff. freisingensis

CD24 D. aff. freisingensis 371 00 o El- 00

Vermes 2 D. fourensis 2 ] 0o o 0o 0 0 00 0 o0 0o o

Four n34 D. fourensis 5 a 020 0 20 0 0 0 0 0 o 0 0

Four n2 D. fourensis 3 0 o0 0 00 o0 00

Four n1 D. fourensis 0

cD24 D. fourensis 125 388 5 2 o o o s o o o o o n 202 3 o s 0 0 o

Tab. 50 — Résumé du comptage des principaux morphotypes observables sur les m1 de Democricetodon pour
l’ensemble des gisements étudiés. Le gisement, le nom de [’espece et [’effectif sont indiqués en début de ligne.
Dans la matrice, le nombre est en pourcentage.

-Antéroconide : I-antéroconide simple ; Il-antéroconide déporté du coté lingual ; IlI-début de division de
l’antéroconide ; [V-nette division de I’antéroconide ; V-forte division de [’antéroconide avec séparation des
cuspides labiale et lingaule

-Mésolophide : I-mésolophide absent ; IlI-mésolophide vestigial ; IlI-mésolophide de taille intermédiaire ; IV-
meésolophide long, atteignant le bordure linguale

-Métaconide : I-connexion simple rétroverse ; Il-connexion simple rétroverse avec un debut de connexion
antérieure ; Ill-connexion double ; IV-connexion simple proverse avec un début de connexion postérieure ; V-
connexion simple proverse ; VI-connexion transverse ; VII-connexion absente

-Ectomésolophide: I-créte absente ; II-créte vestigial ; lll-créte de taille intermédiaire ; IV-créte longue,
atteignant le bordure labiale

-Antérolophulide : I-antérolophulide connecté labialement sur [’antérocéne ; Il-antérolophulide droit, connecté
dans ’axe de la dent ; Ill-antérolophulide connecté lingualement sur [’antérocéne ; IV-début de dédoublement
de I’anterolophulide ; V-antérolophulide double ; VI-déconnection de I’antérolophulide et de I’antéroconide
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Etude systématique

0 %< <30 %

m2 30%<m<70 %
A 1 hid A 1 hid

70 % < < 100 % I ect I
I nom v I nomowv
localité espéce U{?E
L AARR AR
La Grive M D. affinis 207 5 10 4 0 o0 0
La Grive L7 D. affinis 5 10 9 E 9 0 0
Vieux-Collonges D. affinis § 25 25 50 0 0 o0 o
Bellenberg 2 0. «f. affinis 2 o0 i oo oo
Giggenl D. cf. mutife "2 o0 o0« 00 o
Vermes 2 D. cf. mutilus 5 0 20 0 0 o0 0
Puttenl D. mutifu 49 g 16 2 2 4 0
Mohrenhausen 0. mutilus 3 03 o 0 0o 0
El I D. mutifu 4 25,80 25 0 o o o
Vieux-Collonges D. aff. mutilus E R | 0 1 0 0
S lell D. mutiln 7 14 0 i} o o0 0
Vermes 1 D. mutilus g 0o 0 0o 0
Edelstetten D. mutilus 0
Lang D. mutiln 13 i} o o
Chateauredon D mustilus 15 7 0o
Bellenberg 2 D. of. mutilus 7 0 0o 0
Bellenberg 1 . of. mutilus _ 4 i 0o
Ebershausen D. gracilis 1 0 0
Ziemetshausen D. gracilis 4 0 0o 0
Puttenhausen  D. gracilis 0
Sansan D. aff. gracilis 44 23 18 5 0 o0 o
Vieux-Collonges D. gracilis 7 of 24 0 0 o0 o
Sandelzhausen D. gracilis 10 10 20 0 0 o0 o
Vermes 1 D. gracilis 3 0 3@ o 0 o0 o
Edelstetten 0. gracilis o
Anwil D. gaillardi 78 oo 1 44 23 0 33
Sansan 0. gaillardi @ o007 2 30 4 H
Giggenhausen  D. brevis 5 0o o 20 - 20 0 0
La Grive L7 D. brevis 53 2 2 6 43 & 9 40
La Grive M D. brevis 20 5 15 40 40 0 540
Four n1 D. brevis 1 0 0 0 0o 0
CcD24 D. aff. brevis 10 0 0 10 0 0 0
Anwil 0. aff. brevis 46 0 2 35 9 2 7
Giggenhausen D, freisingensis 9 0 o0 0 110338 0
La Grive M D. aff. freisingensis 4 0 0 25 0 o0 o
La Grive L7 D. aff. freisingensis 3 0 0 0 0 0 0
Four n1 D. aff. freisingensis 1 0o 0 0 0o o
cn24 D. aff. freisingensis & 0 0 & 3 0 8
Vermes 2 D. fourensis 2 . 00 0
Four n34 D. fourensis 7 0 o/24
Four n2 D. fourensis 4 25 0 0
Four n1 D. fourensis 1 0 0o
cn24 D. fourensis 23 17 0 o

Tab. 51 — Résume du comptage des principaux morphotypes observables sur les m2 de Democricetodon pour
l’ensemble des gisements étudiés. Le gisement, le nom de [’espéce et [’effectif sont indiqués en début de ligne.
Dans la matrice, le nombre est en pourcentage.

-Mésolophide : I-mésolophide absent ; II-mésolophide vestigial ; IlI-mésolophide de taille intermédiaire ; IV-
meésolophide long, atteignant le bordure linguale

-Ectomésolophide: I-créte absente ; II-créte vestigial ; IlI-créte de taille intermédiaire ; IV-créte longue,
atteignant le bordure labiale
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XIII

XIII

XIX

XIX

D. gracilis

@O @B

D. franconicus
Fig. 11— Synthese des différences morphologiques entre les especes de Democricetodon étudiées
I-différenciation fréquente de l'antérocone par rapport au protocone ; Il-antérocéne étroit ; Ill-métacone trés
deéveloppe, ressortant sur le contour en vue occlusale ; IV-partie postérieure de la M3 fortement développée ; V-
partie postérieure de la M3 faiblement développée ; VI-connexion proverse au métacone fréquente,; VII-
continuité fréquente entre l'antérolophe lingual et le cingulum ; VIlI-forte division de l'antéroconide ; IX-
meésolophide long atteingnant souvent la bordure linguale ;X-ectomésolophide fortement développé,; XI-
antéroconide trés court avec un antérolophulide réduit au minimum ; XIl-partie postérieure de la m3 allongée ;
XllI-partie postérieure de la M3 large en comparaison de la partie antérieure ; XIX-partie postérieure de la M3
étroite en comparaison de la partie antérieure ; XX-partie postérieure de la m3 courte
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Etude systématique

D. affinis (fig. 12)

L’antérocone long et large, les troisiémes molaires avec un hypocone(conide) bien développé et
I’allongement de la forme des m1 sont des critéres qui suggérent un lien phylogénique entre D. cf.
affinis de Bellenberg 2 et D. affinis de Vieux-Collonges et de La grive M et L7. Dans ce contexte, ce
sont les différences observées entre Vieux-Collonges et La Grive M qui permettent de fixer
I’orientation évolutive des caractéres morphologiques.

Sur les M1, on remarque une 1égére augmentation de la division de I’antérocone, une diminution du
mésolophe et I’apparition d’un éperon sur I’antérolophule. Sur les ml, on observe une division de
I’antéroconide, 1’apparition d’un ectomésolophide, une tendance de I’antérolophulide & s’orienter
lingualement et a se dédoubler, et peut étre également une légeére tendance au raccourcissement du
mésolophide. Sur les M2, un raccourcissement du mésolophe et sur les m2 un léger raccourcissement
du mésolophide.

Quant a la forme des dents, elle change peu. Les principales évolutions sont : un élargissement de
I’antérocone et un déplacement lingual par rapport a I’axe de la dent sur les M1, un élargissement de la
partie distale des ml. Parallélement a ce changement de forme, la figure 12 n’illustre aucune
augmentation de taille significative.

Dans ce contexte, le D. cf. affinis de Bellenberg 2 semble s’intégrer dans la lignée D. affinis tant par sa
taille que par la forme des 2 dents étudiées toutefois plus de matériel est nécessaire pour vérifier cette
hypothése et estimer la variabilité morphologique.

De méme une partie de la population de D. mutilus de Langenmoosen montre une ressemblance forte
avec D. affinis, ce qui semble indiquer une différenciation entre D. mutilus et D. affinis. Si tel est le
cas le méme phénomene devrait étre observable chez D. cf. affinis de Bellenberg 2.

Longueur Largeur
La Grive M C——"" 193 . ——e——om1 193
——— 38 D. affinis —=— 38
La Grive L7 =130 D. affinis ===
——————1 30 ——= 30
Vieux-Collonges —=—2 28 . —= 28
= 13 D. affinis == 13
Bellenberg 2 D. cf. affinis
= 2 =2
1,0 1,5 2,0 0,5 1,0 1,5

Fig. 12 — Mensurations en mm des premiéres molaires supérieures (en gris) et inférieures (en blanc) au sein de
la lignée D. affinis. Pour chaque population de molaires une barre indique la valeur maximale, minimale, la
moyenne ainsi que l’écart type associé.

D. mutilus (fig. 13)

Parmi les différents gisements ou 1’espéce a été reconnue au cours de cette étude, I’orientation
évolutive des caractéres morphologiques peut étre établie en partant des différentes localités de
Baviére étudiées par Boon (1991).

De facon générale, la morphologie change peu au cours du temps. Sur les M1, on note toutefois une
légére tendance a 1’apparition d’une division sur I’antérocone, un raccourcissement du mésolophe, le
dédoublement de la connexion au paracone et le développement d’un éperon sur 1’antérolophule. Sur
les ml, les gisements les plus récent semblent présenter une tendance au dédoublement de
I’antéroconide et 1’orientation lingual de I’antérolophulide. Sur les M2, les différents caractéres
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présente une forte variabilité, on note toutefois une diminution du mésolophe. Enfin sur les m2, on
observe une diminution notable du mésolophide.

Concernant la forme des dents, elle change également peu, toutefois dans certains gisements, parmi les
plus récents, on peut remarquer une plus grande variabilité du développement des hypocones(conides),
se traduisant par un rallongement de ces dents. Toutefois ces observations sont marginales et ne
caractérisent pas forcement une tendance au rallongement des troisiemes molaires. La taille, quant a
elle, change fortement au cours du temps (fig. 13). La taille augmente fortement entre Bellenberg 1 et
Vermes 1 et semble ensuite se stabiliser. Les D. cf. mutilus de Vermes 2 et Giggenhausen présentent
toutefois des tailles nettement supéricures. On note que dans ce contexte, que les arguments
morphologiques et biométriques donnent un dge pour Chateauredon plus récent que Bellenberg, alors
que les Megacricetodon indiquent un age plus ancien (Aguilar et al. 1999). Ces ages relatifs
contradictoires suggerent une interprétation prudente quant a la place des populations de Bellenberg au
sein de cette lignée.

Dans I’ensemble, 1’espeéce D. mutilus présente une morphologie trés proche de D. gracilis. Lorsque les
deux especes coexistent, elles se différencient trés bien biométriquement cependant ces variations de
taille au cours du temps rendent la distinction entre D. gracilis et D. mutilus difficile lorsque les deux
espéces ne coexistent pas au sein de la méme localité : un D. mutilus ancien et de petite taille reste
difficilement différentiable d’un D. gracilis de grande taille.

Longueur Largeur

Giggenhausen 11 D. cf. mutilus 11

D. cf. mutilus

Vermes 2 =2 =2
Puttenhausen = 37 D. mutilus = 3
—Ir—— 39 ——— 39
Mohrenhausen =9 D. mutilus E— O
[ —————] 9 = 9
Ebershausen l=————————— | B, Fiiiis =
e 18 (o = — 18
Vieux-Collonges m== 30 D. mutilus 30
e 30 —— 30
Sandelzhausen === g D. mutilus = g
Vermes 1 === 6 D. mutilus == 6
—T—— 6 T/— 6
Edelstetten ——2 . =2
[———=m 5 B mutilers == 5
Langenmoosen e 18 - =0 18
= 16 D. aff. affinis —= 16
Chateauredon === 12 ; == 12
14 D. mutilus e 14
= 4 == 4
Bellenberg 2 — 5 D. cf. mutilus =— 5
— == 7
Bellenberg 1 ! D. of. mutilus —_ 7
1,0 1,5 2,0 0,5 1,0 1,5

Fig. 13— Mensurations en mm des premieres molaires supérieures (en gris) et inférieures (en blanc) au sein de
la lignée D. mutilus. Pour chaque population de molaires une barre indique la valeur maximale, minimale, la
moyenne ainsi que [’écart type associé
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D. gracilis (fig. 14)

L’age relatif des localités de Baviére (Boon, 1991) permet de proposer une polarisation des caractéres
morphologiques. Cependant les effectifs de D. gracilis dans chaque gisements sont faibles et sa
morphologie change peu au cours du temps. Sur les M1, on observe toutefois un diminution de
mésolophe et un dédoublement de la connexion au paracone ainsi qu’une légére tendance de
I’antérolophule a s’orienter labialement. Sur les ml, I’antéroconide se divise légeérement, le
mésolophide diminue et I’antérolophulide s’oriente lingualement. Enfin, sur les M2 et les m2 une
légére diminution des mésolophes(ides) est également observable. Enfin, les faibles effectif mesurés
ne permettent pas de déterminer avec précision 1’évolution de la taille. On note toutefois une forte
augmentation de la taille entre Edelstetten et Vieux-Collonges puis une diminution jusqu’a
Ebershauzen.

La population de D. cf. gracilis de Sansan présente une morphologie qui différe des autres D. gracilis
par la variabilit¢ des caractéres morphologiques. La forme des antérocones et antéroconides est
également beaucoup plus variable. Cette variabilit¢é morphologique semble indiquer un début de
différenciation qui tendrait vers D. aff. brevis. Néanmoins sur le plan biométrique D. gracilis de
Sansan s’intégre parfaitement dans I’évolution de taille de la lignée (fig. 14).

Longueur Largeur
D. gracilis
Ebershausen o2 — 2
Puttenhausen =T 62 D. gracilis —
—Tr—— 57 —T— 57
Ziemetshausen = 4 D. gracilis ——
= 4 ’ == 3
Sansan = 29 D. aff. gracilis E— 29
[ ———— 30 ——— 30
Vieux-Collonges == 6 D. gracilis =6
= 20 —=— 20
Sandelzhausen =1 10 o -== 10
— 10 D. gracilis —_— 10
Vermes 1 o2 D. gracilis = 2
o 2 — 2
Edelstetten =3 D. gracilis B 3
== 3 o 3
1,0 1,5 2,0 0,5 1,0 1,5

Fig. 14 — Mensurations en mm des premiéres molaires supéerieures (en gris) et inférieures (en blanc) au sein de
la lignée D. gracilis. Pour chaque population de molaires une barre indique la valeur maximale, minimale, la
moyenne ainsi que [’écart type associé

D. gaillardi (fig. 15)

Les populations de D. gaillardi de Sansan et Anwil sont particulierement semblables. La formes des
molaires est la méme dans les deux gisements, les premiéres et troisiémes molaires sont a la fois
longues et d’aspect massif avec des cuspides trés développées. L’antérocone est tres long et trés large,
rarement différenci¢ du protocone. A I’inverse sur les ml, I’antéroconide est plutét court mais
également d’aspect massif. Les troisiémes molaires se caractérisent par des hypocdnes(conides) trés
développés, toutefois I’hypoconide de m3 est étroit donnant a la dent une forme triangulaire.
Neéanmoins, si la forme ne varie pas entre les deux gisements, quelques différences morphologiques
sont observables. Dans cette étude, le matériel de Steinheim n’a pas pu étre vu, donc seules deux
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localités contiennent I’espéce D. gaillardi, 1’orientation des caractéres morphologiques repose sur 1’a
priori (non vérifié) que Sansan est bien plus ancien que Anwil. Sur les M1, ’antérocone est moins
divisé et le mésolophe plus long a Anwil. On note également que la connexion au métacone est plus
complexe a Sansan avec un métalophule qui peut étre transverse, proverse ou absent. Sur les ml,
I’antéroconide est moins divisé & Anwil mais le mésolophide semble 1égérement plus développé. Enfin
aucune différence significative n’est observable entre les deux localités sur les M2 et m2. Cette
évolution morphologique entre Sansan et Anwil s’accompagne d’une augmentation de taille (fig. 15).
On note par ailleurs que la population de D. romeviensis de La Romieu telle qu’elle est décrite par
Freudenthal (1963) présente des similarités morphologiques avec D. gaillardi. Toutefois, I’espéce a
été définie sur une m3 ce qui rend difficile la comparaison entre les deux espéces étant donnée la
variabilité morphologique de cette molaire. La possibilit¢ que D. romeviensis soit I’ancétre de D.
gaillardi n’est cependant pas a exclure suivant I’hypothése d’une augmentation de taille et d’une
division des antérocones(conides) au cours du temps.

Longueur Largeur
. == 52 . . = 52
Anwil 78 D. gaillardi 78
Sansan e 68 . . 1 68
—I—— 50 D. gailiard —r— 50
1,0 1,5 2,0 0,5 1,0 1,5

Fig. 15 — Mensurations en mm des premieres molaires supérieures (en gris) et inférieures (en blanc) au sein de
la lignée D. gaillardi. Pour chaque population de molaires une barre indique la valeur maximale, minimale, la
moyenne ainsi que l’écart type associé.

D. brevis (fig. 16)

D. brevis présente une morphologie caractéristique que I’on retrouve dans les localités de la région de
Lyon ainsi qu’a Giggenhausen. Les troisiémes molaires sont trés courtes, comme chez D. gracilis,
mais souvent plus complexes dans leur topologie. La partie antérieure des premicres molaires est
également trés courte et I’antérocone n’est jamais bien différencié du protocone. L’orientation des
caractéres morphologiques repose sur la succession de trois localités « Anwil — La Grive M —
Giggenhausen ». Dans ce cas I’age plus ancien de Anwil repose sur les précédentes observations de
I’espéce D. gaillardi qui suggére un age plus proche de Sansan. La position chronologique relative de
CD24 correspond a I’état morphologique de sa population de D. aff. brevis au sein de cette succession.
Sur les M1, on observe une légére augmentation de la division de 1’antérocone, un allongement du
mésolophe et le passage d’une connexion variable & une connexion simple rétroverse pour le
métacone. Sur les ml, un fort développement de 1’ectomésolophide ainsi qu’un passage
d’antérolophulide orienté lingualement a une orientation droite. Sur les M2, la connexion au paracone
passe de proverse a double et la connexion au métacone se dédouble également. Enfin sur les m2,
aucun changement significatif ne semble intervenir. La taille évolue fortement entre Anwil et CD24
mais semble ensuite se stabiliser (fig. 16). Toutefois Giggenhausen présente une taille nettement
inférieure a La Grive M ainsi que des différences morphologiques qui peuvent étre interprétées comme
une différenciation géographique de 1’espece D. brevis dont la répartition semble assez restreinte.

On peut noter également que la variabilité morphologique observée a Anwil et CD24 est souvent
supérieure aux autres populations de D. brevis. Or ces deux populations se caractérisent
morphologiquement par des formes intermédiaires entre D. gracilis et D. brevis. Ainsi cette variabilité
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peut étre interprétée comme le résultat d’une différenciation récente de I’espéce D. brevis a partir de
I’espece D. gracilis. Les deux dents de Democricetodon de petite taille signalées dans le gisement plus
ancien de Port-la-Nouvelle (Legendre, 1982) et initialement déterminées comme D. brevis présentent
une morphologie typique de D. gracilis : un antérocone simple, étroit et nettement différencié¢ du
protocone sur la M1 et un antéroconide simple sur la m1.

Longueur Largeur
Giggenhausen ==3 D. cf. brevis =3
== 2 ==-2
La Grive M =26 D. brevis E— 26
 —— ——— 30 C———1 30
La Grive L7 30 D. brevis ====130
C———11 30 ————"1 30
Four n1 =3 D. brevis —
! 1 1 4
CD 24 =30 D. aff. brevis ===130
——— 30 ———— 30
Anwil ——————360 D. aff. brevis === 60
o =——— 56 ———11 56
1,0 1,5 2,0 0,5 1,0 1,5

Fig. 16 — Mensurations en mm des premiéres molaires supérieures (en gris) et inférieures (en blanc) au sein de
la lignée D. brevis. Pour chaque population de molaires une barre indique la valeur maximale, minimale, la
moyenne ainsi que [’écart type associé

D. freisingensis (fig. 17)

Comme D. gaillardi, cette espéce est un Democricetodon de grande taille avec une morphologie
complexe par le développement important des crétes et des cuspides. Cependant, D. freisingensis
présente quelques différences notables sur le contour des ses molaires par rapport & D. gaillardi. Sur
les premicres molaires, 1’antérocone est plus souvent différencié du protocone que chez D. gaillardi et
I’antéroconide est généralement plus long. Sur les troisiémes molaires, les hypocones(conides) sont
trés développés, parfois plus que chez D. gaillardi, ’hypoconide des m3 en particulier est souvent plus
large. Ainsi d’aprés la forme des molaires, D. freisingensis ne semble pas pouvoir étre rattaché a une
lignée D. gaillardi.

Considérant comme pour D. brevis que CD24 est plus ancien que La Grive M, ’orientation des
caractéres morphologiques est établie selon la succession « CD24 — La Grive M — Giggenhausen ».
Sur les M1, on note une augmentation de la division de I’antérocone, une dédoublement de la
connexion au paracone et un développement de 1’éperon sur I’antérolophule. Sur les m1, on observe
une augmentation de la division de D’antéroconide, un allongement du mésolophide et un
développement de 1’ectomésolophide. Enfin sur les M2 un passage proverse a rétroverse des
connexions au métacone et sur les m2 un développement de 1’ectomésolophide. Ces changements
morphologiques s’accompagnent d’une importante augmentation de taille (fig. 17).

Toutefois la population de Giggenhausen ne s’intégre pas parfaitement dans cette évolution
morphologique. En effet la division de I’antérocone est moindre que chez les autres populations de
Giggenhausen. On note par ailleurs que D. freisingensis présente également une différence avec D. aff.
freisingensis sur le contour de ses molaires : les premiéres et troisiémes molaires sont plus allongées
chez D. freisingensis de Giggenhausen. Cependant, comme pour D. brevis, rien ne permet d’exclure
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une différenciation géographique de I’espece. Les effectifs issus de Giggenhausen étant assez faibles
plus de matériel est nécessaire pour vérifier la possible appartenance de D. freisingensis a cette lignée.

Longueur Largeur
Giggenhausen 1 D. freisingensis "
—— 12 = 12
La Grive M =7 D. aff. freisingensis =7
= 17 —— 17
La Grive L7 130 D. aff. freisingensis 130
C———— 23 e 23
Four n1 = 2 D. aff. freisingensis == 2
CD 24 30 D. aff. freisingensis 30
C———— 30 ——=—] 30
1,0 1,5 2,0 0,5 1,0 1,5

Fig. 17 — Mensurations en mm des premiéres molaires supérieures (en gris) et inférieures (en blanc) au sein de
la lignée D. freisingensis. Pour chaque population de molaires une barre indique la valeur maximale, minimale,
la moyenne ainsi que [’écart type associé

D. fourensis (fig. 18)

L’espéce D. fourensis se distingue des autres especes par un antérocone tres développé et divisé, une
bordure labiale de la M1 a angle externe et des crétes et éperons tres développés sur les molaires
supérieures.

Le peu de matériel disponible pour les localités de Four et de Vermes 2 ne permet pas de fixer
I’orientation évolutive des caractéres morphologiques avec certitude, néanmoins la trés forte similarité
permet de proposer une lignée D. fourensis partant de la localité CD24 jusqu’a la localité Vermes 2.
Sur les M1, on observe une forte division de 1’antérocOne, un allongement du mésolophe et une
réduction de I’éperon sur I’antérolophule. Sur les m1, on observe une division de I’antéroconide et une
légére tendance a la réduction du mésolophide.

En I’absence d’informations sur la polarisation évolutive des caractéres morphologqiues, la forte
division des antérocOnes(conides) et le développement des crétes chez D. freisingensis de
Giggenhausen seraient compatibles avec une appartenance a cette lignée. Par ailleurs on remarque que
la forme des premiéres et troisiémes molaires chez D. freisingensis reste proche de D. fourensis, avec
un antérocdne fortement développé, un angle externe sur la bordure labiale des M1 et des
hypocones(conides) trés développés sur les troisiémes molaires.

108



Etude systématique

Longueur Largeur
Vermes 2 . D. fourensis '
1 : ] 1
Four n3-4 == 5 D. fourensis B= 5
I=—=—m=| 4 = 4
Four n2 == 6 . =6
P 3 D. fourensis - 3
Four n1 - 2 D. fourensis = 2
CD 24 === 30 . = 44
—— 44 D. fourensis = 44
1,0 1,5 2,0 0,5 1,0 1.8

Fig. 18 — Mensurations en mm des premieres molaires supérieures (en gris) et inférieures (en blanc) au sein de
la lignée D. fourensis. Pour chaque population de molaires une barre indique la valeur maximale, minimale, la
moyenne ainsi que [’écart type associé

De maniére générale, D. fourensis et D. gaillardi, sont des Democricetodon de grande taille présentant
un trés fort développement des antérocones(conides) sur les premiéres molaires et un fort
développement également des hypocones(conides) sur les troisiémes molaires. Bien qu’il soit probable
que cette forme a évolué au cours du temps, la rareté de ce type de morphologie chez Democricetodon
amene a penser que ces deux taxons peuvent appartenir & un méme ensemble, pouvant étre du a un
ancétre commun. Malgré une forme apparemment différente , D. sudrei Aguilar et al. 1999 est un
autre Democcricetodon de grande taille, présentant également des antérocones(conides) sur les
premicres molaires et des hypocones(conides) sur les troisiémes molaires bien développés. Il pourrait
ainsi appartenir a ce méme ensemble.

D. franconicus

D. franconicus se différencie des autres espeéces de Democricetodon d’abord par sa forme. Sur la M1,
I’antérocone est fin, assez long et trés nettement différencié du protocone. Sur la m1, I’antéroconide
est court et de forme arrondie, toujours simple. De maniére générale, I’individualisation tres nette de
I’antérocone semble indiquer une affinité avec D. mutilus et D. gracilis qui partagent le méme
caractére morphologique.

Une partie du travail réalisée sur les Democricetodon du Languedoc-Roussillon (matériel inédit ;
Aguilar in sched) a également permis de repérer une lignée localisée dans la cette région partant de
I’espéce D. franconicus pour mener a des formee a morphologie simple et de grande taille. Une telle
lignée ne serait par ailleurs pas un cas isolé puisque van der Meulen et al., (article sous presse) propose
entre autre une synonymie entre Democricetodon et Fahlbushia pour les especes F. koenigswaldi
(Freudenthal, 1963), F. darocensis (Freudenthal, 1963), F. larteti (Schaub 1925) et F. crusafonti
Agusti 1978. En effet, dans le bassin de Calatayud-Teruel, une lignée de Cricetinae partant de D.
franconicus peut étre suivie dans de nombreux niveaux stratigraphiquement superposés et permet de
suivre une évolution D. franconicus-D. koenigswaldi-D. larteti-D. crusafonti.

L’ensemble des observations faites sur les lignées de Democricetodon proposées permet d’établir une
interprétation phylogénique de 1’évolution du genre au cours du Miocéne moyen du nord de I’Europe
occidentale (fig. 19). L’évolution du genre Democricetodon est déja évidente en comparant la diversité
et la disparité des espéces présentes du début a la fin du Miocéne moyen. Au début du Miocéne
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moyen, les espéces de Democricetodon sont généralement de forme simple, assez proches les unes des
autres, et de taille petite. A la fin du Miocéne moyen, les formes sont beaucoup plus varices et les
évolutions de taille peuvent étre opposées (D. brevis diminue en taille alors que D. fourensis augmente
fortement en taille).

Giggenhausen D. cf.brevis D. freIgensis D. cf. tilus
Vermes 2 [] D. cf; tilus D. fc esis
Four n3-4 | D. fourensis
Four n2 ] = (D] D. fourensis
La Grive M D. brevis  D. aff. ingensis I D.|affjnis
La Grive L7 D. vis D. aff. ingensis I D.|affinis
Four n1 D. brevis l D. fourensis
La Grive L3 D. aff-brevis I D. fourensis
CD 24 D.a evis D. aff. ffeisingensis I D. fourensis .I.
- -
Anwil D. aftBrevis P + | =
Puttenhausen D. gracilis D. mutilus l
Sansan D. aff. gracilis l
Mohrenhausen D. mutilus I
Ebershausen D. gracilis D. mutilus ® l
Q
Ziemetshausen D. gragilis S |
iy
Vieux-Collonges D. gracilis D. mutilus D, affinis ) I
[0}
Sandelzhausen D. gragilis D. mutilus g l
S
e . 7}
Vermes 1 D. gracilis D. mutilus o I
(7]
Edelstetten D. gracilis D. mutilus % l
°
Langenmoosen D. mutilus D I
\% .
La Romieu S D. romeviensis
S |
Chateauredon D. imutilus 8 I I
Bellenberg 2 D. cfimytilus  D.cf|affinis %, i
Ji -
Bellenberg 1 D. cf|{ mutilus I
] g | i
-
Erkertshofen D. frnicus - | |
™ o ? - --
a = I -m - )
|:| Lignées localisées dans toutes les régions étudiiées
Lignées localisées dans le sud de la France mmmmmm  Relation phylogénique observée
- Lignées localisées dans le nord de la France, I'Allemagne et la Suisse HE mm Relation phylogénique supposée

Fig. 19 — Interprétation évolutive du genre Democricetodon au Miocéne moyen en Europe de ['ouest. Les
relations phylogéniques supposées sont uniquement fondées sur les affinités morphologiques des espéces. Pour
chaque lignée décrite dans ce travail, la répartition géographique (nord de I’Europe de [’ouest, sud de ’Europe
de 'ouest ou toute I’Europe de I’ouest) est indiquée par un couleur blanche ou grisée.
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Mais c’est la répartition géographique de ces lignées qui permet d’entrevoir la dynamique du genre
Democricetodon durant cette période. En effet, cette répartition semble se réduire au cours du temps,
et la majorité des nouvelles espéces de Democricetodon apparaissant a la fin du Miocéne moyen
semblent cantonnées au nord de I’Europe occidentale (Centre-Est, Allemagne), alors que le genre
Democricetodon est rare en Espagne a la méme époque. De plus la disparition de certaines especes de
Democricetodon (D. gracilis, D. gaillardi) semble intervenir a la méme période (cette période
correspondant aux biozones MN 6 et MN 7). On note également une disparition de la plupart des
formes simples de Democricetodon, les espéces restant dans le nord de I’Europe présentant
généralement une tendance a la division des cuspides et a ’allongement des crétes.

Au final, toutes ces observations indiquent une dynamique du genre Democricetodon principalement
contrdlée par un facteur paléogéographique, induisant une évolution des paléoenvironnements ainsi
qu’une différenciation entre 1’environnement du Nord et du Sud de I’Europe a cette période.

Remarques :

- Il semble qu’au terme de leur évolution au sein d’une lignée, la morphologie des
Democricetodon tend vers des morphologies complexes. Pour cette raison la détermination de
certaines formes de Democricetodon et leur attribution a une lignée sont rendues difficiles.
Ainsi D. gaillardi et D. freisingensis présentent de nombreux points communs : division des
antérocones et antéroconides, développement maximal des crétes et des éperons, allongement
des dents. Dans ce cas, seules une interprétation évolutive de la systématique et une prise en
compte de caractéres sur la forme des dents semblent permettre une distinction entre les
différentes especes de Democricetodon.

- La disparition des formes simples de Democricetodon et la tendance presque générale a la
complexification de la morphologie des dents peuvent alors étre liées a une évolution
environnementale générale et non pas a une tendance évolutive intrinséque du groupe. La
morphologie complexe pouvant alors étre interprétée d’un point de vue morpho-fonctionnelle
comme une adaptation plus efficace des dents a la mastication dans un nouveau type
d’environnement.
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Biochronologie

Biochronologie

Les résultats obtenus a partir de 1’étude systématique du genre Democricetodon suggérent une révision
de I’age relatif de certaines localités. Dans un premier temps, une révision d’une partie de la faune de
rongeurs des gisements de la région de Lyon a été effectuée pour permettre de mieux fixer leur cadre
biochronologique. Et dans un deuxiéme temps le cas de quelques gisements européens est discuté en
regard des résultats obtenus sur les Democricetodon.

Région de Lyon

Les différents gisements du Miocéne moyen de la région de Lyon, utilisés dans cette thése, sont
présentés ici avec des précisions sur certaines especes. Des données biométriques et morphologiques
sur les Sciuridae, Gliridae, Eomyidae et Cricetinae, issues pour une part de données inédites fournies
par P. Mein, permettent de fixer la position chronologique relative de ces localités.

Une synthése des Cricetinae de la région de Lyon est donnée dans le tableau 52.
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Tab. 52 — Syntheése des 36 espéces de Cricetinae trouvés dans les gisements de la région de Lyon

Vieux-Collonges

Vieux-Collonges est un remplissage karstique qui se trouve au nord-ouest de Lyon. Actuellement, la
faune extraite de cette localité est la plus diversifiée connue dans le Néogeéne d’Europe (Mein, 1958;
Guérin et Mein, 1971; Mein and Freudenthal, 1971), avec 111 espéces de mammiféres. Du fait de
I’abondance et de la diversité de la faune, de nombreuses espéces coexistent au sein du remplissage
karstique, indiquant des ages contradictoires en regard du contexte biochonologique établi (Mein,
1975; de Bruijn et al., 1992). Ainsi I’age communément admis, reposant sur 1’assemblage spécifique
au sein du gisement, est nettement plus ancien que La Grive M et recouvre la fin de la biozone MN4 et
le début de le biozone MNS5. Cette datation, intermédiaire entre deux biozones laisse penser que le
remplissage du gisement peut étre un mélange issu de différentes périodes. Cependant, 1’é¢tude de D.
gracilis, D. mutilus et D. affinis nous a déja indiqué que les variabilités biométrique et morphologique
des Democricetodon ne sont pas anormales en comparaison d’Oryzomys flavescens. Ces trois taxons
s’individualisent par ailleurs trés nettement d’aprés leurs mensurations. De plus une étude inédite a été
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réalisée sur la population type de Megacricetodon collongensis dans le cadre d’un mémoire de
maitrise (Leriche, 2002). Elle a permis de montrer, par une quantification des morphotypes et une
analyse biométrique compléte, qu’aucun argument ne permet d’appuyer I’hypothése d’une quelconque
hétérogénéité dans la faune de ce gisement.

Sciuridae

Parmi les Sciuridae, deux espéces que I’on retrouve dans de nombreux autres gisements présentent des
caractéres morphologiques notables, qui peuvent étre comparés aux descriptions données par Cuenca
(1988) et Aguilar (2002) afin de préciser 1’age de Vieux-Collonges.

Spermophilinus besana Cuenca 1988/bredai von Meyer 1848

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
D4 12 1,22 1,49 1,37 0,073 12 132 149 139 0,057
P4 16 1,27 1,54 1,41 0,082 16 1,52 1,78 1,62 0,070

Ml1-2 26 142 1,73 1,58 0,083 26 1,64 2,08 1,86 0,100
M3 18 1,80 2,05 1,92 0,077 18 1,64 195 1,83 0,077

d4 12 1,22 1,42 1,33 0,065 12 1,00 1,15 1,09 0,051
p4 18 1,37 1,59 146 0,070 18 1,10 1,46 131 0,086
ml-2 26 1,42 1,78 1,1l 0,097 26 149 198 1,69 0,131
m3 16 1,73 2,18 198 0,003 16 1,57 193 1,76 0,095

Tab. 53 - Mesures de Spermophilinus besana Cuenca 1988 de Vieux-Collonges d’apreés P. Mein, inédit.

D’aprés Cuenca (1988), la différenciation entre S. besana et S. bredai au sein de la méme lignée se fait
sur plusieurs caractéres observables sur les molaires. Sur les molaires supérieures (M1 et M2),
I’antérolophe est isolé chez S. besana et connecté au protocdne chez S. bredai, le métaconule est
également absent chez S. besana. Sur les molaires inférieures, 1’antérolophide est séparé du
protoconide chez S. besana et relié chez S. bredai, I’entoconide est absent chez S. besana et le
métalofide peut étre complet chez S. bredai alors qu’il ne I’est jamais chez S. besana. Enfin, la taille
de S. besana est plus petite que celle de S. bredai.

D’aprés ces observations, Cuenca (1988) propose de rattacher la population de Vieux-Collonges,
initialement déterminée comme S. aff. bredai par Mein (1958), a la nouvelle espéce S. besana.
Cependant 1’étude du matériel révéle qu’au sein de la population certaines dents présentent une
morphologie typique de S. bredai. Par ailleurs peu de dents présentent sur les M1 et M2 un
antérolophe isolé ou un métalophide absent sur les m1, m2 et m3. Ainsi la population semble plutot
étre un intermédiaire entre les especes S. besana et S. bredai.

La taille de la population de Vieux-Collonges est proche de la taille de S. aff. bredai de Vermes 1
(Engesser et al., 1981) et 1égérement inférieure a la taille du S. bredai de Sansan (comm. pers. P.
Mein). Elle reste par contre nettement inférieure aux tailles de S. bredai de La Grive L3, M et L7. Le
peu de dents de Spermophinus issues des localités du sud de la France (Aguilar, 2002) ne permet pas
de les différencier biométriquement de la population de Vieux-Collonges.

La population de Vieux-Collonges correspond tant morphologiquement que biométriquement a un
intermédiaire entre S. besana et S. bredai telles que les espéces sont définies par Cuenca (1988). La
morphologie et la taille se rapprochent par ailleurs de beaucoup des populations de Sansan et Vermes
1, et suggerent un age légérement plus ancien.

Heteroxerus rubricati Crusafont et al. 1955

Au niveau des molaires supérieures, sur les M1 et M2 le métalophe est généralement reli¢ au
postérolophe (25/32) contrairement a ce qui est observable chez H. rubricati dans le sud de la France
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(Aguilar, 2002). Certaines M3 présentent également un protoconule fortement développé (4/32). Pour
les molaires inférieures, le métalophide peut étre complet sur les m1 et m2 (8/32) et sur les m3 (5/ 32).
La majorité des m1 et m2 présentent également un antéroconulide bien développé.

Considérant la morphologie de 1’espéce H. grivensis, ainsi que 1’évolution de ’espéce H. rubricati au
sein du bassin de Calatayud-Teruel (Cuenca Bescos, 1988): la tendance a la formation d’une
connexion entre le métalophe et le protocone ainsi que la présence d’un antéroconulide bien développé
sur les ml et m2, peuvent &étre considérées comme des caractéres évolués, ce qui confirme un age
miocéne moyen pour le gisement (age équivalent ou plus récent que Corcoles). La différence avec H.
rubricati du sud de la France réside principalement dans la connexion entre le métalophe et le
protocone sur les M1 et M2, qui est généralement observable chez H. grivensis.

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
D4 8 1,35 1,55 1,45 - 8 146 1,80 1,63 -
P4 24 1,22 1,56 1,40 0,087 24 145 1,80 1,53 0,105
MI1-2 36 144 1,75 1,60 0,081 36 1,68 2,00 1,86 0,088
M3 33 145 1,75 1,61 0,078 33 1,51 1,80 1,64 0,083
d4 13 1,20 1,40 1,29 - 13 095 1,15 1,04 -
p4 27 120 1,55 1,36 0,084 27 1,12 1,37 1,26 0,064
ml-2 32 144 1,78 1,58 0,088 32 1,37 1,75 1,56 0,105
m3 32 1,55 2,03 1,75 0,123 32 1,37 1,85 1,55 0,099

Tab. 54 - Mesures de Heteroxerus rubricati Crusafont et al. 1955 de Vieux-Collonges d’apres P. Mein, inédit.

Les mensurations de H. rubricati de Vieux-Collonges rentrent parfaitement dans le domaine de
variation de 1’espéce tel qu’il est défini dans le bassin de Calatayud-Teruel par (Cuenca Bescos, 1988),
et semblent équivalentes a ce qui est observable dans le sud de la France pour les gisements de Ste
Catherine 8H et 8F, Baixas, Ste Catherine 1 et Lo Fournas 8 (Aguilar, 2002). Cependant le contexte
stratigraphique du bassin de Calatayud-Teruel montre que 1’évolution de la taille de 1’espéce H.
rubricati ne peut pas étre utilisée comme argument biochronologique.

Au final, la morphologie de la population de Vieux-Collonges présente des caractéres évolués typiques
du Miocene moyen mais ne permet pas une datation plus précise. Seule la liaison entre le métalophe et
le protocone suggere un age plus récent que les gisements du sud de la France, soit un age au plus
équivalent a Lo Fournas 8. Toutefois ce seul caractére morphologique pourrait résulter d’une
différenciation géographique et une comparaison plus compléte du genre Heferoxerus entre les
populations du sud de la France et de la région de Lyon est nécessaire pour confirmer cette éventuelle
différence d’age pour Vieux-Collonges.

Heteroxerus cf. grivensis (Major, 1893)

On note ¢galement la présence de quelques dents d’un Heteroxerus de grande taille, se différenciant
clairement de Heteroxerus rubricati. La morphologie se rapproche plus de H. grivensis de La Grive M
mais sa taille reste généralement inférieure.

Cricetinae

Megacricetodon collongensis gr. C. minor Mein 1958

Vieux-Collonges est la localité type de 1’espéce M. collongensis. Elle fut initialement décrite comme
une espece se rattachant au groupe C. minor (aujourd’hui M. minor) (Mein, 1958). Toutefois malgré la
forte ressemblance des deux espéces, Mein (1958) note plusieurs différences entre la population de
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Vieux-Collonges et M. minor de La Grive M : les m1, m2 et m3 présentent un allongement supérieur a
La Grive M et le mésolophide est moins développé a Vieux-Collonges.

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
M1 143 1,38 1,68 1,54 0,075 143 0,86 1,06 0,97 0,049
M2 100 096 1,21 1,08 0,059 100 0,83 1,03 094 0,047
M3 100 0,65 086 0,76 0,048 100 0,69 0,87 0,79 0,038
ml 201 1,24 1,55 1,42 0,073 201 0,76 098 0,88 0,046
m2 100 0,99 1,19 1,10 0,046 100 0,82 1,01 091 0,048
m3 100 0,83 1,04 095 0,048 100 0,69 090 0,79 0,047
Tab. 55 - Mesures de M. collongensis Mein 1958 de Vieux-Collonges d’aprés P. Mein, inédit.

L’espeéce M. collongensis est ensuite reconnue dans le sud de la France a Port-la-Nouvelle (Aguilar,
1980) et intégrée au sein de la lignée M. collongensis-M. roussillonensis (Aguilar, 1995). Cependant
des différences importantes existent entre M. collongensis de Vieux-Collonges et M. collongensis de
Port-la-Nouvelle et Lo Fournas 1. Sur les m1, I’antéroconide est le plus souvent simple (92/201) mais
il peut également présenter un début de division (17/227) ou méme étre nettement divisé (25/227). Le
mésolophide est peu développé en longueur, il peut étre court (61/227) ou méme absent (27/227). 1l est
également peu développé sur les m2. Sur les M1, I’antérocone est toujours nettement divisé, cependant
sa forme est dissymétrique avec une cuspide labiale toujours plus développée (plus allongée selon
I’axe labial-lingual) que la cuspide linguale, similaire a ce que I’on peu observer sur la population
actuelle d’Oryzomys flavescens. Cette morphologie de 1’antérocone est également observable chez M.
minor de La Grive M. Cependant, cette morphologie n’est pas décrite a Port-la-Nouvelle, comme le
montre les deux M1 illustrée qui ne présentent pas de développement supérieur de la partie labiale de
I’antérocone. On note également une tendance au développement d’un éperon sur I’antérolophe qui
peut étre vestigial (2/99), court (3/99) ou méme fortement développé (7/99). Enfin, sur les M2,
I’éperon sur le paracone est toujours présent, cependant il est rarement fusionné au mésolophe qui est
généralement déporté postérieurement du c6té du métacone. On note également que la connexion au
métacone est le plus souvent rétroverse avec un métalophe connecté sur le postérolophe (88/99),
rarement transverse (11/99) et jamais proverse.

Les mensurations de M. collongensis de Vieux-Collonges présentent également des minimaux trés
faibles (nettement inférieurs a ce qui est observable chez les autres populations de M. collongensis) qui
rentrent dans le domaine de variation de 1’espéce M. minor. En outre, M. minor est présent dans la
plupart des gisements frangais importants du Miocéne moyen, alors qu’il est absent a Vieux-
Collonges. Ainsi, M. collongensis de Vieux-Collonges semble morphologiquement plus proche de M.
minor dont il pourrait étre 1’ancétre et ne semble pas pouvoir étre intégré dans la lignée M.
collongensis-M. roussillonensis (sensu Aguilar, 1995).

Megacricetodon bourgeoisi Schaub 1925/gersii Aguilar 1980

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET

M1 40 1,68 1,91 1,76 0,058 40 1,08 125 1,14 0,040

M2 22 1,20 1,43 1,31 0,059 22 1,03 1,25 1,11 0,063

M3 9 087 098 091 0,032 9 08 095 09 0,036

ml 28 1,54 1,83 1,67 0,080 28 095 1,12 1,03 0,043

m2 34 1,21 1,48 1,35 0,08 34 1,01 1,20 1,09 0,059

m3 10 1,06 1,23 1,15 0,058 10 0,84 1,05 094 0,066
Tab. 56 - Mesures de M. bourgeoisi Schaub 1925/gersii Aguilar 1980 de Vieux-Collonges d’aprés P. Mein,
inédit
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M. bourgeoisi est une espéce rare, on ne la retrouve que dans deux autres gisements frangais : Artenay
et Suevre (Bulot, 1988), et dans aucun gisement de la région de Lyon ou du Languedoc-Roussillon. A
Vieux-Collonges, la population se caractérise comme pour M. collongensis, par un éperon sur le
paracéne des M1, parfois connecté au mésolophe et des mésolophes longs. Par contre, les
mésolophides sont plus courts et certaines m1 présentent une tendance a la division de 1’antéroconide.
On peut également observer deux M2 avec un sinus, de forme particuliére, étiré vers la partie
proximale de la dent, qui n’est pas décrit dans la diagnose de I’espéce (Schaub, 1925). Ces caractéres
morphologiques correspondent a la morphologie de M. gersii au sein de la lignée M. collongensis-M.
roussillonensis (Aguilar, 1995). Ainsi, la population attribuée initialement a M. bourgeoisi présente
plus de similarités morphologiques avec 1’espece M. gersii. Une comparaison plus détaillée avec les
populations de M. gersii du sud de la France permettrait de confirmer cette nouvelle détermination qui
suggere un age proche de Lo Fournas 10 tant sur le plan morphologique que biométrique. Faute d’une
comparaison plus poussée avec M. bourgeoisi, la détermination de cette population de Vieux-
Collonges reste a confirmer, elle est nomméé ici M. gersii/M. bourgeoisi.

Megacricetodon lappi (Mein, 1958)

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin  Imax lmoy ET
M1 100 2,07 264 235 0,136 100 1,35 1,78 1,37 0,093
M2 100 147 1,90 1,69 0,102 100 1,37 1,74 1,54 0,091
M3 100 0,99 142 1,21 0,110 100 1,06 146 1,24 0,099
ml 100 190 248 221 0,147 100 1,20 1,56 1,37 0,094
m2 100 1,49 1,92 1,70 0,106 100 1,29 1,65 146 0,103
m3 100 127 1,73 1,51 0,130 100 1,07 143 1,25 0,094

Tab. 57 - Mesures de M. lappi (Mein 1958) de Vieux-Collonges d’apres P. Mein, inédit

M. lappi est également une espeéce rare, elle est toutefois abondante dans le gisement de Vieux-
Collonges. Une comparaison avec d’autres populations de M. lappi permettrait de préciser 1’age de la
localité.

Democricetodon mutilus Fahlbusch 1964

Comme nous I’indique I’étude précédemment réalisée, la morphologie est différente de celle de
Bellenberg et Chateauredon et semble plus proche de D. mutilus de Vermes 1 et Sandelzhausen. La
taille de la population de Vieux-Collonges est également grande, nettement plus grande que ce qui est
observable a Bellenberg et Chateauredon. En conséquence, cette population de Democricetodon
suggére un age plus récent que celui habituellement admis pour le gisement de Vieux-Collonges, plus
proche de I’age de Vermes 1 ou Sandelzhausen.

Democricetdon gracilis (Schaub 1925)

Le nombre de dents de cette espéce au sein du gisement ne permet pas d’obtenir une image de la
variabilit¢ au sein de la population. Toutefois I’étude morphologique montre une similitude
morphologique avec les gisements Sandelzhausen et Sansan. Par ailleurs les mensurations de cette
population sont supérieures a la plupart des autres populations de D gracilis. Cette population suggére
donc, comme pour D. mutilus, un age récent pour Vieux-Collonges sans permettre plus de précision.

Democricetodon affinis (Schaub 1925)

Cette population présente peu de différences avec la population type de La Grive M, tant sur le plan
morphologique que biométrique. Par ailleurs, I’orientation évolutive des caractéres morphologiques
établie entre Langenmoosen et La Grive M montre que le D. affinis Vieux-Collonges présente une
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forme intermédiaire entre les deux gisements. Cette population indique donc un age plus récent que
Langenmoosen pour Vieux-Collonges et également un age beaucoup plus proche de La Grive M que
ce qui est habituellement admis.

Gliridae
Quatre especes de Gliridae sont étudiées en raison des informations biochronologiques, parfois
contradictoires, qu’elles peuvent fournir.

Pseudodryomys ibericus de Bruijn 1965

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
M1 5 1,00 1,10 1,05 0,047 5 1,17 1,30 1,22 0,050
M2 5 1,03 1,08 1,05 0,019 5 1,26 1,33 1,30 0,031
ml 4 1,21 1,24 1,23 0,013 4 1,09 1,13 1,11 0,017
m2 9 1,17 1,25 1,22 0,033 9 1,12 124 1,17 0,052
m3 2 1,03 1,10 1,07 0,049 2 1,09 1,11 1,10 0,014

Tab. 58 - Mesures de P. ibericus de Bruijn 1965 de Vieux-Collonges d’apres P. Mein, inédit

La population de Vieux-Collonges ne montre pas de différence notable avec les illustrations de P. aff.
ibericus de Port-la-Nouvelle (Aguilar, 1980), toutefois les mensurations de Vieux-Collonges sont
légérement plus petites. Faute de plus de matériel attribué a cette espece dans les gisements francais,
P. ibericus indique un dge miocéne moyen, proche de Port-la-Nouvelle.

Armantomys sp.

Le genre Armantomys est principalement connu en Espagne pour la fin du Miocéne inférieur et le
Miocéne moyen, toutefois on le trouve également dans le gisement frangais de Liet (bassin Aquitain) :
A. aragonensis (Duranthon et Cahuzac, 1997). Ce gisement est daté de la biozone MNG6, indiquant que
le genre Armantomys est présent en France au Miocéne moyen, a un age proche de celui de Sansan.

Nievella sp.

Nievella mayri Daams 1976 est la seule espéce connue pour le genre Nievella définie a partir de
quelques dents dans le gisement de Cetina de Aragon en Espagne (Daams, 1976; Daams, 1999a). Le
genre a également été reconnu dans les gisements de Goldigen Tobel et Trub-Séltenach en Suisse
(Kélin, 1997). Ainsi le genre semble étre typique du Miocéne inférieur, toutefois son extention
biochronologique et géographique reste mal connue.

Les trois M1 trouvées a Vieux-Collonges (1,42 x 1,70 ; 1,46 x 1,78 ; 1,41 x 1,77) possédent une
couronne haute avec des vallées trés marquées en forme de V. Mais elles présentent également des
différences par rapport au type illustré par Daams (1976) : la morphologie est plus simple avec une
absence de créte antérieure accessoire ainsi qu’une absence d’une centrolophe postérieure. Par ailleurs,
la taille des dents de Vieux-Collonges est légérement inférieure a celle de Cetina de Aragon. Ainsi, la
hauteur de la couronne et la taille semblent compatibles avec I’appartenance au genre Nievella,
toutefois les différences observées ne permettent pas de préciser la détermination jusqu’a 1’espéce. Les
dents trouvées a Vieux-Collonges ne permettent donc pas de préciser I’age du gisement et ne sont pas
incompatibles avec un 4ge Miocéne moyen.

La population de Vieux-Collonges, initialement déterminée comme E. sansaniensis (Mein, 1958), se
caractérise par des molaires supérieures dont les crétes sont nombreuses mais rarement complétes.

Sur les M1, les dents ont en moyenne 10 ou 11 crétes, mais le nombre de crétes completes par dent
n’est que de 4 (23/29) ou 5 (6/29). Par ailleurs les M1 de Vieux-Collonges ressemblent beaucoup a
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celles de Sansan qui possédent le méme nombre de crétes par dent, bien que d’une taille inférieure
(moy : 1,14 x 1,15).

Eomuscardinus cf. vallesiensis Hartenberger 1966

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
P4 9 059 066 0,62 0,025 9 066 080 0,73 0,053
Ml 29 094 1,22 1,07 0,075 29 1,01 1,24 1,10 0,057
M2 18 097 1,17 1,06 0,059 18 1,08 1,35 1,18 0,064
M3 6 073 082 0,78 0,037 5 098 1,11 1,04 0,050
p4 9 058 070 0,63 0,037 9 0,59 0,72 0,66 0,045
ml 23 0,90 1,12 1,00 0,055 23 0,85 1,10 0,98 0,066
m2 27 098 1,23 1,06 0,058 27 092 1,11 1,02 0,046
m3 9 082 1,00 093 0,054 9 082 1,12 091 0,09
Tab. 59 - Mesures de E. vallesiensis Hartenberger 1966 de Vieux-Collonges d’apres P. Mein, inédit

Sur les M2, les dents ont souvent 11 crétes, certaines ne posseédent que 4 crétes complétes (1/18), 5
(1/18) 6 (11/18), ou maximum 7 crétes complétes (6/18). A I'inverse des M1, les m1 de Sansan
présentent des différences importantes : aucune dent ne posséde moins de 7 crétes complétes dans la
population de Sansan, et certaines dents peuvent posséder jusqu’a 9 crétes complétes. Les M2 de
Sansan sont également nettement plus grandes (moy : 1,14 x 1,26). Ainsi par son nombre de crétes
complétes sur les M2, la population de Vieux-Collonges semble plus proche du E. cf. vallesiensis de
La Grive M, dont la taille est également plus proche. La différence de la population de Vieux-
Collonges par rapport a la population type de Can Llobateres (Hartenberger, 1966) réside
principalement dans le nombre de crétes des molaires supérieures et la taille, mais la morphologie
d’ensemble reste simple par le nombre de crétes complétes, contrairement a I’espéce E. sansaniensis.
Il n’est donc pas possible de préciser 1’dge de Vieux-Collonges par rapport a Sansan, par contre la
population de E. vallesiensis est proche de celle de La Grive M tant morphologiquement que
biométriquement ce qui pourrait impliquer un age plus proche entre les deux localités que ce qui est
habituellement admis.

Eomyidae
Ligerimys florancei Stehlin et Schaub 1951

Comme le précisent Escarguel et Aguilar (1997), I’espéce L. florancei est rare et |’estimation de sa
variabilité spécifique est difficile. La population de Vieux-Collonges ne fait pas exception a la régle
puisqu’elle est représentée par un faible nombre de dents (Hugueney et Mein, 1968). Parmi les
caractéres typiques de 1’espéce, on note sur les M1-2 un protocone trés allongé et séparé de
I’hypocdne par un sinus court et profond, I’absence de mésolophe ainsi qu’un protolophe oblique
orienté vers I’avant. Sur les ml-2, il n’y a aucun antérolophide partant du métaconide et la créte
longitudinale présente une position trés linguale délimitant ainsi un hypolophulide court. L’ensemble
de ces caractéres correspondent & une morphologie évoluée au sein de la lignée L. antiquus Fahlbusch
1970-L. florancei Stehlin et Schaub 1951, proche de ce qui est observable dans les gisements de Lo
Fournas 1, Ste Catherine 8 et Lo Fournas 8.

La taille de L. florancei de Vieux-Collonges (Hugueney and Mein, 1968) est par ailleurs équivalente
aux mesures issues de ces trois mémes gisements.

Pentabuneomys rhodanicus (Hugueney et Mein 1968)

L’espéce P. rhodanicus a été définie dans la localités de Vieux-Collonges. Cependant les dents
attribuées a cette espece sont rares et les seules localités ou P. rhodanicus a été retrouvé sont datées de

119



la fin du Miocéne inférieur (biozone MN3) : Serre de Verges, Ste Catherine 3 (Aguilar et al., 1999b)
et Goldingen Tobel (Kilin, 1997; Engesser, 1999). La comparaison de I’illustration de la population
des gisements suisses donnée par Engesser (1999) avec les dents issues de Vieux-Collonges permet
toutefois de mettre en évidence quelques différences morphologiques.

La m2 illustrée par Engesser (1999) présente un antérolophe trés développé tant du coté labial que
lingual et une créte longitudinale longue, oblique et non rectiligne, caractéres qui différent de la
description de la population de Vieux-Collonges (Hugueney et Mein, 1968). La p4 illustrée par
Hugueney et Mein (1968) posséde également un antérolophide trés développé qui est absent de
I’illsutration de la population suisse.

Enfin, les M3 présentent une morphologie plus simple a Vieux-Collonges avec 1’absence de la créte
longitudinale entre protocone et hypocone ainsi que 1’absence de mésolophe, un antérolophe peu
développé et un postérolophe parfois absent.

Plus de comparaisons, avec des effectifs supplémentaires sont nécessaires pour confirmer que ces
différences n’entrent pas dans le domaine de la variation spécifique de 1’espéce, les différences
observées pourraient alors é&tre interprétées comme des changements évolutifs allant vers une
simplification de la morphologie et indiquant un age différent pour la population de Vieux-Collonges.

Keramidomys thaleri Hugueney et Mein, 1968

L’espéce K. thaleri est la seule représentante du genre Keramidomys. Outre le gisement de Vieux-
Collonges ou elle a été défini, elle a également été décrite dans les gisements de Langenmoosen en
Allemagne (Fejfar, 1972), Obergéinserndorf et Teiritzberg en Autriche (Daxner-Hock, 1998) et Tobel
Hombrechtikon en Suisse (Engesser, 1999). De fait, 1’espéce présente une faible répartition
chronologique et semble caractéristique de la biozone MNS5. Une comparaison serait néanmoins
nécessaire pour préciser la position de la population de Vieux-Collonges dans la lignée K. thaleri
Hugueney et Mein, 1968-K. carpathicus (Schaub et Zapfe 1953).

Discussion

Dans I’ensemble la faune confirme 1’age Miocéne moyen de Vieux-Collonges. Les seuls deux taxons
qui sont généralement mioceéne inférieur (Nievella sp. et Pentabuneomys rhodanicus) nécessitent une
étude de plus de matériel pour confirmer la détermination ou pour définir les changements qui
affectent la morphologie au cours du temps. Ils ne constituent donc pas un argument pour rapprocher
I’age de la localité du Miocéne inférieur. D’autres taxons tels que Spermophilinus besana/bredai,
Heteroxerus rubricati et Ligerimys florancei suggérent, par leur morphologie évoluée au sein de
chaque lignée, un age plus récent que 1’dge couramment admis, proche de 1’age de Sansan. Enfin,
certains taxons, tels que Pseudodryomys ibericus et Eomuscardinus cf. vallesiensis indiquent un age
mioceéne moyen plus large se situant entre Port-la-Nouvelle et Sansan.

L’étude détaillée des Democricetodon permet un peu de précision sur la datation du gisement. Elle
suggere un age intermédiaire entre Langenmoosen et Sansan, proche des localités de Sandelzhausen et
Vermes 1.

Pour finir, une étude plus approfondie des Megacricetodon est nécessaire pour confirmer que M.
collogensis de Vieux-Collonges n’appartient pas a la lignée M. collongensis-M. roussillonensis telle
que définie par Aguilar (1995). De méme, une étude de la population type de M. bourgeoisi est
nécessaire pour confirmer que la population de M. bourgeoisi de Vieux-Collonges puisse étre
rattachée a I’espéce M. gersii. Si elle se confirmait, une telle révision des Megacricetodon indiquerait
alors un age entre Ste Catherine 8 et Ste Catherine 1 ce qui est compatible avec 1’age indiqué par
Democricetodon.
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On note également la présence de deux taxons éoceénes dans la liste faunique : Palaeophyllophora
indet. et Protadelomys lugdunensis. Ces deux taxons indiquent 1’existence probable d’un polyphasage
au sein du remplissage, toutefois les éléments mioceénes et éocénes se différencient clairement et ne
constituent donc pas un mélange.

Ce gisement reste donc celui qui posséde la faune la plus ancienne sur la région de Lyon, méme si on

considére un age proche de celui de Sansan.

Liste faunique de Vieux-Collonges: (Guérin et Mein, 1971 ; Ginsburg, 2002) : faune compléte inédite

Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Marsupialia
Amphiperatherium frequens
Lipotyphla
Amphechinus indet.
Erinaceus indet.
Galerix aurelianensis
Mioechinus indet.
Plesiodimylus cf. chantrei
Asthenoscapter meini
Proscapanus sansaniensis
Talpa minuta
Scaptonyx edwardsi
Lartetium collongensis
Lartetium dehmi
Miosorex cf. grivensis
Blarinella robusta
Dinosorex sansaniensis
Paenelimnoecus crouzeli
Chiroptera
Megaderma lugdunensis
Rhinolophus aff. delphinensis
Rhinolophus sp.
Asellia mariaetheresae
Hipposideros collongensis
Hipposideros sp.
Palaeophyllophora indet.
Eptesicus campanensis
Eptesicus noctuloides
Miniopterus fossilis
Pholidota
Necromanis franconica
Lagomorpha
Lagopsis penai
Prolagus cf. oeningensis
Prolagus vasconiensis
Rodentia
Aliveria indet.
*Heteroxerus cf. grivensis
*Heteroxerus rubricati
Palaeosciurus fissurae
*Spermophilinus besana/bredai
Blackia miocaenica
Miopetaurista diescalidus
Miopetaurista lappi
Armantomys sp.
Bransatoglis astaracensis
*Eomuscardinus cf. vallesiensis
Glirudinus undosus

(von Meyer 1848)

Ziegler 1990

Gaillard 1897
Hutchison 1974
(Lartet 1851)
Blainville 1840
Gaillard 1899
Mein 1958?
(Viret et Zapfe 1952)
(Depéret 1982)
(Baudelot 1967)
(Lartet 1851)
Baudelot 1972

(Depéret 1892)
Gaillard 1899

Mein 1958
(Depéret 1892)

Baudelot 1970
(Lartet 1851)
Zapfe 1950

(Quenstedt 1886)

(Royo 1928)
(Konig 1825)
Viret 1930

(Major 1893)

Crusafont Villalta et Truyols 1956
(Dehm 1950)

Cuenca Bescos 1988/von Meyer 1848
Mein 1970

Daams 1977

(Mein 1958)

(Baudelot 1970)
Hartenberger, 1966
Mayr 1979
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Microdyromys complicatus
Microdyromys Koenigswaldi
Microdyromys monspeliensis
Miodyromys aegercii
Myoglis meini

*Nievella sp.

Paraglirulus werenfelsi
Pseudodryomys aff. robustus
Pseudodryomys ibericus
Pseudodryomys simplicidens
Eomyops sp.

*Keramidomys thaleri
*Ligerimys florancei
Pentabuneomys rhodanicus
Protadelomys lugdunensis
Cricetodon aureus
Cricetodon meini
Fahlbuschia darocensis

*Megacricetodon bourgeoisi/gersii

*Megacricetodon collongensis
*Megacricetodon lappi
Melissiodon dominans
*Democricetodon mutilus
*Democricetodon affinis
*Democricetodon gracilis
Eumyarion bifidus
Eumyarion weinfurteri
Neocometes similis
Lartetomys mirabilis
Karydomys zapfei
Anomalomys minor

Carnivora

Meiniogale getti
Pseudarctos indet.
Hemicyon stehlini
Ursavus elmensis
Ischyrictis mustelinus
Ischyrictis zibethoides
Trocharion albanense
Paralutra indet.
Proputorius pusillus
Martes burdigaliensis
Martes cadeoti

Martes collongensis
Martes delphinensis
Martes filholi

Martes munki
Palaeogale minuta
Semigenetta sansaniensis
Viverrictis aff. modica
Leptoplesictis aurelianensis
Plioviverrops gervaisi
Protictitherium crassum
Protictitherium gaillardi
Pseudaelurus quadridentatus
Pseudaelurus turnauensis

Perissodactyla

Moropus indet.
Rhinocerotidae indet.

de Bruijn 1966
de Bruijn 1966
Aguilar 1977
Baudelot 1972
(de Bruijn 1966)

Engesser 1972
de Bruijn 1967
de Bruijn 1966
de Bruijn 1966

Hugueney et Mein 1968
Stehlin et Schaub 1951
(Hugueney et mein 1968)
Hartenberger 1966

Mein et Freudenthal 1971
Freudenthal 1963
(Freudenthal 1963)
(Schaub 1925)/Aguilar 1980
(Mein 1958)

(Mein 1958)

Dehm 1950

Fahlbusch 1964

(Schaub, 1925)

Fahlbusch, 1964
(Fahlbusch 1964)

(Schaub et Zapfe 1953)
Fahlbusch 1966

Mein et Freudenthal 1971
(Mein et Freudenthal 1971)
Fejfar 1972

(Mein, 1958)

Hiirzeler 1944
Stehlin 1917
(Viret 1933)
(Blainville 1850)
Major 1903

(Viret 1951)

de Beaumont 1974
Mein 1958

Roth et Mein 1987
Depéret 1892
Depéret 1887
Roger 1900
Gervais 1859
(Lartet 1851)
Gaillard 1899
(Schlosser 1888)
de Beaumont et Mein 1972
(Depéret 1892)
(Major 1903)
(Blainville 1843)
(Hoernes 1882)
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Artiodactyla
Hyotherium soemmeringi von Meyer 1829
Albanohyus pygmaeus (Depéret 1892)
Taucanamo sansaniense (Lartet 1851)
Cainotherium miocaenicum Crusafont Villalta et Truyols 1955
Palaeomeryx kaupi von Meyer 1834
Micromeryx flourensianus Lartet 1851
Euprox furcatus (Hensel 1859)
Lagomeryx indet.
Procervulus dichotomus (Gervais 1859)
Eotragus sansaniensis (Lartet 1851)

CD24 (Chemin départemental 24 - Isére)
Ce remplissage karstique proche de La Grive M a été initialement étudié par Berthet (1997) puis par
Mein et Ginsburg (2002). Ce gisement est aujourd’hui inaccessible suite a la construction d’une route.

Sciuridae
Heteroxerus cf. rubricati Crusafont et al. 1955
n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
P4 18 1,39 1,63 1,53 0,053 18 1,64 1,87 1,74 0,061

M1-2 29 1,66 1,86 1,74 0,050 29 191 2,15 2,02 0,069

M3 17 1,66 1,84 1,72 0,052 17 1,69 193 1,81 0,055

p4 22 141 1,69 1,58 0,083 19 098 1,60 1,46 0,193

ml-2 51 1,72 2,07 1,88 0,084 50 1,65 2,01 1,81 0,083

m3 22 1,83 2,04 1,93 0,057 22 1,55 190 1,78 0,090
Tab. 60 - Mesures de Heteroxerus cf. rubricati Crusafont et al. 1955 de CD24 d’apreés P. Mein, inédit.

La morphologie de cette population de Heteroxerus est proche de celle de La Grive L3. Sur les M1 et
M2 le métalophe est parfois relié au postérolophe (18/37) et le protoconule est le plus souvent
fortement développé. Pour les molaires inférieures, le métaconide peut étre complet sur les m1 et m2
(21/44) et sur les m3 (14/21). L’antéroconulide est toujours bien développé. Sur le plan biométrique,
les tailles sont équivalentes a celle de La Grive L3 suggérant, comme la morphologie, un age
équivalent a La Grive L3.

Gliridae

Eomuscardinus sansaniensis

Seules trois dents ont été découvertes qui présentent peu de crétes incomplétes. Faute de plus de
matériel pour une comparaison, la population de CD24 ne peut pas étre différencié de celle de Sansan
ou de La Grive L3.

Cricetinae

Megacricetodon gregarius (Schaub 1925)

Seules deux dents de M. gregarius ont été trouvées dans cette localité (Berthet, 1997): 1 M1 (1,78 x
1,16) et 1 m1 (1,85 x 1,12). Leur morphologie ainsi que leur taille rentre dans le domaine de variation
des populations de La Grive M, L7 que de La Grive L3.

Democricetodon aff. brevis (Schaub 1925)

La morphologie de cette population se caractérise par une forte variabilité de la forme des dents au
sein de laquelle sont visibles des formes typiques de D. brevis, quelques formes typiques de D.
gracilis et beaucoup de formes intermédiaires. Ainsi, cette population se présente comme 1’ étape
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d’une différenciation récente a partir de 1’espéce D. gracilis. De fait, la morphologie de cette
population indique un age intermédiaire entre les populations les plus récentes de D. gracilis et la
population type de D. brevis, soit intermédiaire entre Sansan et La Grive M.

Democricetodon aff. freisingensis Fahlbusch 1964
Cette population présente quelques différences avec les autres Democricetodon aff. freisingensis de la
région de Lyon qui suggérent un age plus ancien que La Grive M et Four pour CD24.

Democricetodon fourensis Maridet et al. 2000

L’orientation évolutive morphologique et biométrique de I’espéce est connue grace a la stratification
au sein du remplissage karstique de Four. Elle permet de confirmer un age pour CD24 plus vieux que
pour Four.

Discussion

Dans le cas de cette localité se sont principalement les Democricetodon qui permettent de fixer 1’age
relative du remplissage. D. aff. brevis indique un age intermédiaire entre Sansan et La Grive M et D.
fourensis confirme un age plus vieux que Four nl. Par ailleurs on note que les Democricetodon sont
trés proches de ceux de La Grive L3 ce qui semble indiquer un 4ge proche pour les deux localités.

Liste faunique de CD24 : (Mein and Ginsburg, in press)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Lipotyphla

Atelerix depereti
Postpalerinaceus intermedius
Galerix socialis
Plesiodimylus chantrei
Proscapanus sansaniensis
Dinosorex aff. sansaniensis
Miosorex grivensis

Lagomorpha

Prolagus oeningensis
Eurolagus fontannesi

Rodentia

*Spermophilinus bredai
*Eomuscardinus sansaniensis
Miodyromys cf. aegercii
Microdyromys complicatus
*Megacricetodon gregarius
Megacricetodon cf- similis
*Democricetodon fourensis
*Democricetodon aff. brevis
*Democricetodon aff. freisingensis
Eumyarion latior
Anomalomys gaudryi

Carnivora

Gaillardina transitoria

Artiodactyla

Miocromeryx flourensianus

La Grive L3

Mein et Ginsburg, 2002
(Gaillard 1899)

(von Meyer 1865)
Gaillard 1897

(Lartet 1851)

(Lartet 1851)

(Depéret 1892)

(Konig 1825)
(Depéret 1887)

(von Meyer 1848)
(Lartet 1851)
Baudelot 1972

de Bruijn 1966
(Schaub 1925)
Fahlbusch 1964
Maridet et al. 2000
(Schaub 1925)
Fahlbusch 1964
(Schaub et Zapfe 1953)
Gaillard 1900

Mein et Ginsburg, 2002

Lartet 1851

Le gisement de La Grive L3 est un remplissage de fente karstique proche de La Grive M et a quelques
meétres de La Grive L7. Le remplissage a pourtant fourni une faune différente des autres localité de La

124



Biochronologie

Grive-St-Alban dont quelques espéces de Sciuridae, Gliridae et Cricetinae sont présentées ici. On note
que contrairement aux autres localités de la région, ce remplissage est constitué¢ d’une argile plus claire
qui semble indiquer des conditions environnementales différentes lors du dépots.

Sciuridae
Spermophilinus besana Cuenca 1988/bredai von Meyer 1848
n Lmin Imax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET

D4 32 1,44 1,73 L0 - 32 1,39 191 1,65 -
P4 32 1,37 1,85 1,64 - 32 1,54 225 187 -
Ml1-2 32 1,54 232 1,82 - 32 193 240 2,09 -
M3 32 1,91 2,35 2,17 - 32 1,68 222 203 -
d4 32 1,32 1,56 1,48 - 32 1,05 144 123 -
p4 32 1,46 1,95 L8 - 32 1,34 183 1,52 -
ml-2 32 1,59 2,08 Lo - 32 1,54 225 191 -
m3 32 2,00 251 2,20 32 1,71 2,20 2,00

Tab. 61 - Mesures de Spermophilinus besana Cuneca 1988/breda1 von Meyer 1848 de La Grive L3 d’apres P.
Mein, inédit.

Comme pour la population de Vieux-Collonges, celle de La Grive L3 présente des caractéres propres
aux deux espeéces S. besana et S. bredai (sensu Cuenca, 1988). On note néanmoins que la taille est plus
importante dans La Grive L3 ce qui indique un age plus récent au sein de la lignée S. besana Cuenca
1988-S. bredai von Meyer 1848 (Cuenca Bescos, 1988). Si on compare ces tailles avec celles de la
population de S. bredai de La Grive M, on constate qu’elles sont souvent inférieures pour La Grive
L3, ce qui suggére un age plus vieux ou équivalent a celui de La Grive M.

Heteroxerus cf. rubricati Crusafont et al. 1955
n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Lmax Imoy ET

D4 33 1,55 1,78 1,65 - 33 1,40 1,60 1,51 -
P4 33 1,35 1,61 1,51 - 33 1,51 1,88 1,71 -
Ml1-2 32 1,65 1,85 1,72 - 32 1,88 220 2,01 -
M3 33 1,56 1,90 1,73 - 33 1,68 198 1,82 -
d4 33 1,35 1,52 145 - 33 093 1,15 1,08 -
p4 32 1,42 1,64 1,54 - 32 1,35 1,54 1,62 -
ml-2 33 1,61 1,93 76 - 33 1,51 1,9 1,71 -
m3 32 1,73 2,08 1,91 - 32 1,66 1,76 1,85

Tab. 62 - Mesures de Heteroxerus cf. rubricati Crusafont et al. 1955 de La Grive L3 d’apres P. Mein, inédit.

La morphologie de cette population de Heteroxerus est proche de celle de Vieux-Collonges, toutefois
elle présente une évolution sur les proportions de certains caractéres morphologiques. Sur les M1 et
M2 le métalophe est moins souvent reli¢ au postérolophe (15/32) et le protocdnule est plus souvent
fortement développé (13/33). Pour les molaires inférieures, le métaconide peut étre complet sur les m1
et m2 (10/33) et sur les m3 (21/32). Les dents sans antéroconulide sont rares. Comparativement a
Vieux-Collonges, cette morphologie présente des caractéres plus évolués, proche de ce qui est
observable dans les localités de Valdemoros 1A, 3D, 3E, Villafeliche 4A et Valalto dans le bassin de
Calatayud-Teruel (Cuenca Bescos, 1988). A La Grive L3, cette morphologie s’associe a une forte
augmentation de taille en comparaison de Vieux-Collonges. La taille est par ailleurs supérieure a ce
qui est observable dans les gisements du sud de la France (Aguilar, 2002) et supérieure aux tailles de
H. rubricati du bassin de Calatayud-Teruel, sans atteindre celles de H. grivensis.

L’ensemble des données morphologiques et biométriques suggérent donc un age nettement plus récent
que Vieux-Collonges, plus récent également que les gisements de la région Languedoc-Roussillon (Ste
Catherine 8H et 8F, Baixas, Ste catherine 1 et Lo Fournas 8). Comparativement aux gisements
d’Espagne la population de La Grive L3 présente également une morphologie évoluée, d’un age
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probablement proche des niveaux de Valalto. Cependant, la population de La Grive L3 ne permet pas
de préciser 1’age en comparaison du Heteroxerus de La Grive M qui appartient vraisemblablement a
une autre lignée.

Gliridae
Eomuscardinus sansaniensis (Lartet 1851)
n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET

P4 1 - - 066 - 1 - - 088 -
Ml 4 127 139 133 - 4 124 136 128 -
M2 3 122 134 128 - 3 127 142 134 -
M3 1 - - 098 - 1 - - 120 -
pd 1 - . 063 - 1 - - 071 -
ml 2 107 1L15 L1l - 2 1,15 1,15 1,15 -
m2 5 1,17 129 123 - 5 107 133 123 -

Tab. 63 - Mesures de Eomuscardinus sansaniensis (Lartet 1851) de La Grive L3 d’aprés P. Mein, inédit.

Comme les Fomuscardinus de Vieux-Collonges et Sansan, les molaires comportent un nombre
important de crétes, entre 9 et 14 par dent. Sur les M1, le nombre de crétes complétes peut étre de 4
(3/4) ou de 5 (1/4) ce qui différe peu de ce qui observable dans les populations de Vieux-Collonges et
Sansan. Par contre, sur les M2 le nombre de crétes complétes est important, il peut étre de 7 (1/3), 8
(1/3) ou 9 (1/3). Cette morphologie des M2 correspond a ce qui est observable chez E. sansaniensis de
Sansan.

Par contre les tailles de la population de La Grive L3 sont supérieures a ce qui est observable chez
celle de Sansan. De fait, malgre le faible nombre de dents, on peut supposer un age plus récent si on
suppose une augmentation de taille au cours du temps pour I’espéce E. sansaniensis.

Cricetinae
Megacricetodon cf. gregarius (Schaub 1925)

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET

M1 100 1,65 1,97 1,80 0,069 100 1,01 1,28 1,16 0,047
M2 102 1,18 1,35 1,27 0,040 102 1,01 1,20 1,10 0,039
M3 1 - - 0,80 - 1 - - 0,83 -

ml 100 1,60 1,89 1,74 0,056 100 096 1,14 1,06 0,042
m2 12 1,24 141 1,31 0,050 12 1,00 1,17 1,09 0,054
m3 12 098 1,19 1,10 0,058 12 0,78 096 090 0,52

Tab. 64 - Mesures de Megacricetodon cf. gregarius (Schaub 1925) de La Grive L3, d’aprés P. Mein, inédit.

Initialement déterminée comme M. aff. ibericus (Mein et Ginsburg, 2002), la population de La Grive
L3 présente une morphologie proche de M. gregarius de La Grive M et L7. Sur les M1, 1’antérocone
est le plus souvent nettement divisé (39/46), le mésolophe est court, le plus souvent absent (24/45) et
la présence d’un éperon sur le paracone est rare (8/45). Sur les m1, I’antéroconide n’est jamais simple,
présente parfois un début de division (2/45), il est généralement nettement divisé€ (42/45) et peut méme
étre trilobé (1/45). Le mésolophide est le plus souvent absent (34/45), mais il peut également &tre
vestigial (9/45) ou long (2/45).

Les tailles de la population de La Grive L3 sont inférieures a celle de La Grive M et L7 suggérant ainsi
un age plus ancien.

L’étude sur le contour des premicres molaires (cf. Chapitre morphométrie) fournit également plusieurs
arguments pour conforter cette hypothése. En effet, les populations de La Grive L3 et L5 s’intégrent
parfaitement au sein de I’évolution biométrique de 1’espéce qui se caractérise par une évolution de
taille réguliére. Ensuite la comparaison de 1’ensemble des contours étudiés montre que ces deux
populations possédent des formes trés proches de M. gregarius de La Grive M, La Grive L7 et Four n2
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et différentes des autres espeéces de Megacricetodon. Pour finir, le changement de forme entre les
contours de La Grive L3 et L5 d’une part, et La Grive L7 et M d’autre part, intervient durant une
période de bouversements climatique et environnemental qui peut expliquer I’évolution rapide de la
forme des dents a la fin du Miocéne moyen.

Hispanomys bijugatus Mein et Freudenthal 1971

Deux especes de Hispanomys ont été trouvées dans le remplissage de La Grive L3 : H. bijugatus Mein
et Freudenthal 1971a et H. decedens (Schaub 1925). L’espéce H. bijugatus n’est présente que dans les
gisements de La Grive L3 et La Grive L5, alors que ’espéce H. decedens est également présente a La
Grive M et L7. La présence de H. bijugatus dans le remplissage de La Grive L3 peut étre interprétée
comme |’apparition d’une deuxiéme espéce dans la région, ce qui impliquerait un age plus récent que
La Grive M et L7. Néanmoins on ne peut pas exclure que 1’absence de H. bijugatus a La Grive M et
L7 soit due a un phénoméne d’exclusion écologique, ainsi la présence de I’espéce H. bijugatus
confirme un age fin Miocéne moyen mais ne permet pas de préciser I’age de la localité.

Renzimys lacombai Freudenthal et Daams 1988

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
Ml 1 257 275 268 0063 11 1,74 1,87 1,79 0,046
M2 5 1,97 209 2,02 0,057 5 1,72 1,78 1,74 0,023
M3 3 1,41 1,55 1,48 0,070 3 1,37 1,51 1,45 0,070
ml 6 2,15 235 226 0,082 6 1,31 1,52 146 0,077
m2 7 1,99 2,14 2,04 0,055 7 1,59 1,70 1,64 0,050
3

m3 3 1,65 1,72 1,68 0,036 1,35 1,43 1,39 0,040
Tab. 65 - Mesures de Renzimys lacombai Freudenthal et Daams 1988 de La Grive L3, d’aprés Freudenthal and
Mein (1989).

Initialement déterminée comme Fahlbuschia aff. crusafonti Agusti 1978, la population de La Grive L3
présentait déja plusieurs différences qui la distinguaient de 1’espéce type de San Quirze ainsi que de F.
larteti de La Grive M (Freudenthal et Mein, 1989).

En effet, le F. crusafonti de San Quirze et le F. larteti de La Grive M présentent des caracteres
communs a I’ensemble des Fahlbuschia et qui ne sont pas observables chez M. aff. crusafonti de La
Grive L3: I’antérocone des M1 est simple, arrondi, large et mal différencié du protocone,
I’antéroconide des ml est court et aligné dans 1’axe de la dent, enfin les m3 présentent une partie
postérieure large.

A Tl’inverse, la population de La Grive L3 présente un antérocone étroit et différencié du protocone,
avec une nette tendance a la division, pouvant étre simple (5/11), déporté du coté labial (3/11), avec un
début de division (2/11) ou méme nettement divisé (1/11). Sur les m1 I’antéroconide est long et
I’antéroconide est généralement dissymétrique, orienté du c6té labial enfin les m3 présentent une
partie postérieure longue et étroite qui confere a la dent une forme triangulaire.

La tendance a la division de I’antérocone sur les M1 semble correspondre a la diagnose du genre
Renzimys (Lacomba, 1983; Lacomba, 1988) dont la division de I’antérocone est un des caractéres
diagnostiques principaux en comparaison de Fahlbuschia. Par ailleurs I’ensemble des autres caracteres
morphologiques de cette population de La Grive L3 sont compatibles avec la définition du genre
Renzimys et également avec la description donnée de 1’espéce Renzimys lacombai (Freudenthal et
Daams, 1988).

Toutefois 1’é¢tude de cette population confirme les observations faite a partir de 1’étude de Oryzomys
flavescens, montrant une forte variabilité de la division de I’antérocone. Dans ce cas, la division de
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I’antérocone sur les premiere molaires supérieures de Cricetidae de peut pas étre considérée comme un
bon caractére diagnosique.

Conformément a 1’étude réalisée dans le bassin de Catalayud-Teruel par Van der Meulen, Pelaez-
Campomanes et Daams (sous press), F. crusafonti et F. larteti appartiennent a une méme lignée qui se
caractérise par une forte augmentation de taille au cours du temps. Cependant R. lacombai appartient a
une autre lignée, plus grande qui coexiste avec la premiere et qui se caractérise elle aussi par une forte
augmentation de taille au cours du temps. Dans ce contexte, R. lacombai indiquerait un age beaucoup
plus vieux pour le remplissage de La Grive L3, proche de 1’dge du gisement de 1’espéce type :
Regajo 2 (Freudenthal et Daams, 1988) correspondrait a un age soit équivalent & La Grive M, soit
légérement inférieur (van der Meulen ef al., sous presse).

Democricetodon aff. brevis (Schaub 1925)
Cette population de Democricetodon présente une morphologie et une taille proche de celle de CD24
ce qui suggére un age proche pour La Grive L3.

Democricetodon fourensis Maridet et al. 2000

Morphologiquement, cette population est proche de celle de CD24 ou Four. Toutefois, dans un
contexte d’augmentation de taille, on constate que les mensurations des dents sont intermédiaires entre
CD24 et Four ce qui suggére également un age intermédiaire.

Discussion

L’age de ce gisement était initialement considéré comme plus récent que La Grive M (Mein, 1984;
Mein et Ginsburg, 2002). Parmi la faune certains éléments tels que S. besana/bredai, M. gregarius, D.
brevis, D. fourensis indiquent un age relatif a La Grive M plus vieux ou équivalent, et qui contredisent
un age plus récent. D’autres ¢léments de la faune tels que H. ¢f rubricati, E. sansaniensis, R. lacombai
ne donnent pas d’indication relative a La Grive M mais suggeérent un age soit proche soit plus récent
que Sansan. Ainsi I’ensemble de ces indications semble converger vers un dge relatif pour La Grive
L3 intermédiaire entre Sansan et La Grive M. Plus précisément sur la région de Lyon, D. fourensis
indique un age intermédiaire entre CD24 et Four nl.

Liste faunique de La Grive L3 : (Mein et Ginsburg, 2002)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Primates
Pliopithecus antiquus chantrei Blainville 1839
Lipotyphla
Atelerix depereti Mein et Ginsburg, 2002
Atelerix karsticus Mein et Ginsburg, 2002
Lartetium ziegleri. Mein et Ginsburg, 2002
Postpalerinaceus intermedius (Gaillard 1899)
Galerix socialis (von Meyer 1865)
Galerix stehlini (Gaillard 1929)
Plesiodimylus chantrei Gaillard 1897
Metacordylodon schlosseri (Andreae 1904)
Proscapanus sansaniensis (Lartet 1851)
Urotrichus dolichochir (Gaillard 1899)
Talpa minuta Blainville 1840
Miosorex grivensis (Depéret 1892)
Blarinella robusta (Baudelot 1967)
Paenelimnoecus crouzeli Baudelot 1972
Chiroptera
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Megaderma cf. vireti
Rhinolophus delphinensis
Rhinolophus grivensis
Myotis antiquus
Lagomorpha
Prolagus oeningensis
Eurolagus fontannesi
Rodentia
*Spermophilinus besana/bredai
*Heteroxerus cf. rubricati
Sciuridae indet.
Myoglis meini
*Eomuscardinus cf. vallesiensis
Muscardinus hispanicus
Glirudinus undosus
Bransatoglis astaracensis
Miodyromys cf. aegercii
Miodyromys hamadryas
Microdyromys complicatus
Keramidomys pertesunatoi
Cricetodon sp.
Hispanomys bijugatus
*Fahlbuschia crusafonti
Megacricetodon cf. similis
*Megacricetodon cf. gregarius
*Democricetodon fourensis
*Democricetodon aff. brevis

*Democricetodon aff. freisingensis

Eumyarion latior

Anomalomys gaudryi
Carnivora

Amphicyon major

Agnotherium grivense

Ursavus primaevus

Martes filholi

Martes munki

Martes delphinensis

Ischyrictis mustelinus

Grivamephitis meini

Trocharion albanense

Semigenetta sansaniensis

Viverrictis modica

Leptoplesictis aurelianensis

Protictitherium gaillardi

Thalassictis certa

Pseudaelurus quadridentatus

Pseudaelurus turnauensis
Proboscidea

Gomphotherium angustidens

Deinotherium levius
Perissodactyla

Anchitherium aurelianense
Artiodactyla

Albanohyus pygmaeus

Taucanamo grandaevum

Listriodon splendens

Parachleuastochoerus steinheimensis

Palaeomeryx eminens
Micromeryx flourensianus
Euprox furcatus

Mein 1964
Gaillard 1899
(Depéret 1892)
Gaillard 1899

(Konig 1825)
(Depéret 1887)

Cuenca 1988/(von Meyer 1848)
Crusafont et al. 1955

(de Bruijn 1966)
(Hartenberger 1966)
de Bruijn 1966
Mayr 1979
(Baudelot 1970)
Baudelot 1972
(Major 1899)

de Bruijn 1966
Hartenberger 1967

Mein et Freudenthal 1971
Agusti 1978

Fahlbusch 1964

(Schaub 1944)

Maridet et al. 2000
(Schaub 1925)
Fahlbusch 1964

(Schaub et Zapfe 1953)
Gaillard 1900

Blainville 1841
(Viret 1929)
(Gaillard 1899)
(Depéret 1887)
Roger 1900
Depéret 1892
(Viret 1933)

de Beaumont 1973
Major 1903
(Lartet 1851)
Gaillard 1899
(Schlosser 1888)
(Major 1903)
(Major 1903)
(Blainville 1843)
(Hoernes 1882)

(Cuvier 1817)
(Jourdan 1861)

(Cuvier 1812)

(Depéret 1892)
Fraas 1870

von Meyer 1846
Fraas 1870

von Meyer 1847
Lartet 1851
(Hensel 1859)
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Protragocerus chantrei (Depéret 1887)

La Grive L5

Ce remplissage karstique se trouve a quelques métres des localités de La Grive L3 et L7. La faune
extraite, bien que beaucoup moins abondante, présente de fortes similarités avec le remplissage de La
Grive L3. Faute d’une étude plus approfondie sur ce gisement, 1’age supposé est équivalent a celui de
la Grive L3.

Liste faunique de La Grive L5 : (Mein et Ginsburg, 2002)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Primates
Dryopithecus fontani
Lipotyphla

Lartet 1956

Postpalerinaceus intermedius
Galerix socialis

Galerix stehlini
Plesiodimylus chantrei
Proscapanus sansaniensis
Urotrichus dolichochir
Talpa minuta
Asthenoscapter meini
Heterosorex delphinensis
Miosorex grivensis
Crusafontina endemica

Chiroptera

Megaderma gaillardi
Rhinolophus delphinensis
Mpyotis antiquus

Lagomorpha

Prolagus oeningensis
Lagopsis verus
Eurolagus fontannesi

Rodentia

Lagrivea vireti

Miopetaurista neogrivensis
Spermophilinus bredai
*Heteroxerus huerzeleri ?
Myoglis meini

Eomuscardinus sansaniensis
Muscardinus hispanicus
Miodyromys cf. aegercii
Miodyromys hamadryas
Hispanomys decedens
Hispanomys bijugatus
*Fahlbuschia crusafonti
Megacricetodon minutus
*Megacricetodon cf. gregarius
Democricetodon brevis
*Democricetodon aff. freisingensis
* Democricetodon fourensis
Eumyarion latior
Anomalomys gaudryi

Carnivora

Agnotherium grivense
Plithocyon armagnacensis
Hemicyon goeriachensis

(Gaillard 1899)
(von Meyer 1865)
(Gaillard 1929)
Gaillard 1897
(Lartet 1851)
(Gaillard 1899)
Blainville 1840
Hutchison 1974
Gaillard 1915
(Depéret 1892)
Gibert 1974

(Trouessart 1898)
Gaillard 1899
Gaillard 1899

(Konig 1825)
(Hensel 1846)
(Depéret 1887)

Mein et Ginsburg, 2002
(Mein 1970)

(von Meyer 1848)
Stehlin et Schaub 1951
(de Bruijn 1966)
(Lartet 1851)

de Bruijn 1966
Baudelot 1972

(Major 1899)

Schaub 1925

Mein et Freudenthal 1971
Agusti 1978
(Daxner-Hock 1967)
(Schaub 1944)

(Schaub 1925)
Fahlbusch 1964
Maridet et al. 2000
(Schaub et Zapfe 1953)
Gaillard 1900

(Viret 1929)
Ginsburg 1955
(Toula 1884)
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Martes filholi

Martes munki
Martes delphinensis
Ischyrictis mustelinus
Grivamephitis meini

Semigenetta sansaniensis

Viverrictis modica
Thalassictis certa
Pseudaelurus lorteti

Pseudaelurus turnauensis

Proboscidea

Deinotherium levius

Perissodactyla

Phyllotillon nov. sp.

Anchitherium aurelianense
Alicormops simorrensis

Lartetotherium sansaniensis

Artiodactyla

Albanohyus pygmaeus
Listriodon splendens

Parachleuastochoerus steinheimensis

Palaeomeryx eminens

Miocromeryx flourensianus

Euprox furcatus
Eotragus clavatus

Protragocerus chantrei

Four

Depéret 1887
Roger 1900
Depéret 1892
(Viret 1933)

de Beaumont 1973
(Lartet 1851)
Gaillard 1899
(Major 1903)
Gaillard 1899
(Hoernes 1882)

(Jourdan 1861)

Mein et Ginsburg, 2002
(Cuvier 1812)

(Lartet 1861)

(Lartet 1851)

(Depéret 1892)
von Meyer 1846
Fraas 1870

von Meyer 1847
Lartet 1851
(Hensel 1859)
(Gervais 1850)
(Depéret 1887)

Ce gisement est un remplissage karstique stratifié de la région lyonnaise (Maridet et al., 2000). Le

remplissage comporte 4 niveaux fossiliferes, nl a n4, les deux derniers niveaux présentent des faunes

non différenciables et sont traités ensemble : n3-4. Bien que le matériel extrait soit peu abondant, la

faune issue de ce premier niveau se différencie du reste du remplissage par sa composition.

niveau nl
Cricetinae

Megacricetodon gersii Aguilar 1982- lemartinelli Aguilar 1995

M. gersii-lemartinelli est représenté par un faible nombre de dents au sein du premier niveau de Four

(Maridet et al., 2000). Toutefois, la morphologie des dents permet de suggérer un age intermédiaire
entre les localités de Lo Fournas 10 et Lo Fournas 2 dans la région Languedoc-Roussillon (biozone

MNG6)

Fahlbuschia cf. larteti Schaub 1925

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
M1 11 222 244 233 0,070 11 1,49 1,64 1,56 0,047
M2 17 1,64 187 1,77 0,056 17 147 1,61 1,53 0,039
M3 4 122 1,28 1,25 0,022 4 1,22 1,34 1,28 0,043
ml 15 1,92 2,14 203 0064 15 1,32 1,51 1,39 0,064
m2 13 1,71 1,93 1,85 0,068 13 1,39 1,53 1,49 0,047
m3 6 1,40 1,52 1,45 0,050 6 1,21 129 125 0,030

Tab. 66 - Mesures de Fahlbuschia larteti Schaub 1925 de Four nl, d’aprés Maridet et al., 2000

Le genre Fahlbuschia n’est présent que dans le premier niveau du remplissage karstique de Four (nl).

Sur les M1, I’antérocone est simple, il n’y pas d’éperon sur I’antérolophe, le mésolophe est soit absent

soit vestigial et le cingulum lingual est peu développé. Sur les ml, ’antéroconide est simple, le
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métaconide tend a développer une deuxieme connexion reliée a I’antéroconide, le mésolophide est le
plus souvent absent, aucune créte mésolabiale de 1’hypoconide n’est observable et le cingulum labial
est trés peu développé.

La morphologie simple de cette population est caractéristique de 1’espéce Fahlbuschia larteti,
toutefois quelques différences sur le développement des mésolophes(ides) et des cingulums peuvent
étre notées en comparaison de la population type de La Grive M. En outre, la taille est également plus
petite qu’a La Grive M. D’aprés 1’étude des Fahlbuschia réalisée dans le bassin de Calatayud-Teruel
(van der Meulen et al., sous presse), I’évolution depuis I’espéce D. franconicus se caractérise par une
augmentation de taille, ainsi les mensurations et la morphologie de la population de Four nl suggérent
un 4ge proche de La Grive M, mais plus ancien.

Democricetodon brevis (Schaub 1925)

Bien que I’effectif de cette population soit trés faible, il permet de reconnaitre une forme typique de D.
brevis comparable a celle de La Grive M. L age suggéré est donc plus récent que CD24, La Grive L3
et Anwil.

Discussion

L’ensemble des indications biochronologiques fournies par la faune de rongeurs suggere un age plus
vieux que La Grive M. Toutefois, certains éléments tels que F. cf. larteti et D. brevis indiquent un age
plus proche de La Grive M que de La Grive L3 et CD24. D. fourensis confirme par ailleurs un age
plus récent pour Four nl que pour La Grive L3 et CD24.

niveaux n2 et n3-4

Megacricetodon gregarius (Schaub 1925)

Bien que I’effectif de cette population soit peu important, il permet de reconnaitre une morphologie
typique de ’espeéce M. gregarius. Les mensurations données par Maridet et al. (2000) ne permettent
pas une différenciation biométrique claire par rapport aux populations de La Grive M et L7.

niveaux indéterminés

Cricetodon cf. jotae Freudenthal 1973

Trois dents de Cricetodon ont été trouvées lors des premicres fouilles du gisement (1 ml : 2,87
x1,80; 1 m2:2,25x1,60;1m3:2,.25x 1,55), dont le niveau de provenance exacte n’est pas connu.
La morphologie est compatible avec 1’appartenance a I’espéce C. jotae, toutefois on note sur la m1 une
connexion proverse a I’entoconide et une taille importante pour les trois dents en comparaison de la
population de Cricetodon cf. jotae de La Grive L7. Bien que le niveau de provenance de ces trois
dents soit inconnu, les deux arguments morphologique et biométrique pourraient indiquer un age plus
récent que La Grive L7, donnant ainsi une indication sur I’age plafond de I’ensemble des niveaux de
Four.

Discussion

La stratification du remplissage karstique indique déja un age plus récent que Four nl. Toutefois le
temps écoulé entre deux niveaux fossiliféres reste inconnu. D’apres sa taille, D. fourensis permet
toutefois de mettre en évidence une différence de temps plus importante entre nl et n2 qu’entre n2 et
n3-4.

Parmi les Cricetinae, Democricetodon fourensis et Megacricetodon gregarius ne permettent pas de
préciser I’age de ces niveaux par rapport a La Grive M. Seul Cricetodon jotae semble indiquer un age
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légérement plus récent que La Grive M. Au final les niveaux n2 a n4 de Four sont d’un age soit
équivalent soit Iégérement plus récent que La Grive M.

Liste faunique de Four nl: (Maridet et al., 2000)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Lipotyphla
Galerix socialis (von Meyer 1965)
Plesiodimylus chantrei (Gaillard 1897)
Postpalerinaceus intermedius (Gaillard 1899)
Talpa minuta Blainville 1840
Lagomorpha
Eurolagus fontannesi (Depéret 1887)
Lagopsis verus (Hensel 1846)
Prolagus oeningensis (Konig 1825)
Rodentia
*Megacretodon gersii-M. lemartinelli ~ Aguilar 1982-Aguilar 1995
*Democricetodon cf. brevis (Schaub 1925)
*Democricetodon aff. freinsingensis ~ Fahlbusch 1964
*Democricetodon fourensis Maridet et al. 2000
*Fahlbuschia cf. larteti (Schaub 1925)

Liste faunique de Four n2: (Maridet et al., 2000) ; (Ginsburg et al., 2001)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Lipotyphla
Galerix socialis (von Meyer 1965)
Plesiodimylus chantrei (Gaillard 1897)
Postpalerinaceus intermedius (Gaillard 1899)
Talpa Minuta Blainville 1840
Lagomorpha
Eurolagus fontannesi (Depéret 1887)
Lagopsis verus (Hensel 1846)
Prolagus oeningensis (Konig 1825)
Rodentia
Megacricetodon minor (Lartet 1851)
*Megacricetodon gregarius (Schaub 1925)
Megacricetodon sp.
*Democricetodon fourensis Maridet et al. 2000
Carnivora

Magerictis sp.

Liste faunique de Four n3-4: Maridet et al., 2000
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Lipotyphla
Galerix socialis (von Meyer 1965)
Plesiodimylus chantrei (Gaillard 1897)
Postpalerinaceus intermedius (Gaillard 1899)
Talpa minuta Blainville 1840
Lagomorpha
Eurolagus fontannesi (Depéret 1887)
Lagopsis verus (Hensel 1846)
Prolagus oeningensis (Konig 1825)
Rodentia
Megacricetodon minor (Lartet 1851)
*Megacricetodon gregarius (Schaub 1925)
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Megacricetodon sp.
*Democricetodon fourensis Maridet et al. 2000

Four niveau indéterminé: (Maridet et al., 2000 ; Ginsburg et al., 2001)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Lipotyphla
Desmanella indet.
Galerix socialis (von Meyer 1965)
Miosorex grivensis (Depéret 1892)
Plesiodimylus chantrei (Gaillard 1897)
Postpalerinaceus intermedius (Gaillard 1899)
Talpa minuta Blainville 1840
Lagomorpha
Eurolagus fontannesi (Depéret 1887)
Lagopsis verus (Hensel 1846)
Prolagus oeningensis (Konig 1825)
Rodentia
*Spermophilinus bredai (von Meyer 1848)
Keramidomys sp.
Microdyromys complicatus de Bruijn 1968
Miodyromys aegercii Baudelot 1972
*Eomuscardinus sansaniensis (Lartet 1851)

Muscardinus sp.
Cricetinae indet.

*Cricetodon cf. jotae Freudenthal 1973
Megacricetodon minor (Lartet 1851)
*Megacricetodon gregarius (Schaub 1925)
*Democricetodon cf. brevis (Schaub 1925)
*Democricetodon aff. freisingensis Fahlbusch 1964
*Democricetodon fourensis Maridet et al. 2000
*Fahlbuschia cf. larteti (Schaub 1925)
Lartetomys nov. sp.
Anomalomys gaudryi Gaillard 1902
Neocometes brunonis Schaub et Zapfe 1953
Carnivora
Rhodanictis indet.
Artiodactyla
Albanohyus pygmaeus (Depéret 1982)
Euprox furcatus (Hensel 1859)
Micromeryx flourensianus Lartet 1851
Palaeomeryx eminens von Meyer 1847
La Grive L7

Ce remplissage karstique a fourni une faune trés riche (97 espéces de mammiféres) et semblable a
celle de La Grive M par sa composition. Pour cette raison, la différenciation biochronologique entre
les deux localités est difficile.

Sciuridae

Spermophilinus bredai von Meyer 1848

La population de La Grive L7 présente toutes les caractéristiques morphologiques de ’espece S.
bredai. On note également une meilleure différenciation biométrique des premiéres et deuxieémes
molaires. Sa taille est également supérieure a celle de Vieux-Collonges et La Grive L3, ce qui indique
un age clairement plus récent.
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n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
D4 32 149 1,76 1,60 0,073 32 1,50 1,92 1,65 0,101
P4 54 1,47 1,84 1,65 0,092 54 1,74 2,13 1,92 0,092
Ml 41 1,73 1,90 1,82 0,052 41 2,02 234 2,19 0,089
M2 25 192 2,01 1,96 0,022 25 2,11 243 232 0,087
M3 35 204 244 220 0,01 35 190 226 2,07 0,091
d4 36 1,44 1,63 1,54 0,059 36 1,17 149 1,32 0,084
p4 52 1,55 1,95 1,72 0,078 52 1,32 1,82 1,55 0,117
ml 46 1,65 2,17 1,85 0,110 46 1,68 2,09 1,90 0,095
m2 30 2,00 248 223 0,119 30 2,01 249 2,112 0,106
m3 25 207 270 235 0,155 25 195 224 2,09 0,092
Tab. 67 - Mesures de Spermophilinus bredai von Meyer 1848 de La Grive L7 d’apres P. Mein, inédit.

Heteroxerus grivensis (Major, 1893)

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET

D4 12 1,75 193 185 - 12 1,60 183 1,72 -
P4 9 1,62 19 1,74 - 9 195 215 205 -
MI-2 33 1,82 2,10 1,96 - 33 205 232 245 -
M3 17 1,80 210 198 - 17 190 220 2,09 -
d4 11 1,54 1,70 1,59 - 11 1,17 142 127 -
p4 10 1,60 19 1,73 - 10 1,54 178 1,62 -
ml-2 32 1,83 2,18 198 - 32 1,73 220 195 -
m3 17 2,0 230 221 - 17 1,80 2,18 204 -

Tab. 68 - Mesures de Heteroxerus grivensis (Major, 1893) de La Grive L7 d’apres P. Mein, inédit.

Au niveau des molaires supérieures, sur les M1 et M2 le métalophe n’est pas toujours reli¢ au
protocone (19/32). La plupart des M3 présente un protoconule fortement développé (15/17). Pour les
molaires inférieures, le métalophide est souvent complet sur les m1 et m2 (20/32) mais plus rarement
sur les m3 (4/17). On note que I’antéroconulide n’est pas toujours bien développé sur les m1 et m2. La
morphologie de cette population correspond a I’espéce H. grivensis et ne présente pas de différence
notable par rapport a la population type de La Grive M. La taille de cette population est également
nettement supérieure aux populations de Heteroxerus issues de Vieux-Collonges et de La Grive L3.

Gliridae
Eomuscardinus vallesiensis Hartenberger 1966

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
P4 39 0,54 0,71 0,63 0,035 39 0,66 088 0,76 0,048
M1 27 1,00 1,20 1,1t 0,055 27 1,00 1,17 1,09 0,047
M2 31 1,05 1,18 11 0,033 31 1,15 1,34 1,23 0,041
M3 32 0,73 094 084 0,049 32 095 1,14 1,06 0,045
p4 10 0,53 0,63 0,59 0,028 10 0,59 0,71 0,65 0,042
ml 30 095 1,12 1,01 0,041 30 093 1,12 0,99 0,049
m2 30 095 1,17 1,08 0,041 30 1,04 1,22 1,14 0,045
m3 24 0,83 1,04 096 0,059 24 085 1,03 095 0,050
Tab. 69 - Mesures de E. vallesiensis Hartenberger 1966 de La Grive L7 d’aprés P. Mein, inédit.

L’étude des premicres molaires supérieures de la population de Eomuscardinus de La Grive L7 montre
une population proche de celle de La Grive M. Sur les M1, le nombre de crétes par dent est
généralement de 7. Le nombre de crétes complétes par M1 peut étre de 4 (40/100) ou de 5 (60/100).
Sur les M2, le nombre de crétes complétes peut étre de 5 (8/100), 6 (75/100) ou 7 (17/100), jamais
plus contrairement a ce qui est observable a La Grive L3 et Sansan. Cette population, présente donc
une morphologie plus simple que E. sansaniensis de Sansan et La Grive L3 sur les M2, et peut étre
attribuée a I’espéce E. vallesiensis.
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Si, la morphologie de La Grive L7 est proche de celle de Vieux-Collonges et de La Grive M, on note
toutefois quelques différences avec Vieux-Collonges. Ainsi le nombre de crétes par M1 tend a baisser
a La Grive L7 tandis que le nombre de crétes complétes tend a augmenter. Sur les M2, on constate
également une augmentation du nombre de crétes complétes a La Grive L7. Ces changements
morphologiques s’accompagnent d’une augmentation de taille. Ces éléments morphologiques et
biométriques permettent de fixer un age pour La Grive L7 beaucoup plus proche de La Grive M que
de Vieux-Collonges.

Cricetinae
Fahlbuschia larteti Schaub 1925

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
M1 39 231 252 241 0,057 39 1,50 1,74 1,62 0,058
M2 50 1,66 191 1,80 0,061 50 1,46 1,69 1,60 0,046
M3 16 1,14 1,33 1,27 0,050 16 1,25 1,45 1,38 0,055
ml 48 1,92 2,16 2,07 0,060 48 1,30 1,48 1,39 0,040
m2 52 1,75 2,00 1,88 0,056 52 1,42 1,63 1,51 0,040
m3 30 1,35 1,56 146 0,058 30 1,29 144 1,36 0,039
Tab. 70 - Mesures de F. larteti Schaub 1925 de La Grive L7.

Sur les M1, I’antérocone est le plus souvent simple mais peut présenter une tendance a la division, il
peut y avoir dans quelques cas un éperon vestigial sur 1’antérolophe, le mésolophe varie de absent a
long et le cingulum lingual peut sur certaines dents développer un style. Sur les m1, 1’antéroconide est
simple, le métaconide présente souvent une deuxiéme connexion reliée a [’antéroconide, le
mésolophide est le plus souvent présent sous forme vestigiale, quelques rares crétes mésolabiales de
I’hypoconide sont observables et le cingulum labial présente un développement important pouvant
former un style bordier.

La morphologie de cette population est simple et trés proche de la population type de La Grive M. Elle
est également intermédiaire entre celles de Four nl et de La Grive M, ce qui suggeére un age
intermédiaire, mais plus proche de La Grive M d’apres la morphologie.

Megacricetodon gregarius (Schaub 1925)

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
M1 81 1,68 2,10 1,87 0,070 81 1,03 1,27 1,16 0,051
M2 37 126 1,49 1,39 0,056 37 1,05 1,23 1,14 0,042
M3 22 0,74 1,01 0,89 0,073 22 0,84 1,04 093 0,048
ml 46 1,65 1,93 1,78 0,067 46 095 1,15 1,03 0,048
m2 39 1,21 1,53 1,37 0,062 39 1,01 1,16 1,11 0,037
m3 39 097 1,21 1,11 0,044 39 085 099 093 0,032
Tab. 71 - Mesures de Megacricetodon gregarius (Schaub 1925) de La Grive L7, d’aprés P. Mein, inédit.

La population de La Grive L7 présente une morphologie typique de M. gregarius. Sur les M1,
I’antérocone est le plus souvent nettement divisé¢ (38/40), le mésolophe est court, le plus souvent
absent (22/40) et la présence d’un éperon sur le paracone est fréquente (19/40). Sur les ml,
I’antéroconide est le plus souvent divisé, mais de fagon moins nette qu’a La Grive L3, il peut
également étre simple (7/44). Le mésolophide est le plus souvent vestigial (21/44) ou absent (16/44),
parfois moyen (7/44).

Democricetodon affinis (Schaub 1925)
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Cette population de D. affinis ne montre pas de différence morphologique ou biométrique significative
par rapport a La Grive M. Elle indique donc un age trés proche pour les deux localités sans permettre
plus de précision

Democricetodon brevis (Schaub 1925)

La morphologie de cette population est trés proche de la population type de La Grive M. On note
toutefois une division légérement plus faible de I’antérocone de la M1 qui indique un age plus vieux
de La Grive M. Dans un contexte de diminution de taille entre La Grive M et Giggenhausen, la taille
légérement supérieure a La Grive L7 indiquerait également un age un peu plus vieux que La Grive M.

Democricetodon aff. freisingensis Fahlbusch 1964

Cette population et celle de La Grive M sont trés semblables. La seule différence entre les deux
populations est biométrique et indique un age plus vieux pour La Grive L7 dans un contexte
d’augmentation de taille.

Discussion

L’ensemble de la faune de La Grive L7 est similaire a celle de La Grive M, indiquant déja un age trés
proche entre les deux localités. L’étude détaillée de certains Sciuridae, Gliridae et Cricetinae permet
de préciser la position biochronologique relative des deux localités. D’une part, S. bredai, M.
gregarius, D. affinis, D. brevis confirment un age plus récent que La Grive L3, CD24 et Four nl.
D’autre part, S. bredai, M. gregarius, D. brevis et D. aff. freisingensis concordent pour suggérer un
age plus récent de La Grive M par rapport a La Grive L7.

Liste faunique de La Grive L7: (Mein et Ginsburg, 2002)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Primates
Crouzelia rhodanica Ginsburg et Mein 1980
Lipotyphla
Atelerix depereti Mein et Ginsburg, 2002
Atelerix rhodanicus Mein et Ginsburg, 2002

Postpalerinaceus intermedius
Galerix socialis

Galerix stehlini
Plesiodimylus gaillardi
Plesiodimylus chantrei
Metacordylodon schlosseri
Proscapanus sansaniensis
Urotrichus dolichochir
Talpa minuta
Asthenoscapter meini
Dinosorex aff. sansaniensis
Miosorex grivensis
Blarinella robusta
Paenelimnoecus crouzeli
Crocidurinae indet.
Soricinae indet.

Creodonta

Creodonta indet.

Chiroptera

Megaderma cf. vireti
Rhinolophus delphinensis
Rhinolophus grivensis

(Gaillard 1899)
(von Meyer 1865)
(Gaillard 1929)
Mein et Ginsburg, 2002
Gaillard 1897
(Andreae 1904)
(Lartet 1851)
(Gaillard 1899)
Blainville 1840
Hutchison 1974
(Lartet 1851)
(Depéret 1892)
(Baudelot 1967)
Baudelot 1972

Mein 1964
Gaillard 1899
(Depéret 1892)
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Rhinolophus sp.
Hipposideros collongensis
Hipposideros aguilari
Asellia mariaetheresae
Miniopterus fossilis
Paleptesicus priscus
Miostrellus campanensis
Miostrellus noctuloides
Hanakia antiquus
Mpyotis murinoides
Plecotus sanctialbani

Lagomorpha

Prolagus oeningensis
Eurolagus fontannesi

Rodentia

Albanensia albanensis
Miopetaurista gaillardi
Forsythia gaudryi

Blackia miocaenica
Palaeosciurus ultimus
Tamias allobrogensis
*Spermophilinus bredai
*Heteroxerus grivensis
*Heteroxerus cf. rubricati
Myoglis meini
Eomuscardinus sansaniensis
*Eomuscardinus cf. vallesiensis
Glirudinus undosus
Bransatoglis astaracensis
Miodyromys cf. aegercii
Miodyromys hamadryas ?
Microdyromys complicatus
Microdyromys Koenigswaldi
Eomyops oppligeri
Keramidomys pertesunatoi
Cricetodon albanensis
Cricetodon cf. jotae
Fahlbuschia larteti
*Megacricetodon gregarius
Megacricetodon minor
*Democricetodon affinis
*Democricetodon brevis
*Democricetodon aff. freisingensis
Eumyarion latior
Anomalomys gaudryi

Carnivora
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Pseudocyon sansaniensis
Ursavus primaevus
Viretius goeriachensis
Martes filholi

Martes delphinensis
Gaillardina transitoria
Rhodanictis depereti
Grivamephitis pusilla
Proputorius pusillus
Trochotherium cyamoides
Trocharion albanense
Semigenetta sansaniensis
Viverrictis modica
Leptoplesictis aurelianensis

(Depéret 1892)
Legendre 1982
Mein 1958
Zapfe 1950
(Zapfe 1950)
Baudelot 1970
(Lartet 1851)
(Gaillard 1899)
(Lartet 1851)
(Viret 1950)

(Konig 1825)
(Depéret 1887)

(Major 1893)

(Mein 1970)

(Gaillard 1899)

Mein 1970

Mein et Ginsburg, 2002
Mein et Ginsburg, 2002
(von Meyer 1848)
(Major 1893)
Crusafont et al. 1955
(de Bruijn 1966)
(Lartet 1851)
(Hartenberger 1966)
Mayr 1979

(Baudelot 1970)
Baudelot 1972

(Major 1899)

de Bruijn 1966

de Bruijn 1966
Engesser 1990
Hartenberger 1967
Mein et Freudenthal 1971
Mein et Freudenthal 1971
(Schaub 1925)

(Schaub 1925)

(Lartet 1851)

(Schaub 1925)

(Schaub 1925)
Fahlbusch 1964
(Schaub et Zapfe 1953)
Gaillard 1900

Lartet 1951
(Gaillard 1899)
(Toula 1884)
Depéret 1887
Depéret 1892
(Gaillard 1899)
Major 1903
(Major 1903)
(Viret 1951)
Fraas 1870
Major 1903
(Lartet 1851)
Gaillard 1899
(Schlosser 1888)
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Protititherium crassum (Depéret 1892)
Protictitherium gaillardi (Major 1903)
Plioviverrops gaudryi de Beaumont et Mein 1972
Pseudaelurus turnauensis Depéret 1892
Perissodactyla
Anchitherium aurelianense (Cuvier 1812)
Artiodactyla
Albanohyus pygmaeus (Depéret 1892)
Taucanamo grandaevum Fraas 1870
Listriodon splendens Stehlin 1899
Parachleuastochoerus steinheimensis ~ Fraas 1870
Palaeomeryx eminens von Meyer 1847
Miocromeryx flourensianus Lartet 1851
Euprox furcatus (Hensel 1859)
Eotragus clavatus (Gervais 1850)
La Grive M

Le remplissage karstique de La Grive M a fourni une faune a la fois riche (94 espéces de mammiféres)
et abondante. De fait, ce gisement sert aujourd’hui de référence pour la biozone MN7/8 (de Bruijn et
al., 1992). Les especes analysées ici sont les mémes que pour La Grive L7 afin d’illustrer les
arguments qui permettent la différenciation temporelle des deux localités.

Sciuridae
Spermophilinus bredai von Meyer 1848

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET

D4 21 137 1,70 157 - 21 145 1,5 1,65 -
P4 26 145 190 1,65 - 26 1,65 2,10 1,89 -
Ml 16 1,70 195 1,84 - 16 2,13 232 221 -
M2 16 1,78 205 192 - 16 2,10 255 231 -
M3 25 203 245 221 - 25 193 220 205 -
44 23 140 1,65 1,51 - 23 105 142 122 -
pd 28 145 190 1,66 - 28 1,60 2,10 1,88 -
ml 20 155 1.8 1,77 - 20 1,70 2,05 181 -
m2 20 1,70 2,10 1,88 - 20 1,80 227 2,04 -
m3 26 2,15 260 231 26 1,83 235 202 -

Tab. 72 - Mesures de Spermophilinus bredai von Meyer 1 848 de La Grive L7 d’aprés P. Mein, inédit.

La morphologie ne différe pas de ce qui est observé a La Grive L7. Les tailles de cette population sont
soit équivalentes soit légérement supérieures a celles de La Grive L7, ce qui suggére un age identique
ou peut étre légérement plus récent.

Heteroxerus grivensis (Major, 1893)

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET

D4 10 1,73 1,88 1,81 - 10 1,55 1,78 1,69 -
P4 14 1,64 1,85 1,72 - 14 195 2,18 205 -
M1-2 31 1,80 2,13 1,93 - 31 2,15 248 229 -
M3 17 1,70 2,18 202 - 17 1,88 2,07 218 -
d4 13 1,52 1,70 1,63 - 13 1,17 1,32 124 -
p4 7 1,56 1,80 1,67 - 7 1,50 1,66 1,62 -
ml-2 32 1,78 232 200 - 32 1,85 222 199 -
m3 13 2,08 237 2,21 13 1,83 122 1,02 -

Tab. 73 - Mesures de Heteroxerus grivensis (Major, 1893) de La Grive M d’aprés P. Mein, inédit.

La Grive M est la localité type de ’espéce H. grivensis. Sa comparaison avec la population de La
Grive L7 ne permet pas de mettre en évidence de différence morphologqiue notable. On note
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néanmoins que les tailles de La Grive M sont 1égeérement plus grandes qu’a La Grive L7, ce qui dans
la logique d’une augmentation de taille depuis 1’espéce H. rubricati, indique un age 1égérement plus
récent.

Gliridae

Eomuscardinus vallesiensis Hartenberger 1966

La population de E. vallesiensis de La Grive M est trés proche morphologiquement et
biométriquement de celle de La Grive L7. Sur les M1, le nombre de crétes par dent est de 7, toutefois
on note une légeére tendance a I’augmentation du nombre de crétes complétes. Le nombre de crétes
complétes peut étre de 4 (36/100), de 5 (58/100), de 6 (4/100) ou méme de 7 (2/100). Sur les M2, on
peut également voir la méme tendance s’exprimer par le nombre de crétes complétes, qui peut étre de
5 (3/56), de 6 (13/56) ou le plus souvent de 7 (40/56). La taille de la population de La Grive M est
également légérement supérieure a celle de La Grive L3.

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
P4 4 066 085 0,73 0,082 4 0,76 095 0,84 0,089
Ml 53 1,01 1,18 1,10 0,047 53 097 1,18 1,09 0,046
M2 59 1,05 1,26 1,14 0,043 49 1,15 137 1,24 0,054
M3 17 0,78 1,05 093 0,069 17 1,04 1,22 1,11 0,059
p4 2 0,61 0,63 0,62 - 2 0,61 068 0,65 -
ml 11 098 1,15 1,03 0,054 11 093 122 1,02 0,076
m2 8 1,03 1,25 L1t 0,070 g8 1,10 1,29 1,17 0,062
m3 1 - - 0,88 - 1 - - 0,88 -
Tab. 74 - Mesures de E. vallesiensis Hartenberger 1966 de La Grive M d’aprés P. Mein, inédit

Cette population confirme la tendance évolutive déja observée sur les molaires supérieures entre
Vieux-Collonges et La Grive L7 : une baisse du nombre de crétes associée a une augmentation du
nombre de crétes complétes ainsi qu’une augmentation de la taille. Dans ce contexte, les différences
entre La Grive M et La Grive L7 ne peuvent étre mises en évidence que par des effectifs importants et
suggeérent un age proche mais 1égérement plus récent pour La Grive M.

Cricetinae
Fahlbuschia larteti Schaub 1925

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
MIl 50 2,33 2,61 2,47 0074 50 1,53 1,81 1,66 0,055
M2 50 1,75 2,01 1,88 0,062 50 1,52 1,79 1,64 0,055
M3 50 1,20 1,40 1,30 0,047 50 1,32 1,51 1,42 0,048
ml 50 1,94 222 2,09 0063 50 1,36 1,50 143 0,036
m2 50 1,72 2,02 1,87 0,054 50 148 1,62 1,54 0,033
m3 50 1,35 1,65 1,53 0,054 50 126 1,50 1,39 0,050
Tab. 75 - Mesures de F. larteti Schaub 1925 de La Grive M.

F. larteti de La Grive M est la population type de I’espéce. Aucune différence morphologique n’est
notable par rapport a la population de La Grive L7. La seule différence est donc biométrique, avec une
taille 1égeérement supérieure a La Grive M qui suggere un age un peu plus récent.

Megacricetodon gregarius (Schaub 1925)

La population type de La Grive M présente peu de différences morphologiques par rapport a celle de
La Grive L7. Sur les M1, I’antérocéne est le plus souvent nettement divisé (37/40), le mésolophe est
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court, souvent absent (15/40) et la présence d’un éperon sur le paracone est trés fréquente (39/40). Sur
les ml, I’antéroconide est toujours divisé mais souvent moins nettement qu’a La Grive L3. Le
mésolophide est le plus souvent absent (22/47) ou vestigial (18/47) et peut étre parfois de longueur
moyenne (7/47).

n Lmin Lmax Lmoy ET n Imin Imax Imoy ET
Ml 50 1,77 2,01 191 0,058 50 1,06 1,34 122 0,058
M2 50 1,22 1,39 1,51 0,062 50 1,06 1,24 1,16 0,041
M3 50 082 1,01 092 0,049 50 0,85 1,04 097 0,045
ml 44 1,70 1,95 1,83 0,056 44 1,00 1,16 1,10 0,036
m2 44 130 1,48 1,39 0,036 44 1,07 1,26 1,18 0,040
m3 44 1,02 1,22 1,14 0,047 44 088 1,09 098 0,038

Tab. 76 - Mesures de Megacricetodon gregarius (Schaub 1925) de La Grive M, d’apreés P. Mein, inédit

Discussion
La faune étudiée confirme un age trés proche de La Grive L7, plus récent que La Grive L3, CD24 et
Four nl.

Liste faunique de La Grive M: (Mein et Ginsburg, 2002)
Le matériel revu dans le cadre de cette thése est marqué par un astérisque : *

Lipotyphla
Atelerix rhodanicus
Postpalerinaceus intermedius

Mein et Ginsburg, 2002
(Gaillard 1899)

Galerix socialis

Galerix stehlini
Lanthanotherium robustum
Plesiodimylus chantrei
Plesiodimylus gaillardi
Metacordylodon schlosseri
Proscapanus sansaniensis
Scaptonyx edwardsi
Urotrichus dolichochir
Talpa minuta
Asthenoscapter meini

cf. Scapoloides sp.
Dinosorex aff. sansaniensis
« Allosorex » gracilidens
Miosorex grivensis
Blarinella robusta
Paenelimnoecus crouzeli

Chiroptera

Megaderma cf. vireti
Rhinolophus delphinensis
Rhinolophus grivensis
Rhinolophus sp.
Hipposideros collongensis
Asellia mariaetheresae
Miniopterus fossilis
Miniopterus zapfei
Paleptesicus priscus
Miostrellus campanensis
Miostrellus noctuloides
Hanakia antiquus

Moyotis cf. boyeri

Mpyotis murinoides
Plecotus sanctialbani

(von Meyer 1865)

(Gaillard 1929)
Viret 1940
Gaillard 1897

Mein et Ginsburg, 2002

(Andreae 1904)
(Lartet 1851)
Gaillard 1899
(Gaillard 1899)
Blainville 1840
Hutchison 1974

(Lartet 1851)

Viret et Zapfe 1952

(Depéret 1892)
(Baudelot 1967)
Baudelot 1972

Mein 1964
Gaillard 1899
(Depéret 1892)

(Depéret 1892)
Mein 1958
Zapfe 1950
Zapfe 1950
(Zapfe 1950)
(Baudelot 1970)
(Lartet 1851)
(Gaillard 1899)
Mein 1964
(Lartet 1851)
(Viret 1950)
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Otonycteris sp.
Tadarida engesseri

Lagomorpha

Prolagus oeningensis
Lagopsis verus
Eurolagus fontannesi

Rodentia

Albanensia albanensis
Miopetaurista gaillardi
Forsythia gaudryi

Blackia miocaenica
Hylopetes debruijni
Palaeosciurus ultimus
*Spermophilinus bredai
*Heteroxerus grivensis
Myoglis meini
*Eomuscardinus cf. vallesiensis
Paraglirulus werenfelsi
Glirudinus undosus
Bransatoglis astaracensis
Miodyromys cf. aegercii
Miodyromys hamadryas ?
Microdyromys complicatus
Microdyromys koenigswaldi
Eomyops oppligeri
Keramidomys pertesunatoi
Cricetodon albanensis
Hispanomys decedens ?
*Fahlbuschia larteti
Fahlbuschia sp.
*Megacricetodon gregarius
Megacricetodon minor
*Democricetodon affinis
*Democricetodon brevis

*Democricetodon aff. freisingensis

Eumyarion latior
Neocometes brunonis
Anomalomys gaudryi

Carnivora
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Amphicyon major
Plithocyon armagnacensis ?
Ursavus primaevus

Viretius goeriachensis
Martes filholi

Martes munki

Martes delphinensis
Ischyrictis mustelinus
Rhodanictis depereti
Grivamephitis pusilla
Trochotherium cyamoides
Trocharion albanense
Sansanosmilus jourdani
Semigenetta sansaniensis
Viverrictis modica
Jourdanictis grivensis
Leptoplesictis aurelianensis
Protictitherium gaillardi
Pseudaelurus quadridentatus
Pseudaelurus lorteti
Pseudaelurus turnauensis

Rachl 1983

(Konig 1825)
(Hensel 1846)
(Depéret 1887)

(Major 1893)

(Mein 1970)

(Gaillard 1899)

Mein 1970

Mein et Ginsburg, 2002
Mein et Ginsburg, 2002
(von Meyer 1848)
(Major 1893)

(de Bruijn 1966)
(Hartenberger 1966)
Engesser 1972

Mayr 1979

(Baudelot 1970)
Baudelot 1972

Major 1899

de Bruijn 1966

de Bruijn 1966
Engesser 1990
Hartenberger 1967
Mein et Freudenthal 1971
Schaub 1925

(Schaub 1925)

(Schaub 1925)

(Lartet 1851)

(Schaub 1925)
(Schaub 1925)
Fahlbusch 1964
(Schaub et Zapfe 1953)
Schaub et Zapfe 1953
Gaillard 1900

Blainville 1841
Ginsburg 1955
(Gaillard 1899)
(Toula 1884)
Depéret 1887
Roger 1900
Depéret 1892
(Viret 1933)
(Major 1903)
(Major 1903)
Fraas 1870
Major 1903
(Filhol 1883)
(Lartet 1851)
Gaillard 1899
Viret 1951
(Schlosser 1888)
(Major 1903)
(Blainville 1843)
Gaillard 1899
(Hoernes 1882)
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Proboscidea
Zygolophodon cf. turicensis ? (Schinz 1824)
Perissodactyla
Anchitherium aurelianense (Cuvier 1812)
Brachypotherium brachypus (Lartet 1837)
Artiodactyla
Albanohyus pygmaeus (Depéret 1892)
Taucanamo grandaevum Fraas 1870
Palaeomeryx eminens von Meyer 1847
Micromeryx flourensianus Lartet 1851
Euprox furcatus (Hensel 1859)

Autres régions
L’évolution de forme et de taille au sein des lignées proposées met en évidence quelques problémes
concernant 1’age relatif de trois localités : Anwil, Puttenhausen et Vermes 2.

Anwil

L’age de Anwil est discuté : considéré a I’origine comme plus récent que La Grive M (Engesser, 1972;
de Bruijn et al., 1992; Bolliger, 1998), son age a ensuite été remis en question (Aguilar et al., 1999a).
L’étude des Democricetodon permet de mettre en évidence la similarité avec la faune de Sansan.
D’abord pour les D. gaillardi proches aussi bien morphologiquement que biométriquement et ensuite
pour plusieurs points morphologiques communs entre D. aff. brevis de Anwil et D. cf. gracilis de
Sansan. La deuxiéme observation repose sur la comparaison entre D. aff. brevis et le D. brevis
typiques de La Grive M qui indique un age plus récent pour La Grive M. Ainsi Anwil serait d’un age
intermédiaire entre Sansan et La Grive M d’apreés les Democricetodon.

Puttenhausen

Comme le montre le tableau 46, 1’age relatif de Puttenhausen par rapport a Sansan est discutée.
Toutefois, la morphologie de D. mutilus de Puttenhausen (cf. chapitre Systématique) présente des
caractéres évolué au sein de la lignée : un antérocone présentant une division marquée, une double
connexion fréquente et un développement de 1’éperon sur 1’antérolophule sur les M1 (tab. 44) ; une
division de I’antéroconide et un développement de la créte mésolabiale de 1’hypoconide sur les ml
(tab. 47). Ces caractéres permettent de prososer un dge plus récent pour Puttenhausen que pour
Sansan, ce qui correspond avec 1’age équivalent a Anwil proposé par Aguilar et al. (1999) a partir des
Megacricetodon. On note par ailleurs que la méme observation peut étre faite dans la lignée D.
gracilis, bien que les effectifs disponibles ne permettent pas une importante précision
biochronologique.

Vermes 2

Deux ages sont proposés pour Vermes 2 : Heissig (1997) propose un dge ancien, plus vieux que
Sandelzhausen ; et Mein (1989), de Bruijn (1992) et Aguilar et al. (1999a) proposent un age plus
récent que La Grive M.

L’étude réalisée du D. cf. mutilus de Vermes 2, montre de fortes similitudes avec D. cf. mutilus de
Giggenhausen. En outre, quelques dents de D. fourensis de grandes tailles sont également présentes
dans le gisement, indiquant un age plus récent que Four nl. Ainsi, I’étude des Democricetodon
confirme un age récent pour la localité de Vermes 2, probalement plus récent que La Grive M et
proche de Giggenhausen.
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Etude morphométrique du genre Megacricetodon

Bilan des connaissances

Le genre Megacricetodon a fait I’objet de plusieurs travaux (Fahlbusch, 1964; Aguilar, 1980; Daams
et Freudenthal, 1988; Bolliger, 1994; Aguilar, 1995; Aguilar et al., 1999a) et plusieurs lignées ont été
établies parmi lesquelles M. collongensis (Mein 1958)-M. gersii Aguilar 1982-M. lemartinelli Aguilar
1995-M. fournasi Aguilar 1995-M. roussillonensis Aguilar et al. 1986 en région Languedoc-
Roussillon (Aguilar, 1980; Aguilar et al., 1999a), M. bavaricus Fahlbusch 1964-M. aff. bavaricus
Fahlbusch 1964-M. germanicus Aguilar 1980 (Boon, 1991; Heissig, 1997; Aguilar et al., 1999a) dans
les molasses péri-alpines et M. gregarius (Schaub 1925) sur la région Centre-Est avec M. aff. ibericus
(Schaub 1944) qui est considéré dans cette étude comme un M. gregarius ancétre de la forme de La
Grive M (Schaub 1925) conformément aux observations réalisées dans la chapitre précedent.

Les précédentes études sur 1’évolution du genre Megacricetodon ont pris en compte principalement la
morphologie des dents et les données biométriques. Cette étude morphométrique sur le contour des
premieres molaires supérieures propose de quantifier un aspect du changement de forme au sein de ces
trois lignées de Megacricetodon, considéré comme un caractére évolutif au méme titre que les autres
caractéres morphologiques. Les données concernant chacune des espéces incluses dans 1’étude sont
présentées dans le tableau 77. La quantification du changement de forme entre localités en regard de
I’age de ces localités a pour but d’observer les rythmes évolutifs chez le genre Megacricetodon dans
trois régions distinctes. Au final la comparaison entre les trois régions permettra de comprendre si les
vitesses d’évolution morphologique (sur le contour) répondent a un stimulus a grande échelle ou bien
si des particularités régionales s’expriment.

Age des localités

Afin de pouvoir aborder les vitesses évolutives de changement de forme, il est nécessaire de quantifier
le temps qui sépare deux localités. Pour fixer un dge absolu aux localités prises en compte dans cette
étude, deux repéres sont disponibles : I’Age de Beaulieu a -17,5 Ma (Aguilar et al., 1996) et ’age de
Sansan a -15 Ma (Sen, 1997), ainsi que le calage magnétostratigraphique des biozones MN proposé
par Sen (1997). Ensuite pour chacune des régions, 1’age relatif des localités est issu des études
évolutives réalisées sur chacune des lignées considérées (Aguilar, 1980; Boon, 1991; Heissig, 1997;
Aguilar et al., 1999a). L’age relatif des gisements de la région de Lyon est issu de 1’étude présenté
dans ce manuscrit (cf. Biochronologie). Partant des ages de Beaulieu, Sansan et du calage
magnétostratigraphique, il est alors possible de proposer une estimation de 1’age des localités. Sauf
pour des localités trop proches pour étre clairement différenciées dans le temps, pour I’ensemble des
estimations qui suivent on considérera que la limite de résolution temporelle entre deux localités qui
sont distinguées par des stades évolutifs dans une lignée représentée dans deux localités, est d’au
moins 300 000 ans (Aguilar et Michaux, 1987). Pour les besoins de cette étude, une différenciation
temporelle doit Etre faite entre toutes les localités afin de fixer I’ordre chronologique des différentes
populations et de les différencier dans le traitement statistique. Une différence de 100 000 ans,
inférieure au temps nécessaire pour différencier biochronologiquement deux localités, est donc
affectée aux localités dont I’age est supposé équivalent.

Au sein de la région Languedoc-Roussillon, la lignée M. collongensis-M. roussillonensis donne une
position relative des différentes localités (Aguilar, 1995). Dans le cas des localités Luc-sur-Orbieu,
Lo Fournas 8 et Ste Catherine 1, aucune évolution morphologique ou biométrique significative ne
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permet une différenciation temporelle. D’apres la moyenne de ces trois populations, qui doit s’orienter
vers une augmentation, il semble que ’ordre de ces trois localités puisse étre établi (Luc-sur-Orbieu,
Lo Fournas 8 puis Ste Catherine 1). En effet, sur les 8 jeux de données biométriques comparées
(longueur et largeur sur les m1, m2, M1 et M2), 7 cas sont compatibles avec cette succession. De la
méme maniere, les localités Lo Fournas 10 et 10b ainsi que les localités Fournas 8H et 8F qui ne
peuvent pas €tre temporellement séparées, seront traitées dans cet ordre pour les mémes raisons. La
localité de Beaulieu donne un dge plancher pour les localités traitées dans cette étude. Ainsi un age
peut étre fixé pour les premiéres localités de la région qui succédent chronologiquement a Beaulieu :
Port-la-Nouvelle -17,0 Ma, Ste Catherine 8H -16,5 Ma et Ste Catherine 8F -16,4 Ma. Ces deux
dernieres localités étant trés proches temporellement, elles n’ont été séparées ici que de 100 000 ans.

Ma A P n

Languedoc-Roussillon

Lo Fournas 3 LF3 M. roussillonensis -13,0 1,99 537 47
Lo Fournas 2 LF2 M. fournasi -13,9 1,74 5,05 59
Cases-de-Péne CDP M. fournasi -142 1,71 5,00 20
Lo Fournas 10 LF10 M. lemartinelli -14,5 1,57 4,80 15
Lo Fournas 10b  LF10B M. lemartinelli -146 1,45 461 8
Ste Catherine 1 SC1 M. gersii -149 1,38 4,50 36
Lo Fournas 8 LF8 M. gersii -15,0 1,37 4,50 50
Luc-sur-Orbieu LSO M. gersii -15,1 1,30 4,38 14
Baixas BXS M. collongensis-gersii  -15,7 122 421 44
Ste Catherine 8F SCS8F M. collongensis -16,2 1,28 435 6
Ste Catherine 8H SC8H M. collongensis -16,3 1,26 4,31 10
Port la Nouvelle PLN M. collongensis -16,6 1,25 429 15
Région Centre-Est

Four-n2 FOU2 M. gregarius -12,7 1,77 5,09 10
La Grive M LGM M. gregarius -13,0 1,75 5,05 57
La Grive L7 LGL7 M. gregarius -13,3 1,70 5,01 50
La Grive L5 LGL5 M. aff. ibericus -13,7 1,63 486 3
La Grive L3 LGL3 M. aff. ibericus -13,8 1,59 4,81 58
Baden-Wiirttemberg et Baviere

Oggenhof 0OGG M. germanicus -134 225 576 4
Anwil ANW M. germanicus -13,7 1,87 520 18
Rosshaupten ROSS M. aff. bavaricus -15,7 1,84 521 12
Langenmoosen LAN M. bavaricus -16,0 1,65 491 35
Bellenberg?2 BELL2 M. bavaricus -16,1 1,64 490 32
Bellenbergl BELL1 M. bavaricus -16,2 1,65 490 11

Tab. 77 — Données fauniques, biométriques et chronologiques. Pour chacune des régions, la liste des localités
traitées est donnée par ordre chronologique avec les abréviations utilisées dans la suite de I’étude. Les dges de
localités sont obtenus ou estimés a partir de Boon (1991) et Heissig (1997) pour la région Baden-Wiirttemberg
et Baviere, (Mein et Ginsburg, sous presse) pour la région Centre-Est, (Aguilar, 1995; Aguilar et al., 1986,
Aguilar et al. 1999a; Aguilar et al., 1999b) pour la région Languedoc-Roussillon. Ma : dge en millions
d’années ; A : aire moyenne contenue dans le contour de la dent en surface occlusale en mm’ ; P : périmétre
moyen des dents, soit la longueur moyenne du contour en mm ; n : effectif .

Ensuite, I’4ge de Luc-sur-Orbieu, Lo Fournas 8 et Ste Catherine 1 est établi comme équivalent a
Sansan par Aguilar (1995), cela permet de fixer un age proche de -15 Ma : Luc-sur-Orbieu -15,1 Ma,
Lo Fournas 8 -15,0 Ma, Ste Catherine 1 -14,9 Ma. Enfin, Lo Fournas 3 est considéré comme
équivalent a La Grive M (Aguilar et al., 1986). Pour les autres localités de la région Languedoc-
Roussillon, les estimations sont obtenues a partir d’indications biochronologiques (Aguilar, 1982;
Aguilar et al., 1986). Ainsi I’age de Baixas, intermédiaire entre Ste Catherine 8 et Sansan est fixé a -
15,7, pour les autres localités (Lo Fournas 10, 10b, Cases-de-Péne et Lo Fournas2) un age
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intermédiaire est fixé entre Sansan et Lo Fournas 3, avec un age proche pour Cases-de-Péne et
Lo Fournas 2 (Aguilar et al., 1986).

Dans la région de Lyon, les localités de la Grive L7 et M présentent des faunes trés similaires. On peut
toutefois différencier ces deux faunes grace a 1’évolution de Fahlbuschia larteti, dont 1’orientation est
donnée par le F. cf. larteti de Four nl (Maridet et al., 2000). Ainsi La Grive L7 présente un age
légérement plus vieux que La Grive M ce qui implique une différence d’age d’au moins 300 000 ans.
Ces deux localités furent d’abord attribuées a la biozone MN7 (Mein, 1975), elles sont donc
aujourd’hui considérées comme correspondant au début de la biozone MN7/8 ce qui permet de
proposer une estimation de leur dge d’apres la calibration des biozones (Sen, 1997), ce qui donne :
La Grive L7 -13,3 Ma et La Grive M -13,0 Ma. Les niveaux supérieurs de Four (n2 et n3-4)
contiennent du M. gregarius de méme que La Grive L7 et M. Un Cricetodon cf. jotae de grande taille
a ¢également ¢été trouvé dans ces niveaux. Il posséde une connexion rétroverse au métaconide qui
indique un age plus récent que La Grive M (cf. chapitre Biochronologie) ce qui permet de proposer un
age de -12,7 Ma.

Enfin les gisements de La Grive L3 et L5 présentent entre eux des faunes similaires indiquant un age
proche. La morphologie et les mensurations de Spermophilus besana/bredai et de Eomuscardinus
sansaniensis suggerent un age intermédiaire entre Sansan et La Grive M, et probablement plus proche
de Sansan. La position chronologique relative entre La Grive L3 et La Grive L5 est indiquée par la
présence de Renzimys lacombai qui semble plus évolu¢ a La Grive LS. Toutefois, cet argument ne
suffit pas pour distinguer clairement 1’age des deux localités, ainsi un age de -13,7 Ma pour La Grive
L3 et -13,8 Ma pour La Grive L5 est proposé en raison du peu de différences existantes entre les deux
faunes. La population de Megacricetodon initialement déterminée comme M. aff. ibericus (Mein et
Ginsburg, sous presse) est ici traitée comme un M. gregarius et considérée comme ’ancétre de M.
gregarius de La Grive M.

La position chronologique relative des localités des molasses peri-alpines (Heissig, 1997) est obtenue
en comparant [’évolution  morphologique (division de I’antérocone et allongement des
mésolophes(ides) au sein de la lignée M. bavaricus-M. germanicus. L’age des localités est plus
difficile a estimer. Heissig (1997) indique la localité de Langenmoosen comme marquant la base de la
biozone MNS5. En utilisant le calage magnétostratigraphique des zones (Agusti et al., 2001), cela
permet de proposer un age de -16 Ma pour cette localité. Cette datation concorde par ailleurs avec le
travail de Aguilar (1982) qui indique Langenmoosen comme plus récent que Port-la-Nouvelle. Partant
de la datation proposée pour Langenmoosen, un age peut étre proposé pour les localités de
Bellenberg 1 et 2 qui précédent juste Langenmoosen dans le contexte biostratigraphique (Heissig,
1997) : Bellenberg 1 a -16,2 Ma et Belleberg 2 a -16,1 Ma. Ces deux localités ne sont séparées ici que
de 100 000 ans en raison de leur forte proximité chronologique (Boon, 1991). Ensuite, Aguilar ef al.
(1999a) proposent un age équivalent entre Puttenhausen et Anwil d’aprés 1’évolution de M.
germanicus, soit un age plus récent que Sansan ce qui permet de proposer -13,7 Ma. Cette faible
différence d’age entre Sansan et Anwil est par ailleurs corroborée par la similarité de Democricetodon
gaillardi dans les deux localités. Oggenhof se différencie de Anwil grace a 1’évolution morphologique
et biométrique de M. germanicus, soit un age d’au minimum 300 000 ans plus récent. Par ailleurs
Aguilar et al. (1999a) et Heissig (1997) s’accordent pour lui attribuer un age équivalent a Collet-
Redon soit plus ancien que La Grive M et L7. L’age de Oggenhof est donc compris entre -13,0 Ma et -
13,7 Ma. Faute d’indication supplémentaire un dge moyen de -13,4 Ma sera utilisé dans cette étude.
Pour la localité de Rosshaupten comprise entre -16,0 Ma et -14,7 Ma, Heissig (1997) indique une
différence d’age faible par rapport a Langenmoosen, ce qui permet de proposer un age de -15,7 Ma.
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Résultats de la MANOVA

L’étude du contour standardisé permet de constater une évolution significative de la forme au sein des
trois régions considérées. Le tableau 78 donne les résultats du test de Wilks’ Lambda montrant la
différenciation de forme des différentes localités au sein d’une méme région. La région du Baden-
Wiirttemberg et Baviére présente également un résultat significatif, mais moins que dans les deux
autres régions.

Wiks' Lambda ddl1  ddl2 p-level

Languedoc-Roussillon 0,0769879 297 2953 <0,001 k**
Région Centre-Est 0,0449263 112 582 <0,001 ***
Baden-Wiirttemberg et Baviere 0,0528680 140 395 <0,001  ***
Les 3 régions 0,0107849 616 9876 <0,001 ***

Tab. 78 — Test de Wilks’ Lambda sur les groupes de chacune des MANOVA. Les résultats de [’ensemble des
régions sont hautement significatifs (***). Les localités des trois régions ont également été traitées ensemble
afin de visualiser la proximité des formes entre les trois lignées considérées. Dans ce cas le résultat du test est
également hautement significatif.

Evolution de la taille

Estimation de la taille

La figure 20 présente la corrélation de 1’aire de la surface occlusale, le périmétre du contour de la
surface occlusale et le produit de la longueur et de la largeur des dents. La régression linéaire a été
effectuée sur I’ensemble des dents (614 dents de toutes régions confondues), elle permet de constater
que le périmétre est un bon estimateur de la surface dentaire (R?=0,99) ainsi que le produit des
longueur et largeur (R*=0,97).

2,7 7

25 A

23 | y=0,66x-1,59
R?=0,99

y=0,76 x + 0,04
R?=0,97
2,1 A
19 -
1,7 A
15 -
13 -
11 A

Airre de la surface occlusale en mm2

0,9 1

° 3,0 4,0 5,0 6,0 7,0 1,0 1,5 2,0 2,5 3,0 3,5
Périmetre en mm Longueur x Largeur en mm?2

Fig. 20 — Régression linéaire entre I'aire de la surface occlusale des dents, le périmétre de leur contour et le

produit des longueurs et largeurs. L’ensemble des 614 dents issues des trois régions sont utilisée. Les

coefficients obtenus montrent que le périmetre et le produit longueur/largeur sont deux trés bons estimateurs de

l"aire de la surface occlusale.

L’évolution de taille de Megacricetodon au sein de chacune des lignées étudiées est présentée sur la
figure 21. L’évolution de la surface contenue dans le contour ainsi que la longueur du contour sont
illustrées afin de vérifier qu’il n’y a pas de complexification forte du contour pendant le changement
de taille. Cette évolution de taille permet de mettre en évidence 1’évolution particuliére dans chaque
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région, le coefficient de régression et la pente de la relation entre la taille et le temps sont indiqués
pour chaque cas. Les données chronologiques et biométriques sont contenues dans le tableau 77.

M. collongensis (Mein 1958)-M. roussillonensis Aguilar et al. 1986

L’ensemble des données biométriques est fortement corrélé a I’dge (R?=0,83), démontrant que
I’augmentation de taille est bien une fonction du temps. Toutefois la distribution des points autour de
la droite de régression montre que cette évolution de taille pourrait étre séparée en deux parties. Une
partie entre —17 Ma et —15 Ma (Port-la-Nouvelle a Ste Catherine 1) avec une évolution lente de la
taille et une partie entre —15 Ma et —13 Ma (Lo Fournas 10b a Lo Fournas 3) avec une accélération de
I’augmentation de taille. Une régression linéaire sur cette derniere partie donne une forte corrélation
(R?=0,91). La surface contenue dans le contour ainsi que la longueur du contour montrent des résultats
similaires indiquant ainsi que I’évolution de forme n’engendre pas de complexification notable du

contour.
|Languedoc Roussillon| Centre Est | Baden Wittemberg & Bayern|
12 4
A=021t+4,60 A=0,16t+4,23
R?=10,83 R?=0,75
FOU2
S 131 LGM
= L LGL7
5 * 0GG
n LGgL3 s LGLS ANW o
@ -14 4
=
©
[&]
kel
(%) -15 4 A=0,16t+ 3,87
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3 R?=0,98
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< 161 BELL2 3,
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17 4
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Aire moyenne de la surface occlusale en mm?2

Fig. 21 — Evolution de la taille. Pour chaque lignée, la moyenne de [’aire de la surface occlusale (correspondant
a la superficie comprise dans le contour) présentée en fonction du temps. Dans les équations, t: temps en Ma ;
A : moyenne de ['aire de la surface occlusale des dents pour chaque localités. La liste des abréviations pour
chaque localités est donnée dans le tableau 74.

M. gregarius (Schaub 1925)

La corrélation entre la taille et le temps est forte (R’=0,98) et indique une augmentation de taille par
ailleurs déja connue pour cette lignée puisque M. gregarius présente une taille plus importante dans le
gisement de la Grenaticre (Aguilar et Magné, 1977). La pente de la régression indique que cette
augmentation de taille est assez lente en comparaison des régions Languedoc-Roussillon et du sud de
I’Allemagne. L’évolution de la longueur du contour n’indique aucune complexification de la forme au
cours du temps.

M. bavaricus Fahlbusch 1964-M. germanicus Aguilar 1980

La corrélation entre la taille et I’4ge semble plus faible que dans les autres régions (R*=0,75). La taille
augmente au cours du temps, mais la pente indique une évolution de taille plus rapide que dans les
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régions Languedoc-Roussillon et Centre-Est. La différence faible entre 1’évolution de la surface et du
périmétre ne permet pas de soupgonner une complexification notable de la forme.

Evolution de la forme

L’analyse canonique associé¢e a la MANOVA permet d’extraire des axes canoniques synthétisant la
variabilité des formes des données sur 1’ensemble des localités traitées (tab. 79) et au sein de chaque
région (tab. 80). Toutefois la contribution des premiers axes a I’explication de la variabilité des
données est faible et les trois premiers axes sont nécessaires pour illustrer au moins 50% de la variance
dans le cas du traitement par région. Le résultat significatif du test de Wilks’ Lambda indique
cependant une différence de forme réelle, ainsi la faible explication de forme des premiers axes peu
s’expliquer a une évolution de forme complexe impliquant de nombreux paramétres sur le contour. A
I’inverse, les études sur la stéphanodontie chez les Muridae (Renaud, 1997; Renaud et al., 1996;
Renaud et al., 1999) donnent quant a elles une différenciation nette des différents groupes sur le
premier axe, illustrant un changement de forme simple, qui peut se résumer par 1’allongement de la
dent et I’évolution de forme de 1’antérocone(ide).

CAl CA2 CA3

Les 3 régions (45,04%) (17,22%) (8,53%)
Lo Fournas 3 -1,277 -0,545 +1,889
Lo Fournas 2 -1,074 +0,060 +0,782
Cases-de-Péne -0,933 -0,684 -0,031
Lo Fournas 10 -1,381 -0,173 -0,205
Lo Fournas 10b -0,648 +0,541 -0,316
Ste Catherine 1 -1,600 +0,085 -0,722
Lo Fournas 8 -1,276 +0,047 -0,646
Luc-sur-Orbieu +0,752  +0,907 +0,535
Baixas -0,733 +0,155 -0,312
Ste Catherine 8F -1,300 +0,492 -0,501
Ste Catherine 8H -1,173 +0,301 -0,583
Port la Nouvelle -1,435 +0,019 -0,784
Four-n2 +0,912  +0,344  +2,004
La Grive M +2,418 +2,149 +0,210
La Grive L7 +2,376 40,802 -0,398
La Grive L5 +3,141 -2,809 -0,260
La Grive L3 +3,170 -2,398 -0,117
Oggenhof -0,934 -0,205 -0,893
Anwil +0,843 +0,577 -0,077
Rosshaupten -1,532 -0,459 -0,003
Langenmoosen -1,182 -0,106 -0,548
Bellenberg?2 -1,221 -0,512 -0,756
Bellenbergl -1,777 +0,095 -0,052

Tab. 79 — Résultats de [’analyse canonique discriminante sur les trois premiers axes pour [’ensemble des
régions. CAl a CA3 : moyenne des individus du gisement sur les trois premiers axes canoniques de [’analyse
discriminante. Pour chaque région, le pourcentage d’explication de la variance sur les axes est indiqué sur la
premiere ligne.

Les 3 régions

La figure 22 est une projection de 1’ensemble des dents de toutes les localités dans un méme espace
morphologique, sur les deux premiers axes de 1’analyse canonique commune (soit plus de 62,3%
d’explication de la variance). Les populations de M. gersii de Ste Catherine 1, Luc-sur-Orbieu et
Lo Fournas 8 ainsi que les populations de M. gregarius de La Grive M, La Grive L7 et Four n2 sont
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illustrées par des figurés particuliers qui permettent de visualiser leur répartition sur ’espace
morphologique.

On constate un fort recouvrement des populations de M. gersii de Ste Catherine 1 et Lo Fournas 8,
aisni qu’un fort recouvrement des populations de M. gregarius de La Grive M et La Grive L7. Par
contre le recouvrement des populations de Four n2 et Luc-sur-Orbieu avec les autres populations est
moins important soulignant une vraie différenciation des populations.

6 7 A M. gregarius
~ La Grive M
A La Grive L7
Ao Fourn2

M. gersii

= Lo Fournas 8

o Luc-sur-Orbieu
= Ste Catherine 1

CA2 (17,22 %)
o

M. div. sp.

- autres localités
-2
-4 -
-6 T T T T T 1

-4 -2 0 2 4 6 7
CA1 (45,04 %)

Fig. 22 — Projection de [’ensemble des dents sur les deux premiers axes de l’espace morphologique commun.
Les six localités contenant M gersii et M. gregarius sont représentées par des figurés particuliers : carré pour
M. gersii et triangle pour M. gregarius, avec des couleurs différentes pour les localités.

La figure 23 présente la moyenne de chaque population sur les axes, dans le méme espace
morphologique commun que la figure 22. Elle permet de voir que les formes des contours des
Megacricetodon des lignées M. collongensis-M. roussillonensis et M. bavaricus-M. germanicus sont
proches. Par contre, ’ensemble des M. gregarius se différencie nettement des autres espéces sur le
premier axe et montre une morphologie commune au niveau du développement de I’antérocone. Dans
ce contexte, M. gersii de Luc-sur-Orbieu se différencie nettement des autres Megacricetodon de la
région Languedoc-Roussillon par un antérocone plus étroit et mieux différencié du protocone ainsi
qu’un métacone souvent plus exprimé sur le contour. Cette forme se rapproche plus de M. gregarius
de Four n2. De la méme manicre M. germanicus de Anwil se distingue nettement du reste de la lignée
M. bavaricus-M. germanicus.

Dans le contexte régional de cette étude Luc-sur-Orbieu, Anwil et Four n2 se distinguent des autres
localités sur 1’espace morphologique commun. Cette individualisation de Luc-sur-Orbieu peut
s’expliquer par une position géographique plus excentrée et plus proche du Bassin aquitain par rapport
aux autres localités dans la région Languedoc-Roussillon (fig. 2). De la méme maniére Anwil est une
localité suisse, qui se trouve plus au sud de la Baviére dans les reliefs péri-alpins. Quand a Four n2, la
différence morphologique observée ne peut pas s’expliquer par une différenciation géographique. La
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différence de forme peut donc étre due a une erreur de détermination ou a un changement important de
forme au cours du temps, Four n2 étant la localité la plus récente de la séquence.
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Fig. 23 - Projection de [’ensemble des localités étudiées sur les deux premiers axes de [’espace morphologique
commun. A [’exception des gisements de Luc-sur-Orbieu, Anwil et Four n2, on note que les lignées M.
bavaricus-M. germanicus et M. collongensis-M. roussillonensis présentent une morphologie proche. Par contre
la lignée M. gregarius se différencie nettement des deux autres sur le premier axe.

Languedoc-Roussillon

La figure 24 présente le positionnement des différentes localités sur les deux premiers axes canoniques
de I’analyse faite sur la seule la lignée M. collongensis-M. roussillonensis. Elle permet de regrouper
certains gisements par la forme des premicres molaires supérieures. Dans I’ensemble le premier axe
canonique résume l’allongement de la dent et le développement de I’antérocdne, associés a sa
différenciation du protocone. Le deuxiéme axe résume plutdt, la largeur de la dent et le développement
du protocone et de la bordure linguale.

Les localités de Ste Catherine 8F et 8H présentent des morphologies proches, les contours expriment
des antérocones longs et peu différenciés du protocone, la dent est allongée avec un métacone qui
ressort clairement sur le contour.

Les localités de Port-la-Nouvelle et Baixas bien que plus anciennes sont regroupées avec les localités
de Lo Fournas 8, Lo Fournas 10b et Ste Catherine 1 sur les deux premiers axes. La forme du contour
est intermédiaire entre toutes les formes visibles au sein de la lignée. Elle se caractérise par un léger
raccourcissement de I’antérocone et un métacone moins développé. On note toutefois que Port-la-
Nouvelle et Baixas se distinguent nettement des trois autres localités sur le troisiéme axe indiquant
qu’il y a bien une évolution de la forme entre —17,2 et —15 Ma.
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Le gisement de Luc-sur-Orbieu est nettement individualisé des autres localités d’adge proche. Son
contour se caractérise par un protocone tres développé et un antérocone allongé et étroit. Les
gisements de Lo Fournas 10, Cases-de-Péne et Lo Fournas 2 sont également regroupés sur les deux
premiers axes. Toutefois le troisiéme axe montre une différence morphologique notable de
Lo Fournas 2. On note également que Lo Fournas 10 est peu éloigné de Lo Fournas 10b. La forme du
contour se caractérise par un protocone peu développé un antérocone plus court et bien différencié du
protocone, et une dent dans I’ensemble moins allongée. Par ailleurs, les deux populations de
Lo Fournas 10 et 10b proviennent d’un méme remplissage karstique et soulignent ainsi la continuité
de forme entre les différents regroupements.

La localité la plus jeune, Lo Fournas 3 est également isolée, elle présente des dents avec un antérocone
court mais large et nettement plus arrondi. La dent est également moins allongée.

CA1l CA2 CA3

Languedoc-Roussillon (31,3%) (19,3%) (16,1%)
Lo Fournas 3 +1,778 +0,979 -0,444
Lo Fournas 2 +0,851 -0,891 +0,649
Cases-de-Péne +0,510 -0,682 -0,319
Lo Fournas 10 +0,074 -0,980 -0,596
Lo Fournas 10b -0,711 -0,516 +0,973
Ste Catherine 1 -0,762 -0,369 -0,649
Lo Fournas 8 -0,781 +0,006 -0,698
Luc-sur-Orbieu -0,746 +1,877  +1,482
Baixas -0,729 +0,413 40,799
Ste Catherine 8F -1,419 +0,592 -0,306
Ste Catherine 8H -1,199 +1,030 -1,145
Port la Nouvelle -0,724 -0,545 +0,458
Région Centre-Est (49,3%) (26,5%) (21,7%)
Four-n2 -1,197 -0,784 +4,253
La Grive M -1,744 -0,924 -0,624
La Grive L7 -0,336 +1,871 -0,027
La Grive L5 +2,287 -1,055 -0,120
La Grive L3 +2,093 -0,515 -0,089
Baden-Wiirttemberg et Baviere — (54,4%) (20,0%) (11,9%)
Oggenhof +0,306 -2,436 -1,237
Anwil -3,502 +0,005  +0,151
Rosshaupten +1,399 -1,163 +0,570
Langenmoosen +0,430 -0,121 -0,815
Bellenberg2 +0,623 +0,070 +0,875
Bellenbergl +0,908 +2,326 -0,373

Tab. 80 — Reésultats sur les premiers axes de [’analyse discriminante pour chaque région. CAl a CA3 : moyenne
des individus du gisement sur les trois premiers axes canoniques de [’analyse canonique discriminante. Pour
chaque région, le pourcentage d’explication de la variance des données pour chaque axe est indiqué sur la
premiere ligne.

Centre-Est

Les gisements sont regroupés en trois ensembles sur la figure 25. Le premier axe synthétise le
développement de I’antérocone et du métacone sur le contour. Le deuxiéme axe résume plutdt
I’allongement et la largeur de la dent.

Les gisements Four n2 et La Grive M sont regroupés sur les deux premiers axes mais différent sur le
troisiéme axe. En effet, Four n2 est la seule localité de la région Centre-Est avec une valeur positive
sur le troisiéme axe. Ainsi le troisiéme axe de cet espace morphologique semble correspondre au
premier axe de I’espace morphologique global qui différencie les deux localités a partir du
développement de la bordure linguale. Alors que les faunes de La Grive L7 et M sont trés proches par
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leur composition et que leurs ages semblent également proches, le M. gregarius de La Grive L7 est
individualisé¢ du précédent groupe sur le deuxiéme axe. Le contour se caractérise par un antérocone
plus long, une bordure labiale présentant un angle plus externe que les autres localités et une bordure
linguale non arrondie. Pour finir, les localités de La Grive L3 et La Grive L5 sont regroupées
ensemble et montrent une forme trés différenciée des autres gisements sur 1’axe 1. La dent est
beaucoup plus courte ainsi que I’antérocone et le métacone s’exprime beaucoup moins sur le contour
de la dent.

Languedoc-Roussillon

N
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Fig. 24 — Projection des gisements de la lignée M. collongensis-M. roussillonensis sur les deux premiers axes de
l’espace morphologique particulier de la région Languedoc-Roussillon. Les cercles grisés indiquent les
groupements de localités proches sur les trois premiers axes.

Baden-Wiirttemberg et Baviere

Sur la figure 26, les localités peuvent étre regroupées en quatre ensembles. Le premier axe sépare les
gisements principalement par la différenciation de I’antérocone et du protocone ainsi que par
I’allongement général de la dent et de son antérocone. Le deuxiéme axe résume le développement du
protocone et du métacdne sur le contour ainsi que la largeur de 1’antérocone. Pour cette région, le
premier axe résume principalement la différence de forme entre Anwil et les autres localités, alors que
le deuxiéme axe résume les différences morphologiques entre les autres localités. Alors que pour les
autres régions, les localités se répartissent sur le premier axe, Anwil est le seul gisement a présenter
une valeur différente sur le premier axe de cet espace morphologique ce qui indique un probléme de
forme qui différe de ce qui est habituellement observable dans la lignée. Dans ce cas, Anwil présentant
un age intermédiaire au sein, de la lignée, 1’éloignement géographique peut expliquer une
différenciation morphologique. Si on considére que Anwil présente une différenciation géographique
de la forme, c’est le deuxiéme axe qui devra étre observé pour traiter les changements de forme au
sein de la région.

Bellenberg 1 est clairement séparé des autres gisements sur le deuxiéme axe, le contour montre une
dent allongée avec un antérocOne assez étroit, mal différencié du protocone et la bordure linguale
présente une forme arrondie. Les gisements de Bellenberg 2 et Langenmoosen présentent une forme
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intermédiaire entre les localités de Bellenbergl et Oggenhof sur ce méme axe. Bellenberg 2 et
Langenmoosen présentent sur leur contour des formes proches, 1’antérocone est plus court qu’a
Bellenbergl et reste mal individualisé. Les gisements de Rosshaupten et de Oggenhof se différencient
également sur le deuxiéme axe, ils présentent un antérocone trés large, assez bien différencié du
protocone. Le développement du protocone sur la bordure linguale ainsi que le développement du
métacone sur la bordure labiale sont également plus forts. Pour finir, le gisement de Anwil se distingue
des 5 autres sur le premier axe par 1’allongement de la dent, un antérocone long et non différencié du
protocone ainsi qu’une bordure linguale trés arrondie.

Centre-Est

2 @La Grive L7

CA2 (26,5%)

La Grive M La Grive L3
OO |
La Grive L5
Four n2
-2 1
-3 . . . . .
-2 -1 0 1 2 3

@ CA1 (49,3%) @

Fig. 25 — Projection des gisements de la lignée M. gregarius sur les deux premiers axes de [’espace
morphologique particulier de la région Centre-Est. Les cercles grisés indiquent les groupements de localités
proches sur les trois premiers axes.

Comparaison entre les régions

La figure 27 donne une représentation de 1’évolution de forme sur les deux axes principaux au cours
du temps, pour chaque espace morphologique régional. L’intégration du temps permet de visualiser la
vitesse a laquelle se sont réalisés les changements de forme.

Pour la région Languedoc-Roussillon, I’évolution entre les gisements les plus vieux et les gisements
les plus récents se fait principalement selon le premier axe. Toutefois, plusieurs exceptions viennent
contrarier cette remarque générale, d’abord le gisement de Luc-sur-Orbieu s’écarte fortement des
autres localités. Sa position extréme sur le deuxiéme axe correspond a des formes que I’on ne retrouve
dans aucune autre population qui compose la lignée. Cet écartement de forme de Luc-sur-Orbieu est
d’autant plus surprenant qu’il se fait en une période de temps courte (environ 600 000 ans), et peut
donc s’expliquer par une différenciation géographique liée a la position proche du Bassin aquitain.
Ensuite, les gisements de Lo Fournas 8, Ste Catherine 1 et Lo Fournas 10 montrent un retour a une
forme proche de Port-la-Nouvelle sur le deuxiéme axe.
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Dans le région Centre-Est, deux changements de forme importants sont observés. Un premier entre
La Grive L3 et La grive L5, qui se réalise en peu de temps. Un autre entre La Grive L7 et La Grive M
sur une période de temps plus longue.
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Fig. 26 — Projection des gisements de la lignée M. bavaricus-M. germanicus sur les deux premiers axes de
l’espace morphologique particulier de la région Baden-Wiirttemberg et Baviere. Les cercles grisés indiquent les
groupements de localités proches sur les trois premiers axes.

Baden Wiirttemberg
& Baviere

Languedoc-Roussillon Centre Est

Fig. 27 — Projection des deux premiers axes de chaque lignée en fonction du temps. Cette illustration en trois
dimensions permet de mettre en évidence des accélérations de changement de forme dans chacune des région.
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Enfin, les changements de forme au cours du temps dans la région Baden-Wiirttemberg et Baviére se
déroulent principalement selon le deuxiéme axe si on exclut la position de Anwil dans I’espace
morphologique. Contrairement a la région Languedoc-Roussillon, cette région ne montre pas de retour
a des formes anciennes au cours de 1’évolution de la lignée. La position de Megacricetodon de Anwil
différe notablement des autres localités, toutefois le temps écoulé entre Rosshaupten, Anwil et
Oggenhof est long (1 Ma). Ainsi le changement de forme observé n’est pas rapide contrairement a ce
qui est visible dans la région Languedoc-Roussillon entre Baixas, Luc-sur-Orbieu et Lo Fournas 8.

Découplage taille-forme

La figure 28 montre pour chaque région le rapport entre les premiers axes et la taille. Dans ce cas, les
trois premiers axes ont été pris en compte afin de totaliser au moins 50% de la variance des données.
Le coefficient de régression entre les deux variables est donné dans chaque cas. On constate que le
premier axe n’est pas toujours fortement corrélé a la taille. Les deux axes suivants sont par contre
clairement indépendants de la taille, sauf dans le cas du deuxiéme axe de la région Baden-
Wiirttemberg et Bavicre.

Dans la région Languedoc-Roussillon, la relation entre taille et forme est particuliérement vraie pour
les localités les plus récentes. En effet, les localités les plus anciennes (de Port-la-Nouvelle a
Ste Catherine 1) montrent un découplage entre I’évolution de la taille et du contour. Les deux autres
axes canoniques sont clairement non corrélés a la taille. Le découplage observé sur le premier axe
entre —17 Ma et —15 Ma peut étre mis en relation avec les observations précédentes (fig. 27) qui
indiquent des variations de formes sur cette période.

Dans la région Centre-Est, deux découplages peuvent également étre observés sur le premier axe, entre
les gisements La Grive L3 et La Grive L5, puis entre La Grive M et Fourn2. Ces découplages
interviennent également a une période de fort changement de forme (fig. 27). Les deux autres axes
montrent une corrélation nulle entre la forme et la taille.

Pour la région Baden-Wiirttemberg et Baviere le premier est clairement non corrélé avec la taille et
montre principalement un fort découplage pour le gisement de Anwil. Par contre le deuxiéme axe
montre une corrélation, bien qu’elle soit plus faible que pour les premiers axes du Languedoc-
Roussillon et Centre-Est. La forme de Anwil au sein de cette lignée étant trés différente, le premier
axe résume donc principalement cette différence. Le deuxiéme axe apporte donc une information sur
la variation de forme indépendamment de Anwil et semble plus adapté pour décrire I’évolution de
forme au sein de la lignée. Sur ce deuxiéme axe le principal découplage se situe entre Bellenberg 1 et
Bellenberg 2, a la période ou I’on a précédemment observé un changement de forme rapide.

Dans I’ensemble, seul le premier axe résume la majorité du changement de forme au sein de la lignée
(le deuxiéme axe pour la région Baden-Wiirttemberg et Baviére) et semble présenter une corrélation
avec la taille. Si on considére que la taille évolue réguliérement au cours du temps, le découplage
taille-forme indique alors des accélérations de changement de forme. Le découplage permet aussi de
constater que les contraintes qui contrdlent chacun de ces deux éléments peuvent étre indépendantes.
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Fig. 28 — Projection des valeurs moyennes des individus sur les trois premiers axes de chaque gisement en
fonction de la taille (surface incluse dans le contour). Le premier axe présente une bonne corrélation avec le
temps pour les régions Languedoc-Roussillon et Centre-Est. Pour la région de la Baviere et du Baden-
Wiirttemberg, c’est le deuxieme axe qui présente une corrélation avec le temps. La liste des abréviations pour
chaque localité est donnée dans la tableau 74.

Vitesse évolutive

Vitesse de changement sur les axes canoniques

Indépendamment de 1’orientation des changements de forme, et indépendamment de la taille, la
quantification du contour permet de visualiser les vitesses évolutives du contour des dents. La
figure 29 donne les valeurs des trois premiers axes de 1’analyse réalisée séparément sur chaque région
en regard de 1’dge des localités. Les trois régions étant, dans ce cas, traitées dans des espaces
morphologiques différents afin de mieux caractériser le changement de forme propre a chaque lignée,
la comparaison entre les trois lignées n’est faite qu’en terme de synchronisme des changements de
forme, et non pas en terme quantitatif. Lorsque les valeurs des axes varient fortement en une période
de temps courte (pente forte de la droite entre deux points), on observe alors une accélération du
changement de forme sur le contour. Toutefois, dans les cas ou une différence arbitraire de 100 000
ans a été fixée entre deux localités dont 1’dge est proche, les changements de forme observés ne
peuvent pas étre interprétés comme une accélération évolutive. Les changements de forme pouvant
étre interprétés comme des accélération du changement de forme sont indiqué en grisé sur la figure 29.
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Premier axe :

Dans la région Baden-Wiirttemberg et Baviére seule une accélération est repérée vers -16 Ma entre
Langenmoosen et Rosshaupten. Les changements de forme liés a la localité d’ Anwil pouvant étre dus
a une différenciation géographique ne sont pas pris en compte comme des accélérations.

Dans la région Languedoc-Roussillon, une accélération peut étre notée vers -14,5 Ma. Cependant cette
accélération se situe entre entre Lo Fournas 10b et Lo Fournas 10, qui sont deux parties d’un méme
remplissage karstique. De fait cette différence de forme ne peut pas étre considérée comme
significative. Dans ce cas, un biais d’échantillonnage lié au faible nombre de dents issues de
Lo Fournas 10b peut expliquer cette différence entre les deux populations. Toutefois, si ce de
changement de forme reste vraie entre Ste Catherine 1 et Cases-de-Péne, indicant une accélération
évolutive entre -14,9 et -14,2 Ma. Le nombre de gisements disponibles dans la région Baden-
Wiirttemberg et Baviére ne permet pas de repérer cette accélération. Enfin, une accélération est
observable en région Centre-Est entre -13,7 et -13,0 Ma, entre les localités de La Grive LS et
La Grive M.

Deuxi¢me axe : La région Languedoc-Roussillon permet d’observer deux accélérations de changement
de forme : une vers -17 Ma (entre Port-la-Nouvelle et Ste Catherine 8H) et une autre entre -13,9 Ma et
-13,0 Ma (entre Lo Fournas 2 et Lo Fournas 3). L’accélération liée a Luc-sur-Orbieu pourrait résulter
d’une différenciation géographique et n’est pas indiquée en grisé¢ sur la figure 29. Dans la région
Centre-Est une période d’accélération est visible depuis -13,7 Ma jusqu’a -12,7 Ma (entre La Grive L5
et La Grive M). Enfin pour la région Baden-Wiirttemberg et la Bavicre, 1’accélération observée entre
Langenmoosen et Rosshaupten sur le premier axe reste vraie sur le deuxiéme axe.

Troisiéme axe : Dans la région Languedoc-Roussillon, une premiére accélération est observable entre -
16,6 Ma et -16,2 Ma (Port la Nouvelle, Ste Catherine 8F), une deuxiéme a -15,3 Ma (Ste Catherine 1,
Lo Fournas 10b) et une troisiéme entre -14,2 Ma et -13,9 Ma (Cases-de-Péne, Lo Fournas 2). Dans la
région Baden-Wiirttemberg et Bavicre, une seule accélération reste visible entre -16,0 Ma et -15,7 Ma
(Langenmoosen, Rosshaupten). Enfin, dans la région Centre-Est seule I’accélération entre La Grive L7
La Grive M et Four n2 est observable.

Dans I’ensemble, sur les trois axes et les trois régions, trois périodes d’accélération de changement de
forme peuvent étre repérées, une premicre entre -16,5 et -16,0 Ma (en Languedoc-Roussillon et
Baden-Wiirttemberg et Baviére), une deuxiéme entre -15,0 Ma et -14,0 Ma (dans les deux mémes
régions) et une troisiéme vers -13,0 Ma (en Centre-Est).

Pour les localités de Luc-sur-Orbieu et Anwil, si une différenciation géographique existe, elle n’est pas
visible sur I’ensemble des trois axes. Ainsi une prise en compte de 1’ensemble des axes devrait
permettre de mettre en évidence les vrais changements de forme au sein des lignées.
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Fig. 29 — Projection des trois premiers axes de chaque région en fonction du temps. Lorsque les valeurs des axes

varient fortement en une période de temps courte, on observe alors une accélération du changement de forme

sur le contour qui est indiquée en gris afin de la comparer entre régions.
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Vitesse de changement en valeurs euclidiennes

Chacun des axes canoniques permet de synthétiser un aspect du changement de forme au sein des
lignées. Cependant 1’analyse sur chacun de ces axes ne permet pas de quantifier la totalité de
I’évolution de forme décrite par I’ensemble des axes. Par contre & partir de 1’ensemble des données,
une distance morphologique synthétique peut étre calculée entre toutes les localités d’une méme
lignée. Ainsi, une distance euclidienne simple est calculée entre tous les gisements d’'une méme

d:\/i;(xi_yi )2

avec: d: ladistance euclidienne simple
x; : les coordonnées du premier groupe sur 1’axe i
v; : les coordonnées du deuxiéme groupe sur I’axe i
n :le nombre d’axes résultant de I’analyse canonique

région:

La distance euclidienne obtenue correspond, a 1’¢loignement morphologique entre deux localités,
indépendamment de la direction du changement de forme qui est intervenu. Partant de ces distances
morphologiques, et de I’age de ces gisements, ont été calculées des vitesses de changements relatifs au
sein d’une lignée.

Espace morphologique commun

La figure 30 est un arbre construit a partir de ces distances (cluster), par agglomération des paires de
localités les plus similaires (single linkage) au sein du méme espace morphologique. Dans un premier
temps, 1’arbre confirme la forte différence entre les localités de La Grive (M, L7, L5, L3) et les autres,
ce qui avait déja été observé sur la figure 23. Dans cette hiérarchie, les gisements de Anwil, Luc-sur-
Orbieu, Oggenhof et Four n2 présentent une morphologie intermédiaire. Le reste des localité du
Languedoc-Roussillon et de Baviére forme un ensemble qui confirme la ressemblance morphologique
en terme de contour entre les deux lignées. L’arbre permet aussi de constater que la distance
morphologique qui sépare les localités de la région de Lyon est supérieure a celle qui sépare les
localités dans les autres régions. Ainsi, les changements de forme qui interviennent en région Centre-
Est a la fin de Miocéne moyen semblent d’une ampleur supérieure aux changements de forme qui
interviennent au cours du Miocéne dans les autres régions.

A partir des distances issues de I’espace morphologique commun, un arbre a été réalisé pour chaque
lignée, afin de mettre en évidence les affinités liées au contour entre les différentes populations. Les
figures 31, 32 et 33 présentent respectivement les arbres de distances pour les régions Languedoc-
Roussillon, Centre-Est et Baden-Wiirttember-Baviére.

Languedoc-Roussillon

L’arbre confirme I’isolement morphométrique de Luc-sur-Orbieu. 11 permet également de constater la
légere différenciation de forme de Lo Fournas 3 (la plus récente des localités) mais également de
Ste Catherine 8F. On note toutefois que seules 6 dents ont pu étre numérisées pour ce gisement, ainsi
cette différence de contour, qui n’est pas observable sur les deux premiers axes de I’espace
morphologique (fig. 23), peut étre due a un biais d’échantillonnage pour cette localité. De la méme
manicre, la différence observée entre Lo Fournas 10 et 10b peut étre due au faible nombre de dents
disponibles pour Lo Fournas 10b. Les autres gisements présentent des contours proches et sont
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généralement regroupés par age, ils montrent ainsi que peu de changements morphologiques
importants affectent cette lignée au cours du temps

La Grive L5
La Grive L3 I
La Grive M
La Grive L7 —
Four n2

Anwil

Baixas

Lo Fournas 10

Lo Fournas 8
Ste Catherine 1 :l—li
Langenmoosen
Bellenberg 2
Port-la-Nouvelle
Lo Fournas 10b
Ste Catherine 8H
Cases de Penes

Localités

Lo Fournas 2
Bellenberg 1
Rosshaupten
Ste Catherine 8F
Lo Fournas 3

Oggenhof

Luc-sur-Orbieu

0,5 1,0 1,5 2,0 2,5 3,0 3,5 40
Distance des noeux

Fig. 30 — Arbre de distances issues du méme espace morphologique pour tous les gisements. L’ agglomération
des gisements a été réalisée a partir des valeurs de chaque localité sur l’ensemble des axes de [’analyse
canonique, en calculant les distances euclidiennes simples entre gisements et en joignant les localités les plus
similaires.

Baixas
Lo Fournas 10b l_
Lo Fournas 10
Lo Fournas 8 — ]
Ste Catherine1 — |
Port-la-Nouvelle

Ste Catherine 8H

Localités

Cases-de-Péne —
Lo Fournas 2 }_
Ste Catherine 8F
Lo Fournas 3

Luc-sur-orbieu

L L L 1 1 L L 1 L L 1 L 1 L L L L L L L 1 L L L L 1 ]
0,5 1,0 1,5 2,0 3,5 3,0 3,5
Distance des noeux
Fig. 31 - Arbre de distances pour la région Languedoc-Roussilon issues du méme espace morphologique que les
autres régions. L’agglomération des gisements a été réalisée a partir des valeurs de chaque localité sur

l’ensemble des axes de [’analyse canonique, en calculant les distances euclidiennes simples entre gisements et
en joignant les localités les plus similaires.
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Centre-Est

Les regroupements morphologiques obtenus correspondent aux localités d’age proche. Four n2 (la
localité la plus récente se différencie des autres localités conformément a ce qui est observable sur les
deux premiers axes de 1I’espace morphologique (fig. 22).

La Grive M

La Grive L7

La Grive L5

Localités

La Grive L3

Four n2

L I i L 1 1 L L I L 1 L 1 L L 1 L L L L L L L L L ]
2,0 2,5 3,0 3,5 4,0 4,5
Distance des noeux
Fig. 32 - Arbre de distances pour la région Centre-Est issues du méme espace morphologique que les autres
régions. L’agglomération des gisements a été réalisée a partir des valeurs de chaque localité sur ’ensemble des
axes de I’analyse canonique, en calculant les distances euclidiennes simples entre gisements et en joignant les
localités les plus similaires.

Baden-Wiirttemberg et Baviere

L’arbre obtenu confirme 1’isolement morphologique de Anwil, mais il montre également une forte
différenciation de Oggenhof (la localité la plus récente). La encore cette différenciation de Oggenhof
ne correspond pas a ce qui est observable sur les deux premiers axes (fig. 22) et peut étre due au faible
effectif numérisé (4 dents). L’arbre confirme également la similarité entre Bellenberg 1, 2 et
Langenmoosen dont 1’dge ne peut pas étre différencié. De facon plus générale la hiérarchie obtenue
correspond a I’ordre chronologique des localités.

Anwil

Bellenberg 1

Bellenberg 2  —

Langenmoosen

Localités

Rosshaupten

Oggenhof
1,5 2,0 3,5 3,0 3,5
Distance des noeux
Fig. 33 - Arbre de distances pour la région Baden-Wiirttemberg et Baviere issues du méme espace
morphologique que les autres régions. L’agglomération des gisements a été réalisée a partir des valeurs de
chaque localité sur [’ensemble des axes de I’analyse canonique, en calculant les distances euclidiennes simples
entre gisements et en joignant les localités les plus similaires.

Espaces morphologiques régionaux

Le méme calcul des distances entre gisements a ensuite été effectué au sein des trois espaces
morphologiques régionaux. Sur la figure 34 la vitesse calculée entre deux localités successives est
représentée par une courbe. Pour I’interprétation de ces vitesses de changement il est nécessaire de
garder a I’esprit que les valeurs obtenues sont fortement dépendantes de 1’Age qui a été initialement
fixé pour chaque localité.
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Fig. 34 — Les valeurs de vitesse de changement de forme relative pour chaque lignée sont positionnées sur une
échelle temporelle. Les périodes d’instabilité de la forme sont marquées en gris et la période d’accélération
évolutive est indiquée en gris foncé, afin de permettre une comparaison avec les autres régions et la courbe
isotopique atlantique de [’oxygene.

Les cinq premiéres valeurs de vitesse de changement de forme fortes obtenues correspondent toutes a
des localités trés proches dans le temps (ou d’dge équivalent) dont la différence d’age a été
arbitrairement fixé a 100 000 ans afin de les différencier dans le traitement statistique. Ainsi ces
valeurs sont des artéfacts liés aux pré requis du traitement et ne peuvent pas étre interprétés en terme
de vitesse. Elles permettent néanmoins de constater une forte instabilité de la forme.

Seule une vraie accélération peut donc étre repérée en Région Centre-Est entre La Grive L7 et
Four n2. Cette accélération se poursuit sur deux localités (La Grive M et Four n2) durant une période
de temps significative (600 000 ans) et n’est pas visible en région Languedoc-Roussillon (entre
Lo Fournas 2 et Lo Fournas 3).

Conclusions
Controle évolutif et échelle régionale

Les résultats de I’analyse systématique du genre Democricetodon (cf. chapitre Etude Systématique)
montrent I’importance du contexte régional dans I’évolution d’un genre de Cricetinae. De la méme

maniére, cette étude morphométrique de trois lignées de Megacricetodon souligne 1’importance de
I’échelle régionale sur le contrdle spécifique. En effet, les accélérations de changement de forme ne se
font pas a une échelle continentale et chaque région semble présenter une histoire évolutive propre.
Les variations climatiques européennes liées a la température sont enregistrées par les isotopes de
I’oxygéne dans un sondage au large de I’Espagne (Miller et al., 1991) (fig. 34).

La seule accélération de changement de forme intervient entre -13,3 Ma et -12,7 Ma dans la région
Centre-Est. Dans la région Languedoc-Roussillon aucune accélération ne semble intervenir, car la
différence de forme entre Lo Fournas 2 et Lo Fournas 3 est plus faible et s’exprime sur une période de
temps plus longue. Pour ce cas, elle peut étre corrélée avec une forte baisse de température (“Mid
Miocene Event”) et semble correspondre a une vraie accélération évolutive par 1’ampleur du
changement de forme et de la durée. Elle suggere ainsi le role du climat comme moteur évolutifs du

changement de forme.
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Le reste des valeurs calculées indique des périodes d’instabilité¢ de la forme en Languedoc-Roussillon
en région Baden-Wiirttemberg et Baviere. Toutefois, il reste a savoir si cette instabilité fait partie du
domaine normal de variation de la forme des dents ou si elle peut &tre expliquée par un facteur
abiotique. Les variations mineures de la température visibles entre -17 Ma et -14 Ma a partir de la
courbe isotopique océanique peuvent fournir une explication a cette instabilité¢ de la forme, toutefois
seul un plus grand nombre de localités et un calage absolu de leur dge permettrait d’étayer cette
hypothése.

On note par ailleurs, que le Langhien (entre -14,8 et -16,3 Ma) est généralement considéré comme un
optimum de température sur le domaine continental. Or la courbe isotopique atlantique montre a cette
méme période une légere baisse de température qui semble indiquer une évolution légérement
différente des températures dans le domaine marin dans un contexte globalement chaud.

Au final, lorsqu’un changement de forme intervient, son ampleur semble varier en réponse a
I’importance du changement climatique. Ainsi, de faibles changements climatiques semblent n’avoir
aucun impact sur I’évolution au sein des lignées (2 part peut étre une instabilité de la forme) alors
qu’une variation importante des températures peut provoquer une rapide évolution de la forme. De
plus la différence observée entre les régions Centre-Est et Languedoc-Roussillon montrent que de
telles variations n’affectent pas forcement I’ensemble des régions de la méme maniére.

Si le contexte climatique a 1’échelle continentale est un moteur évolutif de la forme des dents, les
différences observées entre les trois lignées montrent que d’autres facteurs biotiques ou abiotiques
interviennent également a 1’échelle régionale. Alors qu’un gradient environnemental se met en place
en Europe au Miocéne moyen a la faveur d’un changement climatique (cf. chapitre Introduction) ( Suc
et al., 1999; Maridet et al., soumis), I’intervention d’événements environnementaux régionaux pourrait
expliquer la réaction évolutive différente des faunes face a des variations climatiques qui touchent
I’ensemble d’un continent.

Les observations issues de 1’étude des lignées de Megacricetodon et Democricetodon montrent donc
toutes les deux que 1’évolution spécifique se joue au niveau régional. Toutefois, la relation qui existe
entre ’évolution spécifique régionale et 1’évolution des communautés a grande échelle dans un
contexte de changements climatique et environnemental reste a déterminer et nécessite une
comparaison de I’ensemble des faunes européennes a ces deux échelles, régionale et continentale.
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Biodiveristé & Paléobiogéographie

Controle de la biodiversité & contexte paléogéographique

L’étude méme de 1’évolution des genres Democricetodon et Megacricetodon au cours du Miocéne
moyen souléve deux problémes. D’abord la diversification forte de ces genres, en méme temps que
celle de I’ensemble des Cricetinae au cours du Miocéne moyen, dénote de conditions évolutives
particulieres durant cette période. Par ailleurs, leur ¢évolution montre que les contextes
paléogéographiques particuliers doivent étre pris en compte pour comprendre la dynamique évolutive
des faunes de rongeurs au cours de cette période. De fait, I’étude de 1’évolution de la diversité des
faunes au Miocéne nécessite de prendre en compte les contextes spatial et temporel. En intégrant les
derniéres faunes oligocénes (MP28 a MP30) et les premiéres faunes pliocénes qui précédent I’arrivée
des glaciations quaternaires (MN14, MN15), il est possible de suivre I’évolution des communautés de
mammiféres menant a une structuration des faunes proche de celle que nous connaissons aujourd’hui,
et synthétisant le contexte évolutif miocéne (Fahlbusch, 1989).

De méme que les variations temporelles, les variations spatiales doivent étre prises en compte. Pour ce
faire, I’échelle régionale est une entité écologiquement significative a 1’échelle des communautés qui
permet de rendre compte des variations de biodiversité aussi bien a I’échelle locale que continentale.
L’étude qui suit repose sur une compilation de listes fauniques issues de 651 gisements européens,
depuis 1’Oligocéne supérieur jusqu’au milieu du Pliocéne. Ces gisements peuvent étre regroupés en 26
régions (fig. 35). Les faunes régionales correspondent alors a I’ensemble des espéces trouvées au sein
d’une méme région et pour une méme unit¢ de temps. De la méme manicre la liste faunique
européenne correspond & 1’ensemble des taxons trouvés dans tous les gisements européens.

Certaines estimations de la richesse spécifique au niveau régional doivent néanmoins étre interprétées
avec précaution en raison du faible nombre de gisements disponibles. C’est le cas de la région Baden-
Wiirttemberg et Baviere pour la biozone MN2b, la région Centre-Est pour MN6 et MN14 et la région
de Madrid pour MN3. Ces quatre cas sont indiqués par un astérisque dans les graphiques.

Evolution spatiale

Contexte paléobiogéographique

Une étude des similarités fauniques inter-régionales, de 1’Oligocéne supérieur a la moitié du Pliocéne,
constitue la premiére étape de 1’analyse de la diversité des faunes de rongeurs en Europe. Cette étude a
été réalisée a partir d’une compilation de listes fauniques issues de gisements européens, elle
correspond a une comparaison quantitative de la richesse spécifique entre chaque région. Un résumé
de cette étude est présenté ici permettant de fixer le contexte paléobiogéographique des faunes de
rongeurs (Maridet et al., manuscrit).

L’Oligocene supérieur se distingue par d’importantes variations dans la valeur moyenne des indices de
similarité en Europe. En effet, les espéces qui composent les faunes présentent une grande répartition a
I’échelle de I’Europe. Les dissimilarités observables sont soit dues a des barri¢res géographiques, soit
simplement a la distance qui sépare les faunes comparées. Au Miocene inférieur, les especes héritées
de I’Oligoceéne qui subsistent gardent une large distribution. Les affinités entre régions deviennent
fortes au début du Miocéne inférieur (MN1) et se maintiennent & un niveau élevé jusqu’a la fin du
Miocéne inférieur (MN4). Dés lors, les faunes deviennent de plus en plus hétérogénes au niveau de
I’Europe (moyenne < 0,5) jusqu’a atteindre un maximum de dissimilarités a la fin du Miocéne
supérieur (MN12). Malgré une légére remontée des affinités au Messinien (MN13) les faunes restent
trés hétérogénes durant la premiére moitié du Pliocéne (MN14-MN15). Par ailleurs cette baisse des
affinités depuis le Miocéne moyen s’accompagne d’une ré-organisation de la paléobiogéographie qui
devient moins dépendante de la géographie ou des distances mais correspond a une différenciation
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entre le nord et le sud de ’Europe. Cette séparation latitudinale, se traduit par une forte affinité de
toutes les faunes péri-méditerranéennes a partir du Miocéne supérieur, et intervient alors que plusieurs
arguments issus de la paléovégétation indiquent la mise en place d’une latitudinalisation de plus en
plus marquée des environnements (cf. chapitre Introdcution). La distance et les barriéres
géographiques ne sont alors plus un facteur influencant de fagon notable les affinités entre faunes
régionales, ces derniéres semblant uniquement contraintes par un nouveau contexte environnemental.

Fig. 35 — Localisation des 26 régions européennes prises en compte dans cette étude. 1 : Portugal ; 2 : Guadix
Baza & Grenade ; 3 : Madrid-Guadalajara; 4 : Duero; 5 : Jucar & Albacete ; 6 : Alicante & Murcia; 7 :
Calatayud-Daroca-Teruel ; 8 : Castillon & Valencia ; 9 : Ebro ; 10 : bassin Aquitain ; 11 : Vallés-Penedés & S
Ugell ; 12 : Bassin de Paris ; 13 : Languedoc-Roussillon ; 14 : Massif-Central ; 15 : Provence; 16 : Centre-
Est; 17 : Suisse ; 18 : Rheinhessen ; 19 : Baviere et Baden Wiirttemberg ; 20 : Italie ; 21 : Autriche ; 22 : Rép.
Tcheque et Slovaquie ; 23 : Hongrie ; 24 : Pologne ; 25 : Roumanie ; 26 : Gréce ; 27 : Bulgarie.

Parmi ces modifications du contexte paléogéographique au cours du Néogene, certaines affinités
caractéristiques restent inchangées. Ainsi I’ensemble des faunes de la Péninsule ibérique présente
généralement de fortes affinités bien que 1’on puisse noter parfois une différenciation Est-Ouest. Les
faunes du sud de la France (Languedoc-Roussillon et Bassin aquitain) sont souvent plus proches des
faunes ibériques que des autres faunes européennes. Enfin, les faunes correspondant a 1’est de
I’Europe occidentale montrent toujours une individualisation plus ot moins marquée par rapport au
reste des faunes européennes. L’évolution de 1’ensemble des affinités au niveau européen est résumée
par la moyenne de tous les indices obtenus pour chaque biozone (fig. 36). La moyenne ainsi calculée
illustre ’homogénéité (>0,5) ou I’hétérogénéité (<0,5) des faunes régionales sur I’Europe. On constate
ainsi une baisse importante des affinités a partir du Miocéne moyen indiquant une régionalisation des
faunes et la mise en place de barriéres biogéographiques importantes entre le Nord et Sud de I’Europe.
Ce nouveau contexte biogéographique qui se met en place au cours du Miocéne correspond par
ailleurs a ce qui est observable actuellement sur les faunes d’Europe (Baquero et Telleria, 2001).

Distribution des richesses spécifique et familiale

Le calcul des similarités effectué sur les micromammiféres (Maridet ef al., manuscrit) avec la méthode
de Raup et Crick (1979) ne prend en compte que le niveau taxinomique de 1’espéce. Cependant,
certains travaux sur l’actuel ou le fossile montrent que le niveau taxinomique de la famille peut
apporter beaucoup d’informations sur la biogéographie (Simpson, 1964; Kaufman, 1995).
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Ainsi, la répartition de la richesse spécifique entre les différentes familles permet de compléter les
observations obtenues a partir de 1’étude paléobiogéographique. Pour que le nombre d’espéces dans
dans familles ait un sens, seules les régions comprenant 10 espéces ou plus ont été prises en compte.
La comparaison de chaque région a ainsi été effectuée pour chaque biozone a partir de MP28 jusqu’a
MNI15, sauf pour MN2b et MN12 en raison du trop faible nombre de régions possédant les 10 especes
requises.
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Fig. 36 —Valeur médiane et quartiles de tous les indices de similarité européens pour chaque biozone. Une
valeur médiane inférieure a 0,5 indique une tendance a la différenciation des faunes a I’échelle de I’Europe. La
médiane des valeurs fournie donc un indice d’hétérogénéité des faunes. La partie grisée souligne [’écart de la
médiane a la valeur intermédiaire 0,5 qui correspond a un équilibre entre homogénéité et hétérogeénéité des
Sfaunes au niveau européen.

Oligocene supérieur : MP28 a MP30 (fig. 37 -39)

L’ensemble des graphiques montre une relative homogénéité de la répartition de biodiversité entre les
différentes régions. Les Eomyidae, les Gliridae et les Cricetinae sont toujours fortement représentés.
Les Dipodidae, les Theridomyidae, les Castoridae et les Sciuridae présentent un nombre moins
important d’espéces mais restent également bien représentés. Les Theridomyidae semblent néanmoins
mieux représentés dans les régions les plus au sud. De méme les Gliridae semblent plus diversifiés
dans le Nord de I’Europe a la toute fin Oligocéne (MP30). Si I’on regarde les taxons présents dans ces
familles, on constate que leur répartition est assez étendue. Plusieurs taxons sont présents aussi bien
dans le Nord que dans le Sud, tels que Eomys major Freudenberg 1941, Eomys huerzeleri Engesser
1982, Eucricetodon dubius (Schaub 1925), Eucricetodon collatus (Schaub 1925), Pseudocricetodon
thaleri (Hugueney 1969) et Peridyromys murinus (Pomel 1953). Cette configuration est compatible
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avec |’assez faible affinité des faunes au niveau européen indiquée par les indices de similarité de cette
période. Dans les cas présents, les barriéres paléogéographiques semblent affecter les distributions de
la richesse spécifique d’un bout a 1’autre de I’Europe.

MP 28
Légende
Theridomyidae B Eomyidae
Cricetinae O Gliridae
B Dipodidae Castoridae

Sciuridae

~
5 D(\%&

Baden-Wiirttemberg

1 & Baviere 2 Suisse 3 Massif Central 4 Bassin Aquitain
1 1

Fig. 37 — Proportions d’espéces par famille pour toutes les régions pour la biozone MP28.

Début du Miocene inférieur : MN1 a MN2b (fig. 40-41)

La prédominance des Gliridae au sein des communautés de rongeurs se généralise a toutes les régions
jusqu’a la biozone MN2b ou les Gliridae représentent prés des deux tiers des espéces. Au cours du
Miocéne inférieur la famille des Theridomyidae disparait participant également a la meilleur
représentation relative des Gliridae dans la composition des faunes. Dans 1’ensemble ces changements
semblent homogeénes sur toutes les régions prises en compte, la répartition des espéces dans chaque
famille et le faible nombre de familles qui composent les faunes sont observables dans toutes les
régions. Les espéces qui composent ces faunes gardent une forte répartition géographique. Comme
pour 1’Oligocéne supérieur, plusieurs especes sont présentes dans toutes les régions prises en compte :
Plesiosminthus myarion Schaub 1930, Pseudotheridomys parvulus (Schlosser 1884), Palaecosciurus
feignouxi Pomel 1853, Heteroxerus paulhiacensis Black 1965, Eucricetodon hesperius Engesser 1985-
E. gerandianus (Schaub 1925)-E. aquitanicus Baudelot & de Bonis 1968, Peridyromys murinus
(Pomel 1953) et Rhodanomys schlosseri Depéret & Douxami 1902.
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MP 29

Légende
Theridomyidae 8 Dipodidae
M Rhizospalacidae B Sciuridae
B Anomalomyidae B Eomyidae
Cricetinae O Gliridae

& Placanthomyinae Castoridae

Baden-Wiirttemberg

1 & Baviére 2 Suisse 3 Massif Central 4 Madrid
1

Fig. 38 — Proportions d’especes par famille pour toutes les regions pour la biozone MP29.
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Baden-Wiirttemberg

1 Rheinhessen 2 & Baviéere

Fig. 39 — Proportions d’especes par famille pour toutes les regions pour la biozone MP30.
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Légende

l Rhizospalacidae & Eomyidae

Cricetinae O Gliridae
E Dipodidae &3 Aplodontidae
Sciuridae Castoridae

1 Baden-Wiirttemberg

& Baviere

Fig. 40 — Proportions d’espéces par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 1.

Fin du Miocene inférieur : MN3 a MN4 (fig. 42-43)

La tendance observée au cours du Miocéne inférieur (MN1 a MN2b) se poursuit durant le Miocéne
inférieur (MN3), elle se traduit par une tres faible proportion des Cricetinae alors que celle des espéces
de Gliridae et d’Eomyidae atteint son paroxysme. La diversité des Cricetinae explose quant a elle a la
fin du Miocéne inférieur (MN4) avec 1’arrivée de nouveaux Cricetinae. Dans 1’ensemble, le nombre de
familles représentées reste assez bas (entre 4 et 5) toutefois certaines régions du Nord ou du I’Sud-Est
(Baden-Wiirttemberg & Baviere, Autriche et Gréce) peuvent comporter plus de familles dans leur
composition faunique (entre 6 et 7) présentant ainsi une légere différenciation de leur communauté
faunique. On note également une diversité moindre des Gliridae en République tchéque. Cette 1égere
différenciation de la distribution de la richesse spécifique se note particulierement avec une
distribution restreinte de certaines familles comme les Anomalomyidae ou les Spalacidae. Cependant
cette différenciation n’est pas visible au niveau spécifique puisque de nombreuses especes présentent
encore une trés large répartition spatiale : Melissiodon dominans Dehm 1950, Ligerimys antiquus
Fahlbusch 1970, Ligerimys florencei Stehlin & Schaub 1951, Eumyarion wenfurteri (Schaub & Zapfe
1953), Bransatoglis fugax (Hugueney 1967), Peridyromys murinus (Pomel 1953) et Spermophilinus
bredai (Von Meyer 1848). Toutefois certaines nouvelles especes peuvent montrer une distribution plus
restreinte, dans les régions les plus au sud (Pseudodryomys ibericus de Bruijn 1966, Ligerimys
ellipticus Daams 1976) ou les plus a I’est (Vasseuromys elegans Wu 1993, Spermophilinus besana
Cuenca Bescos, 1988, Glirulus diremptus Mayr 1979). Méme si la répartition du nombre d’espéces
dans chaque famille varie encore assez peu, la distribution de ces espéces commence a changer, ainsi
les listes fauniques se différencient expliquant le début de la baisse des indices de similarité (Maridet
et al., manuscrit).
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Fig. 42 — Proportions d’especes par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 3.
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Fig. 43 — Proportions d’espéces par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 4.

Miocene moyen : MNS5 a MN 7-8 (fig. 44-46)

Les changements affectant les communautés observées précédemment se confirment de méme que la
diversification des Cricetinae durant la biozone MNS5. Peu de familles composent les faunes de
rongeurs du sud de I’Europe (3 familles pour la Péninsule ibérique et le sud de la France) alors que les
régions du nord de I’Europe sont plus diversifiées (entre 5 et 7 familles). Les Eomyidae semblent
confinés au nord de 1’Europe ainsi que les Anomalomyidae. Le Bassin aquitain et le Bassin de Paris
sont les seules régions a posséder peu d’especes de Gliridae confirmant ainsi une différenciation Est-
Ouest en plus du début de la différenciation nord-sud.

Cette différenciation Nord-Sud se maintient durant la fin du Miocéne moyen avec un nombre de
familles variant entre 3 et 6 pour le sud et entre 5 et 7 pour le nord. Les Cricetinae restent trés
diversifiés ainsi que les Gliridae, toutefois, les faunes de Pologne présentent une organisation
différente avec une proportion importante de Sciuridae par comparaison a ces deux familles qui
comportent moins d’espéces. Cette différenciation nette du nord-est de 1’Europe intervient alors que
I’ensemble des indices de similarité indique une organisation de plus en plus hétérogéne des affinités
fauniques européennes. Les especes présentant une trés forte répartition géographique sont de plus en
plus rares au cours du Miocéne moyen alors que la richesse spécifique des rongeurs atteint son
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maximum : Megacricetodon collongensis (Mein 1958), M. gersii Aguilar 1980, Megacricetodon
minor (Lartet 1851), Microdyromys koenigswaldi de Bruijn 1966, Miodyromys aegercii Baudelot 1972
et Spermophilinus bredai (von Meyer 1848). On note que dans ce contexte, la répartition des espéces
qui composent le genre Democricetodon, avec 1’apparition de taxons dont la répartition géographique
est limitée au nord de I’Europe, illustre assez bien la différenciation biogéographique en cours suivant
la mise en place d’une distribution générale latitudinale des richesses spécifique et familiale.
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Baden-Wiirttemberg
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Fig. 44 — Proportions d’especes par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 5.

Miocene supérieur : MN9 a MN13 (fig. 47-50)

L’arrivée des Murinae en Europe accentue nettement la différenciation nord-sud, puisque ces derniers
semblent arriver et se cantonner au sud de 1’Europe. De fait, la richesse familiale des régions du nord
devient moins évidente. Toutefois, a I’exception de la Gréce, le nombre de familles qui compose les
régions les plus au sud est souvent encore moins élevé que le nombre de familles des régions du nord
de I’Europe. On note également toujours une différence nette dans la répartition de la richesse
spécifique des régions nord-est de 1I’Europe (Hongrie, Autriche). Ainsi a I’échelle de 1’Europe, la crise
vallésienne n’engendre pas de bouleversement majeur de la biogéographie mais semble s’inscrire dans
une tendance générale mise en place a partir du Miocéne moyen.
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la biozone MN 6.
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Fig. 48 — Proportions d’espéces par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 10.
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Au cours du Mioceéne supérieur, le nombre d’espéces de Murinae augmente fortement et leur
distribution augmente a partir du sud vers le nord (Rheinhessen, MN11). Dans le méme temps le
nombre d’espéces de Cricetinae baisse, mais de maniére homogéne, aussi bien dans le sud que dans le
nord, bien que les especes présentes dans ces deux parties de I’Europe ne soient pas les mémes. Ainsi,
cette baisse de la richesse spécifique des Cricetinae ne semble pas dépendante de la présence des
Murinae. Les premiers Arvicolinae peuvent étre observés dans des régions du Sud de I’Europe a la
toute fin Miocéne (MN13). Les espéces qui composent les faunes ont une aire de répartition beaucoup
plus réduite seules quelques rares espéces sont présentes dans la plupart des régions : Myoglis meini
(de Bruijn 1966), Albanensia grimmi (Black, 1966), Spermophilinus bredai (von Meyer 1848) et
Trogontherium minutum (von Meyer, 1838). La grande majorité des espéces de Murinae sont
exclusivement présentes dans le sud, toutefois quelques rares taxons présentent une distribution plus
étendue a la fin du Miocéne (MN13) : Apodemus gorafensis Ruiz et al. 1984 et Occitanomys adroveri
(Thaler, 1966). Cependant, méme ces deux taxons ne sont jamais représentés dans les régions les plus
au nord-est (Pologne et République tchéque).

Pliocene inférieur : MN14 a MN15 (fig. 51-52)

La faible proportion de Murinae des régions les plus au nord-est (Pologne, Hongrie) se confirme. Par
ailleurs, le nombre de familles des régions nord de I’Europe est maintenant équivalent aux régions
Sud. Les Arvicolinae arrivent aussi bien dans le nord que le sud de I’Europe, ils sont toutefois plus
diversifiés dans les régions sud. Les Anomalomyidae présentent toujours une distribution réduite,
cantonnés au nord et a I’est de I’Europe. Le nombre d’espéces de Cricetinae et de Gliridae tombe
rapidement au cours du Pliocéne, toutefois leur diversité semble se maintenir un peu plus longtemps
dans la région nord-est.

La plupart des taxons ne sont plus jamais présents dans I’ensemble des régions, ils sont soit cantonnés
dans la province Ibero-Occitane (Michaux et al., 1997) soit dans le nord. En dehors de cette forte
différenciation biogéographique, au sein des provinces sud et nord, les taxons présentent une large
distribution latérale. Seules quelques espéces d’Arvicolinae, telles que Dolomys occitanus (Thaler
1955)-D. stehlini (Kormos, 1931), possédent de nouveau une répartition couvrant le nord et le sud a
partir de la moitié du Pliocéne (MN15).

Diversité des Gliridae, Cricetinae et Murinae

Les études réalisées sur la diversité au niveau familial sont rares, elles consistent le plus souvent a
étudier la répartition de I’abondance a échelle familiale (Aguilar et al., 1999a; Daams et al., 1988;
Mein, 1984). L’¢tude présente propose d’observer la diversité a partir du nombre d’espeéces par
familles afin de suivre la dynamique des différents groupes de rongeurs et particuliérement des
Gliridae, Cricetinae et Murinae. La figure 53 illustre les proportions d’espéces par famille en Europe
de I’Oligocéne au Pliocéne pour 7 régions dont I’enregistrement fossile présente une continuité ainsi
que pour I’ensemble de 1’Europe.

Les Gliridae forment un groupe trés diversifié au Miocéne inférieur et moyen, bien plus que dans les
faunes récentes. Ainsi une telle richesse spécifique au sein du groupe reste difficile a interpréter.
Daams et Van der Meulen (1984) proposent une interprétation paléoenvironnementale de 1’Oligocéne
supérieur et du Mioceéne d’Espagne, basée sur la comparaison morphologique dentaire des Gliridae
actuels et fossiles. Bien que cette étude des Gliridae fossiles fut fondée sur les variations d’abondance
du groupe, I’interprétation de ces rongeurs comme indicateur d’humidité et de végétation arborée
(ouverte ou non) reste valable pour 1’étude de la richesse spécifique. En effet, une forte richesse
spécifique au sein d’un groupe peut étre directement corrélée a un grand nombre de niches
écologiques disponibles suggérant une place prépondérante de la végétation arbustive ou méme
arborée dans toute 1’Europe occidentale. Cette hypothése semble par ailleurs cohérente avec la hauteur
de couronne trés faible des dents de Gliridae qui exclut un mode alimentaire trop abrasif.
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Fig. 49 — Proportions d’especes par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 11.
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Fig. 50 — Proportions d’espéces par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 13
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Fig. 51 — Proportions d’espéces par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 14.

Si les Gliridae restent diversifiés tout au cours du Mioceéne inférieur et moyen, la famille des
Cricetinae voit sa richesse spécifique exploser a la fin du Miocéne inférieur et au Miocéne moyen. Le
passage des Cricetinae de type Oligocéne aux nouveaux Cricetinae de type Miocéne se réalise durant
les biozones MN3 et MN4 par une baisse drastique de la richesse spécifique du groupe puis une ré-
augmentation forte liée a I’apparition de nouveaux taxons. Cette baisse suggere une diminution
générale de la diversité des Cricetinae incluant leur abondance. Dans ce contexte évolutif des
communautés de rongeurs, le “Cricetid Vacuum ” (Daams et Freudenthal, 1988; Kélin, 1997, 1999),
généralement considéré comme caractéristique de la biozone MN3 semble indiquer une exclusion
écologique du groupe sur une courte période, de 1’ordre de 2,0 Ma d’aprés le calage de 1’échelle
biochronologique continentale de Agusti et al. (2001) ou de 2,5 Ma d’aprés le calage de Sen (1997).
Les raisons de cette brusque et courte disparition des Cricetinae en Europe restent difficiles a cerner.
D’aprés Aguilar et al. (1999b), la fin de Miocene inférieur dans le sud de la France se caractérise par
une augmentation de la couverture arbustive et aucun argument ne permet de soupgonner une variation
notable de la température. D’ailleurs méme si une baisse de température était intervenue elle pourrait
expliquer une baisse de la diversité au sein du groupe, mais ne suffirait pas a expliquer une disparition
totale du groupe.
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Fig. 52 — Proportions d’espéces par famille pour toutes les régions pour la biozone MN 15.

Par ailleurs, la diversité des Gliridae varie peu pendant la méme période, suggérant qu’aucun
changement majeur n’intervient sur I’humidité (précipitations) durant cette période (Daams et van der
Meulen, 1984). Ainsi deux hypothéses peuvent étre avancées pour expliquer ce phénomeéne. La
premiére consiste a interpréter cette disparition des Cricetinae a la fin du Miocéne inférieur comme
marquant une courte et faible baisse de température qui ne serait pas suffisante pour affecter
I’ensemble des faunes. Cette hypothése de mise en place d’un découplage de I’évolution des
précipitations et des températures serait par ailleurs compatible avec les interprétations climatiques
proposées par Daams et Van der Meulen (1984) a partir de I’évolution des assemblages de Gliridae et
Eomyidae. On note toutefois qu’aucun changement climatique important n’est connu pour cette
période dans I’enregistrement isotopique (Miller et al., 1991a). La deuxiéme hypothése qui semble
donc plus vraisemblable implique la seule dynamique des faunes a travers le phénoméne de migration
bien connu entre 1’Afrique 1I’Europe et 1’Asie dés la fin du Miocéne inférieur (Mein, 1999; van der
Made, 1999). Le changement ainsi engendré dans les faunes pourrait provoquer une exclusion
écologique du groupe laissant la place libre pour les nouveaux Cricetinae qui arrivent d’Asie dés la fin
du Miocéne inférieur.

Au Mioceéne supérieur, les Murinae sont généralement considérés comme les remplagants des
Cricetinae en raison de leur morphologie dentaire proche. Cependant I’interprétation
paléoenvironnentale de la diversité des Murinae reste complexe. Les Murinae peuvent étre directement
associés a I’apparition de milieux ouverts (Michaux et al., 1997), associant ainsi leur morphologie
dentaire hypsodonte a un milieu de vie principalement dominé par les plantes herbacées. Mais la
corrélation de la richesse spécifique avec la température et les précipitations (Aguilar et al., 1999b)
indique également un contréle climatique plus global. Comme le suggérent Lindsay et Downs (1998),
la disparition progressive des Cricetinae apreés 1’arrivée des Murinae n’indique pas forcément une

compétition entre les deux familles. L’évolution différente de la richesse spécifique des Murinae dans
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les régions d’Europe occidentale semble confirmer cette hypothése. En effet, les Murinae
n’apparaissent pas de maniére synchrone dans le Sud et le Nord de I’Europe, alors que la baisse de
richesse spécifique des Cricetinae se fait de fagon homogene dans toute I’Europe au cours du Miocéne
supérieur et du Pliocéne.

Baden-Wiirttemberg & Baviére Languedoc-Roussillon
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Fig. 53 — Proportion d’espéces par famille par région et pour ['’Europe. La succession au cours du Miocéene des
Gliridae, Cricetinae et Murinae se voit nettement a I’échelle Européenne.

Par contre la baisse brutale de diversité des Gliridae dans le Sud de I’Europe semble bien &tre corrélée
a la présence des Murinae. La encore, une compétition directe entre les deux groupes ne peut pas étre
envisagée compte tenu de la différence morphologique entre les deux familles de rongeurs. Si on
considére que certains Gliridae sont forcément associés a une formation végétale arbustive (Daams et
al.,1988), la diminution du nombre d’espéces, par opposition aux Murinae, indiquerait une diminution
du nombre de niches écologiques disponibles et donc un recul des formations arbustives par rapport a
des milieux strictement ouverts et herbacés. Dans ce contexte, la disparition progressive des Cricetinae
dont la morphologie dentaire devient de plus en plus hypsodonte au cours du temps (Mein, 1965,
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1975) apparait comme indépendante de ce changement environnemental et donc indépendante de la
présence des Murinae. Seule, la température, fortement corrélée avec la richesse spécifique des
Cricetinae permet d’expliquer la diminution de richesse spécifique au sein de la famille.

L’¢étude du bassin de Calatayud-Daroca-Teruel et du Languedoc-Roussillon a partir des abondances
(Daams et al., 1988; Aguilar ef al., 1999a), peut étre directement comparée avec 1’étude de la richesse
spécifique dans ces deux mémes régions. En effet, bien que 1’étude présente se fasse a 1’échelle des
biozones, plusieurs observations communes peuvent étre faites. Ainsi, le pic d’Eomyidae visible dans
le bassin de Calatayud-Daroca-Teruel sur les abondances au début de Miocéne moyen est également
visible avec la richesse spécifique en MN3. Le maximum d’abondance des Cricetinae dans les faunes
du Languedoc-Roussillon, se situe (en MN7-8, MN9) juste avant I’arrivée de Murinae, ce qui est
également le cas pour la richesse spécifique. L’abondance et la richesse spécifique montrent également
toutes deux, des fluctuations plus importantes de la diversité des Sciuridac dans le bassin de
Calatayud-Daroca-Teruel. De la méme maniére, pour la région Centre-Est, les résultats obtenus avec
la richesse spécifique sont treés proches de 1’analyse quantitative des abondances (Mein, 1984).

Dans I’ensemble, 1’abondance et la richesse spécifiques montrent les mémes tendances dans la
composition des faunes, aux mémes moments. La prédominance des Gliridae, des Cricetinae et des
Murinae, respectivement au Miocéne inférieur, moyen et supérieur est visible aussi bien avec
I’abondance qu’avec la richesse spécifique. Toutefois, ce phénoméne “ d’exclusivité ” d’une famille
dans la composition faunique est accentué avec les abondances ou une famille dépasse souvent a elle
seule plus de 70% des effectifs au sein d’un gisement. L’étude de la richesse spécifique par famille
donne donc des informations sur la diversité des faunes trés proches de ce qui est observable avec les
abondances. Toutefois, la richesse spécifique permet de mieux visualiser la participation de certaines
familles peu abondantes au sein des faunes (Dipodidae, Castoridae, Hystricidae, Anomalomyidae).
Ainsi la comparaison des 7 régions dans cette étude permet de constater que le phénomeéne
d’exclusivité d’une famille sur la communauté faunique est accentué¢ dans les régions du sud a la
faveur d’une richesse spécifique également moindre.

Evolution temporelle

Comme le montre la figure 53, la sélection de certaines régions permet de suivre I’évolution de la
biodiversité a travers ses richesses spécifique et familiale. Partant de la méme compilation des 651
gisements européens, 7 régions ont été sélectionnées en raison de la continuité de 1’enregistrement
fossile au cours du temps : le sud de I’Allemagne incluant la Baviére et le Baden-Wiirttemberg ; le
Massif Central & le Bassin parisien (traités ensemble en raison de leur proximité géographique et de la
ressemblance des faunes) ; le Centre-Est de la France (la région de Lyon); le Bassin aquitain ; le
Languedoc-Roussillon ; la région Calatayud-Daroca-Teruel, la région de Madrid. Bien que ces régions
ne couvrent pas la totalité de 1’Europe, elles donnent une idée assez claire et synthétique de la situation
entre les différentes régions, particulierement selon un transect Nord-Est/Sud-Ouest.

Estimation de la biodiversité

Les colonnes grisées correspondent a 4 périodes de changement dans la diversité des faunes de
rongeurs au cours du Néogeéne. La biodiversité a été traitée de quatre manieres différentes afin de
mettre en évidence les changements qui affectent les communautés au cours du Miocene. L’abondance
des faunes est un aspect de la diversité qui n’est pas traité dans cette étude en raison de la difficulté
d’estimer ce paramétre dans le domaine fossile (Buzas et al., 1982; Damuth, 1982; Buzas et Culver,
1999). Afin de comparer 1’évolution particuliére de ces 7 régions avec 1’évolution générale de la
biodiversité en Europe, le méme traitement des données a également été réalisé a 1’échelle européenne
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afin d’obtenir une tendance générale de 1’évolution de la biodiversité a partir de la liste faunique
européenne pour chaque biozone.

Nombre d'espéces
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Fig. 54 — Richesse spécifique. Nombre d’espéces de rongeurs par région et pour I’Europe de MP 28 a MN 15.
Les colonnes grisées correspondent a 4 périodes de changement dans la diversité des faunes de rongeurs au
cours du Néogene.

Richesse spécifique

La figure 54 illustre le nombre total d’espéces trouvées dans une méme région (ou pour I’Europe) pour
une unité¢ de temps donnée. Pour chaque région tous les gisements sont pris en compte (karstique ou
non-karstique) afin d’obtenir une liste faunique synthétique d’ou la richesse spécifique est issue.

Richesse familiale

La figure 55 illustre le nombre total de familles trouvées dans une méme région (ou pour 1’Europe)
pour une unité de temps donnée. Dans ce cas la présence d’une seule espéce au sein d’une région suffit
a indiquer la présence d’une famille. De fait, la richesse familiale est un parameétre peu affecté par
I’effort d’échantillonnage.
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Nombre de familles
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Fig. 55 — Richesse familiale. Nombre de familles de rongeurs par région et pour I’Europe de MP 28 a MN 15.
Les colonnes grisées correspondent a 4 périodes de changement dans la diversité des faunes de rongeurs au
cours du Néogene.

Indice de diversité de Shannon

n
H'= 'Z p;-Ln (pi)
=1
Avec H’:1’indice de Shannon
i :nombre de familles
pi : la proportion d’espéces de la famille i par rapport au nombre d’espéces total
n :nombre total de familles

La distribution de la richesse spécifique correspond au nombre total d’espéces trouvées dans une
méme région (ou pour I’Europe) pour chaque famille, elle est illustrée a 1’aide de I’indice de Shannon
(fig. 56). L’indice de diversité de Shannon (Krebs, 1985 in Magurran, 1988) est un indice de diversité
général qui rend compte de la distribution de la richesse spécifique au niveau familial. Ainsi, pour un
nombre de famille donné, I’indice sera d’autant plus €levé que la richesse spécifique et familiale seront
toutes deux élevées.
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Fig. 56 — Indice de diversité de Shannon calculé a partir du nombre d’espéces de rongeurs par famille. L’indice
est illustré par région et pour I’Europe de MP 28 a MN 15. Les colonnes grisées correspondent a 4 périodes de
changement dans la diversité des faunes de rongeurs au cours du Néogene.

Renouvellements fauniques

Tae—0_ N4 g, _Ta+Td)
(Nt < dt) (N7 dr) 2

Avec : Ta : le taux d’apparitions
Td : le taux de disparitions
Tr : le taux de renouvellement total (Turnover)
Na : le nombre d’espéces apparues a une biozone par comparaison a la biozone qui précéde
Nd : le nombre d’espéces disparues a une biozone par comparaison a la biozone qui préceéde
Nt : le nombre d’espéces présentent a la biozone considérée
dt : le temps (en Ma) qui sépare le milieu de la biozone considérée et celui de la précédente

Les renouvellements fauniques prennent en compte le nombre d’espéces a une biozone ainsi que le
nombre d’espéces a la biozone précédente. De fait les taux de renouvellement faunique ne peuvent étre
suivis que pour des régions ou I’enregistrement fossile est continu au cours d’une période de temps
suffisante.

186



Biodiveristé & Paléobiogéographie

Taux d'apparition et de disparition
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Fig. 57 — Taux d’apparition et de disparition calculé a partir des listes de rongeurs par région et pour I’Europe
de MP 28 a MN 15. La différence entre ces deux taux (en gris foncé lorsqu’il est négatif sur la figure)
correspond au bilan faunique (Legendre, 1987). Les colonnes grisées correspondent a 4 périodes de changement
dans la diversité des faunes de rongeurs au cours du Néogene.

Taux d’apparition et de disparition
La figure 57 présente ces taux de disparition et d’apparition pour chaque biozone, pour les 7 régions
(et pour I’Europe). La différence entre les deux taux est présentée graphiquement et correspond au
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bilan (Legendre, 1987). Lorsque le taux de disparition dépasse le taux d’apparition d’especes, la
richesse spécifique baisse. A I’inverse lorsque le taux d’apparition est supérieur, la richesse spécifique
augmente.

Renouvellement faunique
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Fig. 58 — Taux de renouvellement faunique total (turnover) calculé a partir des listes de rongeurs par région et
pour ’Europe de MP 28 a MN 15. Les colonnes grisées correspondent a 4 périodes de changement dans la
diversité des faunes de rongeurs au cours du Néogene.

Taux de renouvellement total

La figure 58 présente le taux de renouvellement faunique total (turnover) correspondant a la moyenne
du taux de disparition et du taux d’apparition (Legendre, 1987; Fortelius et al., 1996b). Ce taux est une
quantification du changement a ’intérieur de la communauté faunique, indépendamment du sens
d’évolution de la biodiversité (baisse ou augmentation).
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Note : dans le cas de I’estimation de df I’imprécision sur le calcul des taux est d’autant plus
importante que les deux biozones considérées sont grandes. Ainsi, ’interprétation des taux devra étre
prudente pour les biozones MN3, MN4 et MNS qui présentent une durée estimée supérieure aux autres
biozones durant le Néogene.

Evolution des richesses spécifique et familiale

4 périodes charniéres de changement sont ainsi repérées dans I’évolution de la biodiversité au cours du
Néogeéne en Europe. Les fluctuations de la diversité sont ici discutées en fonction du contexte
paléobiogéographique présenté précédemment.

La limite Oligocéne-Miocene (MP30-MN1)

Sur I’ensemble de I’Europe, la baisse de la richesse familiale marque le passage du Paléogéne au
Neéogene. Cette baisse intervenant dans un contexte de relative homogénéité des faunes a 1’échelle du
continent, alors que la richesse spécifique ne semble pas affectée, indique une réorganisation
importante des communautés fauniques existantes dans leur organisation et leur répartition spatiale.
Au niveau régional, cette transition est surtout visible avec 1’indice de Shannon, confirmant ainsi que
les changements observés résultent avant tout d’un changement généralisé dans 1’organisation des
communautés, a travers la répartition de la richesse spécifique dans les familles. La comparaison des
richesses spécifiques et familiales permet également d’observer une diversité moindre dans la région
le plus au sud (Madrid et Calatayud-Teruel-Daroca).

Miocene inferieur (MN2b-MN3)

La baisse de diversité familiale commencée au début du Mioceéne continue durant le Miocéne inférieur
a I’échelle de I’Europe. Durant la biozone MN2b, I’indice de Shannon atteint un minimum pour le
Néogene du a la prédominance des Gliridae sur la faune de rongeurs (60% des espéces européennes
sont des Gliridae). Cependant, la tendance observée au début du Miocéne inférieur ne se poursuit pas
pendant tout le Miocéne inférieur. A la fin du Miocéne inférieur, une rapide augmentation des
richesses spécifique et familiale intervient. Les taux de renouvellement faunique montrent d’ailleurs
que cette augmentation est plus due a une baisse du taux de disparition qu’a une augmentation du taux
d’apparition. Cette augmentation perdure durant le Miocéne moyen ou I’explosion de la richesse
spécifique peut alors étre liée & un début de différenciation géographique des faunes en regard du
contexte paléobiogeographique. Dans ce contexte, MN3 présente déja des richesses spécifique et
familiale équivalentes & ce qui est observable au Miocéne moyen. Ainsi, les communautés fauniques a
la fin du Miocéne inférieur présente déja des caractéristiques des nouvelles communautés fauniques
qui vont s’installer en Europe au cours du Miocéne moyen.

La comparaison entre les 7 régions confirme que les événements observés au niveau européen
résultent d’une tendance générale visible dans chaque région. Le bilan faunique (apparitions —
disparitions) permet toutefois de mettre en évidence un ‘“ non-synchronisme ” des variations de
richesse spécifique a partir du Miocéne moyen. Ainsi 1’évolution générale de la biodiversité dans
chaque région et a I’échelle continentale cache des particularités régionales qui apparaissent apres une
baisse brutale de I’indice de Shannon.

Dans ce contexte, on observe également a partir du Miocéne moyen, la mise en place d’un gradient de
diversité nord-sud, visible a partir des richesses spécifique, familiale et de 1’indice de Shannon. Les
faunes du bassin de Madrid présentent en particulier une richesse spécifique trés faible alors qu’on
observe une forte augmentation dans 1’ensemble de 1I’Europe. Bien que les faunes trés riches soient
plus rares dans la péninsule ibérique que dans les régions plus au nord, le grand nombre de localités
disponibles tant spatialement que temporellement refléte un effort d’échantillonnage important qui
fournit un enregistrement fossile complet et permet d’écarter des problémes liés a la taphonomie (Alba
et al., 2001). On note toutefois que la mise en place de ce gradient n’est pas générale puisque les
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régions du Massif Central et du Bassin parisien montrent une baisse de la richesse spécifique des le
Miocéne inférieur suggérant que des conditions environnementales propres a ces régions peuvent
également influer sur la répartition de la richesse spécifique.

La limite Miocéne moyen-supérieur (MN7/8-MN9)

A D’échelle européenne, le passage du Miocéne moyen au Mioceéne supérieur présente un nouveau
bouleversement dans les faunes avec un ré-augmentation des taux de renouvellement faunique qui se
traduit par une baisse de la richesse spécifique. Cet événement est connu sous le nom de crise
vallésienne (Agusti, 1989 ; Moya-Sola et Agusti, 1989 ; Agusti et al., 1999 ; Morales et al., 1999) et
peut s’observer dans toutes les régions d’Europe occidentale. Contrairement a ce qui est observé a la
limite Oligo-Miocéne et a la fin du Miocéne inférieur, la richesse familiale ne montre pas de variation
notable et I’indice de Shannon indique une relative stabilité de la diversité. La baisse de la richesse
spécifique est d’autant plus importante qu’elle intervient dans un contexte ou les affinités fauniques
européennes indiquent que la différenciation biogéographique engendrée durant le Miocéne moyen se
poursuit.

L’augmentation de la richesse familiale et la baisse de la richesse spécifique observée a 1’échelle de
I’Europe sont moins évidentes au niveau de chaque région, confirmant ainsi une régionalisation de la
réaction des faunes. Par ailleurs, le gradient de diversité existant au Miocéne moyen se maintient au
début du Miocéne supérieur. Les deux régions qui présentent un enregistrement pour le Miocéne
supérieur (Languedoc-Roussillon et Calatayud-Teruel-Daroca) indiquent que I’augmentation des taux
de renouvellement observés a I’échelle européenne résultent d’un bouleversement général des faunes,
sensible au niveau de chaque région.

La fin du Miocene (MN12-MN13)

En Europe, malgré une ré-augmentation de la richesse familiale, la richesse spécifique continue a
baisser durant le Miocéne supérieur dans un contexte ou les affinités des faunes continuent a baisser
jusqu’a atteindre une forte hétérogénéité au niveau européen a la biozone MN12 (le cas particulier trés
bas de richesse spécifique en MN12 pouvant étre du & une moins bonne représentation des gisements
sur cette période). Toutefois cette tendance s’inverse a la fin du Miocéne (MN13) avec une
augmentation brutale des richesses spécifique et familiale. Ainsi, comme pour MN3 a la fin du
Miocéne inférieur, la fin du Miocéne (MN13) présente déja des richesses spécifique et familiale qui
préfigurent ce qui est observable au Pliocéne.

Les deux régions qui possédent un enregistrement fiable a la fin du Miocéne supérieur illustrent de
nouveau une évolution commune de la diversité a 1’échelle européenne et régionale qui peut étre
associée a un fort indice de Shannon (équivalent a celui de 1’Oligocene supérieur). Ainsi, a travers les
événements de la fin de 1’Oligocéne, du Miocéne inférieur et de la fin du Miocéne supérieur, 1’indice
de Shannon apparait comme un indicateur de la stabilité des faunes a 1’échelle régionale.

Discussion

Dans I’ensemble, a 1’échelle européenne, 1’évolution des richesses spécifique et familiale des rongeurs
concorde avec les observations faites sur les grands mammiféres dans des études précédentes
(Fortelius et al., 1996a, 1996b, 1996c). Ainsi cette tendance évolutive de la biodiversité semble
correspondre & un phénoméne général en Europe, touchant aussi bien les grands que les petits
mammiféres et affectant toutes les régions. Notamment, la baisse de richesse spécifique et
I’augmentation de richesse familiale a partir du Miocéne supérieur intervienent alors que les études sur
les affinités fauniques a partir des petits (Fortelius et al., 1996a; Maridet et al., manuscrit) et des
grands mammiferes (Fortelius et al., 1996b, 1996¢) indiquent une baisse des affinités fauniques entre
régions. Ainsi ce bouleversement de la biodiversité au Miocéne supérieur peut étre associé, dans les
deux études, a un changement important dans la distribution des faunes. Ce changement est d’autant
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plus brutal qu’il intervient aprés un période de relative stabilité des richesses spécifique et familiale au
Miocéne moyen. Cependant I’étude a une échelle régionale permet de mettre en évidence des réactions
plus localisées des faunes, non visibles a I’échelle européenne. En particulier, la relative stabilité de la
richesse spécifique au Miocéne moyen, a I’échelle européenne, ne se vérifie pas forcement a I’échelle
régionale. C’est le cas de certaines régions (Bassin aquitain, Languedoc-Roussillon et Calatayud-
Daroca-Teruel) qui montrent une baisse progressive de la richesse spécifique depuis le début de
Miocéne moyen. Cette baisse de la richesse spécifique a par ailleurs déja été observée dans le Bassin
de Calatayud-Daroca-Teruel (Daams et al., 1999) ou elle est interprétée comme la résultante d’une
baisse puis d’une ré-augmentation de I’humidité.

De la méme maniére que pour les richesses spécifique et familiale, 1’évolution des taux de
renouvellements fauniques calculés sur les faunes de rongeurs pour le Miocéne concorde avec les
études précédentes (Fortelius et al., 1996a, 1996b, 1996¢). A plus petite échelle, 1’étude des taux de
disparition des faunes de rongeurs a partir de la durée chronologique des genres péri-méditerranéens,
de I’Espagne au centre de la France, montrent deux périodes de disparition forte vers -11,5 a -11,0 Ma
(début du Miocene supérieur) et vers -4,2 a -3,8 Ma (début du Pliocene) (Jaeger et Hartenberger,
1989). Ces deux observations sont concordantes avec les augmentations du taux de disparition et du
taux de renouvellement global visibles dans toutes les régions ainsi qu’a échelle européenne (MN7-
MNI10 et MN15). Toutefois I’étude des courbes de survie des faunes de rongeurs en polycohortes
réalisée par Jaeger et Hartemberger (1989) indique également trois autres périodes de disparitions plus
modérées au début du Miocéne moyen (vers -16,5 a -15,7 Ma), au début du Miocéne supérieur (vers -
10,5 a -9,7 Ma) et au tout début du Pliocéne (vers -5 Ma). Ces trois périodes de disparition décrites a
partir des faunes péri-méditerranéennes ne correspondent pas a ce qui est observable au niveau
européen. Le choix d’études des polycohortes au niveau générique et non spécifique, par Jaeger et
Hartemberger (1989) peut étre une explication aux différences observées.

L’étude réalisée dans le cadre de cette theése différe de ces études précédentes par la résolution spatiale
régionale, toutefois les évolutions du taux de renouvellement (apparition, disparition et
renouvellement total) suivent les tendances repérées au niveau continental ou provincial. Outre ce
point commun, on observe aussi des différences régionales. D’abord les taux de renouvellement total
des faunes dans les régions sont souvent plus forts qu’a 1’échelle européenne. Ensuite, la différence
entre taux de disparition et taux d’apparition (soit le bilan faunique) est beaucoup plus forte au niveau
régional, impliquant des variations de richesses spécifiques plus brutales. Cette différence s’explique
par Dlintégration de deux échelles d’étude différentes (régionale et continentale), en effet les
phénomeénes de moindre ampleur visibles au niveau régional sont masqué a une résolution spatiale
plus faible. A 1’échelle continentale, seuls les événements climatiques importants affectent la
biodiversité donnant ainsi un signal plus stable.

Les taux observés au niveau régional sont donc a la fois dépendants de ces mémes variations
climatiques mais également de contraintes environnementales locales. Or, on observe également un
“ non-synchronisme ” des variations des taux de disparition et d’apparition des faunes d’une région a
I’autre. Ces différences peuvent avoir pour cause un registre fossile incomplet ou mal connu.
Cependant, la compilation de toutes les faunes d’une région pour constituer une liste commune permet
d’écarter ce probléme taphonomique, dans la plupart des cas. Un tel “ non synchronisme ” implique
donc que les changements se font en partie par des changements de la répartition des espéces entre
régions.
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n=17 HET SP FAM SHAN TURN DISP
-0,01

SP p=0,986
R?=0,000
-0,323 0,255

FAM p=0,206 p=0,322
R?=0,104 R?=0,065
-0,425 0,159

SHANNON p=0,089 p=0,542
R?=0,181 R’=0,025
-0,295 -0,566 0,076 0,274

TURN p=0,250 p=0,018 p=0,770 p=0,286
R?=0,087 R?=0,321 R’=0,006 R’=0,076
-0,320 -0,576 -0,049 0,195

DISP p=0,211 p=0.016 p=0,852 p=0.451
R?=0,102 R?=0,331 R?=0,002 R’=0,038
0,233 -0,498 0,232 0,349

APP p=0,368 p=0,042 p=0,370 p=0,169
R?=0,054 R’=0,248 R’=0,054 R’=0,123

test significatif : p<0,05 valeur du CHI-2

Tab. 81 — Tableau de corrélation entre la richesse spécifique, la richesse familiale, ['indice de Shannon, le taux

risque d'erreur o
coefficient de détermination

de renouvellement faunique, les taux de disparition et apparition et de l'indice d’hétérogénéité des faunes pour

I’Europe. La valeur du test du CHI-2, [’erreur associée et le coefficient de détermination sont donnés pour

chaque couple de paramétres. HET : indice de similarité moyen pour I’Europe, indice d’hétérogénéité ,; SP :
richesse specifique; FAM : richesse familiale, SHANNON : indice de diversité de Shannon; TURN :
renouvellement faunique total ; DISP : taux de disparition ; APP : taux d’apparition.

192



Biodiveristé & Paléobiogéographie

Controle de la biodiversité

Au niveau régional

L’analyse de la diversité dans chaque région permet de mettre en évidence deux particularités.
D’abord, I’évolution des richesses spécifique et familiale (et de I’indice de Shannon) correspond a ce
qui est observable a 1’échelle de I’Europe. En particulier, les variations observables interviennent a des
périodes ou des événements climatiques affectent 1’ensemble de 1’Europe, a la limite Oligocene-
Miocéne (Miller et al., 1991b; Zachos et al., 1997; Zachos et al., 2001 ), a la fin du Miocéne moyen
(Vincent et Berger, 1985; Miller et al., 1991a ; Pagani et al., 1999; Spezzaferri et al., 2002) et a la fin
du Miocéne (Gautier et al., 1994; Suc et Clauzon, 1996). Dans un deuxiéme temps il existe des
différences entre régions qui résultent soit de particularités régionales propres, soit d’une diversité
différente selon un gradient nord-sud. Ainsi I’histoire des communautés de rongeurs peut étre propre a
chaque région (cf. Murinae). Les faunes régionales répondent donc a des contraintes climatiques a
grande échelle mais également a des contraintes plus localisées. L’analyse des taux de renouvellement
des faunes au niveau régional permet également de constater une évolution générale. Cependant, les
différences entre régions se caractérisent par un ° non-synchronisme” des écarts entre taux
d’apparition et taux de disparition. De plus ces écarts varient généralement de fagon rapide. Ainsi, les
variations rapides de diversité au niveau régional peuvent &tre expliquées par des échanges inter-
régionaux.

Au niveau européen

La figure 59 regroupe tous les résultats obtenus au niveau européen a partir de ’analyse de la
diversité : la richesse spécifique, la richesse familiale, I’indice de diversit¢é de Shannon, le
renouvellement faunique total et I’hétérogénéité des faunes. Cette derni¢re valeur correspond a la
médiane des indices de similarité faunique entre toutes les régions européennes, pour chaque biozone,
issue du travail de Maridet ef al., (manuscrit). Le tableau 81 est un tableau de corrélation qui donne le
résultat du test du CHI-2 ainsi que le coefficient de régression pour chaque couple de variables. Les
résultats de ce test du CHI-2 permettent de mettre en évidence le lien éventuel entre deux paramétres.
On constate logiquement une corrélation forte entre les différents taux de renouvellement faunique et
une corrélation moindre mais significative de ces taux avec la richesse spécifique. On constate
également une trés forte corrélation de la richesse familiale avec I’indice de Shannon, alors que la
corrélation de ce dernier avec la richesse spécifique est non significative. Cette observation correspond
par ailleurs aux travaux de Clarke et Warmick (1998) montrant la forte corrélation de I’indice de
Shannon avec le nombre de catégories prises en compte (nombre de familles ici). La richesse
spécifique et la richesse familiale apportent donc deux informations distinctes sur la dynamique des
faunes. L’hétérogénéité des faunes ne montre aucune corrélation significative avec ces parameétres.
Dans I’ensemble, outre deux fortes baisses a la fin du Miocéne inférieur (MN2b) et a la fin du
Miocéne supérieur (MN12), qui peuvent étre expliquées par un nombre réduit de ’ensemble des
régions prises en compte, [’hétérogénéité des faunes présente une augmentation a partir du Miocéne
inférieur jusqu’au Pliocéne et semble correspondre a une évolution plus progressive de
I’environnement. Toutefois, on note que I’indice de Shannon est presque corrélé avec 1’hétérogénéité
(p=0,089). Ainsi il semble que 1’évolution de la diversité (spécifique et familiale) des communautés
rende en partie compte de 1’ensemble de la paléobiogéographie au niveau européen.
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Médiane de l'indice de similarité des faunes régionales
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Fig. 59 — Comparaison de la richesse spécifique, de la richesse familiale, de I’indice de Shannon, du taux total
de renouvellement faunique et de !'indice d’hétérogénéité des faunes pour I’Europe. L’indice d’hétérogénéité
correspond a la moyenne des tous les indices de similarité entre régions pour chaque biozone. Les colonnes
grisees correspondent a 4 périodes de changement dans la diversité des faunes de rongeurs au cours du
Néogene.
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Biodiveristé & Paléobiogéographie

Biodiversité, climat et géographie

Le passage de I’Oligocéne au Pliocéne se caractérise par quatre événements climatiques ou
géographiques majeurs pouvant étre liés aux changements qui affectent les faunes. Un premier durant
tout le Mioceéne inférieur implique la mise en place d’une saisonnalité plus marquée (Zachos et al.,
1997, 2001) mais peut également étre li¢ a la fin de la phase orogénique pyrénéenne, a la phase
orogénique helvéte qui affecte I’ensemble du domaine péri-alpin (Elmi et Babin, 1996), ainsi qu’a
I’ouverture de la Téthys entre les continents africain et eurasiatique (Rogl, 1999).

La baisse importante de diversité (richesse spécifique et Shannon) en MN2b puis 1’explosion de la
richesse spécifique en MN3, observée a I’échelle de 1’Europe, semble quant a elle ne pouvoir étre
corrélée a aucune perturbation climatique connue. Ce bouleversement faunique est d’autant plus
important qu’il se caractérise par une quasi-disparition des Cricetinae avant leur importante
diversification du Miocéne moyen. Alors que les trois autres périodes de changement résultent de
perturbations abiotiques (climat global), la transition Mioceéne inférieur-moyen semble pouvoir étre
expliquée par un phénomeéne purement biotique (migration). Toutefois 1’arrivée de nouvelles faunes a
cette période se fait a la faveur de la jonction entre la plaque africaine et 1’ Asie mineure (Mein, 1999),
ainsi les bouleversements fauniques de la fin Miocéne inférieur peuvent étre expliqués par un
changement uniquement géographique, ouvrant des échanges entre continents, propres a affecter
I’ensemble des faunes au niveau européen.

A partir du Miocéne moyen, les saccades tectoniques et le glissement progressif de la plaque africaine
(Phases styrienne et attique) affectent la paléogéographie de 1I’Europe de fagon constante, toutefois
seuls les événements climatiques affectent les faunes. On note ainsi deux autres événements, un a la
fin du Miocéne moyen impliquant une rapide baisse des températures et une variation brutale du
niveau marin (Haq et al., 1987; Miller et al., 1991a; Legendre ef al., soumis), correspondant au début
de la crise vallésienne (Agusti et al., 1999) et un dernier a la fin du Miocéne au niveau péri-
méditerranéen avec une restriction des communications avec I’Atlantique et un asséchement de la
Meéditerranée (Clauzon et al., 1996; Vidal et al., 2002).

Biodiversité et structure des communautés de rongeurs

La courbe de I’indice de Shannon (fig. 56 et 59), présentant 1’équilibre de la richesse spécifique au
niveau familial, rend compte de 1’évolution de la structuration des faunes depuis 1’Oligocéne jusqu’au
Pliocéne. On note alors que les périodes d’équilibre de la richesse spécifique au niveau familial se
situent a I’Oligocéne et au Pliocéne et que I’ensemble du Miocéne correspond a une période de
déstructuration de cet équilibre, avec une chute importante durant le Miocéne inférieur (jusqu’a
MN?2b) et une ré-augmentation progressive durant le reste du Miocéne.

Sur la période séparant 1’Oligocéne du Pliocéne, le Miocéne moyen s’individualise notablement des
autres périodes par un faible taux de renouvellement faunique ainsi qu’une richesse familiale stable.
Le Mioceéne moyen ne présente donc pas de bouleversements majeurs dans les communautés
fauniques de rongeurs et apparait comme une période de relative stabilité. Toutefois 1’évolution rapide
des lignées de Megacricetodon (Aguilar, 1980), de Democricetodon (cf. chapitre Systématique), les
fortes variations des taux de renouvellement au niveau régional et le changement de contexte
paléobiogéographique (Fortelius ef al., 1996a; Maridet et al., manuscrit) indiquent que des
changements persistent aux niveaux spécifique et régional. Ce n’est qu’a partir du Miocéne supérieur,
que des bouleversements importants interviennent touchant la diversité et 1’organisation méme des
communautés de rongeurs. Pour expliquer ce phénoméne, Montuire et Girard (1998) suggerent un
temps de réponse plus long des communautés par rapport a I’évolution spécifique lors de changements
environnementaux. La concordance des observations faite par Montuire et Girard (1998) avec
I’analyse présente de la dynamique des faunes de rongeurs permet de proposer un scénario pour le
passage du Miocéne moyen au Miocéne supérieur. Durant le Miocéne moyen, les perturbations
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environnementales qui affectent les faunes ne sont pas sensibles au niveau européen, les modifications
de la richesse et de la distribution spécifique qui interviennent entre les régions constituent alors un
premier niveau de régulation des faunes sans affecter les communautés. Ensuite a partir du Miocéne
supérieur, la baisse généralisée des températures (Miller et al., 1991a) vient s’ajouter aux
modifications environnementales déja en cours. La réorganisation au niveau régional n’est alors plus
suffisante, et les modifications qui affectent les communautés deviennent sensibles au niveau
européen.

Importance de I’échelle d’étude
Les changements qui touchent tous les aspects de la biodiversité des faunes de rongeurs depuis

I’Oligocéne supérieur jusqu’au Pliocéne sont nombreux. Durant cette période plusieurs événements
sont susceptibles d’affecter les faunes, des facteurs abiotiques (climatiques et géographiques) et
également des facteurs biotiques (distribution des faunes, migration). Cependant I’occurrence de ces
événements avec les variations de la biodiversité n’est pas toujours observable et le contréle de la
biodiversité a 1’échelle d’un continent se joue a une échelle plus petite, écologiquement viable.
L’étude de la diversité des faunes des rongeurs a 1’échelle régionale apporte une vision spatiale de
I’organisation de la richesse spécifique. Elle permet de voir I’impact des variations climatiques et
environnementales connues a différentes échelles. A 1’échelle régionale, les modifications qui
affectent les faunes se jouent aussi bien au niveau spécifique que familial. En particulier, les
différences régionales s‘expriment par le degré de diversification moindre de richesse spécifique (et
dans une moindre mesure de I’indice de Shannon) des régions du Sud. On note également des
particularités propres a chaque région. Ainsi, I’évolution de la diversité au niveau régional est sensible
aux variations abiotiques généralisées (climatiques et environnementales) mais également a des
variations biotiques plus localisées (changement de 1’aire de répartition, interaction entre espéces). A
I’échelle européenne, la richesse spécifique est moins affectée, car les régions agissent comme autant
d’unités capables de réguler les changements rapides. Les changements observés sont plus longs et
progressifs principalement dépendant de changements abiotiques globaux. De fait, cette étude
régionale permet de mettre en évidence un contréle de la diversité dépendant de I’échelle a laquelle il
se manifeste. Cette idée, d’impact différentiel des facteurs biotiques et abiotiques sur les faunes a déja
été suggéré par Kaufman (1995) pour expliquer la relation entre la latitude et le degré de diversité des
mammifeéres sur le nouveau monde. Kaufman (1995) propose I’hypothése suivante: dans des
environnements tropicaux, les facteurs abiotiques n’étant pas limitants, ce sont principalement les
facteurs biotiques qui influent sur la biodiversité ; par contre, dans les régions plus froides, les facteurs
abiotiques deviennent prépondérants sur le contréle de la biodiversité.

La transition entre un climat de type tropical a I’Oligocéne a un climat plus tempéré au Pliocene, se
fait par le passage de faunes homogénes au niveau de 1I’Europe a une distribution hétérogéne au début
du Miocéne supérieur (Maridet et al., manuscrit). Ces deux périodes correspondent alors aux deux cas
décrits par Kaufman (1995) liées une a latitudinalisation du climat a 1’échelle mondiale. De
I’Oligocene supérieur jusqu’a la fin du Miocéne moyen, les faunes restent plutdét homogénes au niveau
de I’Europe, la diversité et I’organisation méme des faunes peuvent étre affectées par des changements
climatiques, géographiques ou fauniques. A partir de la moitié du Miocéne supérieur jusqu’a la moitié
du Pliocene, la distribution des espéces devient de plus en plus hétérogéne et 1’organisation méme des
faunes change d’une région a 1’autre reflétant le latitudinalisation du climat qui se met en place.
L’effet des facteurs fauniques et géographiques n’est alors plus visible, par contre, les événements
climatiques deviennent prépondérants et affectent les faunes indépendamment de spécificités
régionales.
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Conclusions

Conclusions

L’importance des changements géographique et climatique au cours du Néogene en fait une période
idéale pour observer I’évolution des communautés de rongeurs et tenter de comprendre les
mécanismes qui controlent la diversité et la répartition des especes.

L’étude réalisée dans le cadre de cette thése montre sans conteste la relation qui existe entre
I’évolution des faunes et les changements climatiques globaux. Toutefois I’intégration de différentes
échelles d’études spatiales montre également que cette relation est complexe. Ainsi pour comprendre
cette relation plusieurs approches ont été utilisées.

D’abord, des études détaillées de 1’évolution et de la répartition spatiale de deux genres de Cricetidae :
Democricetodon et Megacricetodon. Et ensuite une analyse de 1’ensemble des faunes européennes,
afin de suivre 1’évolution de la biodiversité des faunes de rongeurs et de la comparer a différentes
échelles (régionale et continentale).

Evolution biologique et répartition géographique

L’étude systématique du genre Democricetodon pour I’Europe de 1’ouest a permis d’obtenir une vision
d’ensemble de son évolution au cours du Miocéne moyen. Cette évolution se caractérise par une
importante diversification de la taille associée a une convergence de forme. En effet, I’évolution
s’oriente au sein des différentes lignées vers une complexification morphologique des dents (division
des cuspides, allongement des crétes) qui peut étre mise en relation avec 1’évolution environnementale
(ouverture du milieu et développement des plantes herbacées) qui se met en place a cette époque. Par
ailleurs, la proposition d’une phylogénie permet de constater 1’isolement de certaines lignées au cours
du temps. Ainsi I’évolution au sein du genre s’accompagne d’un bouleversement dans la distribution
géographique des especes. Méme si un contrdle global (contexte environnemental ou climatique)
semble contraindre I’évolution morphologique, 1’existence de lignée localisée dans certaines régions
(Languedoc-Roussillon, Centre-Est) et le changement de répartition des espéces montre que
I’évolution reste dépendante du contexte régional.

L’étude systématique du genre Democricetodon a soulevé également des questions d’ordre
biochronologique. Ainsi parmi les gisements de Lyon, les trois especes de Democricetodon reconnue a
Vieux-Collonges ainsi que I’étude de quelques autres espéces de rongeurs permet de proposer un age
plus récent que 1’age admis a ce jour pour cette localité. Par ailleurs, une révision des rongeurs de La
Grive L3 et La Grive L5 suggeére un age plus vieux pour ces deux localités que La Grive M.

Afin de tester I’importance du contexte régionale sur 1’évolution des Cricetidae, une étude
morphométrique des contours de molaires de Megacricetodon a été réalisée, dans les régions
Languedoc-Roussillon, Baden-Wiirttemberg et Baviére, et Centre-Est. Plusieurs variations
morphologiques peuvent étre repérés dans ces trois régions, qui se caractérisent par une déconnexion
avec I’évolution de la taille. Toutefois ces variations de faible ampleur et se manifeste entre des
localités d’age équivalents et correspondent donc a une instabilité de la forme. Seule une vraie
accélération évolutive est visible dans la Région Centre-Est a la fin du Miocéne moyen, alors que
I’enregistrement isotopique de 1’oxygene dans I’ Atlantique indique une forte baisse de températures.
Au final, cette étude confirme le contrdle du climat sur I’évolution, mais il permet également de mettre
en évidence des particularités évolutives pour chaque région. L’ensemble des études sur
Democricetodon et Megacricetodon confirment donc I’importance du contexte régional sur 1’évolution
spécifique.

Ainsi, pour comprendre 1’évolution de la biodiversité et de la dynamique des communautés de
rongeurs, il apparait nécessaire d’observer les changements qui affectent les communautés fauniques
au cours du Miocéne.
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La compilation des faunes de 641 localités européennes depuis la fin de I’Oligocéne jusqu’a la moitié
du Pliocéne permet de suivre les changements qui affectent les communautés de rongeurs a 1’échelle
de I’Europe et dans différentes régions. Une étude des affinités fauniques montre d’abord que la
répartition des espéces entre régions change fortement au cours du Miocéne moyen. En effet, un
gradient faunique latitudinal se met en place de méme qu’une différentiation importante des
communautés entre le nord et le sud de I’Europe. Toutefois cette évolution générale des faunes cache
de nombreuses particularités régionales. On note que les variations de la richesse spécifique entre
chaques régions ne sont pas synchrones et que les renouvellements fauniques au niveau régional sont
également plus rapides que ce qui est observable a I’échelle continentale. Ces différences dues a
I’échelle d’étude mettent en évidence des mécanismes différents. A ’échelle régionale la répartition
des espéces change continuellement entrainant des variations rapides de la richesse spécifique.
L’organisation de la biodiversité au sein des communautés quant a elle suit les variations observables
a grande échelle. A ’échelle continentale, les variations sont plus lentes et se jouent principalement au
niveau de I’organisation de la biodiversité au sein des communautés de rongeurs, en réponse a des
événements biotiques (migration, exclusion écologique) ou abiotiques (changements climatiques ou
géographiques).

Ainsi les facteurs biotiques ou abiotiques influencent tous deux la diversité mais de fagon différente
selon 1’échelle d’observation.

Le choix d’une étude régionale ou continentale a des échelles de temps évolutives dépend donc du
type de mécanisme de contrdle de la diversité que 1’on souhaite mettre en évidence. Comme le montre
I’étude sur les Democricetodon et les Megacricetodon, 1’échelle régionale peut étre utilisée pour
mettre en évidence des changements dans la répartition des espéces et des changements évolutifs
rapides pouvant €tre liés au contexte environnemental régional.

Par contre, & I’échelle continentale ces phénoménes ne sont plus visibles. L’évolution de la
biodiversité n’est affectée que par des événements biotiques ou abiotiques de grande ampleur qui
affectent également la richesse familiale (cf. les quatre périodes de changement décrites au cours du
Néogene dans le dernier chapitre).

Ensuite, la comparaison de ces deux échelles permet également de constater un « non-synchronisme »
de I’évolution de la biodiversité entre les différentes régions, ainsi que sur I’ensemble du continent.
Cette observation faite principalement sur les renouvellements fauniques des faunes de rongeurs au
cours du Néogéne améne 1’idée d’une adaptation des communautés se jouant a différents niveaux.

Les changements qui affectent les espéces a I’échelle régionale constitueraient un premier niveau
d’adaptation face a des contraintes (biotiques ou abiotiques) de faible ampleur ou tres localités. Ces
changements au niveau régional permettraient une réorganisation spatiale des communautés entre
régions qui éviterait ainsi de plus importantes modifications sur I’ensemble du continent. C’est
probablement ce qui ce passe au Miocéne moyen, alors que les richesses spécifique et familiale
semblent stables et que 1’étude des cricetidés révele d’importants changements biogéographiques et
évolutifs.

Enfin, a I’échelle continentale interviendrait un deuxiéme niveau d’adaptation des faunes lorsque celui
au niveau régional ne suffit plus. C’est ce que I'on peu observer lors des quatre périodes de
changements au cours du Néogene, ou I’ensemble des faunes sur tout le continent présentent les
mémes changements.

Perspectives

L’¢étude particuliere des Cricetidae a permis de mieux comprendre 1’évolution des communautés de
rongeurs au cours du Mioceéne, toutefois ce groupe reste peu représenté dans les faunes du Miocene
inférieur en comparaison des Gliridae. Les résultats obtenus encouragent donc a poursuivre 1’étude de
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la dynamique des faunes a la fin de I’Oligocéne et au début du Mioceéne au travers de 1’évolution et de
la répartition spatiale des Gliridae. De nombreuses études on déja été entreprises sur les Gliridae de
cette période (De Bruijn, 1966; Hugueney, 1968; Storch, 1978; Daxner-Hock et De Bruijn, 1981;
Rabeder, 1984; Wu, 1990; Wu, 1993; Vianey-Liaud, 1994; Daams, 1999b) toutefois les synthéses de
I’évolution au sein du groupe restent rares pour cette méme période (Hartenberger, 1994; Daams et De
Bruijn, 1995; Daams, 1999a). La dynamique évolutive et les changements de répartition des especes
de Gliridae peuvent entre autre permettre de mieux comprendre ce qui se passe a la fin du Miocene
inférieur, durant le ““ Cricetid Vacuum .

De fagon plus générale, le contexte évolutif des faunes de rongeurs au Miocéne inférieur est hérité des
faunes en place a la fin de ’Oligocene. Une étude comparative de la diversité et des communautés
régionales depuis 1’Oligoceéne inférieur permettrait de compléter les observations faites durant le
Miocéne et de retracer I’histoire biogéographique des faunes de rongeurs en regard des variations
climatiques connues depuis la “ Grande Coupure .

Sur un plan écologique plus théorique, la comparaison de faunes de rongeurs miocénes a 1’échelle
régionale a permis proposer certaines hypothése sur les mécanismes de régulation de la biodiversité a
grande échelle. La suite de ce travail consistera a tester ces hypothéses par des travaux théoriques sur
I’évolution de la biodiversité dans différentes régions en regard des contraintes géographiques et
climatiques. De telles études on déja été réalisées dans le fossile ou I’actuel a 1’aide de simulations
informatiques “multi-agents ”, de type automates cellulaires (Brayard, 2001; Ostendorfa et al., 2001;
Wootton, 2001; Plotnick and Gardner, 2002). Elles peuvent permettre de suivre I’évolution théorique
de la biodiversité a différentes échelles en fonction d’hypothéses établies sur I’observation du registre
fossile.

Enfin, la dynamique des faunes de rongeurs depuis 1’Oligocéne jusqu’au Pliocéne en Europe résume
les effets de la disparition de climats de type tropical et de la mise en place d’un climat plus proche de
celui que nous connaissons aujourd’hui. Alors que la distribution actuelle des faunes est connue
(Baquero et Telleria, 2001) et différe peu de celle qui se met en place dés la fin du Miocéne, une étude
des changements qui affectent la distribution de la biodiversité a la fin du Pliocéne et durant le
Quaternaire permettrait de mieux comprendre les contraintes susceptibles d’influencer la répartition
géographique des especes, et donc plus localement les mécanismes de conservation de la biodiversité a
travers I’apparition et disparition des espéces au sein d’un écosystéme régional.
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Planche 1

Democricetodon affinis, La Grive M (FSL)

1 - M1 senestre (FSL)
2 - M1 senestre (FSL)
3 - M1 senestre (FSL)
4 - M1 senestre (FSL)
5 - M1 senestre (FSL)
6 - ml dextre (FSL)

7 - ml senestre (FSL)
8 - ml dextre (FSL)

9 - M2 senestre (FSL)
10 - m2 senestre (FSL)
11 - M3 dextre (FSL)

12 - m3 senestre (FSL)
Democricetodon affinis, Vieux-Collonges (FSL)
13 - M1 senestre (FSL)
14 - M1 senestre (FSL)
15 - m1 senestre (FSL)
16 - M2 dextre (FSL)

17 - m?2 senestre (FSL)
18 - M3 senestre (FSL)
19 - m3 senestre (FSL)
Democricetodon aff. affinis, Langenmoosen (MNH)
20 - M1 senestre (MNH)
21 - M1 dextre (MNH)
22 - ml senestre (MNH)
23 - ml dextre (MNH)
24 - ml senestre (MNH)
25 - M2 senestre (MNH)
26 - M2 senestre (MNH)
27 - m?2 dextre (MNH)
28 - m?2 senestre (MNH)
29 - M3 senestre (MNH)
30 - M3 senestre (MNH)
31 - m3 dextre (MNH)
32 - m3 dextre (MNH)

Democricetodon aff. freisingensis, La Grive M (FSL)
33 - M1 dextre

34 - ml dextre
35 - M2 senestre
36 - m2 senestre
37 - M3 dextre
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planche 2

Democricetodon aff. freisingensis, CD 24

(FSL)

1 - M1 senestre
2 - M1 dextre
3 - ml dextre
4 - ml senestre
5 - M2 dextre
6 - m2 senestre
7 - M3 dextre
8 - m3 senestre
Democricetodon aff. gracilis, Sansan (BSL)
9 - M1 senestre
10 - M3 senestre
11 - M1 senestre
12 - M1 senestre
13 - ml dextre
14 - ml dextre
15 - M2 senestre
16 - m2 senestre
17 - m3 dextre

Democricetodon brevis, La Grive M (FSL)

18 - M1 senestre
19 - m1l senestre
20 - m2 senestre
21 - M2 senestre
22 - M3 dextre
23 - m3 dextre

Democricetodon cf. brevis, Giggenhausen

(MNH)

24 - M1 dextre
25 - M1 senestre
26 - M1 dextre
27 - M1 senestre
28 - M1 dextre
29 - ml senestre
30 - M2 dextre
31 - M2 dextre
32 - m2 senestre
33 - M3 dextre
34 - m3 dextre
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Democricetodon aff. brevis, CD24 (FSL)

35
36
37
38
39
40
41
42

M1 dextre
M1 dextre
m1 dextre
m1l senestre
M2 dextre
m2 senestre
M3 dextre
m3 senestre

Democricetodon aff. brevis, Anwil (BSL)

43
44
45
46
47
48
49
50

M1 senestre
M1 senestre
m1 dextre

ml senestre
M2 senestre
m2 senestre
m3 senestre
M3 dextre



2

P

mm

—

47




Planche 3

Democricetodon gracilis, Ziemetshausen

(MNH)

1 - M1 senestre

2 - ml senestre

3 - M2 senestre

4 - m2 senestre

5 - M3 senestre
Democricetodon gracilis, Vermes 1 (BSL)
6 - M1 dextre

7 - m1l senestre

8 - ml dextre

9 - m2 dextre

10 - M3 dextre

11 - m3 senestre
Democricetodon gracilis, Ebershausen (MNH)
12 - m1l dextre

13 - m1l senestre

14 - M2 senestre

15 - M2 dextre

16 - m2 senestre

17 - m3 dextre

Democricetodon gracilis, Sandelshausen

(MNH)

18 - M1 dextre
19 - M1 dextre
20 - M1 dextre
21 - ml senestre
22 - ml senestre
23 - M2 dextre
24 - m2 senestre
25 - m2 senestre
Democricetodon gracilis, Puttenhausen
(MNH)

26 - ml dextre
27 - ml senestre
28 - ml dextre
29 - ml dextre

Democricetodon gracilis, Edelstetten (MNH)

30 - M1 senestre
31 - ml dextre

32 - M2 senestre
33 - m3 senestre
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Democricetodon gracilis, Vieux-Collonges

(FSL)

34 - M1 senestre
35 - m1l senestre
36 - M2 dextre
37 - M3 dextre
38 - m3 senestre
Democricetodon aff. mutilus, Vieux-Collonges
(FSL)

39 - m1l senestre
40 - M1 dextre
41 - M2 dextre
42 - m2 dextre
43 - m3 senestre
44 - M3 senestre



3

P




Planche 4

Democricetodon cf. mutilus, Giggenhausen (MNH)

WD BN WN =

M1 dextre
ml dextre
ml dextre
m2 senestre
m2 dextre

Democricetodon mutilus, Vermes 1 (BSL)

6
7
8
9
10
11
12

M1 senestre
M1 dextre
ml dextre
M2 senestre
m2 dextre
M3 senestre
m3 dextre

Democricetodon mutilus, Puttenhausen (MNH)

13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26

M1 dextre
M1 senestre
M1 senestre
M1 dextre
m1l senestre
ml dextre
ml dextre
M2 dextre
M2 senestre
m2 dextre
M3 senestre
M3 dextre
m3 dextre
m3 senestre

Democricetodon mutilus, Edelstetten (MNH)

27
28

ml senestre
M2 senestre

Democricetodon cf. mutilus, Bellenberg 2 (MNH)

29
30
31
32
33
34

M1 dextre
ml dextre
M2 senestre
m2 senestre
M3 senestre
m3 dextre

Democricetodon cf. mutilus, Bellenberg 1 (MNH)

35
36
37
38
39
40
41
42
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M1 dextre
ml senestre
M3 senestre
ml dextre
M2 dextre
m2 dextre
M3 senestre
m3 senestre






Planche 5

Democricetodon mutilus, Mohrenmoosen (MNH)

1 - M1 dextre
2 - M1 dextre
3 - ml dextre
4 - ml dextre

5 - M2 dextre
6 - m2 dextre

7 - m3 dextre
Democricetodon mutilus, Ebershausen (MNH)
8 - M1 dextre
9 - M1 dextre
10 - M2 dextre
11 - M1 senestre
12 - ml senestre
13 - m1l senestre
14 - M2 senestre
15 - m?2 dextre
16 - m2 dextre
17 - m2 senestre
18 - m3 dextre

Democricetodon mutilus, Sandelshausen (MNH)

19 - M1 dextre
20 - M1 dextre
21 - M1 dextre
22 - m1l dextre
23 - ml dextre
24 - m1l senestre
25 - M2 senestre
26 - m2 senestre
27 - M3 senestre
28 - m3 senestre
29 - m3 dextre

Democricetodon cf. mutilus, Vermes 2 (BSL)

30 - M1 senestre
31 - M3 senestre
32 - m1l senestre
33 - M1 dextre
34 - ml dextre
35 - M3 senestre
36 - m3 senestre
37 - M2 senestre
38 - m?2 dextre
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Planche 6

Democricetodon gaillardi, Anwil (BSL)

1 - M1 senestre
2 - M1 dextre
3 - M1 senestre
4 - ml dextre

5 - ml dextre
6 - ml senestre
7 - M2 senestre
8 - m2 senestre
9 - m3 senestre
10 - M3 senestre
11 - M3 senestre
Democricetodon gaillardi, Sansan (BSL)
12 - M1 dextre
13 - M1 senestre
14 - M1 senestre
15 - M1 dextre
16 - M1 dextre
17 - ml dextre
18 - ml dextre
19 - M3 dextre
20 - M2 dextre
21 - m2 dextre
22 - ml dextre
23 - ml dextre
24 - m3 dextre
25 - m3 dextre

Democricetodon fourensis, Vermes 2 (BSL)

26 - M1 dextre
27 - M1 dextre
28 - M2 dextre
29 - M3 senestre
30 - ml dextre
31 - m1l senestre
32 - M2 senestre
33 - M2 senestre
34 - m2 dextre
35 - m2 senestre
36 - M3 senestre
37 - m3 senestre
38 - m3 senestre
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Planche 7

Democricetodon freisingensis, Giggenhausen (MNH)

1 - M1 senestre
2 - M1 dextre
3 - M1 dextre
4 - M3 senestre
5 - M3 senestre
6 - M1 senestre
7 - M1 dextre
8 - m1l senestre
9 - m2 dextre
10 - M3 senestre
11 - ml senestre
12 - m1l senestre
13 - M2 dextre
14 - m2 senestre
15 - m2 dextre
16 - M1 dextre
17 - m3 dextre
18 - m3 senestre

Democricetodon fourensis, CD24 (FSL)

19 - M2 dextre
20 - M3 dextre
21 - M1 dextre
22 - M1 dextre
23 - ml dextre
24 - m2 senestre
25 - m3 senestre

Oryzomys flavescence, Vénésuela (BSL)

30 - M1 senestre
31 - M1 senestre
32 - M1 dextre
33 - M1 dextre
34 - M1 dextre
35 - M1 dextre
36 - M1 dextre
37 - M1 dextre
38 - ml dextre
39 - ml dextre
40 - ml dextre
41 - ml dextre
42 - m1l dextre
43 - ml dextre
44 - ml senestre
45 - M1 dextre
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Annexe 1 : p. 229

Mesures des dents de Orysomys Flavenscens des collections de Bale. Pour chaque crane, chaque dent
a été mesurée ainsi que I’ensemble des rangées dentaires. Pour chaque individu est indiqué le numéro
de référence dans les collections de Béle (N), le sexe de I’animal (S) avec femelle (F), male (M) et le
matériel dont le sexe n’est pas indiqué (?). Les mesures de dents de gauche (g) et de droite (d) sont
différenciées pour chaque individu.

Les mensurations sont indiquées selon le code suivant :

Ml-premi¢re  molaire  supérieure ; M2-deuxiéme  molaire  supérieure;  M3-troisieme
molaire supérieure ; ml-premiére molaire inférieure ; m2-deuxiéme molaire inférieure ; m3-troisiéme
molaire inférieure ; Mx-maxilaire, rangée de dents supérieures ; Md-mandibule, rangée de dents
inférieures ; L-longeur ; 1-largeur.

Annexe 2 : p. 230

Liste, arrétée au 01/01/2002, des 641 localités utilisée dans I’étude du chapitre « Controle de la
biodiversité et contexte paléobiogéographique ». Les localités sont classées par biozone, par pays et
par région.
Certains bassins sédimentaires ou certaines régions trés proches les unes des autres, ne présentant
individuellement pas assez de localités pour une étude de la biodiveristé, ont été regroupés sous un
méme ensemble. Ces ensembles ont par la suite été traités comme des régions a part entiére.
Ainsi sont regroupés dans cette liste :
- en Allemagne, le Baden-Wiirttemberg et la Baviére (Bayern)
- en France, les régions Languedoc et Roussillon
- en Espagne, la région de Madrid et le Bassin de Guadalajara ; les bassins de Teruel, Calatayud
et Daroca ; les bassins de Castellon, Alcoy et Valencia ; les bassins de Alicante et Murcia ; les
régions du Valles-Penedés et de S. Urgell ; les bassins de Jucar et Albacete ; la région de
Grenade et les bassins de Guadix-Baza, Cadiz et Cordoba
- en Europe de I’Est, la beaucoup plus faible densité des gisements a amené a les regrouper par

pays.

Cette liste est suivie des références correspondantes (annexe 3)

Annexe 3 : p. 241

Références bibliographiques des listes fauniques des gisements de [’annexe 2.
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Annexe 1
M1 M2 M3 m1 m2 m3 Mx Md
N° s L [ L | L | L [ L | L | L [ L |
3088 Fd 1,710 1,09 1,178 1,075 0,868 0,902 1,593 1,014 1,198 1,045 1,136 0,851 3,582 1,096 3,782 1,045
g 1,706 1,098 1,161 1,040 0,833 0,884 1,562 1,002 1,135 1,028 1,094 0,899 3,605 1,098 3,757 1,028
3109 Fd 1,616 1,084 1,154 1,051 0,883 0,894 1,590 0,994 1214 0,999 1,140 0,835 3,545 1,084 3,712 0,999
g 1,655 1,062 1,135 1,062 0,878 0,893 1,553 0,986 1,207 1,008 1,125 0,883 3,532 1,062 3,711 1,008
3087 Md 1,723 1,103 1,262 1,130 0,911 0,945 1,557 1,026 1,219 1,042 1,112 0,899 3,730 1,130 3,811 1,042
g 1764 1,134 1247 1,115 0,883 0,954 1,603 1,012 1,220 1,034 1,143 0,903 3,709 1,134 3,844 1,034
3111 Fd 1,684 1,120 1,183 1,068 0,852 0,912 1,602 0,997 1,231 0,997 1,048 0917 3,643 1,120 3,756 0,997
g 1,730 1,090 1,225 1,060 0,892 0,937 1,596 0,980 1,172 0,976 1,077 0,899 3,690 1,090 3,748 0,980
3110 Md 1,405 0,898 0,972 0,883 0,756 0,758 1,328 0,832 0,963 0,840 0,948 0,744 3,079 0,898 3,134 0,840
g 1,372 0,874 0,978 0,872 0,738 0,756 1,261 0,841 1,020 0,855 0,959 0,746 3,027 0,874 3,126 0,855
3113 Fd 1,679 1,035 1,066 1,029 0,807 0,890 1,527 0,944 1,176 0,963 1,098 0,859 3,507 1,035 3,646 0,963
g 1,665 1,058 1,114 1,023 0,844 0,854 1,538 0,971 1,170 0,976 1,065 0,860 3,480 1,058 3,628 0,976
3112 2d 1,683 1,038 1,138 1,026 0,785 0,850 1,483 0,962 1,138 0,967 1,069 0,838 3,470 1,038 3,611 0,967
g 1,687 1,021 1,125 1,004 0,824 0,854 1,468 0952 1,146 0963 1,055 0,815 3,514 1,021 3,572 0,963
4942 Fd 1,567 1,030 1,135 1,037 0,866 0,889 1,415 0,953 1,168 0,951 1,056 0,843 3,444 1,037 3,571 0,953
g 1,568 1,052 1,166 1,046 0,847 0,867 1,441 0947 1,188 0,963 1,048 0,838 3,435 1,052 3,550 0,963
4943 Md 1,588 0,955 1,150 0,954 0,812 0,820 1,452 0,854 1,144 0,857 1,078 0,752 3,445 0,955 3,605 0,857
g 1619 0,977 1,125 0,981 0,813 0,827 1,462 0,879 1,139 0,904 1,057 0,798 3,490 0,981 3,577 0,904
3104 Fd 1,746 1,086 1,215 1,027 0,869 0,922 1,603 1,010 1,247 0,996 1,066 0,893 3,690 1,066 3,799 1,010
g 1,750 1,072 1,246 1,079 0,868 0,862 1,627 1,018 1277 1,006 1,080 0,893 3,686 1,079 3,782 1,018
3009 ?d 1,737 1,50 1,213 1,061 0,861 0,902 1,594 1,008 1,211 1,002 1,090 0,891 3,631 1,150 3,815 1,008
g 1,732 1,138 1,166 1,048 0,876 0,868 1,589 1,004 1,181 1,026 1,101 0,875 3,598 1,138 3,787 1,026
3092 d 1,591 0,976 1,105 0,965 0,800 0,824 1,496 0,906 1,126 0,922 1,006 0,800 3,346 0,976 3,559 0,922
g 1,574 0,986 1,146 0,945 0,783 0,776 1,500 0,910 1,116 0922 1,010 0,785 3,362 0,986 3,567 0,922
3091 Md 1,700 1,108 1,196 1,137 0,904 0,902 1,562 0,980 1,211 0,996 1,079 0,861 3,632 1,137 3,763 0,996
g 1,747 1,116 1,192 1,104 0,868 0,899 1,588 1,000 1,194 1,027 1,098 0,886 3,635 1,116 3,768 1,027
3105 2 d 1,749 1,072 1,186 1,056 0,900 0,937 1,536 0,953 1,200 0,978 1,090 0,868 3,747 1,072 3,713 0,978
g 1,738 1,043 1,185 1,058 0,903 0,902 1,526 0,984 1,189 0,949 1,108 0,826 3,734 1,058 3,685 0,984
3100 Fd 1466 0,919 1,010 0,911 0,731 0,760 1,276 0,839 1,008 0,843 0,901 0,759 3,058 0,919 3,152 0,843
g 1447 0924 0958 0,912 0,718 0,778 1,308 0,854 1,023 0,852 0,905 0,749 3,042 0,924 3,169 0,854
3095 Md 1,680 1,101 1,144 1,082 0,826 0,860 1,566 0,999 1,212 1,006 1,127 0,880 3,563 1,101 3,766 1,006
g 1712 1,109 1,171 1,091 0,813 0,864 1,522 0,988 1,195 1,016 1,097 0,872 3,544 1,109 3,744 1,016
3090 ? d 1,744 1,033 1,144 1,045 0,879 0,912 1,550 0,936 1,200 0,924 1,091 0,849 3,659 1,045 3,752 0,936
g 1,707 1,046 1,164 0,993 0,909 0,918 1,524 0,908 1,188 0,924 1,090 0,810 3,622 1,046 3,720 0,924
3106 2 d 1,674 1,038 1,158 1,047 0,858 0,912 1,749 1,011 1,262 1,029 1,196 0,844 3,564 1,047 4,148 1,029
g 1,666 1,020 1,150 1,042 0,790 0,887 1,746 1,064 1,282 1,054 1,160 0,835 3,514 1,064 4,146 1,064
3101 Md 1,980 1,150 1,211 1,084 0,943 1,018 1,737 0,986 1,276 0,958 1,245 0,892 4,040 1,150 4,232 0,986
g 1,930 1,146 1,138 1,095 0,941 0,985 1,218 1,006 1,242 0,886 3,927 1,146 1,006
3096 Fd 1,587 0,981 1,127 0,985 0,824 0,849 1,446 0,890 1,095 0,942 1,032 0,841 3,420 0,985 3,542 0,042
g 1,608 1,000 1,106 0,991 0,819 0,835 1,468 0,872 1,134 0911 1,062 0,815 3,401 1,000 3,533 0,911
3093 Fd 1,546 0,971 1,055 0,957 0,788 0,832 1,443 0,916 1,114 0,924 1,031 0,819 3,320 0,971 3,550 0,924
g 1,565 0,989 1,054 0,982 0,814 0,851 1,486 0,865 1,128 0,899 1,065 0,810 3,327 0,989 3,593 0,899
3107 Md 1,670 1,015 1,142 0,989 0,835 0,881 1,522 0,968 1,200 0,957 1,086 0,886 3,541 1,015 3,710 0,968
g 1,694 1,010 1,130 0,990 0,855 0,857 1,512 0,944 1,209 0,950 1,076 0,853 3,582 1,010 3,675 0,950
3102 Fd 1,761 1,023 1,152 1,008 0,859 0,882 1,531 0,938 1,180 0,962 1,140 0,815 3,618 1,023 3,783 0,962
g 1,784 1,042 1,202 1,016 0,866 0,890 1,506 0,946 1,182 0,964 1,129 0,814 3,673 1,042 3,775 0,964
3007 Fd 1,646 1,030 1,120 0,990 0,756 0,848 1,478 0,899 1,127 0,908 1,046 0,791 3,397 1,030 3,522 0,908
g 1,667 1,043 1,093 0,966 0,820 0,834 1,500 0,911 1,118 0,912 1,025 0,794 3,439 1,043 3,542 0,912
3094 Fd 1,623 1,078 1,208 1,083 0,875 0,900 1,505 1,012 1,225 1,040 1,044 0,897 3,592 1,083 3,714 1,040
g 1,655 1,050 1,188 1,056 0,848 0,882 1,532 0,996 1,243 1,022 1,084 0,860 3,590 1,056 3,718 1,022
3108 Md 1,704 1,095 1,143 1,052 0,809 0,906 1,548 1,005 1,174 0,976 1,074 0,837 3,537 1,095 3,732 1,005
g 1,684 1,103 1,144 1,086 0,864 0,929 1,565 0,977 1,183 0972 1,072 0,821 3,528 1,103 3,729 0,977
3103 Md 1,618 1,046 1,072 1,022 0,815 0,868 1,485 0,973 1,064 0,959 1,118 0,799 3,424 1,046 3,592 0,973
g 1,609 1,049 1,081 1,039 0,748 1,483 0,941 1,116 0,955 1,126 0,826 3,364 1,049 3,608 0,955
3098 Fd 1,589 1,015 1,064 1,007 0,849 0,870 1,506 0,946 1,073 0,942 1,072 0,785 3,424 1,015 3,575 0,946
g 1,590 1,000 1,055 0,971 0,874 0,846 1,504 0,898 1,077 0,904 1,083 0,841 3,414 1,000 3,537 0,904
3089 Fd 1,771 1,160 1,246 1,134 0,928 0,953 1,592 1,024 1,165 1,053 1,118 0,938 3,780 1,160 3,786 1,053
g 1,786 1,140 1,243 1,088 0,916 0,967 1,622 0,990 17213 1,022 1,108 0,923 3,738 1,140 3,816 1,022
3084 Md 1,687 1,104 1,153 1,074 0,809 0,878 1,488 0,968 1,143 0,973 1,088 0,804 3,488 1,104 3,625 0,973
g 1,660 1,052 1,128 1,039 0,793 0,888 1,442 0,916 1,140 0,954 1,104 0,819 3,456 1,052 3,605 0,954
3086 Fd 1,698 1,033 1,224 1,057 0,886 0,917 1,597 0,950 1,246 1,004 1,177 0,899 3,623 1,057 3,870 1,004
g 1,706 1,022 1,161 1,047 0,807 0,892 1,627 0931 1,172 0955 1,134 0,848 3,600 1,047 3,855 0,955
3085 Md 1,738 1,145 1,192 1,095 0,725 0,843 1,602 1,026 1,190 1,013 1,041 0,853 3,599 1,145 3,732 1,026
g 1,755 1,121 1,248 1,105 0,776 0,842 1,562 1,009 1,201 1,030 0,996 0,820 3,634 1,121 3,678 1,030
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MP 28
France
Bassin aquitain & Quercy
Pech Desse Remy et al., 1987
Pech du Fraysse Biochrom’97
Portal Remy et al., 1987
Massif central
Cournon Hugueney, 1997
Cournon-les-Souméroux Hugueney, 1997
Germany
Baden-Wiirtemberg & Bayern
Gaimersheim Fahlbusch, 1970
Herrlingen 8 Ziegler, 1994
Spain
Ebro
Fraga W-4 Agusti et al., 1985
Las Canotas Agusti et al., 1985
Torrente de Cinca 4,7,18 Agusti et al., 1985
Madrid-Guadalajara
Canales Alvarez Sierra et al., 1999
Carrascosa 1 Daams et al., 1986
Teruel-Calatayud-Daroca
Vivel del Rio Hugueney et al., 1987; Alvarez Sierra et al., 1999
Switzerland
Fornant 6,7 Burbank et al., 1992
Le Macheret Engesser et al., 1984
Moulin de Haut Crét Engesser et al., 1984
Paudeze 11 Engesser et al., 1984
MP 29
France
Bassin aquitain & Quercy
La Milloque Brunet, 1979
Massif central
Les Chaufours Hugueney, 1997
Mine-des-Rois Hugueney, 1997
Verneuil Hugueney, 1997
Germany
Baden-Wiirtemberg & Bayern
Herrlingen 9 Ziegler, 1994
Spain
Madrid-Guadalajara
Carrascosa 2 Daams et al., 1986
Parrales Daams et al., 1986; Alvarez Sierra et al., 1999
Sayaton 1 Alvarez Sierra et al., 1996
Teruel-Calatayud-Daroca
Hinojosa de Jarque 2 Cuenca & Canudo, 1994
Switzerland
Findreuse 15-18,24-25 Burbank et al., 1992
Brochene Fluh 19;20 Engesser & Modden, 1997
Rickenbach Biochrom'97
MP 30
France
Bassin aquitain
Dieupentale Beaudelot & Olivier, 1978
La Salle "Calcaire a H. ramondi" Sigé et al., 1995
Moissac 2 De Bonis, 1972; Ringeade, 1978
Thézels Comte, 2000
Massif central
Peublanc Hugueney, 1997
Coderet Biochrom'97
Gannat - sommet Hugueney, 1997
Provence
Venelles Aguilar et al., 1978
Germany
Baden-Wiirtemberg & Bayern
Burgmagerbeinl Hrubesch, 1957; Schalk, 1957; Fahlbusch, 1970; Schmidt-Kitller & Vianey-Liaud,
1979; Mé6dden, 1993; Deinemann, 1987
Eggingen-Erdbeerhecke Werner, 1994
Eggingen-Mittelhart 1,2 Werner, 1994
Ehrenstein 4 Werner, 1994
RheinHessen
Rott bei bonn Mors, 1995
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Spain
Madrid-Guadalajara

Sayaton 6

Switzerland
Auboranges
Brochene Fluh 53
Findreuse 8,11,14
Kiittigen
La Cornalle
La Grangette
La Vaudéze
Rances

MN 1
France
Bassin aquitain
Pauhliac
Moissac
Languedoc-Roussillon
La Paillade
Les Cévennes
Plaissan
Massif central
Billy-sommet
Saulcet
Germany
Baden-Wiirtemberg & Bayern
Lautern 2
Tomerdigen
Treuchtlingen 2
Ulm-Westtangente
Weilenburg 6
Rheinhessen
Corbiculaschichten
Weisenau

Spain
Ebro
Autol 1
Santa Cilia
Madrid-Guadalajara
Moncalvillo
Parrales
Switzerland
Findreuse 2-4,11,13,22,27,31,33
Bois Genoud
Boudry 2
Les Pierrettes
Mebre 570, 630, E3
Petite Chamberonne
Sorge
Wischberg bei Langenthal

MN 2a
France
Bassin aquitain
Aillas
Cocumont
Colomier
Gans
Languedoc-Roussillon
Caunelles
Massif central
Chavroches
Cluzel
Marcoin
Montaigu
Poncenat
Provence
Lambert
Spain
Ebro
Cetina de Aragon
Fuenmayor
Quel 1

Madrid-Guadalajara
Moheda

Vallejo

Daams, 1989

Engesser et al., 1993
Engesser & Mddden, 1997
Burbank et al., 1992
Engesser & Mddden, 1997
Engesser et al., 1984
Engesser et al., 1984
Engesser et al., 1984
Hugueney & Kissling, 1972

De Bruijn et al., 1992
De Bonis, 1972; Hugueney & Ringeade, 1989

Aguilar, 1974
Aguilar, 1974
Aguilar, 1977b

Hugueney, 1997
Hugueney, 1974; Hugueney, 1997

Ziegler & Werner, 1994

Tobien, 1974; Tobien, 1975; Tobien, 1977
Dehm, 1978

Werner, 1994

Dehm, 1978; Mayr, 1979

Tobien, 1980
Tobien, 1980

Cuenca, 1985; Alvarez Sierra, 1987; Cuenca et al., 1992
Alvarez Sierra, 1987; Alvarez Sierra et al., 1990

Daams et al., 1987
Daams et al., 1986

Burbank et al., 1992

Engesser et al., 1993

Engesser & Mddden, 1997

Engesser et al., 1993

Engesser et al., 1993

Engesser et al., 1993

Engesser et al., 1993

Schaub & Huerzeler, 1948; Tobien, 1975

Hugueney & Ringeade, 1989
Hugueney & Ringeade, 1989
Duranthon, 1993

Hugueney & Ringeade, 1989

Aguilar, 1974
Hugueney, 1997
Hugueney, 1997
Hugueney, 1997

De Bruijn et al., 1992
Hugueney, 1997

Gigot & Mein, 1973; Hugueney et al., 1992

Daams, 1976

Martinez Salanova, 1987; Daams, 1990; Cuenca ef al., 1992
Alvarez Sierra, 1987; Lacomba & Martinez Salanova, 1988; Daams, 1990; Cuenca et

al., 1992

Alvarez Sierra, 1987
Daams et al., 1986



Switzerland
La Chaux 7
Les Bergiéres
Messen

MN 2b
France
Bassin aquitain
Balizac
Laugnac
Bassin Parisien
Selles-sur-Cher
Languedoc-Roussillon
Bouzigues 1, 1H
Lespignan
Germany
Baden-Wiirtemberg & Bayern
Schaffhausen 1A
Schaffhausen 1B
RheinHessen
Budenheim
Frankfurt-Nordbassin

Spain
Ebro
San Juan
Madrid-Guadalajara
Alcocer 3b
Loranca 1
Teruel-Calatayud-Daroca
Navarrete del Rio

Ramblar 1
Switzerland
Mebre 698
Vully 1
MN 3
Austria

Eggenberg-Maigen
Czechoslovakia
Merkur North
Tuchorice
France
Bassin aquitain
Cestas:Moulin Neuf
Crémat-0
Estrepouy
Marsolan
Navere
Pessac:Cap-de-Bos inf.
St-Vincent-de-Lamonjoie
Bassin Parisien
Chitenay
La Brosse (Meigné-le-Vicomte)
La Termeliére, sables inf cont
Pontigné, sable gris
Sables inf cont, syncl d'Esvres
Languedoc-Roussillon
Baixas 202 C
Beaulieu
Bouzigues 2
Bouzigues 1A
Espira-du-Conflent
Serre de Verges
Ste Catherine 2,3,9
Germany
Baden-Wiirtemberg & Bayern
Stubersheim 3
Weilenburg 5

Wintershof-West
Portugal

Avenida do Uruguay

Universidade Catolica
Spain

Castellon-Valencia
Alto de Ballester 1
Madrid-Guadalajara
Huerta de O.
Teruel-Calatayud-Daroca
Agreda
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Engesser & Modden, 1997
Engesser et al., 1993
Engesser, 1976

Hugueney & Ringeade, 1989
De Bruijn et al., 1992

Ginsburg & Hugueney, 1980
Aguilar et al., 1999

Aguilar, 1974

Dehm, 1978

Dehm, 1978

Tobien, 1980
Stefan-Hartl, 1972; Tobien, 1980

Alvarez Sierra et al., 1990; Daams, 1990; Cuenca et al., 1992

Alvarez Sierra, 1987
Daams et al., 1986

Adrover, 1978; Daams & Freudenthal, 1981; Sése, 1987
Cuenca, 1988; Daams ef al., 1988; Daams, 1990

Engesser et al., 1993
Engesser & Mddden, 1997

Mein, 1989

Fejfar, 1989
Fejfar, 1989

Duranthon & Cahuzac, 1997
Sigé et al., 1991

Ginsburg, 1974; Bulot, 1980
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