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AVANT — PROPOS

Lorsqu'une thése est terminée il est traditionnel d'écrire un avant-propos dans lequel 1'im-
pétrant se confond en remerciements plus ou moins sincéres mais considérés comme obligatoires. Je
dois 2 mon tour sacrifier 2 cette tradition, pour laquelle il n'est certes pas facile de faire oeuvre ori-
ginale. Du moins serai-je franc : les remerciements que j'exprime correspondent 2 ceux qu'il me tient
2 coeur d'énoncer,

La réalisation d'une thése de Doctorat d'Etat est une oeuvre de longue haleine dont le ca-~
ractére devient de plus en plus obsédant 2 mesure qu'elle mfrit ; elle pése de plus en plus lourdement
sur la vie professionnelle et la vie personnelle du candidat, qu'elle finit par obérer de fagon quasi to-
tale ; le pdle substitut qu'on a voulu proposer il y a quelques années ("these sur publications") n'est en
comparaison qu'une oeuvrette mineure ; j'ai eu la possibilité de choisir, prés de 80 publications me
frayaient une voie facile, j'ai choisi en toute connaissance de cause et ne le regrette pas.

I1 est un certain nombre de conditions minimales, bien sfir pas suffisantes mais en tout cas
nécessaires, sans lesquelles une thése ne peut &tre menée 2 bien, La premiere de ces conditions est
d'avoir un directeur de recherche qui sache faire confiance et ne ménage pas son appui lors des diffi=
cultés de tout ordre qui ne manquent pas de surgir : que mon patron le Professeur L. David trouve ici
I'expression de ma profonde reconnaissance, Une autre conditi’on, tout aussi importante, est de pouvoir
travailler au sein d'une équipe cohérente dont les membres ne rechignent pas 2 confronter leurs points
de vue et leurs résultats, et facilitent volontiers les tdches matérielles du travail quotidien : & des titres
divers mes amis et collégues R, Ballesio, R, Combémorel, E, Debard, M. Hugueney, G, Latreille,

H. Méon, C, Mourer-Chauviré, P, Mein, G. Truc, R, Vilain, B. Walter doivent &tre remerciés ici,
comme MM. les Professeurs G, Demarcq (qui a accepté de faire partie de mon jury) et P. Elouard ;
comme encore MM, J. Evin et A, Prieur, ingénieurs CNRS ; comme mon éléve M, Faure dont l'aide
discrete et efficace a été considérable ; comme Madame R, Miard, technicienne ; je n'aurai garde

‘ d'oublier M. A, Duivon, qui réalisa les dessins, M. G. Patricot 2 qui je dois une bonne part des photo-
graphies, Mesdames M, Le Hégarat, A, Armand et M. Guiraud qui ont assuré l'impression de ce travail ;
je n'oublie pas non plus tous ceux, trop nombreux pour &tre cités nommément, qui participérent 2 nos
chantiers de fouilles, J'aurai encore & remercier tout particuliérement Madame J. Martin, professeur
d'anglais, 2 qui je dois les résumés anglais de toutes mes publications ainsi que celui du présent travail.

Il me paraft évident que mon travail n'aurait pas existé sans 1'aide financiére du CNRS qui
m'a permis de nombreux voyages d'étude ; je n'aurais, lors de ces voyages, pas pu faire grand chose
sans les facilités de toute sorte qui m'ont été trés libéralement accordées lorsque j'ai étudié les quel-
ques 150 collections publiques et privées 2 partir desquelles j'ai travaillé, et c'est pour moi un agréable
devoir de le dire ici : conservateurs et responsables de collections qui mirent 2 ma disposition toutes
leurs richesses et m'installerent avec prévenance pour les étudier, qui parfois n'ont pas craint de prendre
le risque de m'envoyer leur matériel ; fouilleurs et chercheurs qui me confi2rent les restes qu'ils avaient
patiemment recueillis ; collégues spécialistes d'autres groupes zoologiques et de disciplines connexes,
avec qui j'eus de nombreuses et fructueuses discussions, et dont je n'oublierai pas l'accueil souvent fra-
ternel ; techniciens qui me firent profiter de leur savoir faire dans la préparation et le moulage des
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piéces : je tiens 2 les remercier tous en espérant oublier aucun de ceux qui ont eu une incidence directe
sur ma thése ; on trouvera ci-dessous leurs noms regroupés selon les établissements auxquels ils appar-
tiennent et les régions oi1 ils sont installés. Je profite de 1'occasion pour indiquer comment j'ai abrégé
la désignation de 1'établissement lorsque 1'abréviation n'est pas évidente.

Région lyonnaise :

= Musée Guimet d'Histoire naturelle de Lyon (ML) : MM. J. Battetta, ancien préparateur en chef, R,
Mourer et M, Philippe, assistants;

- Laboratoire de Zoologie de 1'Université Claude Bernard : M, le Professeur R, Ginet, M. J, Mathieu,
assistant,

~ Laboratoire de Géologie des Facultés Catholiques de Lyon (Fac, Catho, Lyon) : M, 1'Abbé Mouterde,
directeur de recherche au CNRS, ' :

- Direction des Antiquités préhistoriques Rhéne-Alpes (Coll. Combier APRA) : MM, J, Combier, direc-
teur, maitre de recherche au CNRS, J.L. Porte et P. Ayroles, assistants,

- Collections particulieéres de MM, Billaud, Excoffier, du Docteur H, M, Laurent, de 1'Ecole des Laza-
ristes de Lyon (ol j'ai eu libre acceés grdce 2 B, Méhier), du Grand Séminaire de Belley, du Lycée Agri-
cole E, Herriot 2 Ciebeins, de MM. R. Desbrosse et G. Lhomme, préhistoriens,

Région parisienne :

- Institut de Paléontologie du Muséum National d'Histoire Naturelle (MNHN) ¢ mes amis L, Ginsburg,
sous-directeur, E. Heintz, maftre de recherche au CNRS (tous deux ont bien voulu faire partie de mon
jury), V. Eisenmann, chargée de recherche au CNRS, H, Thomas, attaché de recherche,

- Laboratoire d'Anatomie comparée du Muséum National d'Histoire Naturelle (MNHN) : M. le Professeur
J. Anthony, M. F, Poplin, assistant,

- Musée de 1'Homme : mon ami Y. Coppens, sous-directeur, qui m'intégra 2 son équipe de recherches
en Afrique et fut 2 1'origine de mes missions et études en Ethiopie, au Kénya et en Tanzanie,

- Université P, et M, Curie 2 Paris (Univ, Paris) : M. B, Vandermeersch, mafitre-assistant, mon ami J.
C. Rage, chargé de recherche au CNRS, M, J.C. Miskovsky et Madame J. Renault-Miskovsky, char-
gés de recherche,

- College de France : M. le Professeur A. Leroi-Gourhan, Madame Ar, Leroi=Gourhan, M. M. Girard,
technicien~chercheur,

= Institut de Paléontologie humaine (IPH) : M. J. Bouchud, maftre de recherche au CNRS,

- Musée des Antiquités Nationales & Saint-Germain-en-Laye (Mus, St. Germain) : M, H. Delporte,
conservateur en chef,

= Direction des antiquités préshitoriques de la région parisienne (AP Paris) : M, Tarréte,
- Musée de Préhistoire de 1'Ile-de-France & Nemours : M. J.B. Ray, conservateur.,
- Musée frangais de la Spéléologie : M. P, Pallu, conservateur,

- Ecole Pratique des Hautes Etudes : M, F, Bourdier, professeur,

Quest, Centre~Ouest et Val de Loire :

- Laboratoire d'Anthropologie, Préhistoire, Protohistoire etQuaternaire armoricains de 1'Université de
Rennes (Univ, Rennes) : M. le Professeur P, R. Giot, M, J.L. Monnier, assistant.

- Laboratoire de Zoologie de 1'Université de Rennes : M. le Professeur Razet,

- Musée d'Histoire Naturelle de Nantes : Madame Baudoin, conservateur,
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= Musée de Laval : Monsieur Vallée, conservateur,
- Musée d'Angers et Faculté Catholique d'Angers : M, le Docteur Gruet.

= Laboratoire de Paléontologie des vertébrés et paléontologie humaine de 1'Université de Poitiers (Univ,
Poitiers) s M, le Professeur C, Guth, M, M. Brunet, maftre-assistant, et particuliérement mon ami M,
Beden, chargé de recherche au CNRS,

= Direction des Antiquités préhistoriques 2 Poitiers (coll, Patte) : M, le Professeur E, Patte,
- Musée d'Histoire Naturelle de La Rochelle : M, Chanudet, assistant,

- Laboratoire du Peyrat 2 Villebois-Lavalette (Mus, Villebois=Lavalette) : feu Mademoiselle G, Henri~
Martin, maftre de recherche au CNRS,

= Musée de Chartres : matériel transmis par E. Heintz,

- Collections particuliéres de M. d'Aboville 2 Vimarcé et de M. Carpentier au Havre,

Sud-Ouest :

= Laboratoire de 1'Institut du Quaternaire de 1'Université de Bordeaux I (Univ, Bordeaux) : M. le Pro=
fesseur F, Bordes, M.F. Prat, maftre-assistant.

- Musée d'Histoire Naturelle de Bordeaux (Mus, Bordeaux) : M, le Professeur M. Vigneaux, directeur,

Madame Lafond, secrétaire,

= Musée de la Mer 2 Biarritz : Madame Harambillet, chercheur,

= Musée d'Arudy : M, G. Laplace, maftre de recherche au CNRS,

= Musée d'Histoire Naturelle de Toulouse (Mus. Toulouse) : Mademoiselle C, Sudre, comnservateur.
- Laboratoire de Géologie de 1'Université de Toulouse (Univ, Toulouse) : M. le Professeur Rey.

- Laboratoire de Géologie de 1'Institut Catholique de Toulouse (Fac, Catho, Toulouse) : M. 1'Abbé F,
Crouzel, directeur,

- Direction des Antiquités préhistoriques de la région Midi-Pyrénées (AP Toulouse) : M, ], Clottes, di=-
recteur, et M, G, Simonet, assistant,

- Musée d'Histoire Naturelle de Foix : M. R, Simonet, conservateur,

= Musée de Bagneres de Bigorre : M, P, Mayoux, conservateur,

= Musée de Montauban : M, Cavaillé, conservateur,

= Musée d'Agen : Mademoiselle A, M, Labit, conservateur,

- Musée Gaston Rapin & Villeneuve sur Lot : Madame C, Lanvin, conservateur,

- Collection particuliere de M, A, Clot.

Sud et Sud=Est :

- Laboratoire de Paléontologie humaine et préhistoire de 1'Université de Provence, centre Marseille-
Saint Charles (Univ. Marseille) : M, le Professeur H, de Lumley, Directeur de recherche au CNRS,

qui m'a confié le matériel de ses fouilles et m'intégra au programme de coopération franco=-soviétique
sur 1'environnement de 1'homme fossile, me permettant ainsi 1'acceés aux collections soviétiques, en
particulier celles des Académies des Sciences de Moscou et de Tbilissi ; parmi les nombreux membres
de son équipe je dois beaucoup 2 Madame M. A, de Lumley, Mademoiselle L, Meignen, MM, M.
Dubar, J. P, Gerber, L, Jourdan et A, Tavoso,
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- Laboratoire de Paléontologie de 1'Université de Provence 3 Marseille~-Saint Charles : Mademoiselle
F. Catzigras, professeur,

- Centre Universitaire de Marseille=Luminy (Univ, Marseille-Luminy) : M, E, Bonifay, maftre de re-
cherche au CNRS et Madame M, F, Bonifay, Chargée de recherche,

- Musée d'Histoire Naturelle de Marseille (Mus. Marseille) : M. F. Fabre, alors assistant, puis M. R,
Jullien, conservateur,

~ Musée de Perpignan : M, Bénet, assistant,
- Musée de Pézenas : M, Brumm, factotum,

- Laboratoire de Paléontologie de 1'Université des Sciences et Techniques du Languedoc 2 Montpellier
(Univ, Monfpellier) : Monsieur le Professeur L, Thaler, M. J. Michaux, maftre-assistant, M. J.L.
Hartenberger, maftre de recherche au CNRS, M. J.Y. Crochet, chargé de recherche au CNRS, Au La-
boratoire dée Botanique de la méme Université, M, ], P. Suc, attaché de recherche au CNRS,

- Université de Nice : M, F. Irr, maftre-assistant,
- Musée d'Histoire Naturelle de Nice : M, Bidart, assistant,

= Musée d'Anthropologie préhistorique de Monaco : M, L. Barral, conservateur, Mademoiselle S.
Simone, assistant,

- Musée Requien d'Histoire Naturelle 2 Avignon : MM, L. Germand et Ledoux, anciens directeurs ;
mon €léve E, Crégut qui y est maintenant assistante,

- Musée Calvet d'Avignon : M, S. Gagnidres, maftre de recherche au CNRS, conservateur.
- Musée de Nfmes : M. J. Jeantet, conservateur, et Madame,
- Collection privée du Spéléo-Club de Cannes 2 laquelle j'ai eu acces grdce & M. Fuselier,

- Collections particuliéres de M, G. Maurin 2 Béziers, de M. A, Bonnet 2 Nfmes,

Est et Nord :

- Laboratoire de Géologie de 1'Université de Dijon (Univ, Dijon) : M, J. Chaline, maftre de recherche
au CNRS,

- Laboratoire de Géologie de 1'Université de Besangon (Univ, Besangon) : mon ami M, Campy, qui
outre le produit de ses fouilles me communiqua du matériel provenant de son laboratoire,du Musée de
Montbéliard et de diverses collections privées,

- Laboratoire de Géologie de 1'Université Louis Pasteur 2 Strasbourg (Univ, Strasbourg) : M. le Professeur
J.C. Gall, M. A, Schaaf, assistant, Mademoiselle M. Wolf, conservateur des collections,

- Musée d'Histoire Naturelle de Strasbourg : M, J.J. Hatt, conservateur,.
- Direction des Antiquités préhistoriques d'Alsace (AP Strasbourg) : M, A, Thévenin, directeur.
- Direction des Antiquités préhistoriques de Bourgogne : M, J.P. Thévenot, directeur.

- Collections particulieres de MM. M, Vuillemey 2 Lons-le-Saunier et R, Tomasson 2 Clérey,

Centre :

- Département des Sciences de la Terre de 1'Université de Clermont-Ferrand (Univ, Clermont) : M, le
Professeur P, Lapadu-Hargues.

- Musée Lecoq a Clermont-Ferrand : Madame Vivat, conservateur,

- Musée Crozatier au Puy-en-Velay (Mus. Le Puy) : M. R, Gounot, conservateur,

14



= Musée J,B. Rames & Aurillac : M, Delmont, conservateur.
= Madame le conservateur du Musée de Moulins,

= Musée E, Rupin 2 Brives : Mademoiselle M, R, Guillot,

= Musée de Roanne : M, J. Bornibus, conservateur,

= Musée de Millau : M, G, Costantini, conservateur,

= Musée Fenaille 2 Rodez : M, L. Balsan, conservateur,

Musée National de préhistoire aux Eyzies (Mus, Les Eyzies) : M. J. Guichard, conservateur,

Syndicat d'Initiative de Domme (SI Domme) : M, Burgat, président du SI.

= Collections particuliéres de Madame P, Andrieu 2 Tulle, de MM, P, Bout 2 Clermont-Ferrand, L, "
Tauran 2 Noailles,

Suisse :
= Naturhistorisches Museum 2 Bfle (Mus, Bile) : M. le Docteur J, Hiirzeler, ancien directeur de la sec-

tion ostéologique, M, H, Schaefer, actuel directeur, M, B, Engesser, assistant,

République Fédérale d'Allemagne :

= Hessischer Landesmuseum 2 Darmstadt (Mus, Darmstadt) : M. le Docteur Heil, conservateur, M. le
Docteur W, von Koenigswald, M, Weigelt, assistant,

- Niedersdchsischen Landesamt fiir Bodenforschung 2 Hanovre (Inst, géol. Hanovre) : feu le Professeur

O, Sickenberg.

= Musée Senckenberg 2 Francfort (Mus, Francfort) : M, le Docteur S, Rietschel, directeur de la section

Geologie-Paliontologie,
- Musée de Karlsruhe : M, le Docteur G. Mayer, chercheur,
= Heimatmuseum 2 Minden (Mus. Minden) : M. le Docteur Bath, directeur,

- Universitdts-Institut fiir Paldontologie und historische Geologie, Munich (Mus. Munich) : Madame le

Docteur F, Obergfell, chercheur,

- Staatliches Museum fiit Naturkunde 2 Stuttgart-Ludwigsburg : M, le Professeur K,D., Adam, MM,
Bloss et Terzidis, assistants.

= Naturhistorisches Museum 2 Mayence (Mus, Mayence) : M. le Docteur Briining, directeur, MM. Lipp-
mann et Wadewitz, préparateurs,

- Université Johannes Gutenberg 2 Mayence (Univ. Mayence) : M. le Professeur H, Tobien (qui a bien
voulu faire partie de mon jury), M, le Professeur K,H., Rothausen,

= Du matériel de 1'Université de Cologne m'a été transmis par M, le Professeur K. Brunnacker et son

éleve M, P, Lanser,

= Du matériel provenant de diverses collections privées m'a été transmis par MM. P. Lanser et F.

Poplin,

Belgique :
= Laboratoire de Paléontologie de 1'Institut Royal des Sciences Naturelles de Belgique 2 Bruxelles (Mus.
Bruxelles) : Mademoiselle A, Dhondt, chercheur, M. L. Nuyts, préparateur,
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- Laboratoire de Zoologie du mé&me Musée : MM, Martin et Poche, préparateurs,

- Musée Royal de 1'Afrique Centrale 2 Tervueren : M, le Docteur Thyss van den Audenaerde,

Pays-Bas :

- Zoological Museum, Université d'Amsterdam (Mus, Amsterdam) : M, W, Bergmans, assistant,

- Musée de Haarlem : M, le Docteur C,O. Van Regteren-Altena, directeur, et M. J. A. Klinker, pré-
parateur,

- Rijsksmuseum van Natuurlijke Historie a Leiden (Mus. Leiden) : M. le Docteur A, M. Husson, direc-
teur ; M. Blom, préparateur,

- Rijsksmuseum van Geologie en Mineralogie a Leiden : M. le Docteur M, Freudenthal, chercheur, et
M. H. Loose, assistant,

- Musée de Maestricht : M, le Docteur Montagne, directeur ; M. L. G, M, Boonen, assistant,

= Geologisch Institut de 1'Université d'Utrecht (Mus, Utrecht) : mon ami le Docteur P, Y. Sondaar,
chercheur, et A, Van de Weerd, assistant,

Grande-Bretagne :

- Laboratoire de Géologie du British Museum (Natural History) (BMNH) : M. le Docteur A, J. Sutcliffe,
directeur ; feu le Docteur W, R, Hamilton, chercheur,

- Laboratoire de Zoologie du British Museum (Natural History) MM les Docteurs Fraser, ancien directeur,
Corbet, directeur, Mademoiselle J,E, King, Madame le Docteur J. Jewel, Monsieur le Docteur A, W,
Gentry, chercheurs,

= Université de Cambridge (Mus. Univ, Cambridge) : MM. les Docteurs Lane (directeur du Sedgwick
museum) et Joysey (directeur du laboratoire de zoologie) et mon ami C, P. Groves, alors membre du
Duckworth Laboratory of Physical Anthropology.

- Université d'Oxford (Mus. Univ, Oxford) : M, le Docteur Edmonds, directeur du Musée, M. H.P.
Powell, assistant,

- Powell Cotton Museum 2 Birchington : M. C, Powell-Cotton, directeur, M. L .R, Barton, conservateur,

Espagne :

- Musée du Séminaire Conciliaire de Barcelone : M, le Docteur Via, directeur.

- Musée de 1'Institut Provincial de Paléontologie 2 Sabadell( Mus. Sabadell) : M, le Professeur M. Cru-
safont, directeur, Mademoiselle J. M, Golpe, assistant, M. J. Gibert, chercheur, et tout particuliére-
ment mes amis J, Santafé (sous-directeur) et M, L. Casanovas (chercheur),

- Musée des Sciences naturelles 2 Madrid et collections du CSIC (Mus. Madrid), M. le Professeur E,
Aguirre, Madame M. T. Alberdi, M. Borja, chercheusrs,

= Musée archéologique municipal de Madrid : M. le directeur,

- Ecole des Mines de Madrid : M. Quintero, directeur,

Italie :

» Musée Capellini de Bologne : M. le Professeur V., Vialli, directeur ; MM, A, Ferrari et G.
Pasini, chercheurs,

- Musée de Ferrare : M, le Professeur P, Leonardi, directeur ; M, Sala, assistant,
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- Musée de 1'Université de Florence, Institut de Geologie et Paléontologie : M, le Professeur A,
Azzaroli, directeur, Mademoiselle A, Berzi, MM, Torre et Ficcarelli, chercheurs, et tout particulie-
rement mon ami C, de Giuli, chercheur, etsa femme,

= Musée de Parme, Institut de Géologie : M, le Docteur Pelozio, directeur ;j M. S. Raffi, chercheur,
- Musée de Pavie; Institut Géologique de 1'Université' : M, G, Cantaluppi, chercheur,

- Musée de 1'Université de Rome : M, le Docteur C, Petronio, conservateur ; M. et Madame Romei,
M. A, Kotsakis, chercheurs.

- Musée de Sienne, Académie Physiocritique : M, le Docteur E, Giannini, directeur, MM, R. Fondi,
assistant et A, Decandia, chercheur,

- Musée de Turin : M, C, Sturani, directeur, Madame Ferrero et M, Pavia, chercheurs.

= Collection particuliére de M, Cuscani Politi 2 Sienne,

U.R.S.S. :
- Musée de Paléontologie de 1"Académie des Sciences de 1'URSS, Moscou : A, V., Sher, chercheur,

- Musée de Paléontologie de 1'Académie des Sciences de Géorgie, Tbilissi; MM, L. K, Gabounya, di-
recteur, et A, K. Vekoua, chercheur.

Kenya :

- National Museums of Kenya, Nairobi : M, R, Leakey, directeur, Madame Margaret Leakey, M., J.
Harris, chercheur, M, L.,C. Mulochi, préparateur,

Je ne serais pas complet si je ne rappelais pas les contraintes qu'une thése fait subir aux
proches et aux familiers de son auteur ; il faut une solide dose de patience pour supporter le manque
évident de disponibilité de celui-ci., En ce qui me concerne, les encouragements ne me manquérent
pas, ni l'indispensable soutien moral ; je pense tout particulierement 2 ma femme, qui ne me ména-
gea jamais son aide et sut aussi & 1'occasion &tre une remarquable secrétaire,
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RESUME :

Le présent travail concerne 24 espéces et environ 1200 gisements, Il comporte quatre
parties :

La premiére partie est une étude des 5 espéces actuelles de rhinocéros : Diceros bicornis,
Ceratotherium simum, Dicerorhinus sumatrensis, Rhinoceros unicornis et Rh, sondaicus, Ces espéces

sont 1'objet :
- d'une bréve présentation avec un résumé de leur synonymie et un court historique,

= d'une étude d'anatomie comparée portant sur le crine, la mandibule, la denture et le squelette
post=crinien,

< d'une analyse des tendances évolutives dans 1'espace et dans le temps, avec un rappel des données

phylogénétiques.
- d'un exposé des grandes lignes de leur écologie et de leur éthologie,

- d'une recherche de leurs rapports avec les populations humaines,

Une conclusion rassemble tous ces éléments, qui seront ensuite appliqués analogiquement
aux espéces fossiles ; 1'ensemble des caractéres anatomiques est résumé sous forme d'une néodiagnose
de chacune des espéces ; des néodiagnoses de méme type seront proposées pour les espéces fossiles,

Les trois autres parties concernent successivement le Miocéne supérieur, le Plio-Villafran=-
chien et le Pléistocéne moyen 2 supérieur d'Europe occidentale ; elles sont congues selon le méme plan :

- le cadre biostratigraphique est défini par une succession de zones & mammiféres ; 2 la suite des zones
néogénes déja connues, des zones quaternaires définies selon les mémes principes et numérotées 2 la
suite sont proposées ici ; la deuxiéme partie traite des zones 9 2 13, la troisigme des zones 14 2 19 (les
deux derniéres zones sont nouvelles), la quatriéme des zones 20 & 26 (toutes sont nouvelles).

- une revue des espéces existant en Europe occidentale pendant la période considérée donne pour cha=
cune un bref historique et une synonymie trés résumée ; ne sont pas oubliés les quelques restes d'origine
incertaine et dont la détermination est douteuse, La deuxidme partie présente Aceratherium {Acerathe-
rium) tetradactylum, A, (A.) incisivum, A, (Alicornops) simorrense, Dicerorhinus sansaniensis, D,
steinheimensis, D, schleiermacheri, Diceros pachygnathus, Brachypotherium gr, brachypus-goldfussi,
cf, Prosantorhinus sp. D ; la troisidme partie présente Dicerorhinus megarhinus, D, miguelcrusafonti,
D. jeanvireti et D, etruscus etruscus (les deux derniers étant regroupés dans le nouveau sous-genre
Brandtorhinus) et une petite espéce laissée en nomenclature ouverte (sp, C) ; la quatriéme partie pré-
sente Dicerorhinus etruscus brachycephalus, D, mercki, D, hemitoechus, Coelodonta antiquitatis et

pose le probleme d'Elasmotherium,

- une étude de 1'anatomie comparée traite du crine, de la mandibule,; de la denture et du squelette

post=crinien,

- une liste des gisements est donnée par ordre alphabétique ; chacun comporte un minimum d‘infor-
mations bibliographiques et 1'indication du matériel étudié ; un bon nombre de gisements sont inédits
2 des titres divers ; d'autres ne sont connus que par la littérature et les déterminations qui y ont été
faites n'ont donc pu &tre vérifiées,

- une étude paléoécologique est fondée sur 1'anatomie de chaque espéce et sur les faunes et les flores
qui lui sont associées ; le biotope préférentiel est établi,

- une analyse des tendances évolutives des organes suit 1'exposé de 1'extension de chaque espece dans
I'espace et dans le temps jelle débouche 3 1'occasion sur la définition de stades évolutifs ; quelques élé~

ments de phylogengse sont indiqués.
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- un chapitre particulier 2 la quatriéme partie considére les rapports des rhinocéros et des hommes du
Paléolithique : chasse, industrie osseuse et représentations artistiques pariétales et mobiliéres,

- une conclusion propose pour chaque espéce une néodiagnose et résume les résultats obtenus. Dans la
conclusion de la quatriéme partie la nouvelle sous-espéce C, antiquitatis praecursor est définie.

Une conclusion générale rappelle que les rhinocéros constituent un bon exemple d'évolution
qui fait d'eux un outil biostratigraphique efficace et un indicateur paléoécologique important,

ABSTRACT :

The present piece of work deals with 24 species and about 1200sites, It is composed of
four parts :

The first part is a study of the five existing species of rhinoceros : Diceros bicornis, Cera-

totherium simum, Dicerorhinus sumatrensis, Rhinoceros unicornis, Rhinoceros sondaicus, The aim is to
deal with these species by :

- a short introduction with a summary of their synonymy and a brief historical account.

~ a study of comparative anatomy based upon the skull, the mandible, the dentition and the post
cranial skeleton.

= an analysis of evolutionary tendencies in space and time, recalling the fundamental phylogenetical
ideas,

= an account of the broad outlines of their ecology and ethology.

- a research into their links with human populations,

All these elements, which may be analogically applied to fossil species, are then brought
together in a conclusion, The whole of the anatomical characteristics are summarized in the form of a
Neodiagnosis for each of the species : neodiagnoses of the same type will be suggested for the fossil
species,

The last three parts are successively concerned with the Upper Miocene, the Plio-Villafran=-
chian and the Middle to Upper Pleistocene of western Europe, They are conceived under the same structure :

- the biostratigraphical framework is defined by a succession of mammal zones ; following the already

known neogene zones I suggest quaternary zones defined according to the same principles and numbered
after. The second part deals with the zones 9 to 13, the third deals with the zones 14 to 19 (the last two
zones are new), the fourth deals withthe zones 20 to 26 (all the zones are new),

- a review of the species existing in Western Europe during the period under consideration gives for
each species a brief historical account and a condensed synonymy, I shall recall, when the opportunity
arises, what we know about the few remains of uncertain origins and doubtful determination, The se-
cond part is about Aceratherium (Aceratherium) tetradactylum, A, (A.) incisivum, A, (Alicornops)




simorrense, Dicerorhinus sansaniensis, D, steinheimensis; D, schleiermacheri, Diceros pachygnathus,

Brachypotherium gr. brachypus-goldfussi, cf, Prosantorhinus sp, D. The third part is about Dicerorhi-

nus megarhinus, D, miguelcrusafonti, D, jeanvireti and D, efruscus etruscus, (the last two being re=

grouped under the new subgenus Brandtorhinus) and a small species which I leave in open nomenclature
(sp. C). The fourth part is about Dicerorhinus etruscus brachycephalus, Dicerorhinus mercki, D, hemi-
toechus, Coelodonta antiquitatis and poses the problem of Elasmotherium,

= a study of comparative anatomy deals with the skull, the mandible, the dentition and the post cranial
skeleton,

= a list of sites is given in alphabetical order ; each comprises a minimum of bibliographical informa-
tion and data of the material that [ have seen ; many of these sites are new, for various reasons, others
are only known to me through literature and therefore I have not been able to check the determinations
which have been made upon them,

- a paleoecological study is based on the anatomy of each species and on the fauna and flora associated
with it ; the preferential biotope is established.

- an analysis of the evolutionary tendencies of the organs follows the account of the spreading of each
species in space and time, When the opportunity arises, it leads to the definition of evolutionary stages.
Some elements of phylogenesis are indicated,

= a special chapter in the fourth part considers the relationships between rhinoceroses and men of the
Paleolithic period, for example hunting, bone industry, cave art and movable drawings.

- the conclusions proposes a neodiagnosis for each species and summarizes the obtained results, In the
conclusion of the fourth part the new subspecies Coelodonta antiquitatis praecursor is defined.

The, general conclusion brings to mind the fact that the rhinoceros is a good evolutionary
example which ‘makes them an efficient biostratigraphical tool and an important paleoecological
indicator.

ZUSAMMENFASSUNG :

Die vorliegende Arbeit betrifft 24 Arten und ungeffhr 1200 Fundstellen, Sie setzt sich aus
vier Teilen zusammen :

Der I, Teil besteht in einer Bearbeitung der 5 aktuellen Nashorn-Arten : Diceros bicornis,
Ceratotherium simum, Dicerorhinus sumatrensis, Rhinoceros unicornis und Rh, sondaicus, Diese Arten

bilden den Cegenstand folgender Beobachtungen :

= kurze Darstellung mit einer Zusammenfassung ihrer Synonymie-Liste und kurze geschichtliche Beschrei-
bung, '

- Bearbeitung der vergleichenden Anatomie, die sich mit dem Schidel, Unterkiefer, Gebiss und den
Extremititenresten befasst,



- Analyse des Evolutionsprozesses in Zeit und Raum, mit einem Verweis auf die phylogenetischen
Verschiebungen,

= Darlegung der Grundziige ihrer Oekologie und Ethologie,

- Ermittlung ihrer Beziehungen zur menschlichen Bevdlkerung.

Eine Schlussfolgerung vereinigt alle diese Punkte, die, #hnlich, fiir die fossilen Arten ver-
wendet werden kénnen ; die Gesamtheit der anatomischen Eigenschaften wird in Form einer Neodiagnose
fir jede Art zusammengefasst ; Neodiagnoses gleicher Art werden fiir die fossilen Arten vorgeschlagen,

Die 3 letzten Teile betreffen nacheinander das Obermiozin, das Plio=Villafranchium und
das mittlere und obere Pleistozin von West-Europa ; sie sind nach demselben Plan verfasst :

- der biostratigraphische Zusammenhang wird durch eine Aufeinanderfolge von Sidugetierzonen erklirt ;
im Anschluss :an die bereits bekannten neogenen Zonen, schlage ich Quartirzonen vor, die nach
denselben Grundsitzen bestimmt und daran anschliessend numeriert sind ; der 2, Teil behandelt die
Zonen 9 bis 13, der 3, Teil die Zonen 14 bis 19 (die beiden letzten Zonen sind neu), der 4, Teil die
Zonen 20 bis 26 (sie sind alle neu) ;

- ein Bestandsverzeichnis der in West-Europa, im Verlaufe des beriicksichtigten Zeitabschnittes, vork-
ommenden Arten gibt fiir jede von ihnen eine kurze geschichtliche Beschreibung und eine sehr zusammen-
fasste Synonymie-Liste ; ich verweise bei Gelegenheit auf das, was iiber einige Reste unbestimmter
Herkunft bekannt ist und deren Bestimmung zweifelhaft ist. Der 2, Teil stellt die folgenden Arten vor :
Aceratherium (Aceratherium) tetradactylum, A, (A.)_incisivuam, A, (Alicornops) simorrense, Diceror-
hinus sansaniensis, D, steinheimensis, D, schleiermacheri, Diceros pachygnathus, Brachypotherium gr.
brachypus-goldfussi, cf. Prosantorhinus sp. D ; der 3, Teil stellt Dicerorhinus megarhinus, D, miguel-
crasafonti, D, jeanvireti und D, etruscus etruscus vor (die beiden letzten Arten sind in der neuen Unter-
gattung Brandtorhinus umgruppiert) und eine kleine Art, die ich in offener Nomenklatur belasse (sp. C.);
der 4. Teil stellt Dicerorhinus etruscus brachycephalus, D. mercki, D. hemitoechus, Coelodonta antiqui-
tatis vor und wirft das Problem von Elasmotherium auf ;

- eine Bearbeitung der vergleichenden Anatomie behandeit Schidel, Unterkiefer, Gebiss und Extremiti-

tenreste ;

- ein Verzeichnis der Fundstellen wird in alphabetischer Reihenfolge gegeben ; jede Fundstelle enthdlt
eine Mindestzahl an bibliographischen Informationen und die Angabe des von mir dort gesichteten Mate-
rials ; viele Fundstellen sind aus verschiedenen Griinden unverdffentlicht ; andere sind mir nur aus der
Literatur bekannt und ich konnte folglich die dort gemachten Bestimmungen nicht iiberpriifen ;

= eine paljoskologische Bearbeitung beruht auf der Anatomie jeder Art und auf der Tier- und Pflanzenwelt,

die ihr angeschlossen sind ; der bevorzugte Biotop wird begriindet ;

= eine Untersuchung des Evolutionsprozesses der Organe folgt dem Bericht iiber die Ausdehnung jeder Art
in Zeit und Raum ; sie l4sst sich bei Gelegenheit tiber die Bestimmung von Evolutionsstadien aus ; einige

Bestandteile der Phylogenese sind angegeben ;

- ein besonderer Abschnitt im 4, Teil beriicksichtigt die Beziehungen der Nashdrner und der Menschen

des Paldolithikums : Jagd, Knochenverarbeitung und Felskunst ;

= eine Schlussfolgerung schldgt fiir jede Art eine Neodiagnose vor und fasst die erhaltenen Resultate
zmsammen, [n der Schlussfolgerung des 4, Teils wird die neue Unterart C. antiquitatis praecursor bestimmt,

Eine Gesamt-Schlussfolgerung erinnert daran, dass die Nashorner ein gutes Evolutionsbeispiel
bilden, das ein wirksames, biostratigraphisches Werkzeug und einen wichtigen, palidodkologischen

Anzeiger aus ihnen macht,
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PESHME

HacToamas paborTa kacaeTcda 24 BUNOB U 0OKoio I.200 MECTOPOXIEHNU .
Kuura cocrTouT u3 ueTHPEX uacTeii:

llepas yacTh mpencTasisfeT COOOW MCCIeNOBaHUEM HOATH CYIECTBYOIUX

B HacTodAlee BpeMA HOCOPOTOB : Diceros bicornis Ceratotherium
simum Dicerorhinus sumatrensis ) Rhinoceros wunicornis u
Rh. sondaicus Ilo xaxmoMy ®3 3TUX BUNOB :

-IpPeNCTaBJIeHO KpPaTKOe MCTOPUUECKOEe DPACCMOTDPEHUE C DE3NMUPOBAH-
HO#I CHHOHWMUKOI }

~-NIpOU3BENEeHO CPAaBHUTEJbHOE U3yUeHUE aHATOMUU uepena, HUXHEN
UennCTu, 3y0OB M 3aTHIOYHON uacTu uepemna ;

~NpOaHaNy3NPOBaHL TEHIEHUUM SBOJWOLUU BO BPEMEHEe U IPOCTPaHCT-
Be C YHNOMUH&HUEM QUIOTEeHeTUUECKUX NaHHHX |

—OCHOBHE YepTh UX ODKOJIOTUN U ITOJOTUU ;

-/3yUeHH UX CBA3K C UYEJOBEKOM.

B saknwuenue 0GoCmeHH BCE ITU IAHHHE, KOTODPHE MOTYT OHTH MPUIEXE—
HH II0 @HAJIOTUM KO BCEM BUOAM MNCKOIAEMHX j COBOKYIHOCTL aHATOMUUECKUX
YepT PEe3WMUpPOBaHa B BUIE HEONMATHOCTUKM IIO0 KaXIOMYy K3 BUIOB ; HEO—
OWaTHOCTUKY IMONOOHOTO THII& MOTYT OHNTH NPENJOXEHb NIJA W3YUeHUs UCKO-
IaeMux.

Tpr mocrnemHME YacCTU KacawTcd IOCJEeNOBATEJbHO M3YUEHUA BHCHETO
MUOIIeHa, NAUO-BLINIaPPaHCKOTO U CPEINHO-BHCHWEro IJIelicToleHa 3amamHoll
EBpomb. ¢TH YaCTV IIOCTPOEHH IO ONHOMY U TOMY Xe IIJIaHy :

-0uOCTpaTUrpa@uuecKue pPaMKl ONpelesieHH uepenoBaHueMm 30H, TIe
o0UTAaKT MJIEKONUTawmue , [IOCJIe HEeOTEHOBHX yXe U3BECTHHX 30H, Ipelia-
ramwch K3yueHUe 30H UeTBEPTUUHOTO Iepuoma IO TOMY Xe& MNPUHLUUIY ¥ II0
crlenywueil Hyueporauuell , BTOpad uacTh KacaeTcs 30H ¢ 9 mo I3, TpeThdA.
-30H I4 mo I9 (gBa ocTaylbHHE - HOBHE) , uYeTBEpPTaAs - 30H ¢ 20 mo 26
( Bce HOBHE):

IpU I[epeuucyeHUr CylecTBYWIUX BHUIOB HOCODPOTOB B 3amanHo# EBpo-
e B TeuyeHUE pACCMATPUBAEMOTO Mepkona NaeTcd OJf KaxIoro M3 BULOB HC
TOpHUECKHNIl OUepK U COKpaneHHas CUHOHUMUKA , C CBH3M C 3TUM, XOUy Ha-
[QOMHATL O TOM, UYMO CYWMECTBYKWT HECKOJbKO BHUIOB MCKONAEMHX, MPOUCKON—
IeHNe KOTOPHX He YCTAHOBJIEHO TOUHO U OIpenesyieHue KOTOPHX MNOINNEeXUT
COMHEHUI. BO BTOpONl uacTu IpencTaBileHH Aceratherium (Aceratherium)
tetradactylum, A.(A.) incisivum, A.(Alicornops) simorrense, Dicerorhinus
sansaniensis, D;steinﬁeimensis, D. schleiermacheri, Diceros pachygnathus,

Brachypotherium gr. brachypus - goldfussi, cf. Prosantothinus sp. D ;
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BO TpeTheil yacTy HpencTaBlIeHH

Dicerorhinus megarhinus, D. miguelcrusafonti, D. jeanvireti
u D etruscus etruscus (1Ba MOCIENHUE K3 HUX [EePETPYNNUPOBaHH B HOBYW
nonrpynny Brandtorhinus ) , & HeOOnBWO He YacTO BCTpevawmuiics BUI
f ocraBiw 0e3 omnpeneneHHoi rpynn: (sp. C) ;B uerTBepToOil wacTu npencra-
BneHo Dicerorhinus etruscus brachycephalus, D. mercki , D. hemitoechus

Coelodonta antiquitatis # cTaBuUTCH BoIpoc o6 Elasmo-

’

therium ;

oI CPaBHUTEJNBHHM YIJIOM U3ydyaeTcd aHATOMUSA uepena, HUXHER ue—
N0CTU, 3yOOB U 3ATHIOUHOLO CKeJjeTa ;

—-TpenCTaB/IeHH MeCTa OOUTaHuid B andaBUTHOM NODPSIKE , KaxIOMy M3
HUX IpuUjaraeTcs Kpartkasa Oubnuorpaguueckas MHPOpPMAIUA C yKa3aHUEM Tex
MaTepragoB KOTOPhE s MCIONbB30BaJl , NOBOJLHO UUCIO MECT OGUTaHuii ems
He U3yUeHH I10 Pa3HbHM IIPpUYMHAaM, & IOpyTue MHe U3BECTHH TOJbKO Hocpen-
CTBOM JIHTEPATyph ¥ HE MOT UMX NPOBEPUTH HACTOJNBKO OHU INOCTOBEDHH }

-IIaJIEOSKOJOTUUYECKOEe HCCIENOBaHNE OCHOBAHO HA 3HATOMUU KAXIOTO
BULA C CUSTOM COOTBETCTBYWLETLO UM IIPUPONHOTO OKDYXEHUs , YCTAHOBJIEH
npedepeHUUanbHNE GUOTON

-aHalIu3 TEeHIeHUU! 3BONWLUK OPTaHOB NPEINCTABIEH B DPACCMOTPEHUNU
KaxOoro BuIa B Pa3BUTHUE BO BPEMS M NPOCTPAHCTBO , OH MNPUBOOUT, €CIU
IpEeNCTaBUTCH Clyuall, K ONpeNeeHNKWw 3BOJKWTUBHHX CTAOUi , HAMEUEHH He-
KOTOpHE IaHHHE BO (PMIOTEHETUUEeCKO# oGnacTu ;

~0COOEeHHHN pas3les YeTBEPTOH uyacTu KacaeTCs OTHOLEHM MaNeoNuTH-
4eCKUX JKWIell K HOCOpOTaM: OXOTH, KOCTBEHHO! NPOMHUIEHHOCTH, XYIOXECT
BEeHHHX (Qurypauuii Ha IemepHHX CTeHKaX ¥ Ip.

—-B 3aKJINUYEHUE MIpennaraeTcs 3a KaxOhil BuUO HEONUATHOCTUKA U MOIy-
quHue'peayanaTm pe3MUPYNTCsa. B 3aKIoOUeHNU UYEeTBEpPTOll uacTu ompelne-
JIEH HOBHI IOOBUTL C antiquitatis praecursar .

B oKoHuUaTeNbHOM pa3Iejle aBTOpP HAIOMUHAEeT O TOM, UYTO HOCOPOTU MO-
TYyT CHIYXUTH XODOWKM IIPUMEDPOM Ha IIJIaHE SBOJINIMOHHOTO pa3BuUTUA. [0 3-
TOMYy MOXHO CMOTPETh Ha HUX, KK Ha yclemHoe OuocTpaTUTpaduueckoe O-

pyILVe ¥ BaXHHI NAale03KOJOTMUYEeCKU} MHIUKATOD.

24



INTRODUCTION

A la fin de 1'année 1965 j'avais terminé ma thése de Doctorat de spécialité et le choix
d'un sujet de thése d'Etat se posa ; je souhaitais continuer 1'étude des mammiféres de grande taille,
objet d'un intérét passionné remontant 2 mon enfance. Le professeur L. David me demanda de recher-
cher un sujet qui soit 2 la fois fécond du point de vue biostratigraphique, valable en fonction des col-
lections lyonnaises et inédit 2 1'échelle au moins européenne. L'idée d'une étude des rhinocéros fossiles
d'Europe occidentale depuis le Mioc&ne terminal jusqu'au Quaternaire est née d'une suggestion de E,
Heintz et a bénéficié de 1'appui total et immédiat du professeur L. David.

Je pus constater trés vite que si de trés nombreux auteurs avaient peu ou prou effleuré le
sujet, aucune synthése détaillée n'avait été publiée depuis les travaux, certes fondamentaux mais bien
vieillis, de G, Cuvier (1834) et H. M.D. de Blainville (1839-1864). Aucun travail systématique n'était
en cours 2 notre connaissance dans le domaine ouest-européen ; les collections lyonnaises renfermaient
un trés riche matériel, soigneusement récolté depuis 1'époque des professeurs Jourdan, Depéret, Roman,
Mayet, Viret, et sans cesse enrichies par l'activité de nos chantiers de fouilles. Enfin de nombreux
chercheurs, paléontologistes, préhistoriens ou géologues de terrain étaient préts & mettre 2 ma disposi=
tion leurs découvertes personnelles. L'extension spatiale de mes recherches pouvait correspondre a l'en-
semble de 1'Europe occidentale et j'y avais toutes facilités d'accés. Leur extension temporelle pouvait
&tre délimitée pour sa limite inférieure par le grand changement faunique marquant le "Pontien" tel
qu'on le concevait 2 1'époque, sa limite supérieure étant fixée par la fin du Wiirm.

Une recherche bibliographique préliminaire me montra rapidement que des rhinocéros a-
vaient été trés fréquemment signalés en Europe occidentale dans les gisements mio-plio-quaternaires
mais qu'il régnaitun désordre invraisemblable dans leur détermination et m&me dans la définition des
différentes espéces. Les déterminations justifiées, souvent contradictoires, portaient presque exclusive=
ment sur les dents jugales supérieures, parfois sur un nombre restreint de crines. Sans m&me tenir com-
pte de leur définition, le nombre des espéces en cause et leur synonymie variait selon les auteurs.
Aucune méthodologie n'était publiée et 1'anarchie était de régle dans la maniére de prendre les mesures
d'une piéce ostéologique ou odontologique. Lés éléments du squelette post-crinien n'étaient en général
ni décrits, ni m&me déterminés. Enfin le nombre des éléments cités en tant que matériel de comparai-
son, aussi bien actuel que fossile, était tout simplement ridicule : rarement plus d'une ou deux piéces,
de provenance géographique parfois lointaine lorsqu'elle était définie * } et dont les mesures étaient le
plus souvent copiées sur des auteurs plus anciens qui n'ont jamais expliqué leur technique de mensuration.

#, Combien de restes de rhinocéros laineux d'Europe occidentale ont été comparés & quelques pigces

homologues récoltées en Chine, alors que certains instituts européens regorgent de matériel local.
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Restait enfin 2 circonscrire le probleme du matériel actuel ; le squelette post-crdnien n'é-
tait pas plus connu que pour les fossiles et se révéla m&me plus rare pour certaines espéces, Il m'est
toujours apparu que le paléontologiste devait se référer systématiquement aux espéces actuelles, ce qui
est tout simplement 1'application du célebre "principe des causes actuelles” de C, Lyell. J'ai donc com-
mencé par étudier 2 fond les espéces actuelles, de fagon 2 établir une méthodologie applicable aux es-
peces fossiles ; j'ai mis au point ainsi des techniques de mesure, j'ai recherché et mis en évidence les
criteres qualitatifs (morphologiques) et quantitatifs (biométriques) permettant de définir chaque espeéce
3 partir de chaque piéce anatomique. J'ai relevé le maximum d'informations de type écologique et
éthologique pouvant s'appliquer directement des especes actuelles aux espaces fossiles ; j'ai enfin tenté
de pallier la pauvreté de nombreuses collections en en visitant le plus grand nombre possible,



Premiére Partie

ETUDE COMPARATIVE DES RHINOCEROS ACTUELS
AVEC MISE AU POINT D'UNE METHODOLOGIE
APPLICABLE AUX RHINOCEROS FOSSILES



GENERALITES SUR LES RHINOCEROS ACTUELS

On connait a 1'heure actuelle 5 espéces de rhinocéros réparties entre 4 genres tous regrou-
pés dans la famille des Rhinocerotidae. Ce sont :

Diceros bicornis, le rhinocéros noir africain

Ceratotherium simum, le rhinocéros blanc africain

Dicerorhinus sumatrensis, le petit rhinocéros bicorne d'Asie

Rhinoceros unicornis, le grand unicorne des Indes

Rhinoceros sondaicus, le petit unicorne d'Asie,

A partir du niveau de la sous-famille le cadre systématique des rhinocéros actuels a fait
I'objet de nombreuses discussions. Si presque tous les auteurs sont d'accord pour ranger d'une part
Diceros et Ceratotherium, d'autre part Rhinoceros, dans deux sous-familles différentes, ils se sont di-
visés pour classer Dicerorhinus : G.G. Simpson (1945), E. Bourdelle (1955), J. Viret (1958) le regrou-
pent avec les genres africains parmi les Dicerorhininae, alors que R.I. Pocock (1944) et C. P, Groves
(1967 b) le placent dans les Rhinocerotinae. Notons la récente tentative de K. Heissig (1972) mettant
tous les genres actuels dans la seule tribu des Rhinocerotini, rattachée 2 une seule sous-famille, et qui
me parait p&€cher par excés de simplisme, Certains auteurs, 2 la suite de E, Wiist (1922), T. Ringstrém
(1924) et F.E. Zeuner (1934) rangent Dicerorhinus 2 part et distinguent donc trois sous-familles de rhi-
nocéros actuels, les Dicerotinae, les Dicerorhininae et les Rhinocerotinae ; c'est d'aprés les différences
anatomiques que j'ai pu observer la solution qui me parait la plus logique et c'est donc celle que j'ai-
adoptée. Le cadre systématique général pour les rhinocéros actuels et pour les genres fossiles du Miocene
terminal au Pléistocene d'Europe occidentale est donc le suivant :

ordre Perissodactyla
sous-ordre Ceratomorpha WOOD,1937

superfamille Rhinocerotoidea GILL,1872
famille Rhinocerotidae OWEN 1845
- sous-famille Aceratheriinae DOLLO,1885
Aceratherium KAUP,1832 (pris au sens large), Miocene terminal d'Europe.
- sous-famille Teleoceratinae HAY ,1902
Brachypotherium ROGER ,1904, Miocéne terminal européen

Chilotherium RINGSTROM, 1924 Miocene terminal européen

- sous-famille Dicerotinae ( = Dicerinae,OSBORN)

Diceros GRAY,1821, Miocéne terminal européen et Actuel en Afrique

Ceratotherium GRAY,1867, Actuel, Afrique
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- sous-famille Dicerorhininae SIMPSON 1945 ( = Dicerorhinae OSBORN)

Dicerorhinus GLOGER ,1841, Mio-Plio-Quaternaire d'Europe et actuel en
Asie

Coelodonta BRONN ,1831, Pléistocéne européen
- sous-famille Rhinocerotinae GRAY ,1821
Rhinoceros LINNE 1758, actuél en Asie
- sous~-famille Elasmotheriinae DOLLO, 1885

Elasmotherium FISCHER, 61808, Plésitocéne européen,

Les 5 espeéces actuelles sont trés inégalement représentées par 1'effectif global, 1'impor-
tance de l'aire de distribution et le nombre des sous-esp2ces :

Diceros bicornis (LINNE, 1758), dit "rhinocéros noir" par opposition a 1'autre espéce africaine, et
"spitzmaulnashorn' par les auteurs allemands pour sa 1&vre supérieure pointue, occupe en Afrique un
vaste territoire s'étendant de 1'Ethiopie 2 1'Afrique du Sud et de la Somalie au Tchad, 2 la République
Centre-africaine et au Zaire, Les travaux de A. T. Hopwood (1939), L. Zukowsky (1964) et surtout de
C.P. Groves (1967) ont permis de subdiviser 1'espece en 7 sous~espéces avec de nombreux transiants,
1'ensemble constituant un cline et présentant tous les intermédiaires entre certains individus plutdt pe-
tits et les individus vraiment gigantesques de la sous-espéce type :

= D. bicornis bicornis habitait la région du Cap.

- D, bicornis chobiensis ZUKOWSKY, 1964 se trouve en Angola

- D, bicornis minor (DRUMMOND, 1876) occupe 1'Afrique orientale et sud-orientale

- D. bicornis michaeli ZUKOWSKY , 1964 se rencontre au Kenya et en Tanzanie

- D. bicornis brucii (LESSON, 1842) vit en Ethiopie et Somalie

- D. bicornis ladoensis ZUKOWSKY 1964 a été défini en Afrique nord-orientale

- D. bicornis longipes ZUKOWSKY, 1949, d'Afrique occidentale (Tchad).

Le rhinocéros noir est de trés loin, et malgré un braconnage croissant (Laurent & Guérin,
1974), 1'espece de rhinocéros la plus nombreuse & 1'heure actuelle, mais elle est en danger et la sous-
espéce type a été exterminée rapidement. L'habitus de 1'espéce est bien connu ; la hauteur au garrot
varie de 1,30 2 1,75 m, pouvant dépasser 2 m chez D, bicornis bicornis et D. bicornis chobiensis ; la
longueur corporelle peut dépasser 3,60 m. et le poids 1500 kg 2 2500 kg. Le biotope est varié, de la
savane 2 la steppe 3 épineux en passant par la foré€t de montagne (Guggisberg, 1966).

Ceratotherium simum (BURCHELL, 1817), dit rhinocéros blanc ou camus - le premier de ces noms ver=
naculaires viendrait d'une interprétation erronée de wide en white - a fait 1'objet en 1972 d'une synthese
précise et concise par C. P. Groves, Il est souvent considéré comme le plus grand des rhinocéros actuels
mais ce n'est pas totalement exact, en tout cas pas pour le squelette des membres : la hauteur au garrot
peut atteindre 2 m, la longueur 4,50 m et le poids 3,5 tonnes, mais certains D, bicornis et certains
grands unicornes des Indes sont plus hauts sur pattes, On lui reconnait deux sous-esp&ces actuelles :

.~ C._simum simum d'Afrique australe

- C. simum cottoni LYDEKKER,1908, du Zaire, du Soudan, de 1'Ouganda, du Tchad et
de la République Centre-africaine.




L'aire de distribution de l'espéce est nettement disjointe, Une chasse intensive a éliminé
en moins d'un siécle de nombreuses populations et 1'espéce n'a pu &tre sauvée que grice a une protec-
tion trés stricte et & des repeuplements. Le biotopé est la prairie et la savane ouverte,

Dicerorhinus sumatrensis (FISCHER, 1814), le petit bicorne asiatique, est considéré comme le plus pri-
mitif des rhinocéros actuels ; c'est le dernier représentant d'un genre qui fut trés répandu au Néogene et

au Quaternaire en Europe, en Asie et mé&me en Afrique. C.P. Groves (1967 b) distingue trois sous-espe-

ces actuelles :

- D, sumatrensis sumatrensis de Sumatra, de Malaisie et peut-&tre aussi du Viét-Nam ;
D. sumatrensis niger (GRAY, 1873) de Malaisie, distingué par C. P, Groves en 1964, ne
serait qu'un synonyme d'aprés son travail de 1967,

- D. sumatrensis harrissoni (GROVES, 1965) de Bornéo.

- D. sumatrensis lasiotis BUCKLAND, 1872, de Birmanie du Nord, de 1'Assam et du Ban=-
gla-Desh,

D. sumatrensis est de relativement petite taille : 1,20 2 1,40 m au garrot et environ 2,75
m de long (Guggisberg, 1966) ; c'est un habitant de la forét marécageuse de plaine qui s'aventure vo-
lontiers dans la forét de montagne, Une chasse intensive 1'a amené au bord de la disparition.

Rhinoceros unicornis LINNE, 1758 est le grand unicorne des Indes (le synonyme le plus fréquent est Rh,
indicus). C'est un trés grand animal pouvant dépasser 2 m au garrot et 3,80 m de long (Guggisberg,
1966) ; son poids doit avoisiner 3 tonnes. Il vit préférentiellement dans la prairie plus ou moins maréca-

geuse, Une chasse incontrdlée (festivité traditionnelle de 1'Inde féodale puis coloniale, organisée a dos
d'éléphant) a réduit son aire de distribution 2 quelques points de 1'Assam et du Népal. L'espéce ne com-
prendrait qu'une seule sous-espéce actuelle (Groves, 1971),

Rhinoceros sondaicus DESMAREST, 1822 est le petit unicorne d'Asie, dit aussi Rhinoceros de Java (le
synonyme le plus fréquent est Rh, javanus). C'est cependant un animal de taille moyenne 2 grande :
selon A, Hoogerwerf (1970, p. 74-75) il atteindrait 1,75 m au garrot ; le seul individu jamais pesé,

un vieux mile, accusait 228C kg. Fréquentant les m&mes biotopes de forét dense, c8tigére ou monta-

gneuse, que D. sumatrensis, son aire de distribution est trés semblable, en dehors du fait notable qu'il
n'existerait pas & Bornéo tandis que D, sumatrensis est absent de Java. Il n'y aurait que trois sous-espéces
actuelles :

- Rh, sondaicus sondaicus, de Java

- Rh. sondaicus floweri GRAY, 1867 de Sumatra

- Rh, sondaicus inermis LESSON, 1840 des iles du delta du Gange.

Faute de matériel de comparaison les populations signalées sporadiquement en Malaisie, en
Indochine et au Bhoutan n'ont pas pu &tre rattachées a 1'une ou 1'autre de ces sous-espéces (Groves,
1967 b).

Victime d'une chasse intensive et d'un braconnage sans limites 1'espéce toute entiére paraft
totalement exterminée sauf dans la réserve d'Udjung-Kulong 2 java (Hoogerwerf, 1970) et sauf peut-&tre
en Indochine (Guérin & Mourer, 1969).

(3}
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Le probleme de la survie des rhinocéros 2 la fin du XXe siécle est donc tout particuliére-
ment aigu. Seul D, bicornis compte encore une population nombreuse ; C, simum et Rh, unicornis ne

sont plus présents que dans quelques réserves ol ils bénéficient d'une protection totale bien que parfois
plutdt théorique ; D, sumatrensis n'occupe plus qu'un habitat trés diffus dans son aire de répartition ori-
ginelle ; Rh. sondaicus est au bord de 1'extinction. Il est cependant nécessaire de nuancer ce bilan pes-
simiste : 12 ol la protection est effective les rhinocéros se reproduisent en nombre et le repeuplement
se fait vite, de récentes constations en Afrique australe 1'ont démontré, Les recensements de populations
sont toujours imprécis, surtout pour les espeéces forestires, et les chiffres publiés, souvent délibérément
faussés n'ont aucune valeur scientifique. Enfin et ce n'est pas la moindre raison d'espérer, les deux es-
péces africaines et le grand unicorne des Indes se reproduisent parfaitement en captivité depuis que leur
comportement sexuel a été élucidé : 1'accouplement précédé et suivi d'un violent combat entre les
deux partenaires avait été empéché au maximum par les directeurs de parcs zoologiques qui en igno-
raient les modalités et qui craignaient la perte de pensionnaires de trés grande valeur financiére. Ce-
pendant, 2 1'heure ol j'écris, aucun parc zoologique au monde ne renferme de Dicerorhinus sumatren-

sis ou de Rhinoceros sondaicus. L'anecdote de la découverte récente du comportement sexuel des rhi-

nocéros me paraft significative de 1'insuffisance de nos connaissances sur les rhinocéros actuels (et a
fortiori fossiles ! ). L'écologie et l'éthologie des espéces asiatiques sont encore en grande partie mys-
térieuses, on connait mal les limites exactes des aires de répartition de toutes les espéces, on ignore
méme s'il existe effectivement des rhinocéros au niveau de la frontiére sino-indochinoise ou dans la
forét équatoriale africaine, Nous allons pouvoir constater que cette insuffisance des connaissances régne
également au niveau de 1'ostéologie : les tableaux comparatifs de mesures des pigces squelettiques
montrent que pour 4 des 5 espéces actuelles le nombre d'exemplaires trouvés en collection n'est en gé-
néral pas suffisant pour réaliser une étude de biométrie statistique aussi précise que souhaitable,
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ANATOMIE COMPAREE DES RHINOCEROS ACTUELS;
ETUDE DU CRANE, DE LA DENTURE ET DU SQUELETTE POST-CRANIEN ;
MISE AU POINT D'UNE METHODOLOGIE

L'anatomie comparée osseuse et dentaire des rhinocéros actuels, compte non tenu de quel-
ques travaux préliminaires datant de la deuxiéme moitié du dix-septieme sizgcle, dont 1'extréme sim-
plisme paraft aujourd'hui complétement dépassé et qui ne présentent plus qu'un intérét historique, a été
étudiée exhaustivement d'abord par G. Cuvier puis par H. M, D. de Blainville, Ce sont 2 ma connais-
sance les seules études 2 caractzre général qui aient jamais été faites, et encore portent-elles sur un
trés petit nombre d'individus. D'assez nombreux travaux virent le jour par la suite mais ne traitent que
de points de détail : portion tubéreuse de 1'os tympanique et disposition du vomer par W, H. Flower
(1876) ; dents jugales supérieures et crétes ptérygoidiennes par R. I, Pocock (1944) ; description dans un
style trés "médecine du dix-neuvieéme siécle" de la musculature d'une espéce par F.E., Beddard & F.
Treves (1889) mais sans précisions quant aux insertions musculaires ; tentative par F.E. Zeuner (1934)
de mise au point d'un systéme de mensurations angulaires des crdnes, qui permettrait aussi de mettre
en évidence les différents modes de vie ; citons encore un travail touffu de L. Zukowsky (1964) fondé
surtout sur 1'habitus d'une des especes africaines, une bréve étude de S. Chakraborty (1972) portant sur
les crines des especes asiatiques contenus dans la principale collection indienne, enfin une trés récente
publication de H. Loose (1975) contenant une série de mensurations angulaires des crines des trois es-
peces actuelles bicornes existant dans les collections hollandaises et londoniennes, mais dépourvue de
toute conclusion en dehors de quelques remarques sur 1'allure du pseudo-méat auditif externe. Une no-
table exception est constituée par les travaux de zoologie systématique de C. P, Groves (1967 a etb,
1971, 1972) visant par des études de biométrie crinienne 2 mettre au point 2 partir d'individus de pro-
venance bien repérée une définition précise des diverses sous-especes, mais ne tenant guere compte de

la denture ni du squelette post-crdnien. Je ne connais pas de travaux portant sur 1'anatomie de certaines
parties du crdne (la fosse orbito-temporale par exemple dont les différents éléments osseux et méme la
simple nomenclature des foramens n'ont jamais été établis) ; les mensurations publiées sont peu nombreu-
ses et les auteurs n'expliquent presque jamais la manigre dont elles ont été prises.

Compte tenu d'une part de cette incertitude majeure et d'autre part de la variabilité dans
la prise des mesures due au "coefficient personnel" de chaque auteur, j'ai donc décidé de n'utiliser ri-
goureusement que mes propres mesures, toutes mises au point 2 partir des crines, mandibules, dents et
os des rhinocéros actuels. Toutes mes mesures sont, sauf exception, prises au pied 2 coulisse ; de tras
nombreux essais 2 partir du m&me matériel, remesuré 2 plusieurs années d'intervalle et dans des condi-
tions différentes, m'ont montré que mon erreur normale était de 1'ordre de 0,5 2 1 mm. Pour chaque
piéce anatomique toutes mes mesures sont regroupées, espéce par espéce en tableaux synthétiques don-
nant la moyenne arithmétique, les extrémes observés, le nombre des observations, 1'écart-type et le
coefficient de variation v ; ces deux derni2res valeurs sont calculées selon les indications données dans
1'ouvrage de G. G. Simpson, A. Roe & R.C. Lewontin (1960) :
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variance Y écart-type : V variance

n-1

100 x écart-type
X

Sauf pour les crines, les mandibules et les dents dont le nombre entrafherait une surcharge trop impor-
tante des tableaux, il est précisé pour chaque piéce anatomique, tant actuelle que fossile, le lieu de
conservation du matériel étudié et le nombre d'individus étudiés dans chacun de ces lieux,

Lorsque j'ai dfi comparer deux échantillons, j'ai utilisé chaque fois que le matériel le permettait par
son abondance le test t de Student, J'ai utilisé ce test t de l]a m&me maniére que C, Mourer-Chauviré
qui, dans son travail de 1975, a rappelé qu'outre la formule classique, il existe des formules simplifiées
lorsque 1'un des échantillons comprend moins de 30 individus, ou bien lorsqu'il s'agit de comparer un
échantillon isolé a une population donnée ; je ne reviendrai donc pas sur ces formules ni sur leurs équi-
valences avec 1'analyse de variance et le test F (Mourer-Chauviré, 1975, p. 18-20),

Tous mes calculs statistiques ont été réalisés a 1'aide d'une calculatrice Olivetti Programma P 602,

1. LE CRANE

Les crines de rhinocéros actuels sont beaucoup plus fréquents en collection que le reste du
squelette et ils ont fait 1'objet de 1'essentiel des études ostéologiques. J'ai donc commencé par étudier
en priorité le squelette post-crdnien, mais sans toutefois les négliger. En effet, s'ils sont assez rarement
rencontrés a 1'état fossile, ils sont relativement sur-représentés dans les collections ol ils constituent
des éléments privilégiés soigneusement conservés depuis des décennies ; de plus, pour des raisons tapho-
nomiques assez obscures, certaines localités ont livré un nombre appréciable de crines fossiles, comme
le gisement villafranchien supérieur de Senéze (Haute-Loire, France) ol 17 crines de Dicerorhinus
etruscus ont été recueillis ou comme le gisement wiirmien ancien d'Hofstade (région de Malines, Bel-
gique) ot au moins 19 crines de Coelodonta antiquitatis ont été découverts,

J'ai donc étudié comme matériel craniologique actuel, sans tenir compte de quelques cri-
nes juvéniles :

D. bicornis : 53 crines adultes ou subadultes
C. simum : 29
D._ sumatrensis : 26
Rh. unicornis : 15
Rh, sondaicus : 27

C'est 2 partir de ce matériel que j'ai recherché les différents caracteres qualitatifs utilisa-
bles pour la reconnaissance des espéces, que j'ai déterminé les caractéres quantitatifs les plus utiles en
mettant au point les différentes mesures et en établissant leurs principales caractéristiques de biométrie
statistique (dont leurs coefficients de variation esp2ce par espéce), Les résultats obtenus, transposables
aux rhinocéros fossiles en vertu du Prihcipe des causes actuelles, nous serviront constamment de base de
référence,
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L'étude des caracteres qualitatifs est faite selon les cinq angles de vue classiques en anato-

mie crinienne :

norma lateralis

norma verticalis

norma frontalis

norma occipitalis

]

norma basalis

Ensuite seront discutés et définis les caract2res quantitatifs dans le chapitre "dimensions du
crine".,

A, Norma lateralis

C'est I'angle de vue le plus fréquemment étudié et représenté par les différents auteurs,
Les éléments du profil latéral d'un crdne de rhinocéros se résument, en partant de 1'avant, dans les 9
points suivants :

- 2 partir de la pointe des os nasaux nait une convexité correspondant 2 1'insertion de la corne nasale ;
cette convexité varie avec 1'dge, le sexe etl'individu mais dépend surtout de 1'importance de la cor-
ne, laquelle est en principe caractéristique de 1'espéce (Groves, 1971),

- une longue ligne 2 dominante concave suit la convexité précédente et relie 1'insertion de la corne na-
sale 2 la grande créte occipitale (chignon), Cette concavité n'est régulidre que pour les deux esp2ces
du genre Rhinoceros, qui sont unicornes, Dans les trois autres espaces actuelles, qui sont bicornes,
elle est interrompue au niveau du frontal par une seconde convexité correspondant 2 1'insertion de la
deuxi2me corne,

- au niveau de la grande créte occipitale un angle di2dre correspond au chignon et marque le passage
de la face dorsale 2 la face occipitale ; cet angle est soumis 2 une forte variation individuelle (Groves,
1967) mais est en régle générale soit aigu (D._bicornis; C. simum) soit 2 peu pr&s droit (D. sumatren-
sis), soit 1égérement obtus (Rh, unicornis et Rh, sondaicus).

- une ligne 2 peu prés droite joint le chignon 2 la racine des condyles occipitaux,

- un ensemble complexe d'apophyses dirigées ventralemént, et dont les rapports varient selon les es-
peces, fait suite aux condyles occipitaux vers 1'avant ; deux de ces apophyses encadrent le pseudo-
méat auditif externe, ouvert vers le bas chez D, bicornis, C. simum et D, sumatrensis, fermé chez
Rh, unicornis et Rh, sondaicus,

- une ligne grossiérement concave relie cet ensemble 2 la rangée dentaire,

- plus latéralement, mais sur la m&me distance, une puissante arcade zygomatique d'allure flexueuse
relie au maxillaire la région du pseudo-méat auditif,

- la partie ventrale du maxillaire est en.principe faiblement convexe ; elle porte les dents jugales et
passe directement 2 1'intermaxillaire, achevant ainsi vers 1'avant le contour ventral,

- dans la partie antérieure une ligne trés concave, 1'échancrure nasale, joint la pointe des intermaxil -
laires 2 la pointe des nasaux.
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11 faut ajouter 2 ces éléments du profil la vaste fosse orbito-temporale limitée vers 1'avant
par le bord antérieur de 1'orbite, vers le bas par le départ facial de 1'arcade zygomatique, vers le haut
par le bord supérieur de 1'orbite, les processii sus- et post-orbitaires et la crété fronte-pariétale latérale ;
il n'y a pas de limite caudale 2 cette fosse qui s'étend donc jusqu'a la face occipitale du créne,

- Le profil latéral du crine permet donc de caractériser immédiatement une espéce de rhino-
céros puisqu'il varie selon le nombre de cornes, en fonction de 1'angle digdre du chignon, d'apras 1'al-
lure du pseudo-méat auditif, suivant le développement relatif du massif facial, en relation directe avec
la disposition de 1'échancrure nasale, etc,.,

La position relative du fond de 1'échancrure nasale par rapport 2 la rangée dentaire est un
caractére commode 2 observer, fréquemment utilisé dans le passé :

- D, bocornis . L : du milieu de P2 au tiers antérieur de P3 ; position normale : au dessus
du milieu ou du tiers postérieur de P2 (79 % de 57 observations),

- G. simum . L :deP23p3 ; position normale : au dessus de l'intervalle P2-P3 et au des-
sus de P3 (65 % de 23 observations),

- D. sumatrensis, L :depPlap3 ; position normale : au dessus de p2 (83 % de 23 observa-
tions),

- Rh, unicornis. L :de en avant de P! a l'intervalle p2.p3 ; position normale : au dessus

de P2 (73 % de 11 observations).

- Rh, sondaicus, L : de trés en avant de P1 a Pl ; position normale : trés en avant de pl
(72 % de 25 observations).

Il s'agit donc d'un critere de reconnaissance qui n'est pas toujours itilisable mais qui se ré-
vele statistiquement exact et permet de contribuer efficacement 2 la définition d'une espéce,

Il n'y a pas de différence dans la position du fond de 1'échancrure nasale entre les indivi-
dus adultes et les individus subadultes encore relativement jeunes (M2 en cours de sortie, D4 encore en
place).

Les sutures osseuses s'obliterent trés vite pour la plupart, et la position précise des différents
os du crédne ne peut &tre reconnue que chez un animal trés jeune (fig. 1). Ces os sont, d'avant en arriére
et de haut en bas :

- le nasal, qui s'étend de la pointe antéro-supérieure du crine jusqu'a une faible distance en avant de
1'orbite, Vers le bas 1'os atteint sensiblement le milieu de 1'échancrure nasale, La suture naso-fron-
tale est & peu prés verticale, la suture naso-maxillaire est complexe, Vers 1'arriere et le bas le nasal
vient en contact bref avec le lacrymal, La convexité antéro-postérieure du nasal, qui correspond 2
l'insertion de la premiére ‘corne, est couverte de rugosités correspondant & des empreintes vasculaires
dont 1'importance, comme d'ailleurs celle dé la convexité elle-m&me, est trés variable en fonction
de 1'dge, du sexe et de la puissance de la corne,

- le frontal s'étend au dessus de 1'orbite et jusqu'a mi-longueur de la fosse orbito-temporale ; il parti-
cipe 2 la partie supérieure de la cavité orbitaire et porte les processus post-et sus-orbitaires, Chez Rh,
sondaicus, Diceros et Ceratotherium il n'y a en général pas de processus post-orbitaire bien défini, La
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Fig. 1 — Crine de Rh. sondaicus juvénile montrant la disposition des différents os. Vue c6té gauche.
Exemplaire n© B 59 du Musée de Lyon, complété rostralement et caudalement a I’aide d’autres
individus de la méme espéce.



créte fronto-pariétale latérale nait vers 1'arriere du frontal, La convexité d'insertion de la deuxiéme
corne est centrée sur 1'avant de 1'orbite et peut aussi concerner l'arriere du nasal ; son importance et
les rugosités de sa surface sont aussi variables que pour la premiere corne. La suture fronto-pariétale

dessine un V horizontal dirigé pointe en avant,

- le pariétal prend la suite du frontal et constitue donc 1l'essentiel de la partie caudale de la fosse orbito-
temporale. Il porte la majeure partie de la créte fronto-pariétale latérale, Il s'étend jusqu'a 1'avant
du chignon mais sa limite postérieure est trés difficile 2 observer car la suture pariéto-occipitale obli-
que vers l'arriere et le bas est une des premigres sutures 2 s'effacer, La suture pariéto-temporale, assez

-irréguliere et oblique vers 1'arriére et le haut, s'oblitére également trés vite,

- le lacrymal forme le bord antérieur de 1'orbite et participe & 1'avant de la cavité orbitaire, portant
un processus anté-orbitaire (processus lacrymal) de forme irréguliére mais toujours bien développé.Le
lacrymal est percé de deux ou trois trous lacrymaux dont un se situe assez bas et médialement dans
1'orbite et un ou deux autres au niveau du processus anté-orbitaire, L'os est limité en avant par le
maxillaire, en dessous par le jugal, en dessus par le nasal et le frontal, enfin en arriére dans la fosse
orbitaire par le maxillaire et le palatin,

- Le palatin est réduit sous cet angle de vue 2 une longue lame verticale assez étroite, joignant l'arrié-
re du lacrymal 2 l'avant de 1'aile du sphénoide. Cette lame est bordée vers le haut par le frontal,
vers le bas par le maxillaire, et porte un gros foramen sphéno-palatin dont la taille varie selon les
especes, Elle participe & la bordure du trou ethmoidal et est percée du conduit optique.

- Le sphénoide constitue une assez faible part de la fosse temporale, Limité en arriére par le basi-occi-
pital, en arriere et vers le haut par le temporal, il forme vers l'avant et vers le haut une longue créte
ptérygoidienne tranchante qui surplombe la suture sphénoide-palatin et se prolonge vers l'avant et le
haut sur le frontal. Sous la créte ptérygoidienne, dans sa partie la plus postérieure, s'ouvrent le fora-
men orbito-rond (résultant de la fusion du trou grand rond et de la fente orbitaire) et le canal alaire
(son ouverture rostrale ; son ouverture caudale débouche en arriére, au dela du sommet de la créte).
On consultera la fig, 2 pour les positions relatives de ces foramens.

- le temporal participe par son écaille 2 la partie postéro-inférieure de la fosse temporale. Limité en
avant par le sphénoide et en dessus par le pariétal il s'étend vers 1'arriére jusqu'au bord postérieur du
crine. L'apophyse zygomatique s'en détache pour aller rejoindre le jugal, formant sensiblement la
moitié€. postérieure’dé 1'arcade, La partie postérieure de 1'écaille est reliée 2 la base de 1'apophyse
zygomatique par une puissante créte temporale. A la base de 1'apophyse zygomatique se situe 1'articula-
tion temporo-maxillaire qui intéresse a la fois la base de 1'arcade et 1'apophyse post-glénoide. L'a-
pophyse post-glénoide est séparée de 1'apophyse post-tympanique par le pseudo-méat auditif externe,
dont W. H, Flower (1876) a montré qu'il était fermé vers le bas chez Rhinoceros et non dans les autres
genres, Contre 1'arriere de 1'apophyse post-tympanique vient se plaquer 1'apophyse paro'ccipitale qui
releve de 1'occipital. Cette apophyse bien développée vers le bas chez D, sumatrensis, C. simum et
Rhinoceros est moins saillante chez D, bicornis ; dans cette derni2re espece je n'ai pas observé qu'elle
s'étende autant en arrigre que le figure H. Loose (1975, fig. 5, p. 14).

- l'occipital, occupant le bord postérieur du crine, est peu visible sous cet angle, & 1'exception des
condyles occipitaux et de 1'apophyse paroccipitale, .

- l'intermaxillaire est trés court. Sa suture avec le maxillaire est oblique vers 1'arriere et le haut et ne
s'oblitere que trés tard, au point que 1'os est rarement conservé sur les crdnes actuels des différentes
collections, Chez les rhinocéros actuels les deux intermaxillaires n'arrivent en principe pas au contact
I'un de 1'autre bien que j'aiepu observer quelques cas chez Diceros et Ceratotherium 2 l'encontre de
ce qu'écrit H, Loose (1975, p. 8 ) ; par contre chez tous les rhinocéros du Quaternaire européen 1'os-
sification de la cloison nasale entrathe la coalescence, en avant du crdne, des deux intermaxillaires,
de la cloison et de 1'avant des nasaux. A la suite de F. Toula, E, Thenius (1955) a noté le début
d'un tel processus chez certains vieux méiles de D, sumatrensis. L'intermaxillaire porte dans les trois

espéces asiatiques les incisives supérieures : Il bien développée et 12 vestigiale.
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- le maxillaire occupe une place trés importante dans la partie faciale du crine, Portant ventralement
la rangée dentaire jugale il est limité en avant par l'intermaxillaire, formant avec le bord supérieur
de celui-ci la moitié ventrale de 1'échancrure nasale, Il vient vers le haut au contact du nasal (un os
wormien intercalé sur 1'avant de la suture maxillo-nasale peut aussi participer a 1'échancrure nasale),
vers 1'arriere et le haut avec le lacrymal ; vers 1'arriére et le bas avec le jugal ; il passe en arriére en
dessous du jugal et 1'apophyse maxillaire vient constituer le plancher du complexe orbito-temporal.
Le maxillaire porte juste en arriére du fond de 1'échancrure nasale, et donc trés en avant de l'orbite,
un gros foramen infra-orbitaire ; la position relative du bord caudal de ce foramen varie selon 1'es-
péce :

- D. bicornis. Limites : de P2 2 1'intervalle P4 - Ml. Position normale : entre le milieu de P3
et I'avant de P4 (91 % de 53 observations).

- C. simum, Limites : de P3 2 M1, Position normale : au dessus de P4 et de l'intervalle P4 - Ml
(78 % de 27 observations).

- D. sumatrensis. Limites : de 1'arriére de P2 a2 'avant de P4. Position normale : P3 et intervalle
P3 - P4 (95 % de 21 observations).

- Rh, unicornis, Limites : de 1'intervalle P2 - P3 a P3, Position normale : au dessus de P3 (82 %
de 11 observations).

- Rh. sondaicus. Limites : de P2 2 P3. Position normale : au dessus de P2 (79 % de 24 observa-
tions).

- le complexe des fosses ofbito-temporales (fig. 2) est donc formé d'au moins 8 os dont les limites sont
délicates a reconnaitre car les sutures disparaissent trés vite ; 1'absence de séparation entre 1'orbite et
la fosse ptérygoido-palatine et le fait que 1'orbite soit dépourvue de bord postérieur ne simplifient pas
le probléme. On peut résumer ce qu'il en est de la fagon suivante : c'est une vaste cavité étendue du
bord antérieur de 1'orbite jusqu'a la face occipitale et de la créte fronto-pariétale latérale a la base
du créne ; il existe un plancher constitué par le maxillaire, mais seulement dans la partie antérieure ;
ce plancher est aussi celui de la fosse ptérygoido-palatine dans laquelle s'cuvrent :

. en avant, le trou maxillaire
. du c8té interne, le grand foramen sphéno-palatin
. plus en arriére et plus médialement le trou palatin caudal.

La créte endo-orbitaire (Borsuk-Bialinycka, 1973) est trés floue. J'ai donné plus haut le détail du
hiatus orbitaire pour lequel on notera, par rapport aux équidés, I'absence de canal vidien, de conduit
pathétique et de trou alaire accessoire, ainsi que la fusion de la fente orbitaire et du trou grand rond.

La position relative du bord antérieur de 1'orbite par rapport 2 la rangée dentaire est un caractere fa-
cile a observer qui fut utilisé 2 diverses reprises. C'est finalement un assez bon critére spécifique, sta-
tistiquement intéressant :

- D, bicornis. Limites : de M! & 1'avant de M2, Position normale : de 1'avant de Ml 2 1'inter-
valle Ml - M2 (83 % de 54 observations).

- C. simum, Limites : de M1 2 M3, Position normale : du milieu de M2 2 1'avant de M3
(72 % de 29 observations).

- D. sumatrensis. Limites : du milieu de M1 2 1'arrigre de Mz. Position normale : du milieu de
M! a 1'avant de M2 (72 % de 25 observations).

- Rh, unicornis. Limites : de 1'avant de P4 2 'avant de M2, Position normale : du milieu de P4
au milieu de M1 (80 % de 15 observations).

-~ Rh, sondaicus. Limites : de l'intervalle P3 - P4 au milieu de M!. Position normale : de 1'a-
vant de P4 2 l'intervalle P4 - Ml (84 % de 25 observations).
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B. Norma verticalis
Le profil vertical est composé de 5 €léments :

- les os nasaux forment une pointe antérieure aigilie chez D, sumatrensis et Rhinoceros, mais sont plus
larges et arrondis chez Diceros et Ceratotherium, Dans tous les cas ils surplombent largement 1'avant

des intermaxillaires,

- le crine s'élargit régulidrement vers 1'arriére, le maximum étant atteint au niveau des processus la-
crymaux, )

- il y a ensuite rétrécissement, la largeur minimale (constriction post-orbitaire) se situant entre la
moitié et les deux tiers de la longueur des fosses orbito-temporales.,

- au-dela de la constriction il y a & nouveau élargissement jusqu'au chignon (grande créte occipitale),
- en arriére plan se détachent les arcades zygomatiques, dont la largeur augmente vers 1'arriere jusqu'au
droit de 1'articulation temporo-mandibulaire,
Les os concernés par cet angle de vue sont peu nombreux ; il s'agit :

- des nasaux qui portent la rugosité d'insertion de la corne antérieure et dont la suture médiane se ferme
relativement tard,

- des frontaux dont la limite postérieure se situe un peu en avant de la constriction post-orbitaire ; ils
portent les rugosités d'insertion de la seconde corne chez Dicerorhinus, Diceros et Ceratotherium ; ils
constituent les processus sus et post-orbitaires ; leur suture médiane prolonge vers 1'arriére la suture in-

ternasale mais s'efface beaucoup plus tdt,

- des pariétaux ; leur suture médiane se ferme trés t8t et la suture pariéto-occipitale dont G, Cuvier
(1834, p. 10) précisait déja qu'elle se situait en avant de la grande créte occipitale est certainement
une des premigres sutures criniennes 2 s'oblitérer totalement : m&me des crines trés jeunes, comme
par exemple celui de Rh, sondaicus n®B - 59 du Musée de Lyon, qui ne porte que des dents de lait
dont 1'usure est 2 peine commencée et dont toutes les sutures sont encore ouvertes, ne permet de la
reconnaftre que sur la face interne de la vofite crinienne, Les pariétaux portent les crétes fronto-
pariétéles qui commencent 2 s'individualiser sur 1'arriére des frontaux ; ces crétes peu marquées chez
le jeune deviennent plus importantes chez 1'adulte. La distance minimale des deux crétes symétriques
varie beaucoup selon les individus (tabl. 1) mais elles ne viennent jamais au contact chez les rhinocé-
ros actuels,

- des occipitaux dont ne peuvent gudre &tre observés sous cet angle que la grande créte occipitale : elle
est faiblement convave dans sa partie médiane chez D, bicornis, D. sumatrensis et Rhinoceros (avec:
parfois une petite tubérosité sagittale) et trés fortement échancrée chez Ceratotherium,

C. Norma frontalis

Sous cet angle de vue on notera surtout l'importance de la cavité nasale, sa forme, le
bombement et 1'épaisseur des os nasaux (particulidrement pour les espéces africaines), le fort diamatre
des foramens infra-orbitaires, 1'écartement des intermaxillaires, la puissance.des 11 chez les espeéces
asiatiques, 1'élargissement de la face aux processus lacrymaux et de l'arriere-créne au chignon et aux
arcades zygomatiques, enfin 1'allure du palais, Tous ces éléments sont susceptibles de fournir des ca-
racteres spécifiques. .
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D. Norma occipitalis

La face occipitale est trapézoidale, avec des bords latéraux rectilignes ou faiblement con-
caves ; la grande créte occipitale, faiblement déprimée en son milieu, constitue la petite base du tra-
péze ; la grande base joint les apophyses mastoides (chez Ceratotherium. 1la plus grande largeur de la
face occipitale ne se situe pas 12, mais plus haut, au dessus du pseudo-méat auditif externe) en passant
par les condyles occipitaux ; en dessous le contour n'inclut plus que les apophyses post-tympaniques et
paroccipitales, le bord inférieur des condyles occipitaux et de 1'échancrure intercondylienne qui les sé-
pare,

La moitié inférieure de chaque bord externe est constituée par le temporal, mais hormis
celui-ci la face occipitale n'est formée que par les occipitaux. Le supra-occipital, qui ne participe pas
a la bordure du foramen magnum (Starck, 1962, p. 482 et fig. 244), en occupe la partie supérieure. Sa
suture avec les exoccipitaux est encore nette chez les jeunes individus, Les exoccipitaux constituent la
partie inférieure de la face occipitale et forment une protubérance au dessus du foramen magnum, le
tubercule nuchal, variable selon les individus. La suture latérale des exoccipitaux avec les temporaux
s'observe encore chez le jeune. Ils occupent les bords latéraux et supérieur du foramen magnum, Leur
suture médiane est encore visible chez le jeune et il en reste souvent des traces chez 1'adulte juste au
dessus du trou occipital, Celui-ci est le plus souvent piriforme mais est d'allure trés variable selon les
individus, surtout pour sa partie supérieure, Les exoccipitaux forment également les condyles occipi-
taux, toujours volumineux, semi-ellipsoidaux avec un grand axe faiblement oblique vers le haut et
I'extérieur ; cette obliquité varie selon les espéces : elle est par exemple plus forte chez D, sumatrensis
que chez D, bicornis.

La face occipitale présente un systéme de 5 crétes (fig, 3 A) :

. une créte médiane joint le milieu de la grande créte occipitale au tubercule nuchal,

juste au dessus du foramen magnum,

. de chaque c8té une créte occipitale latérale relie le tubercule nuchal 2 l'angle externe

de la grande créte.

de chaque c&té également, une créte latérale plus externe joint l'angle externe de la
grande créte 2 1'apophyse paroccipitale ; une bonne partie du parcours de cette créte cor-
respond 2 la suture exoccipital-temporal,

Sur la face occipitale s'insérent plusieurs muscles et ces insertions sont tr2s nettes chez les
individus 4gés. J'ai tenté de les définir et j'ai pour cela bénéﬁéié, grice a l'obligeance de leur auteur,
des notes de dissection et du matériel sur lequel S. d‘Assignies a travaillé en 1956 au Muséum national
d'Histoire naturelle : il y a réalisé la dissection trés compléte d'un D, bicomis qui n‘a malheureusement

pas donné lieu 2 publication, Il y a 6 insertions principales :

. le muscle cervico-auriculaire profond (cervicoauricularis profondus) sur la grande créte
occipitale, L'insertion est allongée transversalement et comporte une forte dépression.

. la partie lamellaire du ligament cervical (lamina nuchae), en deux empreintes allongées
de part et d'autre de la créte occipitale médiane,

. le muscle grand complexus (semispinalis capitis) de chaque c&té, sous 1'angle latéral de

la grande créte,

. de chaque c&6té également sous le précédent, le grand droit dorsal de la téte (rectus capi-
tis dorsalis major).

. plus interne que les deux précédents, se prolongéant plus bas et étendu paraliélement 2
la créte occipitale médiane existe de chaque c8té le petit droit dorsal de la téte (rectus
capitis dorsalis minor).

41



. enfin le petit complexus (longissimus capitis) s'ins&re sur la partie supérieure des apophy-

ses post-tympaniques et paroccipitales.

. aucune insertion nette ne me parait correspondre au petit oblique de la téte (obliquus
capitis cranialis) ni au splenius (splenius),

Le mode de vie des rhinocéros actuels est différent selon les espéces, et se traduit entre
autres par un port de téte différent, Le matériel de comparaison manque mais il paraft logique de pen-
ser que la disposition et surtout 1'importance relative de ces divers muscles seraient différentes chez un
rhinoceros de type brouteur. La description par M. Borsuk-Bialinycka (1973) des insertions musculaires
sur la face occipitale du cridne de Coelodonta antiquitatis, espéce typiquement brouteuse, montre des
différences sensibles.

E. Norma basalis (pl. 1 et 2)

Les intermaxillaires apparaissent trés courts sous cet angle et, sauf les exceptions déja men-
tionnées, bien distants 1'un de 1'autre 2 leur extrémité rostrale,

Les maxillaires, qui portent les dents jugales et forment 1'essentiel du palais, sont trés €-
tendus ; leur suture médiane qui reste visible mé&me chez les vieux individus commence un peu en ar-
riere de la suture incisivo-maxillaire car il existe une large échancrure incisive. Les maxillaires sont
limités vers 1'arriere par les palatins ; la suture maxillo-palatine (suture palatine transverse) tend 2 s'ef-
facer assez rapidement. Les trous palatins principaux se situent au contact de cette suture chez Rhinoce-
ros et Dicerorhinus alors qu'ils sont entiérement entourés par les palatins chez Diceros, Plus en arriérese
trouve une ou plusieurs paires de trous palatins accessoires. La suture interpalatine reste elle aussi visi-
ble chez les individus 4gés (pl. 2 A). C'est la partie horizontale des palatins qui limite en arriere la
partie faciale du crdne : le palais est entaillé par une profonde échancrure post-palatine dont la forme
est assez variable mais dont la position relative par rapport 2 la rangée dentaire constitue un caractere
trés rapidement reconnaissable et pouvant &tre utile 2 la détermination d'une espéce :

- D. bicoris, Limites : de 1'intervalle MLl - M2 2 I'avant de M3, Position normale : au dessus
de M2 ou de 1l'intervalle M2 - M3 (96 % de 55 observations).

- C. simum, Limites : de 'intervalle M1 - M2 2 1'arrizre de M3, Position normale : du milieu
de M2 au milieu de M3 (88 % de 26 observations).

- D._sumatrensis. Limites : de M! 2 M2, Position normale : de 1'avant de M1 2 l'intervalle
ml - m2 (64 % de 22 observations).

- Rh. unicornis. Limites : de l'arrizre de M! 2 I'arriere de M2, Position normale : au dessus de
M2 (80 % de 15 observations),

- Rhf sondaicus, Limites : de ml 2 Mz, Position normale : de 1'arriére de M! 2 1'avant de M2
(66 % de 26 observations),

La partie gutturale du crédne (pl. 1 et 2) est donc limitée en avant par la lame horizontale
des palatins et latéralement d'abord par les lames perpendiculaires des palatins puis plus en arriere par
les ptérygoides et les ailes du présphénoide. Le fond est constitué en avant par le vomer et en arrigre
par le corps du sphénoide (pl. 1). L'apophyse maxillaire, le crochet ptérygoidien et 1'apophyse ptéry-
goidienne constituent les reliefs les plus saillants de la région guttur;ale. Les ptérygoidiens sont peu dé-
'veloppésd'avant en arriére et leurs sutures (en avant avec le palatin, en arriere avec le sphéncide) peu-
vent &tre observées sur nombre de rthinocéros adultes, La suture vomer-sphénoide subsiste elle aussi
longtemps, au moins chez Rh. unicornis. Pour D, bicornis 1'extrémité caudale du vomer forme une la-
me libre vers 1'arrigre, s'étendant en dessous du sphénoide (arcade vomérienne) et échancrée en V, en
W ou en U dans le plan sagittal ; le niveau du fond de 1'échancrure est trés variable, Une teile arcade
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est fréquente chez Rh. sondaicus, avec de considérables variations individuelles (Pocock, 1944) ; je
1'ai observée parfois chez D, sumatrensis, jamais chez Rh, unicornis ; il semble qu'elle n'existe pas
non plus chez C, simum. W, H. Flower (1876, p. 448) a noté au niveau de la région gutturale une sé-
rie de caracteres distinctifs entre Rh, unicornis, Rh. sondaicus et D, sumatrensis, les différences por-
tant sur la forme de 1'échancrure post-palatine, la largeur de la fosse ptérygoidienne, le développement
des crochets ptérygoidiens et 1'allure de 1'extrémité caudale du vomer. R.I. Pocock, disposant d'un
matériel beaucoup plus important, a repris cette étude en 1944 et a montré que la puissance des cro-
" chets ptérygoidiens, la forme de 1'échancrure et le degré de soudure du vomer relevaient de la variation

individuelle,

La partie crinienne de la face ventrale du crine est constituée par le basioccipital, la par-

tie ventrale des exoccipitaux et le sphénoide ; les apophyses paroccipitales, post-glénoides et post-

~ tympaniques sont bien visibles sous cet angle, de m&me que les arcades zygomatiques, Le basioccipital
est étroit ; il porte un tubercule musculaire impair bien développé beaucoup plus puissant chez Rhino-
ceros et surtout chez Diceros que chez Dicerorhinus, Le tubercule se prolonge vers 1'arriére par une forte
créte tranchante qui s'étend jusqu'a 1'échancrure intercondylienne. Cette créte sépare trés nettement
les deux fosses condyliennes situées immédiatement en avant de chaque condyle occipital, La fosse
condylienne est percée d'un gros foramen condylien. Beaucoup plus én avant, au départ de 1'apophyse
ptérygoide, s'ouvre un autre gros foramen, le trou alaire caudal..

A la jonction occipito-sphéno-temporale existe une vaste ouverture, le hiatus occipito-
sphéno-temporal, correspondant & la confluence des trous déchirés antérieur et postérieur, du trou ovale,
du trou sphéno-épineux et du trou carotidien. Une épine issue de 1'aile du sphénoide maréue la limite
du foramen ovale (fig, 3 B). ChezD. bicornis, en général,- un pont osseux correspondant 2 une exten-
sion de 1'épine isole le foramen ovale, et il arrive plus rarement qu'un autre pont osseux isole le trou
sphénoépineux. On notera aussi que chez D. bicornis le foramen condylien est trés proche du hiatus.
Dans le hiatus apparait la portion auriculaire du temporal ; elle est d'une forme extrémement compli-
quée et d'ailleurs rarement conservée intacte mé&me sur les crines actuels. On y reconnait une forte
apophyse styloide (hyoidienne) 2 section circulaire ou ovale, et une longue créte vaginale ; le proces-
sus musculaire est rarement conservé par suite de sa forme tourmentée et de sa fragilité,

F. Les dimensions du crdne

"Diverses mensurations linéaires ont été utilisées par les divers auteurs, sans cependant que
soit jamais:expliquée I'a manigre dont elles doivent &tre prises.

Aux classiques mensurations linéaires qui accompagnent normalement la description d'un
créne il est tentant d'ajouter un systéme de mensurations angulaires qui permet de mieux mettre en €-
vidence certains éléments caractéristiques du profil, Un tel systéme est facile & mettre au point pour
certains groupes zoologiques, par exemple les petits bovidés (C. Guérin, 1965). Il exige trois condi-

‘tions :

- mise en place précise du sommet des angles, soit au niveau d'une suture, soit 2 un carrefour
de sutures ;
- définition précise d'au moins un des c&tés de 1'angle et méme des deux c&tés si la position du

sommet laisse place & quelquerambiguité ;

= commodité d'utilisation, ne nécessitant pas d'appareillage trop complexe ni volumineux ; il
doit &tre possible de mesurer les angles dans n'importe quel laboratoire.

P, E. Zeuner a établi en 1934 un systéme de 9 mensurations angulaires destinées 2 montrer
les relations entre la forme du créne, le port de la téte et le milieu de vie de 1'animal, Ces 9 angles,
tous pris dans le plan sagittal, sont les suivants (Zeuner, 1934, p. 24-25etpl. 1 p. 73):
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1 - angle o : angle pariéto-occipital, le c6té antérieur est tangent a la surface fronto-pariéta-
le, le c6té postérieur au tubercule nuchal,

2 - angle i : c6té antérieur tangent 2 la surface fronto-pariétale, c6té postérieur joignant le
bord supérieur du foramen magnum au milieu de la grande créte occipitale,

3 - angle po : c6té supérieur joignant le bord supérieur du foramen magnum au milieu de la
grande créte occipitale, c8té inférieur tangent au palais,

4 - angle m : cdté supérieur tangent & la surface pariétale, c&té inférieur tangent a la base du
tubercule nuchal,

5 - angle y : cOté supérieur tangent 2 la base du tubercule nuchal, c6té inférieur tangent au

palais.

6 - angle x : c8té antérieur joignant le bord supérieur du foramen magnum au milieu de 1a
grande créte occipitale, c&té postérieur tangent 2 la base du tubercule nuchal, L'angle x
ne se mesure pas directement mais se calcule par la différence m - o.

7 - angle n : c6té antérieur tangent A 1'insertion de la (ou des) cornes ; cdté postérieur tangent
a la surface pariétale,

8 - angle p: entre 1'axe du palais et une ligne joignant le fond de 1'échancrure post-palatine
au milieu du bord supérieur du trou occipital.

9 - angle np : entre la parallele a 1'axe du palais et la tangente & 1'insertion des cornes, Cet
angle ne se mesure pas directement mais se calcule par la différence n - (m + y).

11 s'agit 14 d'un modeéle théorique dont la conception est séduisante, et qui a été repris
dans plusieurs études consacrées aux rhinocéros fossiles (Heuertz, 1947 ; Loose, 1961 ; Thécbald &
Szymanek, 1963 ; Bonifay, 1961 ; Borsuk-Bialinycka, 1973 ; Loose, 1975) et actuels (Groves, 1965,
1967). H. Loose,(1975) l'applique 2 la fois aux espéces actuelles et aux espéces fossiles, abandonnant
I'angle np et ne conservant plus que trois dimensions linéaires, Cependant loréque j'ai tenté de lﬁappli—
quer, je n'ai obtenu que des résultats décevants, malgré plusieuré tentatives ; cet échec me parait dd
2 4 causes principales :

. aucun de ces angles ne répond aux trois conditions énoncées plus haut, il y a donc manque de
rigueur dans leur définition : les c8tés tangents soit aux insertions des cornes, soit au tubercule
nuchal, soit au milieu du bord supérieur du foramen magnum, sont en effet définis par des é-
léments du profil latéral soumis 2 une trés grande variabilité individuelle, Il n'est pas possible
de caler le sommet d'un angle sur un carrefour de sutures puisque chez les rhinocéros adultes
les sutures sont presque toutes effacées.

. presque tous les éléments du profil latéral sont en courbe, et ces courbes sont parfois concaves ;
c'est le cas de la surface fronto-pariétale pour laquelle il est donc délicat de définir une tan-
gente dans le plan sagittal ; de m&me dans certains cas la tangente 2 la face occipitale doit-
elle nécessairement traverser le chignon,

. indépendamment de ce qui précéde la plupart des 9 angles de F.E, Zeuner sont trés difficiles
a mesurer du simple fait de la taille des crdnes, H. Loose a dii mettre au point un éppareil
spécial de mesure dont la mise en oeuvre ne doit pas &tre simple, sans parler des difficultés
de transport ...

il résulte de tout ceci que la marge d'erreur sur chaque mmesure est beaucoup trop élevée. On
remarquera d'ailleurs que dans les propres tableaux de F, E. Zeuner les valeurs extrémes sont
souvent trés €loignées. M. Heuertz (1947) le souligne et C. P, Groves (1965, p. 129 et 1966,
p. 230) reconnait s'étre heurté 3 de nombreux.problémes lors de ses études sur les crines asia-
tiques, Quant & H. Loose ses difficultés de mensurations sont évidentes (1975, p. 4); j'ai cal-
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culé les coefficients de variation pour les espéces bicornes actuelles d'apres ses tableaux 9,

10 et 11 : pour C. simum ils dépassent 10 pour les angles o, i, p, po, m et x ; pour D. bicor-
nis ils dépassent 10 pour les angles po, m et x ; pour D, sumatrensis ils dépassent 10 pour o,
po, m et x ; les valeurs de v sont m&me tout simplement ahurissantes pour 1'angle x : 40, 90,
30, 50 et 27, 24 respectivement !

J'ai donc renoncé 2 utiliser le systéme de Zeuner que je considére comme une intéressante
tentative de mise en évidence de critéres qualitatifs indiscutables mais quantitativement impossibles a

chiffrer avec une précision acceptable,

Je m'en suis finalement tenu 2 un systéme de mensurations linéaires, au nombre de 28 qui
viennent s'ajouter aux divers caracteres qualitatifs définis plus haut. Les trous dans la liste de ces me-
sures correspondent 2 certains de ces caractéres qualitatifs, qu'il est commode de placer en ces endroits
lors de 1'établissement des tableaux. J'ai pris comme régle absolue de n'utiliser que les mesures que
j'ai prises personnellement : les auteurs précisent rarement la maniére dont ils les prennent et le "coef-
ficient personnel' peut &tre important, La fig. 4 montre comment sont effectuées mes mensurations ;
elles sont définies et éventuellement discutées dans le tableau 1, ou chacune est affectée du méme nu-
meéro que sur la fig, 4,

Les dimensions comparées des crines des cinq espéces actuelles sont données dans le tableau
2 (A, B, C, D, E), avec pour chaque espéce et successivement (et cet ordre sera le mé&me pour toutes
les piéces ostéologiques et odontologiques) le N° de la dimension, le nombre des exemplaires mesurés,
la valeur moyenne, les valeurs extr@mes observées (mini-maxi) 1'écart-type (ou déviation standard)et
le coefficient de variation v. Dans certains cas, 2 titre indicatif, j'ai aussi indiqué la variance (tableau
1 C par exemple), Le tableau 1 ne concerne bien entendu que des individus adultes ou trés proches du
stade adulte (M3 sorties ou presque complétement sorties). Le calcul du coefficient de variation donne
des résultats intéressants : il servira de référence pour la biométrie des espéces fossiles et permettra de
ce fait de contréler 1'homogénéité des échantillons étudiés (Simpson, Roe & Lewontin, 1960, p. 91). Il
permet aussi de juger, sur du matériel actuel,la valeur des dimensions mesurées et, par contre-coup,
de connaftre la limite des variations interspécifiques. C'est ainsi que certaines dimensions ne peuvent
guere &tre utilisées qu'a 1'occasion de la description d'un individu isolé, car elles n'ont aucune valeur
spécifique : c'est le cas de la n° 17 pour laquelle v est toujours supérieur 2 20 dans toutes les espeéces ;
c'est aussi le cas de la 31, avec v supérieur 2 10 dans 4 espéces et, dans une moindre mesure, de la
28 ol v est supérieur 2 10 dans les deux espéces africaines, D'autres dimensions ont par contre un coef-
ficient de variation remarquablement faible : c'est le cas des 1 et 2 pour lesquelles v est le plus souvent
inférieur 2 5 ou m&me inférieur 2 4, Les dimensions 7, 8 et 3 sont aussi dotées d'une trés faible varia-
bilité spécifique,

Le tableau 2 montre aussi que sur le plan cridniologique la variabilité des différentes espe-

ces n'est pas la méme :

- D, sumatrensis se présente comme 1'espéce la plus variable, avec quatre dimensions dotées
d'un coefficient de variation supérieur a 10, neuf dimensions avec v inférieur a 7, une seule

avec v inférieur 2 5,

- Rh. sondaicus apparaft comme l'espéce la plus stable : deux dimensions seulement ont un
coefficient supérieur a2 10, dix dimensions ont un coefficient inférieur 2 7 parmi lesquelles

quatre présentent une valeur inférieure 2a 4,

- C. simum, bien que comptant actuellement deux sous-espéces bien différenciées est une es-

péce remarquablement peu variable,

45



46



1: Distance occipito-intermaxillaire, du point le plus postérieur du condyle occipital a I'avant de
Pintermaxillaire du méme coté. Cette dimension est confondue avec la suivante pour les espéces
quaternaires dont la cloison nasale est ossifiée.

2: Distance occipito-nasale, du point le plus postérieur du condyle occipital a la pointe du nasal du
méme coté. Cette dimension est plus pratique que la précédente puisque sur de nombreux cranes
actuels en collection les intermaxillaires ne sont pas conservés.

3: Distance nasal-chignon, du point d’inflexion marquant I'angle latéral de la grande créte occipitale
4 la pointe du nasal du méme coté.

4: Longueur de I’échancrure nasale.

5 Largeur minimale de I’arriére-crine au niveau de la constriction post-orbitaire, dans la fosse orbito-
temporale.

6: Distance du chignon au processus post-orbitaire, de I'angle latéral de la grande créte occipitale
a la pointe du processus post-orbitaire. Cette mesure équivaut 4 la longueur de la fosse temporale.
Chez D. bicornis, C. simum, Rh. sondaicus il n’y a en général pas de processus post-orbitaire
bien différencié et cette mesure ne peut étre prise.

7: Distance du chignon au processus sus-orbitaire, analogue a la précédente.

8: Distance du chignon au processus anté-orbitaire, analogue aux 2 précédentes, cette mesure corres-
pond a la longueur de la fosse orbito-temporale.

9: Distance échancrure nasale-orbite, du fond de I'échancrure nasale au bord antérieur de I'orbite.

13: Distance de larriére de M3 au condyle, du point le plus postérieur du collet de la M3 au point le
plus postérieur du condyle occipital correspendant.

14 : Distance nasal-orbite, de la pointe du nasal (et pour les espéces a cloison nasale ossifiée, du point
le plus antérieur du complexe intermaxillaire-nasal) au bord antérieur de I'orbite du méme coté.

15:  Largeur du chignon : distance des deux angles latéraux de la grande créte occipitale.

16 :  Largeur aux apophyses mastoides : sauf pour C. simum c’est la largeur maximale de la face occi-

. pitale.

17: Distance minimale des deux crétes fronto-pariétales latérales ; elle ne peut étre mesurée chez
certains individus sub-adultes ou ces crétes ne sont pas encore individualisées. Cette dimension
peut étre nulle chez certaines espéces tertiaires (Aceratheriinae) ou les deux crétes confluent.

18 :  Largeur aux processus post-orbitaires ; ne peut étre prise dans certaines espéces.

19 :  Largeur aux processus sus-orbitaires.

20 :  Largeur aux processus anté-orbitaires.

21: Largeur maximale aux arcades zygomatiques ; c’est la distance des points les plus externes de
chaque arcade.

22: Largeur au dessus du fond de I’échancrure nasale, mesurée en norma verticalis,c'est la largeur
maximale du toit cranien a ce niveau.

23 : Hauteur de la face occipitale ; distance du bord supérieur du foramen magnum au milieu de la
grande créte occipitale.

25: Hauteur du crine au dessus de P2, prise verticalement entre le bord alvéolaire a I'avant de P2 et
la tangente au toit cranien au dessus de I'avant de P4.

26 : Hauteur du crine au dessus de P4 - M1,

27: Hauteur du crine au dessus du milieu de M3 ; analogue aux deux précédentes.

28 :  Largeur du palais au niveau des P2, prise inmédiatement en avant des P2,

29 :  Largeur du palais entre P4 .Ml

30: Largeur du palais entre les M3, prise sur I'avant des M3.

31: Diamétre transversal du trou occipital ; c’est le diamétre maximum, qui se situe un peu au dessus
de I’axe des condyles. .

32: Diamétre transversal pris sur I'extérieur des condyles occipitaux. C’est le diamétre articulaire
correspondant a la distance des points les plus externes des condyles.

. . - Qe . e 2
Tabl. 1 — Technique de mensuration des cranes. Nomenclature critique des variables utilisées.

On utilisera ce tableau en liaison avec la figure 4 (A, B, C, D, E, F).

Contours d’aprés H.M.D. de Blainville, modifiés d’aprés les D. bicornis n® EY 37 du Musée de Lyon
(Tanzanie) et C. antiquitatis n® 300001 de I’Université de Lyon (Wiirmien de Jaurens, Corréze).

Fig. 4 — Mensurations du crane et de la mandibule.
A : norma lateralis, pour un rhinocéros a massif facial allongé et cloison

nasale ossifiée (Coelodonta antiquitatis)

B : norma lateralis, pour un rhinocéros a massif facial bref et cloison na-

sale non ossifiée (Diceros bicornis)

: norma basalis (D. bicornis)

: norma verticalis (D. bicornis)

: norma frontalis (D. bicornis)

: norma frontalis (D. bicornis)

: mandibule, vue latérale (D. bicornis)

QTmmgO
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n
13
14
14
14
14

13
14
14
12
14
14
14
14

14
11
14
14
14
10
14
13
13
12
11
13
13

moyenne
661,92
674,96
606,43
175,75
112,96

330,04
359,21
113,79
291,25
284,54
180,32
290,96

4832

214,50
228,14
378,29
141,11
195,93
226,50
213,71
21531

86,69
104,96

97,59

58,50
140,23

Rhinoceros unicornis

mini - maxi
613 —-6%
622 —-1701
563 —647
162,5 - 186
105 —-127
311 -351
320 -385
107 -129
240 -330
259 -300
147 —-225
266,5 — 328
26 — 71
192 —-244
201,5 — 254
355 —435
119 —-1615
179,5 - 220
177 —-258
179 - 246
186 — 241
72,5 —103
88 —120
88 —108
44 - 67
126 —155

écart-type
24,7165
24,8166
28,0204
7,2529
7,5992

14,1162
17,2946

6,7073
23,3086
11,7481
21,3037
16,9812
12,4137

15,3748
15,6590
20,8277
10,4829
13,6647
25,3300
18,2015
16,0332
8,2601
8,9454
5,0735
74386
8,8001

\4
3,7340
3,6767
46205
4,1268
6,7271

42771
48145
5,8947
8,0029
4,1288
11,7588
5,8362
25,6898

7,677
6,8638
5,5058
74290
69743

11,1832
8,5167
74466
9,5281
8,5228
5,1987

12,7156
6,2754

n
15
24
26
26
27
20
15
27
27
23
26

27

27
27
16
18
26
27
27
26
25
25
25
25
25
24
25
26

moyenne
607,33
613,75
534 31
151,02
119,26
252,83
280,60
317,06
108,52
250,54
254 46
180,02
291,11

55,17
18232
194,31
203,88
346 43
116,57
176,90
166,04
163,30
175,06

70,78

93 82
9233

51,98
138,50

Rhinoceros sondaicus
mini-maxi écart-type
561 — 647 21,1547
567 —669 27,3340
482 —-578 26,8890
133 —-177 8,1233
107 -132 6,5079
210 —297 167326
260 - 304 11,8249
284 — 348 15,2909
96 —126 7,8977
212 =279 17,2342
226 —274 11,5246
131 -217 17,6048
264 - 316 11,6341
26 — 95 15,2214
165 —-1208 13,6916
166,5 — 220 14,0085
176,5 — 231 13,5154
324 - 365 10,8361
102 -133 7,7679
155 -200 11,1991
142 -195 13,3805
140 -186 11,0094
146 — 204 11,6487
60,5 — 83,5 6,2817
79 -107,5 7,3255
77 -107 7,9968
42 — 64 6,1279
100 -154 11,1955

v
34832
44536
5,0325
53790
54569
6,6182
42141
48228
72778
6,8787
4,5290
9,7794
3,9964

27,5917
7,5100
7,2095
6,6289
3,1243
6,6634
6,3306
8,0586
6,7418
6,6541
8,8749
7,8081
8,6608

11,7890
8,0834

Tabl. 2 — Dimensions comparées des crines.

n
25
23
23
21
26

25
26
24

moyenne
707,72
74235
796,87
147,71
111,65

427,96
486 44
18242
374,17
33343
22431

T TosT02 "

Ceratotherium simum

mini-maxi
649,5 — 748
661,5 — 786
667 — 836
134 -160
94 121
406 —454
395 -515
160 -198
315 —-430
287 —358
J81.5-249
212 --291
230,5 — 307
30 -100,5
237 -313
232 —-328
300 -373
149 -178
149 —-185
202 -278
211 -302
211 —-302
55,5 - 81
80 -—127
95 -126
50 — 655
133 —-1725

écart-type
219160
29,3394
379165
6,1044
6,2092

13,6492
23,2541
10,0286
27,9310
18,9725
16 0698

14 4479

16,6309
22,1951
16,1423
8,2726
11,5557
19,4096
20,3419
19,4673
7,7360
114708
7,0932
3,8657
8,7382

"18,0994 ~

A\
3,0967
39522
4,7581
4,1326
5,5612

3,1893
4,7804
54974
74648
5,6901

71642 _
7,0420

6,0124
76455
4,7568
5,0535
6,8237
8,1366
8,3726
7,8560

11,0844

114612
6,7096
6,6013
5,6470
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n
17
17
19
19
19
20
13
20
20
13
19
19
19
17
20
16
20
19
20
19

- 17

18
16
19
18
16
18
18

moyenne

52276
539,82
524,50
155,13
104,11
226,83
260,50
288,33
113,63
22431
263,84
130,58
194 24

66,85
147 38
164,78
192,08
283,74
111,73
123,05
153,97
155,64
164 A7

6047

82,44

80,16

42,03
103 .42

Dicerorhinus sumatrensis

mini-maxi
486 — 556
490 - 581
440 - 588
128 —-1825
89,5 — 1285
178 —258
222 —-292
239 -320
98,5 — 134
182 —247
225 —-1296
105 - 149
160,5 — 231
36,5 — 87
124 —177
130 —-1925
162 —215
244 305
95 —1215
111 -139
131 -173
127 -175
137 -188
53,5 - 69
73,5 - 95
68 — 94
33 - 51
90,5 — 1195

variance
542,1911
770,5294
1220,8055
136,0511
110,5160
3446125
353,5833
360,7440
91,7335
413,5224
375,1125
119,0350
319,5380
200,3676
244 2335
260,4989
226,1651
231,1491
56,7230
52,3026
137,6397
140,2884
205,8489
16,4576
27,0555
57,1572
22,3668
76,0073

écart-type

23,2849
27,7584
34,9400
11,6640
10,5126
18,5637
18,8038
18,9932

9,5777
20,3352
193678
10,9103
17,8756
14,1551
15,6279
16,1399
15,0387
15,2035

7,5314

7,2320
11,7319
11,8443
143474

40567

5,014

7,5602

4,7293

8,7182

v
44542
5,1421
6,6615
7,5188

10,0981
8,1841
7,2183
6,5874
84292
9,0657
7,3406
8,3553
9,2030

21,1735

10,6042
9,7947
7,8296
53583
6,7410
58772
76196
76101
8,7235
6,7083
6,3090
94318

11,2529
8.4301

n
27
45
4%
22
53

53
53
52
45
22
53
53
53

52
51
53
48
s3
42
44
46
46
48
46
52
52

moyenne
563,22
584,21
56741
122,50
116,46

324,08
364,26
124,86
286 40
251,93
186,28
230,37

69,19

249,30
255,74
328,12
143,09
151,66
19143
192,82
187,73
63,79
89,54
94,25
53,90
132.82

Diceros bicornis

mini-maxi
494 -619
519 -676
480 - 655
110 -138
96 — 147
285 -390
325 —424
104 -156,5
235 - 346
223 -2965
1145 — 211
191 —-2635
30,5 - 101
208 -300
211 -312
286 —363
127 -162
130 -180
165 -215
169 —225
128 —233
52 - 19
63 -—112
82 -106
42 - 67
112 -150

Tabl. 2 (suite) — Dimensions comparées des cranes.

écart-type
25,8759
28,2218
36,9057
7,3969
8,1717

21,5602
20,7504
10,7408
20,7784
16,9025
18,3312
144788
14 4509

20,0015
21,2695
17,0516
8,7242
9,9974
12,3582
14,0091
17,4574
6.9789
8,7875
5,8639
5,5923
84777

v
4,5942
4,8307
6,5042
6,0382
7,0166

66526
5,6965
8,6026
7,2550
6,7091
9,8405
6,2850

20,8862

8,0231
8,3170
5,1967
6,0969
6,5920
64558
7,2654
9,2993
10,9399
9,8139
62217
10,3747
6,3830



G, Conclusion 2 1'étude du crine

Les cing espéces de rhinocéros actuels ont des crdnes bien différents les uns des autres, tant
quantitativement (dimensions, proportions ... ) que qualitativement (profils selon les différents angles
de vue anatomiques, positions relatives des ouvertures, etc...). Nous verrons que ce sont les mémes ca-
racteres différentiels qui se retrouvent chez les espéces fossiles.

2. LA MANDIBULE

La mandibule des rhinocéros actuels est un os massif constituant un seul ensemble par suite
de 1'ossification trés précoce (dés 1'état foetal) de la symphyse mandibulaire. Elle comporte une partie
symphysaire pourvue ou non de dents incisives et dont le développement varie selon les différents gen-
res, puis de chaque c8té se développe une branche horizontale puissante, 2 section grossiérement ellip-
tique, portant la rangée des 6 ou 7 dents jugales. Elle est suivie d'une branche montante trés étendue
d'avant en arriére, amincie en avant, portant vers le haut une apophyse coronoide mince et tranchante.
Cette derniére précéde une échancrure sigmoide peu profonde et un condyle articulaire €pais bien dé-
veloppé transversalement,

A, La partie syinphysaire

Elle s'élargit nettement en avant, mé&me chez les rhinocéros africains qui sont dépourvues
de dents incisives fonctionnelles ; chez les espéces asiatiques elle prend une allure spatulée, Son déve-
loppement antéro-postérieur est trés variable selon les genres : la symphyse est allongée chez Rhinoce-
ros et Dicerorhinus, et beaucoup plus courte chez Diceros et Ceratotherium, Le bord antérieur relative-

ment mince dans les deux genres africains est beaucoup plus épais dans les genres asiatiques, en liaison
avec le développement des incisives.

La position de 1'arrigre de la symphyse, prise dansle:plan sagittal et relativement & la ran-
g€e dentaire, représente un caractére pratique 3 utiliser et capable d'aider 2 la reconnaissance d'une
espéce :

- D._bicornis. Limites : du milieu de P3 au milieu de P4. Position normale : du milieu de P3
a l'intervalle P3 - P4 (81 % de 42 observations).

- C, simum. Limites : du milieu de P, 2 l'intervalle P3 - P4. Position normale : de 1l'intervalle
P2 - P3 an milieu de P3 (81 % de 26 observations),

- D..sumatrensis. Limites : de P 2 1'avant de P3. Position normale : du milieu 2 1'arriere de
Py (76 % de 17 observations).

- Rh, unicornis, Limites : de 1'avant de Pp au milieu de P3. Position normale : avant ou milieu
de P3 (82 % de 11 observations).

- Rh. sondaicus. Limites : du milieu de P2 au milieu de P3. Position normale : de 1'arriére de

P au milieu de P3 (75 % de 28 observations).

La face ventrale de la symphyse est plus ou moins déprimée dans le plan médian chez Di-
cerorhinus et Rhinoceros alors qu'elle est le plus souvent munie vers 1'avant chez Diceros d‘une caréne

saillante, Il existe souvent en avant de la face ventrale des foramens dont le nombre, la taille et la

position varient en fonction des individus.

La face dorsale est déprimée transversalement, la dépression pouvant &tre trés forte chez
certains D, bicornis.
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Les bords externe portent chez Rhinoceros et Dicerorhinus des crétes saillantes joignant
1'angle externe du bord antérieur 2 la premigre dent jugale. Ces crétes n'ont pas d'équivalent chez

Diceros et Ceratotherium.,

B. La branche horizontale

Elle fait suite sans transition 2 la partie symphysaire,

La face externe est faiblement concave dorso-ventralement et porte un ou plusieurs trous
mentonniers dont'la taille et la position relative par rapport aux dents jugales et au bord alvéolaire
sont trés variables non seulement d'un individu 2 1'autre mais encore entre les demi-mandibules droite
et gauche d'un méme individu,

Le bord supérieur ou bord alvéolaire, qui porte les dents jugales, est élargi.

La face interne est toujours beaucoup moins convexe que 1l'externe.

Le bord inférieur est trés convexe longitudinalement chez les rhinocéros africains et plutdt
rectiligne chez les asiatiques, surtout Rhinoceros, ot il devient sensiblement paralléle a la table d'u~-

sure des dents jugales,

La section de la branche horizontale, avec le renflement de la face externe, la forte con-
vexité transversale du bord inférieur et la face interne sub-plane est assez caractéristique du groupe mais
est trés variable dans le détail en fonction des individus et méme de 1'4ge de ceux-ci.

C. La branche montante

La branche montante a un bord antérieur d'abord trés large puis devenant tranchant vers le
haut. L'inclinaison de ce bord antérieur par rapport au bord alvéolaire de la branche horizontale consti-
tue un bon caractére de reconnaissance : il s'incline vers 1'avant chez Rhinoceros, est 2 peu prés a an-
gle droit chez Dicerorhinus et s'incline nettement en arriére pour Diceros et Ceratotherium.

Le bord antérieur de la branche montante passe vers le haut &4 1'apophyse coronolde, Celle-
ci est plus développée d'avant en arriére chez Diceros et Ceratotherium que pour Dicerorhinus et Rhi-
noceros ; son sommet est tronqué obliquement chez Diceros alors qu'il forme une courbe plus réguliére
dans les trois autres genres. L'échancrure sigmoide est large chez Rhinoceros, moyenne pour Dicerorhi-

nus, plutdt étroite chez Diceros et Ceratotherium.

Le condyle articulaire trés puissant porte une double surface articulaire, la partie la plus
externe constituant un gond allongé transversalement qui répond a la partie postérieure de 1'arcade zy-
gomatique, la partie la plus interne formant un écusson vertical qui répond 2 la face antérieure de 1'a-
pophyse post-glénoide ; M. Friant (1948) a décrit chez C, simum la présence de trois facettes pour
1'ensemble de 1'articulation temporo-maxillaire ; en ce qui concerne les autres especes la transition
entre les deux parties de 1'articulation est trés variable selon les individus : il peut s'agir soit d'un pas-
sage progressif plus ou moins insensible, soit d'ufne nette solution de continuité se résolvant en une
créte bien individualiséé. Il faut noter que la partie transversale de 1'articulation est plus ou moins o-
blique vers 1'extérieur et le haut et que cette obliquité est particulidrement marquée dans le genre

Rhinoceros.

En arriére de 1'articulation temporo-maxillaire, vers le bas, s'étend le bord postérieur tres
épais transversalement. Il rejoint le bord inférieur de la branche horizontale au niveau de 1'angle de la
maéchoire qui constitue le talon, large et arrondi, plus saillant vers 1'arriere pour les espéces asiatiques

que pour les espéces africaines.

La face interne de la branche montante porte le trou mandibulaire, toujours vaste et dont
la forme est trés variable, Ce trou se situe chez Diceros et Dicerorhinus au dessous du bord alvéolaire
de la branche horizontale, alors qu'il est l1égérement au dessus de celui-ci chez Rhinoceros.
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9et10:

11:
13:

14 :
15

16 :

Longueur, prise du point le plus antérieur de la symphyse (dents antérieures non comprises)
au point d’inflexion sur le bord postérieur du talon. Cette dimension ne tient donc pas compte
de I’élargissement de la branche montante qui suit immédiatement vers le bas le condyle articu-
laire, et dont le point le plus postérieur dépasse largement le talon vers l’arriére chez C. simum.

Distance de I'arri¢re de la symphyse (donc de son point le plus postérieur dans le plan sagittal)
au point d’inflexion sur le bord postérieur du talon.

Hauteurs de la branche horizontale, prises respectivement entre Py - P3, P3 - Py, Py - My,
My - My, My - M3, aprés M3. Toutes ces hauteurs sont mesurées tangentiellement a la face
interne de la branche horizontale et perpendiculairement au bord alvéolaire.

Diameétres transversaux de la branche horizontale, pris entre P4 - M et ensuite sous I'avant de
M3. Ces deux dimensions sont mesurées normalement 4 la face interne de la branche horizon-
tale.

Longueur de la symphyse, mesurée selon le plan sagittal et tangentiellement a la face craniale.

Diamétre antéro-postérieur de la branche montante pris au niveau de la table d’usure des jugales
inférieures, et parallélement a celles-ci.

Diamétre transversal du condyle, pris tangentiellement a sa face supérieure.

Hauteur du condyle, mesurée du point le plus élevé de 'articulation (c’est le plus souvent du
cOté externe) et par rapport a une droite tangente au bord ventral de la branche horizontale
et paralléle au bord alvéolaire. En pratique c’est la distance du condyle a la surface sur laquelle
repose la mandibule en position normale.

Hauteur de 'apophyse coronoide, prise de son point le plus élevé et menée sur la méme tangente
au bord ventral que pour la mensuration précédente.

Tabl. 3 — Technique de mensuration des mandibules ; nomenclature détaillée des variables utilisées. On em-
ploiera ce tableau en liaison étroite avec la fig. 4 G.
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11
13
14
15
16

n
43
43
38
40
41
40
40
35
43
43
40
43
41
41
40

Diceros bicornis Ceratotherium simum
moyenne mini-maxi  €cart-type v n  moyenne  mini-maxi écart-type v
45390 420 —498 16,7106 36816 24 54392 507 -570 13,8026 2,5376
370,30 340 —414 16,5623 44726 25 459,50 435 488 12,8711  2,8011
77,08 65— 90 7,1381 9,2608 24 107,23 85 —1345 11,7195 10,9294
78,35 67— 92 64750  8,2642 25 117,28 96 -—132 9,5252  8,1218
83,66 73 —100 6,2962 17,5261 25 123,86 113 -—138 6,6387 53599
89,35 79 -112 7,2405 8,1035 25 12582 114 -140 6,7698 5,3805
91,05 80 -116 7,7920  8,5579 25 12084 113 -—138 6,6531 5,5057
94,56 83 —-110 7,1019 17,5107 22 127,70 116 —140,5 6,5930 5,1627
5141 44 - 61 4,1364  8,0464 25 59,88 54,5 - 68 3,6236 6,0515
5437 46 — 67 42469 17,8109 25 6190 52 - 67 3,9843 64367
109,08 96 —122,5 5,6958 52219 24 132,75 117,5-157 9,5097 17,1636
130,86 106 — 159 10,5047 8,0274 25 190,08 164 -—213 10,9122  5,7408
111,74 97 - 1315 7,0879 63430 25 115,70 102 -—128 63014 54463
226,39 186 — 275 17,3087 : 76455 25 279,06 247 —355 21,5437 17,7201
252,15 212 -308 15,1455  6,0065 24 34408 303 —-400 20,1708 5,8621

Tabl. 4 — Dimensions comparées des mandibules.
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n
18
18
17
18
18
18
18
11
18
17
18
17
18
18
18

11
11
11
11
11
11
11
10
11
11
11
11
11
11
11

Dicerorhinus sumatrensis

moyenne  mini-maxi
435,50 408 —460
340,33 320 -—-362
58229 495 - 65
6108 54 — 685
6488 55 — 72
6733 61 — 80
6756 59 — 81
70,18 64 - 179
36,75 32 - 42
4124 375- 45
108,17 97 -119
121,53 112 -135
8731 © 77 - 93
192,11 171 -213
214,81 195 -233

écart-type
13,7808
10,9799
4,3086
4,1097
5,0571
4,4950
54121
44959
2,6802
2,1945
6,2872
7,6249
3,9561
10,1482
9,2754

Rhinoceros unicornis

moyenne mini-maxi
562,36 526 —600
43745 399 -—475
8423 69,5- 95
85,00 73 — 925
8941 74,5 - 99
92,77 81,5 - 101
93,77 70 -—-106
10565 95 -—113
5132 44 - 56
55,55 495- 62
153,18 138,5-174
165,05 151,5-1835
132,05 120 -143
296,55 277 —309
322,77 306 —347,5

écart-type
20,8579
19,0544
8,6439
6,5195
8,5755
7,0617
11,2923
5,6620
3,5374
34456
94611
86210
7,2575
9,8016
13,0410

v
3,1643
3,2262
7,3912
6,7280
17,1936
6,6758
8,0113
64061
7,2932
53220
58125
6,2741
45313
52824
43180

v
3,7089
43557

10,2626
7,6606
9,5914
76118

12,0423
53592
6,8931
6,2033
6,1764
5,2234
54962
3,3052
4,0403
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n
28
28
27
28
28
28
28
24
28
27
28
27
28
28
28

Rhinoceros sondaicus

moyenne
49405
387,32
68,43
69,09
70,19
73,36
76,04
8540
4239
4783
124,73
137,98
121,04
229,23
231,89

mini-maxi
467 —-518
370 —-403
56 — 83
57 - 85
58 — 81,5
57 — 83
64 — 875
72 - 98
38 — 47
40,5 — 535
105 —135
121,5 — 154
110 —-1335
208 - 247
209 -251

écart-type
12,1047
9,5026
6,4026
6,8894
6,2927
6,4990
5,9081
5,9617
2,4696
2,8823
6,9900
8,6184
5,4720
10,0309
11,4288

v
2,4500
24534
9,3570
9,9717
8,9645
8,8595
7,7702
6,9813
5,8256
6,0257
5,6040
6,2461
4,5210
43758
49284



D. Dimensions de 1a mandibule

J'applique aux dimensions de la mandibule les m&mes régles que j'ai utilisées pour les di-
mensions du crdne. La plupart des dimensions retenues sont montrées fig, 4 G, Le tableau 3 donne la
liste complete et la définition des variables utilisées,

Les dimensions de 1a mandibule chez les rhinocéros actuels sont données dans le tableau 4
(A, B, C, D etE). Elles ne concernent que des individus adultes ou sur le point de 1'&tre (Mg sorties ou
presque complétement sorties). Le calcul pour chaque dimension du coefficient de variation v montre
que ce coefficient est remarquablement bas pour 1 et 2 ot il est inférieur & 4 pour toutes les especes et
méme inférieur 2 3 pour trois d'entre elles ; il est également bas pour les dimensions 14, 15 et 16, en
particulier chez les trois especes asiatiques. Il est par contre trés élevé pour la dimension 3 (v est pro-
che de 10 dans 4 esp&ces sur 5) et €levé pour les hauteurs de la partie antérieure de la branche horizon-
tale chez les deux Rhinoceros.

Comme pour le crine c'est Rh, sondaicus qui se révele 1'espéce la plus stable (10 dimen-
sions avec v inférieur 2 7) ; la mandibule de D, bicornis est beaucoup plus variable que le crine (5 di-
mensions seulement avec v inférieur 2 7) cependant que celle de D, sumatrensis se montre au contraire
beaucoup moins variable que les crines de la mé&me espéce.

E. Conclusion 2 1'étude de la mandibule

Outre les dimensions et proportions, on retiendra comme caracteres permettant de diffé-
rencier les especes de thinocéros actuels (et fossiles) la position relative de 1'arriere de la symphyse,
le développement de la éymphyse, la convexité du bord inférieur de la branche horizontale, 1'angle
du bord antérieur de la branche montante avec le bord alvéolaire, enfin le développement du talon.

3. LA DENTURE

A, La denture antérieure

Les deux espéces africaines actuelles sont totalement dépourvues de denture antérieure fonc-
tionnelle ; on remarquera cependant qu'une telle denture existe sous forme virtuelle chez D. bicornis
qui posséde & chaque demi-méichoire un bourgeon affleurant la surface de 1'os.

Les trois espéces asiatiques disposent au contraire d'une denture antérieure volumineuse
composée :

~en haut de deux I! tranchantes qui acquierent avec 1'usure une surface d'abrasion & peu prés
plane et en forme d'ellipse ;

- en bas deux longues I, & section triangulaire, prenant avec l'usure une forme de balonnette
et utilisées par 1'animal comme armes de combat. Entre ces défenses il existe assez souvent
des Iy dont le développement est trés variable (Gray, 1867, p. 1007), avec toutes les transi-
tions entre un simple bouton et une dent cylindrique. v
(il ne s'agit pas de canines, contrairement 2 1'affirmation de H, Loose, 1975, p. 15).

Rappelons que L. Radinsky (1966) a restreint la famille des Rhinocerotidae aux Rhinocero-
toidea actuels et fossiles disposant de la denture antérieure décrite ci-dessus. K. Heissig (1969) a mon-~

tré comment évoluait dans le temps la forme de ces incisives,
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Les dimensions intéressant les incisives sont leurs diametres transversaux et antéroposté-
rieurs au niveau du collet,

B. Les dents jugales en général

Terminologie :

Pour des raisons de simplification j'utilise une terminologie classique étroitement dérivée
du systéme dit de Cope-Osborn et je 1'applique indifféremment aux molaires, aux molaires de lait et
aux prémolaires puisque ces dents sont construites sur le mé&me plan (fig. 5). D. A, Hooijer (1946, p.
4-5) a rappelé les équivalences de cette nomenclature (pour les dentssupérieures) avec celles utilisées
par les auteurs plus anciens. K. Heissig (1969, p. 10-12, fig, 2-3) a trés clairement exposé les cor-
respondances du systéme Cope-Osborn avec la récente terminologie mise au point par G. Vandebroek,
tant pour les jugales supérieures que pour les inférieures.,

Afin d'éviter toute ambigilité et pour ne pas trop surcharger le texte, je préciserai les 5
points suivants :

- j'utilise comme synonymes d'une part les termes d'ectolophe et de muraille externe, d'autre
part ceux de vallée médiane et de médisinus,

- je restreins le terme de médifossette & une partie isolée du médisinus formée soit par coales-
cence crochet-crista, soit par venue du crochet au contact de l'ectélpphe, soit encore par
soudure distale des deux branches d'un crochet bifide, J'entends par préfossette une partie an-
térieure de la médifossette, isolée par exemple par confluence de 1'anticrochet et de la crista,
Cela correspond 2 la définition de H,F. Osborn (1900, p. 232, fig. 1). Notons que K. Heissig
(1969) confond préfossette et postfossette (p. 10) et indique fig. 2 b p. 11 comme préfossette
une échancrure du protolophe. ,

- au'terme de sillon proteconal (traduction du protocone fold dont 1'importance a été soulignée
en 1946 par D. A. Hooijer) je préfére le plus souvent 1'expression d'étranglement du protocdne,
car un sillon protocohal trés marqué sur la face antérieure du protolophe s'accompagne en gé-
néral d'un sillon ou d'une amorce de sillon sur la face postérieure de celui-ci, Remarquons 2
ce propos que lorsqu'il existe un sillon protoconal bien marqué sur la face postérieure, je ne
considere pas la c8te verticale qui suit le sillon vers 1'extérieur comme un anticrochet : un
‘anticrochet véritable est un pli moins épais situé plus labialement, sensiblement en face du
crochet, comme son nom 1'indique.

- je n'utilise pas les désignations de protoconule, métaconule ou hypostyle, qui n'apportent rien
2 notre propos,

- pour les jugales inférieures je préfére le terme de vallée antérieure (interne) et vallée pdsté-
rieure (interne) 2 ceux de fossé du trigonide et fossé du talonide, ou encore & ceux de métafle-
xide et d'entoflexide.

Nombre des dents jugales et remplacement dentaire :

Il y a par demi-mAichoires 4 molaires de lait (D1, D2, D3, -D4), 3 ou 4 prémolaires (Pl
rarement conservée, P2, P3, P4) et 3 molaires (M1, M2 et M3)., L'ordre d'éruption des dents définitives
est relativement facile & déterminer dés lors qu'on dispose d'un nombre suffisant de crénes juvéniles,
Cette condition est beaucoup plus difficile 3 remplir en.ce qui concerne les dents de lait, Il y a donc
successivement sortie des molaires de lait (chez Ceratotherium simum simum, D3 puis D2, D4 et D1

selon R, Bigalke et al;, 1950, p. 525) puis dans un ordre identique pour les supérieures et les inférieu-
res :
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Fig. 5 — Nomenclature et mensurations des dents jugales. (D. hemitoechus du Pleistocéne supérieur de la
- grotte du Castillo, Espagne).

A: P2 gauche, vue occlusale. B: P4 gauche, vue occlusale
C: P4 gauche, vue labiale D: M3 droite, vue occlusale
E : Mj gauche, vue occlusale F :M3 gauche, vue linguale
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. sortie de M1 ‘

. chute de D2 et sortie de P2
. chute de D3 et sortie de P3
. sortie de M2

. chute de D4 et sortie de P4
. sortie de M3

. chute de D1

H. von Meyer (1864, p. 252) et A, Wiirm (1912, p. 24) ont déterminé des ordres trés voi-
sins pour des rhinocéros fossiles du Quaternaire européen,

‘Les variations iridividuelles portent sur 1'espacement de ces divers stades, et parfois sur 1'or-
dre relatif des sorties de M2, P4 et M3, D1 peut disparaftre t8t ou au contraire persister jusqu'a un dge
avancé ; il semble que dans le premier cas elle puisse quelquefois &tre remplacée par une P1 (cf. infra).

C, Dents jugalessupérieures

a. Disposition et structure générale

Toutes les jugales supérieures sont construites sur le m&me plan, avec des modifications
pour les deux premiegres (D1 et P1, D2 et P2) et pour la dernigre (M3), La dent est constituée (fig, 5 A
et B) d'une lame longitudinale ou ectolophe, portant le paracdne et le métacdne et munie extérieure-
ment (labialement) d'un maximum de 5 plis verticaux (parastyle, pli du paracéne, mésostyle, pli du
métacBne, métastyle) lame sur laquelle viennent s'accoler du c8té interne (lingual) deux lames trans-
versales, a I'avant le protolophe portant le protocdne, 2 l'arrigre le métalophe portant 1'hypocdne, Les
3 lames sont issues d'un fiit quadratique prolongé au-dela du collet par 3 ou 4 racines, Le protolophe
par sa face caudale et le métalophe par sa face rostrale constituent les deux flancs de la vallée médiane
ou médisinus dans laquelle existent en général des replis d'émail : crochet issu du matélophe, crista
issue de l'ectolophe, anticrochet issu du protolophe, Ces replis peuvent exister ou non, &tre simples ou
multiples, et mé&me se fusionner pour isoler une médifossette et plus rarement une préfossette, Des cin-~
gulums existent en avant et en arriére, plus rarement c&té lingual, exceptionnellement c6té labial,

M3 differe du plan de base, dans la plupart des esp2ces, par son fdt triangulaire d'oll ne
naissent que deux lames, un protolophe normal et un ecto-métalophe provenant de la fusion de 1'ecto-
lophe et du métalophe (fig. 5 D).

D2 et P2 se distinguent du plan de base par 1'allongement de la partie antérieure de'1'ecto-
lophe, la longueur du parastyle, 1'obliquité vers 1'avant et le collet du pli du paracdne (qu'il devient
alors difficile 2 distinguer d'un mésostyle oblique) et la tendance 3 la réduction du protolophe, La va-
riabilité individuelle est forte, comme I'ont illustré E. H. Colbert & D, A, Hooijer (1953, p. 101, fig.
39-40) pour un rhinocéros du Quaternaire de Chine, ' ‘

La premigre dent jugale supérieure existe en général chez D, bicornis, Rh. _unicornis et Rh.,
sondaicus ; elle est fréquemment absente chez D, sumatrensis et toujours absente chez C, simum adulte,
11 s'agit, lorsqu'elle existe, d'une trés petite dent & peu prés dépourvue de protolophe et construite se-
lon le plan de base mais trés simplifié, C'est le plus souvent une p! qui perdure, ainsi qu'en témoignent
la minceur de 1'émail et le degré d'abrasion, mais il arrive que cesoit une vraie prémolaire : j'inter-
préte le crdne de D, bicornis de la pl. 2 B (Musée de Nairobi, n°® OM 2 056) comme portant sur sa ran-
gée dentaire gauche une P1 poussée 2 c6té de la P2 et en arriere de la D1 persistante ; & droite la P1 est
2 sa place normale, Le crine de Rh. unicornis n® 1972-722 du BMNH porte 2 droite une D1 trés usée
suivie de 1'alvéole vide d'une D2 ou d'une P2, puis une D3 trés usée avec une P3 affleurant en dessous,
puis une D4 et une M! ; 2 gauche 1la rangée dentaire est trés semblable sauf qu'une pl pointe, au méme
degré de mise en place que la P3 et la M2 (pl. 1).
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Les anomalies dentaires ne sont pas rares. E, Patte (1934) signale des excroissances anor-

males sur des dents de diverses espéces actuelles et fossiles. D, A, Hooijer (1946) décrit et figure (p. 38
et pl. I) une M3 anormale de Rh. sondaicus ; V. Vialli (1955) figure un crdne de C. simum dont la p4
droite est basculée a 90° avec 1'ectolophe tourné vers 1'arriere. Outre le crdne de D. bicomis cité plus
haut, j'ai pu observer,parmi les anomalies les plus notables : chez C. simum, un crine aux P4 2 demi
avortées (BMNH, n°® 1930-7-26-1), et un autre crine avec les M1 et M2 dont les médisinus sont dépour-
vus d'ouverture linguale, protocdne et hypoc&nevenant au contact (BMNH, n° 1852-12-9-1) ; chez D, -
sumatrensis, une P4 retournée 2 90° (crdne n°® 1868-4-15-1 du BMNH ); chez Rh. unicornis, un crédne a-
vec sa rangée dentaire droite normale et une rangée dentaire gauche munie d'une p3 oblique précédée
de deux P2 successives et disposées en V 1'une par rapport 2 1'autre (Leiden, n° 19580, cat, a).

b. Caractéres qualitatifs

A la suite de G, Cuvier (1834), de J. de Christol (1834) et de H. M, D. de Blainville (1839-
1864), les auteurs ont étudié un grand nombre de caracteres qualitatifs qu'il est possible de regrouper en
7 catégories :

- les plis internes : présence ou absence, dédoublement éventuel et taille relative du crochet,
de la crista et de 1'anticrochet ; angle entre crochet et métalophe ; existence ou non de pré-
fossette et de médifossette fermées par coalescence des plis internes.

- les cingulums : présence et développement du cingulum interne ; existence d'un cingulum ex-
terne ; dessin du cingulum antérieur ; allure du cingulum postérieur et existence éventuelle
de tubercules sur celui-ci, en arriére de la post-fossette,

- 1'étranglement du protocdne : présence ou absence de pli protoconal sur la face antérieure et
éventuellement sur la face postérieure du protolophe.

- les profondeurs relatives de la vallée médiane et de la post-fossette,
- l'aspect de la surface de 1'émail et l'importance du cément.

- l'isolement a leur sommet des tubercules principaux (paracdne, métacdne, protocdne et hypo-
cOne) sur la dent non usée,

- les plis de la muraille externe : présence et importance des différents plis, dessin de 1'angle
antéro-externe,

L'examen de séries trés importantes de dents actuelles et fossiles m'a montré que la valeur
de ces 7 groupes de caracteres était trés inégale : beaucoup sont soumis 2 la variabilité individuelle (et
quelquefois mé&me différent entre les c&tés droit et gauche du méme individu) ; certains caractéres va-
rient avec le degré de 1'usure de la dent ; d'autres sont généralement valables, c'est-a-dire qu'ils se
manifestent dans la majorité des cas mais pas toujours ; d'autres enfin sont bons dans la totalité des cas.
Tous ces caractéres ayant été abondamment utilisés dans les diverses études odontologiques en tant que
critéres de distinction entre les espéces actuelles et fossiles, je les reprendrai donc point par point :

- les plis internes :

. la crista est une formation relativement labile :

+ chezD. bicornis elle est présente ou plus fréquemment absente aux D3, Pz, P3 et
Ml,le plus souvent présente aux D4 et P4, en général absente aux Mz, presque tou-
jours absente aux M3 ; j'ai noté deux cas d'asymétrie pour les P4 et les M2 de deux

crénes.
+ chez C. simum elle est presque toujours présente .

+ chez D. sumatrensis elle est en principe absente aux P2, M2 et M3, et fréquemment
absente aux P3, P4 et Ml,



+ chez Rh, unicornis elle est en général présente, mais peut manquer aux M3,

+ chez Rh. sondaicus elle est le plus souvent présente aux D, rare aux P2, assez rare aux
P3 et P4, absente aux M.,

. le crochet est au contraire de la crista une formation constante, Son angle avec le métalo-

phe varie pour chaque dent avec 1'usure de la dent :

+ chez D, bicornis il est presque toujours présent. Il est fréquemment double ou bifide
aux P, parfois aussi aux M,

+ chez C. simum il est toujours présent en principe ; j'ai observé un cas d'asymétrie

aux deux P2 d'un mé&me crine.

+ chez D. sumatrensis il est souvent absent aux Pz, assez souvent présent aux P3, sou-
vent aux P4 et normalement présent aux M ; il est parfois double aux ML et aussi aux
P3 bien que W. H. Flower (1876) ait écrit que cela ne se produisait jamais aux prémo-
laires.

+ chez Rh. unicornis il est en général présent et assez souvent double, en particulier
aux P4 et M?’°

+ chez Rh, sondaicus il est en général présent aux P2 et P3, toujours présent aux P4 et
aux M, souvent bifide aux P3, Pt et M2,
. l'anticrochet est encore plus labile que la crista,
+ chez D, bicornis il est parfois présent aux D3 et D4,
+ chez C, simum il est en général absent, exceptionnellement présent aux pP3 et ML 3
+ chez D, sumatrensis il est en principe absent,
+ je ne 1'ai jamais observé chez Rhinoceros.
. la présence d'une médifossette constitue un caractére remarquable immédiatement obser-
vable, qui a été trés souvent utilisé,

+ chez D, bicornis elle est relativement fréquente aux D2 et aux P (surtout aux P4),
exceptionnelle aux M ; j'ai observé 3 cas d'asymétrie dont 2 pour des P4 et un pour
des M1,

+ chez C, simum elle est trés fréquente 2 toutes les dents. W, H. Flower (1876) a mon-
tré qu'elle n'existait pas toujours et qu'il pouvait y avoir asymétrie ; j'ai observé des
cas d'asymétrie entre des M2 et des M3,

+ chezD. sumatrensis elle est exceptionnelle ; je 1'ai observée sur une M3,

+ chez Rh. unicornis elle est trés fréquente aux P et aux M1, moins fréquente aux M2
(pour-lesquelles j'ai observé un cas d'asymétrie) et aux M3, W.H. Flower (1876) puis
R.I. Pocock (1944) ont montré que dans cette espéce la fermeture de la médifossette

n'était pas un caractére constant,

+ chez Rh. sondaicus on ne la rencontre pas en principe aux M, exceptionnellement
aux P, parfois aux D,.ce qui correspond aux observations de W, H, Flower (1876)et
de R.I. Pocock (1944). '

- les cingulums
. le cingulum antérieur est trés rarement observable sur du matériel actuel car il ne peut

&tre étudié que sur des dents isolées. Son examen sur de trés nombreuses dents fossiles
m'a montré qu'il était trés variable,
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. le cingulum postérieur est également et pour la mé&me raison difficile 3 observer sur du
matériel actuel, D. A, Hooijer (1946,p. 10) a établi qu'il était trés variable,

. le cingulum externe est en principe absent dans les especes actuelles, mais est bien dé-
veloppé pour certaines espéces fossiles comme celles faisant partie du genre Brachypothe-
rium,

. le cingulum interne est une formation remarquable dont les auteurs ont beaucoup parlé,

+ chez D, bicornis il est trés marqué aux D2 D3 D4 et aux P, o il est en général
continu ; il est présent mais le plus souvent discontinu aux Ml ; il est dlscontmu ou
absent aux M2 et M3

+ chez C. simum il est en principe absent ou réduit 2 un tubercule a 1'embouchure du
médisinus (Hooijer, 1958) ; j'ai observé 2 plusieurs reprises qu'il était net a la Dz.

+ chez D, sumatrensis il est assez souvent absent aux P, présent (discontinu) ou absent
aux M1 et Mz, en général absent aux M3,

+ chez Rh. unicornis il est en principe absent.

+ chez Rh. sondaicus il est fréquent aux P mais toujours faible et discontinu, rare aux
ml , le plus souvent absent aux M2 et M3,

- 1'étranglement du protocéne
D. A. Hooijer a €té le premier a établir 1'importance de ce caractére (1946).

+ chez D. bicornis il est exceptionnel aux D et aux P2 et P3, assez rare aux P4 assez
fréquent aux M. Quand il existe il est toujours faible,

+ chez C. simum il est en général absent aux P,quelquefois présent aux M mais 1'épais-
seur du cément ne permet en général pas de 1'observer,

+ chez D, sumatrensis il est rare aux P, olt il est faible quand il existe et présent aux
M ; c'est le critere préférentiel utilisé par D. A, Hooijer (1946) pour distinguer les
molaires de D, sumatrensis de celles de Rh, sondaicus.

+ chez Rh, unicornis il est en général présent aux P3, P4 et Ml et fréquent aux M2 et
M3 (j'ai observé un cas d'asymétrie).

+ chez Rh. sondaicus il est en principe absent, mais je 1'ai observé sur deux P3, une
P4, une Ml, deux Mz, une M3,

- les profondeurs relatives de la vallée médiane et de la post-fossette :

A la suite de W, H. Flower (1876), D.A. Hooijer (1946, p. 11) y reconnaft un bon critére
de distinction entre les molaires de Rh, sondaicus ( postfossette presque toujours moins pro-
fonde) et celles de D, sumatrensis (postfossette en général aussi profonde et quelquefois plus
profonde que la vallée médiane). Chez D, bicornis qui est 1'espéce actuelle pour laquelle
j'ai disposé du plus grand nombre d'individus, les profondeurs relatives m'ont paru trés
variables.

- la surface du fiit et des parties latérale, rostrale et caudale de la dent :

Il y a beaucoup de cément chez les espéces les plus hypsodontes : Rh. unicornis et surtout
C. simum olt la couche acquiert une épaisseur considérable, mais les autres espéces en ont
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0 2cm

A B C D E

Fig. 6 — Profils des ectolophes des molaires de lait chez les rhinocéros actuels. De haut en bas pour chaque

ensemble :
A Dl, D2, D3 et D* de D. bicornis (deux exemples de chaque)
B : D3 et D* de C. simum C : D* de D. sumatrensis

D: D2, D3 et D% de RA. unicornis (deux exemples pour D4)
E: D2, D3 et D4 de Rh. sondaicus (deux exemples pour D? et pour D3)



2cm

D E

Fig. 7 — Profils des ectolophes des molaires chez les rhinocéros actuels. De haut en bas pour chaque ensem-
ble :

Al (trois exemples), M2 (quatre exemples) et M3 (deux exemples) de D. bicornis
.Ml (deux exemples), M2 (deux exemples) et M3 (quatre exemples)de C. simum
:m! , M2 et M3 de D. sumatrensis (deux exemples de chaque)

! (trois exemples), M2 (deux exemples) et M3 de Rh. unicornis

mg O w

:m! (deux exemples), M2 (deux exemples) et M3 de Rh. sondaicus
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aussi et de plus, m&me pour le matériel actuel, la conservation du cément est en général
mauvaise, Il importe donc de se méfier de ce critére,

La surface de 1'émail est plus finement chagrinée chez ces deux mé&mes especes particulie-
rement pour C, simum ; nous retrouverons ce caractére pour une espéce quaternaire et c'est
12 un assez bon critére de distinction.

- l'isolement 2 leur sommet des c8nes principaux :

Le protocSne est isolé par échancrure du protolophe aux P2 des trois espéces asiatiques, R.
I. Pocock (1944) a écrit qu'il en était de m&me pour la plupart des P3 de Rh., unicornis et
D. sumatrensis. Notons que cet isolement est plus ou moins marqué selon les individus car
I'importance de 1'échancrure du protolophe n'est pas constante ; cet isolement ne constitue
d'ailleurs pas un caractére absolu et il existe au Musée de Leiden un crfne de D, sumatren-
sis dont les P2 sont asymétriques de ce point de vue, le protocSne de la gauche étant isolé
et pas celui de la P2 droite (Leiden, cat, g. ).

Chez D._sumatrensis 1'hypocdne des P2, P3 et P4 frafches est isolé par échancrure du méta-
lophe, et nous avons 12 un bon caractére spécifique que nous retrouverons pour des espéces

miocénes appartenant au mé&me genre,

- = 1'allure de la muraille externe :

Il s'agit 12 d'un probleéme qui a fait 1'objet de nombreux travaux sans pour autant qu'il ait
€té résolu, Ces travaux se sont attachés 2 décrire le parastyle, le pli du paracdne, le mé-
tastyle, indépendamment les uns des autres et sans tenir compte de leur évolution en fonc-
tion de la hauteur du fit. Il est cependant possible de considérer globalement ce probleme
en le posant ainsi : il s'agit de décrire un profil complexe que de nombreux essais ‘m'ont
montré constituer le meilleur critére de distinction des dents jugales supérieures des diffé-
rentes espéces ; ce profil est pris au moyen d'un conformateur de profil, en un point situé
‘sur le pli du paracdne, entre 2 et 3 cm au dessus du collet et parallélement 2 celui-ci ;
‘aprés un premier essai concluant (Guérin in Beden & Guérin, 1973) 'utilisation systémati-
que de cette méthode m'a donné les résultats suivants pour les especes actuelles (fig, 6, 7,
8)
+ D. bicornis : D! 2 muraille externe trés convexe, sans pli bien net ; D2 avec pli du
parac8ne absent ou trés faible ; un mésostyle toujours trés faible constitue le princi-
pal point d'inflexion, sa présence n'étant pas aussi exceptionnelle que 1'affirment D.
A. Hooijer & R, Singer (1960, p. 120). D3 et D% avec fort pli du paracdne, mésos-
tyle faible, métastyle divergent vers 1'arriére et 1'extérieur, Ml et M2 avec pli du
parac8ne moyen et faible dépression au niveau du métacéne, M3 avec pli du para-
cBne épais et peu saillant, muraille externe 2 peu prés réguliérement convexe, P
dépourvue de repli, a profil assez régulier,de convexité moyenne, P2 3 profil assez
régulier de convexité moyenne et pli du parac8ne trés faible ou nul. P3 et P* avec
pli du paracdne plus ou moins saillant mais toujours net ; en arriere de ce pli profil.

relativement plat,

+ C. _simum : Dz, D3 etD% 2 profil régulierement ondulé au niveau du pli du paracdne,
du mésostyle et du pli du métacdne, Molaires avec pli du paracdne faible ou nul et
mésostyle épais, Les prémolaires sont proches des molaires ; pour P3 et P4 1a convexi-
té maximale se situe au niveau du mésostyle,

+ D, sumatrensis : molaires avec pli du paracdne épais et saillant ; le pli du métacdne
est faible aux M1, les M2 ont un petit mésostyle ; le métastyle tend a diverger vers
I'arriére et 1'extérieur. P2 avec fort pli du paracdne et faible métastyle, p3 et P4
ont de tres forts plis du paracdne et.du métacdne leur donnant un profil en W carac-

téristique.
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Fig. 8 — Profils des ectolophes des prémolaires chez les rhinocéros actuels. De haut en bas pour chaque en-
semble :

A:pl , p2 (trois exemples), p3 (deux exemples) et p4 (quatre exemples) de D. bicornis
: P2, p3 (deux exemples) et p4 (deux exemples) de C. simum

. p2 (deux exemples), p3 (deux exemples) et P4 de D. sumatrensis

. p2 (deux exemples), p3 (trois exemples) et P* de Rh. unicornis

m g 0w

: Pl, p? (deux exemples), p3 (deux exemples) et p4 (deux exemples) de Rh. sondaicus.
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+ Rh, unicornis : Molaires avec profil formé de deux amples ondulations successives
correspondant aux plis du paracone et du métacédne, P2 avec fort relief médian cor-
respondant 2 un pli du paracéne oblique vers 1'avant et le collet ; P3 et P4 ont un
ectolophe largement ondulé comme les molaires, Notons & ce propos que E, H, Col-
bert (1942) a parlé d'un ectolophe plat et qu'il a été contredit par R.I. Pocock
(1944, p. 444).

+ Rh, sondaicus : les molaires ont un angle antéro-externe trés nettement bilobé, ce
qui a été relevé par de nombreux auteurs (E. H. Colbert, 1942 ; R, I. Pocock, 1944 ;
E.H. Colbert & D. A, Hooijer, 1953 ; C. Guérin & C. Mourer, 1969) ; aprés cette
bilobation due 2 la proximité et a la similitude de développement du parastyle et
du pli du métacdne, le profil de la muraille externe est 2 peu prés plat. Aux prémo-
laires Pl aun ectolophe dépourvu de pli et faiblement et réguliérement convexe ;

P2 porte un fort pli du paracdne et un faible pli du métacdne ; P3 et P4 ont un trés
fort pli du paracdne et un faible pli du métacdne, ce qui leur donne un profil en W

asymétrique.

c. Caracteres quantitatifs

11 s'agit d'abord de la longueur et de la largeur dé chaque dent, Dans le cas d'une dent
d'usure nulle ou trés faible, j'ajoute la hauteur et je calcule 1l'indice d'hypsodontie, En ce qui concer-
ne les dents incluses dans des rangées dentaires (c'est la reégle générale pour les animaux actuels mais
pas pour les animaux fossiles chez qui les dents se trouvent le plus souvent 2 1'état isol€) il s'agit aussi
des longueurs des 4 segments dentaires. Ces différentes dimensions sont toujours exprimées en mm et
prises 2 0,5 mm prés, Les tableaux 5 A, B, C, D, E donnent les dimensions des dents des espéces ac-

tuelles,

-la loﬁgueur : c'est la longueur maximale entre perpendiculaires, prise parallelement au collet ;
c'est donc une dimension analogue 2 la longueur de la coque d'un navire (fig.. 5 C). A la dif-
férence de nombreux auteurs, parmi lesquels je citerai les premiers travaux de D, A, Hooijer
et les études plus récentes de K. Heissig (1969 ; 1972) j'ai abandonné apres de nombreuses ten-
tatives la mesure de la longueur au niveau du collet, qui s'est révélée trop imprécise puis-
qu'elle était prise entre deux convexités & grand rayon de courbure ne permettant pas de défi-
nir deux points d'inflexion précis. La longueur telle que je la mesure implique cependant une
distinction d'une part entre les dents d'usure nulle, faible et moyenne, d'autre part entre les
dents d'usure forte ou trés forte, puisque la longueur maximale de 1'ectolophe se situe un peu
distalement par rapport 2 la mi-hauteur du fat. Dans tous mes tableaux de mesures j'élimine
donc, pour la longueur, les dents trop usées ; d'autre part, pour les rhinocéros fossiles, je pré-
sente les dimensions des dents isolées dans des tableaux distincts de ceux concernant les dents
incluses dans des rangées dentaires ; en effet la différence de manipulation est totale et les
causes d'incertitude sont donc tout 2 fait différentes.

- la largeur est la largeur maximale, Elle est prise au niveau du collet, entre le pli du paracé-
ne et 1'extrémité linguale du protolophe, et n'est donc pas affectée par le degré d'usure de la
dent. De nombreux essais m'ont convaincu du peu dfutilité de mesurer la largeur au niveau du
métalophe,

- la hauteur n'est mesurée que pour les dents non usées ou d'usure trés faible. C'est la distance
du point le plus haut de la muraille externe (en principe le paracdne) au collet (fig. 5 C). Re-
marquons qu'elle estbeaucoup plus facile 2 mesurer sur des dents isolées que sur des dents incluses dans
des rangées dentaires, ce qui explique le petit nombre de mesures obtenues pour les espéces actuelles
par rapport au grand nombre de mesures concernant les espéces fossiles ; certaines des mesures ob-
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tenues pour les espéces actuelles impliquent une radiographie puisque la rareté du matériel
n'autorise pratiquement jamais la mutilation d'un crdne,

L'indice d'hypsodontie est exprimé par la formule Hy = 100 x H/L. C'est un caractére quan-
titatif trés important pour tous les herbivores puisqu'il est étroitement lié a leur régime ali-
mentaire, A titre indicatif et en dépit des difficultés inhérentes au matériel actuel, j'ai ob-
tenu les quelques chiffres suivants :

+D. bicornis : P2 : 135,94
P3 : 140,70
P4 . 134,65 et 142,20
M3 121,15 ; 102,36 ; 88,54 (pour ce dernier, bourgeon sans doute
incomplétement calcifié a la base)
pl 102,13
+C. simum : D2 : 98,80
D3 80,00 et 93,20
P4 : 188,68 et 201,96
M3 : 136,76

+ D. sumatrensis :

P2 : 118,97

P3 : 122,67
+ Rh., unicornis :

P> : 139,00

Pt . 121,57
+ Rh. sondaicus :

P2 : 105,33

P4 : 1250

M3 89,29

- les dimensions des segments dentaires :
Elles comprennent :

. la longueur .maximale de la rangée dentaire, du point le plus mésial de la premiére dent
jugale au point le plus distal de la M3,

. la longueur du segment prémolaire, prise sur l'extérieur : c'est la distance de la tangente
au parastyle de la premieére jugale 2 la tangente au métastyle de la P4,

. la longueur des deux derniéres prémolaires ; c'est une mesure analogue 2 la précédente
représentant la distance maximale du parastyle de P3 au métastyle de P4,

. la longueur du segment molaire, du parastyle de ML au point le plus postérieur de la M3,
On remarquera que la somme des longueurs du segment prémolaire et du segment molaire
est supérieure 2 la longueur de la rangée dentaire, ce qui s'explique par la disposition en
courbe de la rangée et par l'intrication des dents entre elles.

longueur du segment molaire

. le rapport constitue d'une part un bon caractére spécifi-
longueur des deux derniéres P :

que, d'autre part un moyen de connaissance du degré de 1'évolution d'une espéce donnée
(Guérin et al, , 1969).*

Voir aussi le chapitre III : modalités de 1'évolution au niveau des espéces actuelles, 1, 1'évo-
lution dans le temps.
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pl L

P2 L

P3 L

p4

Mml

i ol o

M2

.

L abs.
M3L anat.

L.RD
LP.
LP.34
L M.

—_ == -

i

L abs.
M3 L anat.

L.RD
LP.
LP. 34
L M.

n

19
34

29
41

32
40

33
40

32
41

33
41

30
31
35

50
53
54
51

14

11
16

16

12
16

12
17

14
13
11

21
20
23
21

A : Diceros bicornis

moyenne mini-maxi
21,58 18 — 275
20,31 15,5 - 31
34,09 30 — 415
38,67 31,5 - 45
42,39 37 - 515
52,04 45 — 63
47,76 39 - 56,5
59,56 53 - 695
54,48 41 - 65
59,64 525 - 68
58,92 48 - 71
60,57 535- 171
5443 475 - 67,5
4426 39 - 545
54,61 43,5 - 63
264,09 222 -316
130,75 97 -161
84,13 67,5 —103
14845 137 -174

écart-type

2,3585
2,6714

2,8879
2,9635

3,0046
4,5098

3,9193
4,1481

4,7527
3,9453

4,5639
3,6955

4,7881
43260
4,1499

15,1181
10,8067

6,5316
7,8557

B : Ceratotherium simum

moyenne mini-maxi
3925 36 — 46
3793 36 - 44
4727 43 - 57
51,16 43,5 - 58
50,22 45 - 55
5947 495- 69
55,54 425- 170
61,16 50,5— 72
64,13 58 — 735
6235 50,5- 74
69,18 53 — 835
6246 45 — 78
55,09 43 - 675
272,74 2455 - 314
124,05 103 -— 148
88,67 62 —106
166,76 148,5 — 186

écart-type
3,6449
22175

44741
3,9188

3,3176
5,7168

8,4998
5,8387

4,8294
7,9210

10,0567
8,9941
7,8797

17,8259
11,5814

8,9931
10,6308

v

10,9299
13,1540

84726
7,6635

7,0880
8,6664

8,2067
6,9644

8,7231
6,6145

7,7455
6,1009

8,7963
9,7745
7,5986

5,7246
8,2648
7,7637
5,2918

9,2865
5,8466

94645
7,6605

6,6059
9,6131

15,3036
9,5472

7,5313
12,7035

14,5374
14,3994
14,3032

6,5359
9,3360
10,1418
6,3748

Tabl. 5 — Dimensions comparées des dents supérieures.
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L abs.
L anat.

L.RD
LP.
LP. 34
L M.

15

15

14

16

10
16

C : Dicerorhinus sumatrensis

moy.
29,61
32,10

35,63
40,67

37,31
46,07

47,94
49,38

50,35
51,78

50,79
38,17
46,17

204,67
95,43
6791

123,71

D : Rhinoceros unicornis

n moy. mini-maxi

pl L
1 6 2367 21 - 28
P2 L 4 4088 37 - 455
1 9 4569 43 — 48
P L 4 4775 43 — 50
1 9 5828 555- 60,5
oL 6 460 42 — 51
1 9 640 59 — 69,5
m! L 4 5325 48 — 58
1 10 6565 62 — 125
M2 L 6 5758 53 — 62
1 9 6858 645— 176
L abs 7 6296 59 - 65
M3 Lanat. 4 4938 46 — 52
1 8 61,84 56 — 685
L.RD 8 266,81 248 - 288
LP. 8 13438 110,5 — 159
LP34 10 8560 80 —101
LM. 9 148,61 140 —1555

Tabl. 5 (suite) — Dimensions comparées des dents supérieures.

écart-type

2,3166

4,0491
2,0378

3,3040
1,8390

3,7416
2,8939

4,1129
3,1362

3,3528
3,8931

1,9813
3,0923
3,9072

11,9161
16,3199
6,2218
5,1525

mini - maxi
27 - 32
27 - 36,5
33,5 - 375
37 - 47
36 - 39
425 — 51,5
46 -— 51,5
46,5 — 54
475 - 55
48 - 57
475 — 56
35 — 405
445 — 475
180,5 — 232
80,5 — 114
55,5 - 85
112 —-131
v

4,4597
3,1555
4,5218
4,7772
5,6764
3,1467
6,3179
44661
12,1450
7,2684
3,4671
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écart-type
1,7814
24942

1,5526
3,0628

1,1933
2,4483
1,9913
24460

2,2242
2,4081

2,8890
2,0916
1

14,4542

v
6,0161
7,7703

4,3583
17,5315

3,1982
53142

4,1533
4,9540

4,4175
4,6505

5,7084
5,4803
2,1660

7,0623

10,7163 11,2297
6,8488 10,0858

5,6388

4,5579

E : Rhinoceros sondaicus

n  moy.

13 24,38
12 19,50

13 34,73
20 39,75

13 4127
20 49,59

14 43,79
21 54,88

12 48,88
20 55,83

15 50,50
21 5748

21 51,83
21 40,40
20 5035

20 24495
18 12647
21 79,31
21 134,23

mini-maxi
21,5 — 27
17 — 225
30 - 385
345 - 44
36,5 — 50
42 — 55
41 - 475
52 - 59
46 — 51
52,5 - 60
445 — 55
53 — 625
445 — 61,5
34 - 50
435 - 57
219 — 264
104 - 1455
72 - 875
125 - 146

écart-type

1,9595
1,7451

2,9482
2,6827

3,4678
3,2880

1,9972
2,1960

1,4635
2,2140

2,9093
2,7905

4,7469
3,9039
3,3328

12,8420
11,0006
4,2055
5,7846

v

8,0359
8,8493

8,4889
6,7491

8,4028
6,6307

4,5614
4,0014

2,9945
3,9660

5,7610
4,8550

9,1580
9,6619
6,6193

5,2427
8,6980
5,3027
4,3096
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3,

- les dimensions des dents supérieures sont données dans le tableau 5 (A, B, C, D et E) : longueur,
largeur et longueurs des segments dentaires, Ce tableau montre que pour D, bicornis qui consti-
tue mon échantillon le plus iimportant le coefficient de variation v est notablement plus élevé
que pour les pieces squelettiques puisqu'il se situe entre 5,29 et 9,8 et n'est jamais inférieur 2
6,6 pour les dents prises individuellement. Les valeurs anormalement élevées pour les Pl sont
dues au fait qu'il y a 12 mélange entre de vraies Pl et des D! persistantes,

Chez C, simum (tabl., 3 B) les valeurs de v sont souvent extrémement élevées ; cela traduit la
difficulté qu'il y a pour appliquer, dans cette espéce trés hypsodonte,la régle de la distinction
des longueurs (ne sont retenues que les longueurs des dents d'usure faible ou moyenne) et de
1'absence de distinction des largeurs (la largeur de la dent est trés différente entre le collet et
le sommet de la couronne ; le collet n'est véritablement sorti de la gencive que lorsque la
dent est déja bien abrasée).

Pour les trois espéces asiatiques les valeurs de v sont tout & fait normales, En ce qui concerne
les longueurs des segments dentaires la longueur du segment prémolaire fait preuve dans la
plupart des cas d'un coefficient de variation beaucoup plus €lévé que les longueurs des seg-
ments molaire et deux derniéres préinolaires, ce qui justifie le choix du rapport de ces deux
derniéres.

D. Dents jugales inférieures

a, Disposition et structure générale

L'unité de plan des jugales inférieures est encore plus évidente que celle des supérieures :
D s PP .M, Mset M3 sont en effet constituées (fig. 5 E) d'un lobe antérieur en croissant (paralo-
phide ét surtout métalophide) portant d'avant en arriére paraconide, protoconide et métaconide, et d'un
lobe postérieur en demi-croissant (hypolophide) portant d'avant en arriére mésoconide, hypoconide et
entoconide. Le croissant et le demi~croissant ont leurs convexités tournées vers 1'extérieur et délimitent
deux vallées internes débouchant c&té lingual, une antérieure et une postérieure. Sur la face labiale se
trouve un synclinal ou golfe externe, Un cingulum antérieur et un cinvgulum postérieur existent sur le
fat.

Dy et Py different du plan de base par la déformation du croissant antérieur qui est étiré
antéropostérieurement de telle fagon que la vallée antérieure tend a disparaftre. Un métastylide se
développe.

Dy et Py lorsqu’elles existent sont réduites 2 une petite lame longitudinale élargie vers
1'arriere et portant sur sa face linguale un sillon vertical peu marqué. Leur variabilité morphologique
individuelle est tres forte,

Dj est en général présente, mais pas toujours, en particulier chez C. simum. Py est ab-
sente chez C, simum, assez rare chez D. bicornis, rare chez D, sumatrensis, exceptionnelle chez Rhi-
noceros.

On peut observer parfois des anomalies dentaires, C'est ainsi que j'ai pu relever entre au-
tres la présence de caries, 1'existence chez un C, simum de P4 réduites, & demi avortées (BMNH, n°
1930-7-26-1) mais encadrées par des P3 et des Mi normales, et aussi 1'absence, & la fois chezun D.
bicornis (Nairobi, n°® OM 2079), un D, sumatrensis (BMNH,n° 1868-4-15-1) et un Rh. sondaicus
(Amsterdam, n° 510), de toute trace de P ou d'une dent quelconque plus antérieure que les P3.

J'ai noté fréquemment la fermeture du débouché de la vallée postérieure, tant chez D. bicornis (P3 et
P4) que chez D, sumatrensis (P3), Rh. sondaicus (Pp) et C. simum (toutes les dents).
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b. Caractéres qualitatifs

Tous les auteurs ou presque (voir par exemple L. de Bonis, 1970) s'accordent pour ne pas
trouver de différence qualitative caractéristique entre les dents inférieures des diverses especes de rhi-
nocéros. D. A, Hooijer (1946, p. 12) écrit m&me qu'il est impossible de déterminer le rang des dents
isolées. Sans aller aussi loin je dois reconnaitre qu'il est bien difficile d'arriver 2 un résultat,

I1 est commode de regrouper les caractéres qualitatifs en 5 catégories :

- les vallées internes : profil transversal en V ou en U de leur débouché sur la face linguale de
la dent, différence de hauteur par rapport au collet du fond de 1'ouverture des deux vallées.
Notons d&s 2 présent que le profil en long de la vallée antérieure n'offre rien de particulier
chez les rhinocéros actuels mais est caractéristique dans la sous-famille fossile des Acerathe-
riinae,

+ chez D. bicornis les vallées sont en V et leur différence de niveau est nette.

+ chez C, simum les vallées sont en V étroit. C.P. Groves (1972) a noté qu'elles sont fré-
quemment fermées, c'est particulierement vrai pour les prémolaires.

+ chez D. sumatrensis les vallées sont en V aux prémolaires, en V large ou en U aux mo-
laires, et leur différence de niveau est netté.

+ chez Rh. unicornis les vallées sont en V et la différence de niveau est faible,

+ chez Rh, sondaicus les vallées sont en V aux prémolaires, en U ou en V large aux mo-
laires, et leur différence de niveau est faible,

Ce sont 12 des caracteres valables en général et pour la grande majorité des individus.

- les cingulums : les cingulums antérieurs et postérieurs ne sont bien observables que sur des
dents isolées, ils ne peuvent donc guere &tre utilisés pour distinguer les especes actuelles. Les
cingulums latéraux sont presque toujours inexistants chez les.rhinocéros actuels mais sont bien
développés dans certains groupes fossiles.

- la forme de la table d'usure permet de caractériser une des espéces actuelles : il s'agit de C.
simum qui présente des croissants carrés; surtout l'antérieur, 2 angles droits, alors qu'ils sont
arrondis dans les autres espéces,

- I'ouverture et la profondeur du synclinal externe : il est large et peu profond chez D. bicornis,
C. simum et D, sumatrensis, et resserré chez Rh, unicornis et Rh, sondaicus,

- 1'allure de la surface du fat : aspect de 1'émail et abondance du cément. Ce sont 12 des ca-
ractéres aussi peu précis que pour les jugales supérieures.

c. Caractéres quantitatifs

I1 s'agit de dimensions homologues de celles définies pour les jugales supérieures,

- la longueur est prise 2 son maximum et parallélement au collet (fig, 5 F). Elle est' donc ma-
ximale pour une dent d'usure nulle ou trés faible, et diminue sensiblement Iorsque 1'usure est
trés forte, mais sa yariation entre une usure nulle et une usure moyenne est trés faible, Comme
pour les dents supérieures j'ai distingué dans les tableaux de mesures concernant les rhinocéros
fossiles les dents isolées de celles incluses dans les rangées dentaires,
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- la largeur est mesurée au niveau du collet ; c'est la largeur maximale qui correspond le plus
souvent -mais pas toujours- au lobe antérieur. Cette dimension n'est pas affectée par le degré
d'usure.

- la hauteur n'est prise que pour les dents non usées ou trés peu usées, C'est la distance du point
le plus haut de la couronne (en général le mésoconide) au collet (fig. 5 F),

L'indice d'hypsodontie est exprimé par la formule Hy = 100 H/L.

Notons 2 titre indicatif quelques valeurs chez D, bicornis : Dy : 82,86
Py : 153,76
Py : 114,58

- les dimensions des segments dentaires concernent :
. la longueur de la rangée dentaire inférieure
. la longueur du segment prémolaire
. la longueur des:deux derniéres prémolaires
. la longueur du segment molaire,

Ce sont, d'une maniére analogue 2 celle utilisée pour les jugales supérieures, des dimensions
maximales correspondant chacune 2 la distance du point le plus antérieur de la dent la plus
rostrale au point le plus postérieur de la dent la plus caudale,

Le rapport Longueur du segment molaire  donne les m&mes indications quant aux attributions
Longueur des deux dernieres P

spécifiques et a 1'évaluation du degré d'évolution que pour les rangées dentaires supérieures.

- le tableau 6 (A, B, C, D et E) donne les dimensions des dents jugales inférieures, Il montre
que le résultat des différentes comparaisons est trés proche de celui obtenu grice au tableau 5,
Cependant les divers coefficients de variation sont sensiblement moins élevés, y compris pour
C. simum,

E. Conclusion 2 1'étude de la denture

Nous retiendrons donc comme caracteres intéressants, parce qu'ils permettent 2 la fois de
contribuer 2 la détermination de 1'espece et d'évaluer son degré d'évolution,

- les dimensions des dents : longueur, largeur, hauteur, indice d'hypsodonﬁe, longueur des
segments dentaires, rapport de la longueur du segment molaire 2 celle des deux dernigres pré-
molaires.

- pour les dents supérieures et dans tous les cas, le profil de la muraille externe ; d'une fagon
générale 1'agencement des replis internes, la présence ou 1'absence d'une médifossette fermée,
1'étranglement éventuel du protocdne, 1'existence et 1'allure du cingulum interne.

- pour les dents inférieures, le. profil transversal des vallées internes, leur différence de niveau

par rapport au collet, la forme du synclinal externe et le développement des cingulums laté-
raux. b
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L

e

—p

L RD.

L desP
LP;3 4
L des M.

n

10
18

22
38

23
38

21
38

26

23
32

41
42
43
42

A : Diceros bicornis

moyenne

10,55

27,06
19,38

36,77
26,96

42,96
3149

46 .95
33,36

50,63
33,32

5243
30,50

253,75
109,83

77,09
14536

Tabl. 6 — Dimensions comparées des dents inférieures.

mini-maxi
8 — 13
23 - 30
17 - 24
32 - 45
225 - 335
39 — 525
28 - 38
435 - 50
28,5 - 39
46,5 — 545
30 - 39
475 — 65
26,5 — 35
222 - 308
81,5 — 141
555 - 95
123,5 -178

écart-type

1,6741

1,8221
1,7014

2,9989
2,1065

3,1941
2,5771

2,0549
2,3764

2,2383
2,6417

4,0879
2,2824

17,9682

11,6998.

6,1945
94797

v

15,8687

6,7348
8,7781

8,1522
7,8134

74357
8,1848

43765
7,1245

44210
7,9293

7,7962
74835

7,0810
10,6529
8,0351
6,5214

9
13

11
17

11
17

9
19

13
18

16
11

23
22
25
23

B : Ceratotherium simum

maoyenne

35,78
22,15

41,09
26,68

44 64
29,15

4922
30,76

5546
30,75

57,15
30,14

264,28
114,70

79,70
153,13

mini-maxi
30,5 - 41
20 - 255
38 — 48
235—- 315
40,5 - 49
25 - 38
435 — 58
27 - 36
48 - 625
27 - 37
51,5 - 665
25,5— 355
236,5 - 304
93,5 — 150
56 — 95
138 -175

écart-type

3,7090
1,7246

3,1130
2,1135

3,0748
3,0860

46577
2,6319

42350
3,2095

3,8984
33370

15,9849
12,5958
7,2485
8,3763

\4

10,3668
7,7848

7,5759
7,9227

6,8886
10,5879

94626
8,5553

7,6360
10,4376

6,7436
11,2059

6,0484
10,9812
9,0948
54701
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C : Dicerorhinus sumatrensis

n moyenne mini-maxi écart-type v
l:‘2 L 8 25,0 24 - 27 1,2817 5,1269
1 13 15,08 14 - 165 0,8623 5,7194
P; L 11 3041 27 — 335 1,7580  5,7814
1 16 2041 185 — 225 1,1286 55311
P4 L 9 33,78 32 - 38 2,2928 6,7879
1 13 23,04 21,5 — 25 1,1079  4,8091 Tabl. 6 (suite) — Dimensions comparées des dents inférieures.
Ml L 11 37,86 31 - 40,5 3,1312 8,2697
1 16 2534 23— 215 1,1932  4,7084
M2 L 11 4327 39 — 475 2,8580 6,6046
1 16 26,06 235 — 28 12093  4,6401
M3 L 6 45,08 43 — 48 2,1075 46747
1 9 2478 235 - 26 0,9052 3,6534
L RD. 13 200,96 175 —222 153181 17,6224
L desP. 14 85,18 61,5 -107,5 10,9923 12,9050
L P3_4 16 60,97 47 - 70,5 5,8380 9,5754
L des M. 13 119,31 103 —-1335 94130 7,8897
D : Rhinoceros unicornis E: Rhinoceros sondaicus
n moyenne mini-maxi écart-type v n moyenne mini-maxi écart-type v
P2 L 3 31,33 31 - 32 10 27,70 25 — 295 1,6020 5,7836
1 10 22,90 215- 245 1,1005 48056 20 17,93 155 - 21 1,5750  8,7871
Py L 5 40,30 38 - 42 1,5652  3,8839 12 36,04 33 -~ 39 1,9360 53715
1 11 29,08 27 - 32 1,4568 5,0161 23 24,52 22 - 275 14339 58478
P, L 7 43,79 41 - 46 19334 44156 14 39,07 36,5~ 425 1,7415 44573
1 10 31,00 29 - 34 14337 46249 25 26,88 24 - 29 1,3940 5,1861
M1 L 4 46,75 46 — 48 11 43,55 41 — 46,5 1,8364 42174
1 11 30,14 28 - 325 1,7333 5,7517 26 28,83 26 — 32 1,6428  5,6988
M2 L 6 54,08 52 — 56,5 2,0103 3,7172 13 46,15 40,5 - 51 29395 6,3690
1 11 3245 31 - 36 1,5075 46451 26 2940 27 - 325 1,4900 5,0676
M3 L 10 574S 495 - 60 3,0591 5,3248 22 47,70 41 - 53 2,9667 6,2189
1 10 30,85 29 - 35 1,7646 5,7200 22 27,18 245 — 295 14187 5,2196
L RD. 11 264,04 242 -276 9,7042 3,6752 24 235,69 211,5 — 257 123118 5,2238
L desP. 9 113,92 104 -132 8,2670 7,2570 22 101,93 88,5 —122 8,5985 8,4356
L P3_4 11 79,95 74,5 - 86 43957 54978 26 74,50 68 — 885 44698 5,9998

L desM. 10 153,55 1475 — 161 46514 3,0292 25 136,14 126,5 — 147 5,2984 3,8918



4, LE SQUELETTE POST-CRANIEN

Un trés petit nombre d'auteurs s'est attaché a 1'étude comparée du squelette post-cranien ;
pour les rhinocéros actuels, rien n'a été fait depuis G. Cuvier et H. M. D. de Blainville en dehors de
quelques remarques incidentes de K., Heissig (1972) ; pour les rhinocéros fossiles nous ne trouvons gueére,
avant 1950, et en dehors des deux susnommés, que les travaux de J.F., Brandt et A, Portis -qui sont
d'ailleurs plutst des descriptions que des comparaisons- et ceux, limités 2 quelques éléments squeletti-
ques, de H.G. Stehlin (in Dubois & Stehlin, 1933), de KD. Staesche (1942) ou de E. Gerber (1941),

Beaucoup parmi les meilleurs spécialistes en rhinocéros de leur époque ont affirmé qu'il
leur était impossible de déterminer les os provenant d'un gisement contenant plusieurs espéces de rhi-
nocéros ; c'est entre autres le cas de H. Schroeder (1903), de A, Wiirm (1912), de W, O, Dietrich (1945).
D. A. Hooijer (1946) reconnait parfaitement les squelettes de D. sumatrensis et Rh, sondaicus fossiles et
subfossiles mais écrira 2 deux reprises (Hooijer & Singer, 1960 ; Hooijer, 1969) qu'il n'est pas possible
de distinguer sur ce plan D, bicornis de C. simum avant de revenir sur cette opinion (Hooijer, 1973),
Nous allons voir qu'en fait tous les éléments osseux sont parfaitement déterminables,

Les squelettes de rhinocéros actuels sont beaucoup plus rares en collection que les cranes.
Cependant, parce que j'ai bénéficié de facilités de déplacement dont ne disposaient pas mes prédéces-
seurs, j'ai pu étudier d'assez importantes séries de squelettes adultes. En voici le décompte, présenté
pour chaque espéce comme nombre maximum d'abord parce que beaucoup de ces squelettes sont mon-
tés -ce qui exclut 1'étude de presque tous les carpiens et tarsiens- ensuite parce que certains squelettes -
sont incomplets et enfin parce que, lorsqu'il s'agissait d'animaux subadultes, je n'ai tenu compte que
des os épiphysés :

- D, bicornis : 35 squelettes
- C, simum : 14

- D, sumatrensis : 17

- Rh. unicomis : 14

- Rh, sondaicus : 14

L'étude du squelette post-crinien m'est trés vite apparue particulierement prometteuse :
des différences spécifiques 2 la fois qualitatives et quantitatives peuvent étre mises en évidence pour
presque tous les os, C'est 12 un fait qui prend toute son importance en paléontologie : les crdnes sont
en principe rares dans les gisements, les dents au contraire fréquentes ne sont pas toujouré faciles 2 dé-
terminer lorsqu'elles sont isolées, surtout les inférieures, Or les éléments du squelette post-crdnien sont
trés souvent mis a jour ; enfin, s'il est souvent possible de mettre en évidence le degré d'évolution
d'une pidce osseuse, il est beaucoup plus rare d'y réussir avec des dents isolées, C'est 1'étude du maté-
riel actuel qui permet de connaftre les limités des variations individuelles, sexuelles et spécifiques,
d'établir les coefficients de variation, et de mettre en évidence la variabilité morphologique et bio-
métrique dans 1'espace (de nombreux squelettes proviennent d'un lieu bien repéré au sein d'une vaste
aire de distribution) et dans le temps (la plupart des especes actuelles sont également connues a 1'état
-fossile dans des gisements parfois bien datés).

J'ai cependant exclu de mon étude un certain nombre de pigces osseuses :

- les vertebres, 2 morphologie trés monotone, trés rarement conservées intactes 2 1'état fossile
et toujours extrémement délicates 2 distinguer

-"les:: cBtes, pour la mé&me raison
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- les sternébres, pour la m&me raison
- le bassin, exceptionnellement préservé dans son intégralité a 1'état fossile

- le péroné, rarement rencontré entier 2 I'état fossile et dépourvu de traits morphologiques ca-

ractéristiques chez les rhinocéros actuels

- les phalanges et les sésamoides, fréquents dans les gisements mais dont la position (antérieure
ou postérieure) et la symétrie sont délicates a reconnaftre, et dont la morphologie est a la fois
monotone, dépourvue de traits caractéristiques nets et soumise 2 une trés forte variabilité indi-

viduelle,

En ce qui concerne la nomenclature générale j'utilise indifféremment 12 notation classique
et la terminologie internationale des NAV (nomina anatomica veterinaria) telle que 1'expose R, Barone
(1966), avec une préférence pour cette derniére lorsqu'il s'agit du crdne et des muscles, mais plus de
réticences pour le squelette post-crinien : c'est ainsi que pour tous les os du squelette, "médial" est é-
quivalent d'interne et s'oppose a '"latéral" équivalent d'externe ; mais je préfere "postérieur" aux ter-
mes équivalents palmaire, plantaire ou volaris lorsqu'il s'agit des métapodes ou des os du poignet et de
la cheville, car "postérieur" exprime mieux la position anatomique réelle de ces os chez un quadrupe-
de herbivore, Pour les insertions musculaires j'ai tenu le plus grand compte du travail classique de F,E.
Beddard & F, Treves (1889), mais j'ai surtout utilisé du matériel osseux récolté en Afrique orientale sur
des lieux de braconnage ; ce matériel, mal nettoyé, montrait encore le départ de la majorité des in-
sertions que j'ai déterminées grdce au trés beau travail inédit de S. d'Assignies (dissection du D, bicor-
nis n°® 1944-278 da MNHN) dont j'ai pu intégralement bénéficier grdce 2 1'obligeance de son auteur,

A. L'omoplate (fig. 9)

En vue latérale ou médiale 1'omoplate des rhinocéros est un os triangulaire haut et relati-
vement étroit dont le contour général est comme arqué vers 1'avant : le bord cranial est fortement con-
vexe, le bord caudal trés concave, 1'angle caudal arrondi. L‘épine scapulaire puissante, trés oblique
vers 1'arriére porte une trés forte tubérosité médiane mais s'ennoie en direction du col sans former d'a-
cromion. Du fait de la disposition de 1'épine, la fosse sus-épineuse est, par rapport & la fosse sous-épi-
neuse, plus petite dans la partie haute, sub-égale dans la partie moyenne et plus importante dans la par-
tie basse,

Le bord dorsal est épais, surtout vers 1'arrieére.

La face costale faiblement excavée dans sa partie médiane forme donc une fosse sous-sca-
pulaire peu profonde et porte vers le bord dorsal une trés importante surface d'insertion pour les muscles
grand dentelés ; il n'est pas possible de subdiviser cette surface.

Le col est allongé d'avant en arriére, Le tubercule sus-glénoidal est trés puissant et massif,
et I'apophyse coracoide s'en distingue mal ; il est situé bien au dessus de la surface articulaire. Le tu-
bercule sous-glénoidal, situé plus bas que le suseglénoidal, est net, La cavité glénoide forme une sur-
face articulaire faiblement elliptique dont le bord interne est & peu prés rectiligne, Il n'y apas d'échan-

crure glénoidale,

Les dimensions de 1'omoplate sont prises comme - indiqué sur la figure 9 ; la nomenclature
et le détail des variables utilisées sont précisés dans la 1égende de cette figure,

Les dimensions comparées des omoplates de rhinocéros actuels sont données dans le tableau
7. Deux de ces dimensions présentent un coefficient de variation anormalement élevé, en particulier
le diametre transversal du col. Des différences spécifiques ont été relevées par G. Cuvier (1834) au ni-
veau de la position relative de 1'angle cranial et de 1'angle caudal; et en ce qui concerne la puissance
du tubercule sus-glénoidal, H,M. D, de Blainville (1839-1864) signale des différences dans les propor-
tions et le contour général de 1'os, Nous retiendrons essentiellement les dimensions et proportions, et
I'allure de la tubérosité de 1'épine qui est beaucoup plus puissante et allongée vers 1'arriére chez Rhino-
ceros que pour Diceros et Ceratotherium, enfin le contour de la surface articulaire beaucoup plus arron-

di chez Ceratotherium que chez Diceros,
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DAP

art.

DAP tuber.

Fig. 9 — L’omoplate. Exemplaire droit du squelette de Rh. sondaicus n0 367 du Musée de Lyon.
A : vue latérale
B : vue distale

Nomenclature et définition des variables mesurées :

— H =L, hauteur ou longueur

— DAP sommet = DAP max., plus grand diamétre antéropostérieur de ’os

— DAP col : diamétre antéro-postérieur au niveau du col

— DT col : diamétre transversal au niveau du col (non figuré), dimension prise normalement a
la précédente

— DAP tuber., diamétre antéro-postérieur, pris au niveau du tubercule sus-glénoidien et de ’apo-
physe coracoide, et parallélement a une tangente a la surface articulaire

— DT art : diamétre transversal articulaire

— DAP art : diamétre antéro-postérieur articulaire

— DT niv. sommet épine : diamétre transversal maximal de I’os, pris au niveau du sommet de 1’é-
pine (non figuré).
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LL

n
L 20
DAP sommet 19
DAP col 19
DT col 15
DAP tubér. 20
DT art. 20
DAP art. 20
DT niv. 16

sommet épine

moyenne

450,05
22232
116,37
37,83
137,85
81,50
91,03
107,38

Diceros bicornis

mini-maxi  écart-type
405 -510 34,7251
188 —247 14,6980
104,5 — 126,5 17,0491
29,5 — 46 5,2802
120 -163,5 19,8596
70,5 - 91 5,6428
80 -109 6,5443
89 -—136 12,2045

Conservation du matériel étudié :

D. bicornis : Nairobi : 9 ;ML : 3 ; Toulouse : 1 ;
Nantes : 1 ; Rennes : 1 ; Amsterdam : 1 ; Leiden :
2 ; Tervueren : 1 ; Bruxelles : 1.

C. simum : Nairobi : 2 ; Tervueren : 1.

D. sumatrensis : BMNH : 4 ; Oxford : 1 ; Leiden :

2 ; Bruxelles : 1.

Rh. unicornis : Bruxelles : 1.

Rh. sondaicus : ML : 1 ; Amsterdam : 2 ; Leiden :

2 ; Bruxelles : 3.

v
7,7158
66113
6,0575

13,9565
7,1524
6,9237
7,1895

11,3662

L

DAP sommet
DAP col

DT col

DAP tubér.
DT art.

DAP art.

DT niv. sommet épine

Ceratotherium simum

moyenne mini-maxi
504,33 492 —523
221,67 205 -—241
129,00 128 -131
49,33 46 — 54
151,33 147 - 154
91,17 77,5 — 101
98,67 95 -101
110,83 102 -127
. unicornis
moyenne
559
2525
141
40
163
96
96
158

Tabl. 7 — Dimensions comparées des omoplates.

=N 00 00 O 3 00 o o B

~N 00 0 00 O 00 00 Co =3

Dicerorhinus sumatrensis

moyenne
358,88
223,44
80,19
30,07
100,56
58,19
75,44
94,86

moyenne
404,94
221,44
107,75
38,00
134,19
77,69
86,25
114,93

mini-maxi  écart-type
335 -1380 16,5911
215 -233 6,3999
76 - 89 3,8353
22,5 - 35 4,2566
98,5 — 106,5 2,6245
525~ 60,5 26449
66 — 79,5 43296
78,5 — 103 8,3999
Rhinoceros sondaicus
mini-maxi  écart-type
373 —435 19,2101
195 —-242 17,3605
98 -117,5 6,7506
31 — 46 5,5136
117,5 — 152 9,7831
70 - 87,5 52368
81,5 - 95 3,8913
111 -119,5 3,2968

v
46231
2,8643
4,7829

14,1551
2,6098
4,5454
5,7393
8,8553

4,7439
7,8399
6,2651

14,5095
7,2906
6,7408
4,5117
2,8685



B. L'humérus (fig. 10)

L'humeérus est un os volumineux muni d'épiphyses massives et d'une diaphyse torse fortement
rétrécie dans son tiers inférieur, C'est 1'un des derniers os a réaliser son €piphysation proximale alors
que 1'épiphysation distale se produit relativement t8t. C'est 1'un des os attaqués préférentiellement par
les hyenes et autres charognards, au point qu'il est rare d'en retrouver intacts quelques jours seulement
aprés la mort d'un animal ; ceci explique la rareté a 1'état fossile des humérus complets.

L'épiphyse proximale porte vers l'arriére et 1'intérieur une large té€te articulaire subsphéri-
que prolongée vers 1'avant et 1'extérieur par une large zone déprimée garnie de nombreux trous vascu-
laires. Cette zone est prolongée elle mé&me d'une part vers 1'extérieur par le trochiter dont le sommet,
la créte et la convexité sont peu distincts, d'autre part vers 1'avant par le trochin, Le trochin dont le
sommet est distingable ou non de la convexité selon les espéces est plus élevé que celui du trochiter et
constitue donc le point le plus proximal de 1'os. En avant puis sur la face antérieure de 1'épiphyse pro-
ximale trochiter et trochin sont séparés par une trés large coulisse bicipitale munie d'un fort tubercule
intermédiaire, Sur la face externe de 1'épiphyse une forte créte tricipitale joint 1'arriere du trochiter 2
la tubérosité deltoidienne. Une créte deltolidienne relie cette tubérosité a 1'avant du trochiter.

D'importants caracteres de distinction spécifiques peuvent étre’ relevés au niveau de 1'épi-
physe proximale : G. Cuvier puis H. M. D. de Blainville avaient déja remarqué la briéveté de la distance
trochiter-tubérosité deltoidienne chez D, bicornis et C, simum par rapport 2 D, sumatrensis, Rh, unicor-
nis et Rh, sondaicus. La coulisse bicipitale est en fait trés différente : le tubercule intermédiaire étant
médian chez D. bicornis et C, simum la coulisse est symétrique, alors que pour Rhinoceros le tubercule
est décalé en position interne, la gorge externe de la coulisse est plus profonde et cette différence de
profondeur est encore accrue par le plus grand développement du trochiter. Chez D, sumatrensis la cou-
lisse est asymétrique avec une section 2 angle droit, plus large c&té interne que c8té externe, Notons
enfin que la subdivision du trochiter en pointe, créte et convexité est plus nette dans les espéces asiati-

ques.

La diaphyse, dont la section médiane est grossiérement t}iangulaire, porte sur sa face anté-
rieure une trés forte créte humérale qui part de la tubérosité deltoidienne en direction du bord antéro-
interne de 1'épiphyse distale, Cette créte limite une vaste gouttiére de torsion qui constitue la face la-
térale externe de la diaphyse, Une seconde créte, la créte épicondylienne, part de 1'angle postéro-ex-
terne de 1'épiphyse distale et vient s'ennoyer vers le milieu de la diaphyse : elle limite vers 'arrigrela
gouttiére de torsion. Sur la face latérale interne le tubercule d'insertion des muscles grand rond et grand
dorsal (cf. infra) est bien marqué : chez D, bicornis il surmonte directement le trou nourricier principal
de la diaphyse, qui chez Rhinoceros se situe au contraire sur la face postérieure de celle-ci,

L'épiphyse distale porte une surface articulaire simple composée d'une gorge et de deux le-
vres, la lévre interne (trochléenne) étant bien plus large et plus volumineuse que la levre externe (con-
dylienne), En face antérieure la fosse coronoidienne est large, basse et peu profonde, et n'est pas dis-
tincte de la fossette radiale. En face postérieure la fosse olécranienne est vaste et profonde ; D, A.
daicus. J'ai relevé chez D. sumatrensis un cas de perforation entre fosse olécranienne et fosse coronoi-
dienne. L'épitrochlée est peu développée caudalement alors que 1'épicondyle est trés étendu vers 1'ar-
riere et l'extérieur,

G. Cuvier a écrit que la poulie articulaire était plus large et plus oblique chez Rh, unicor-
nis que chez D, bicornis et H, M. D, de Blainville note que 1'épicondyle est moins saillant chez Rh, son-
daicus que pour Rh. unicornis. J'ajouterai qu'il existe chez Rhinoceros, sur la face externe de 1'épiphy-
se distale, une créte antéropostérieure beaucoup plus saillante et plus détachée du corps de 1'os que chez
Diceros.

La variabilité individuelle de 1'humérus porte sur la largeur relative de la té€te articulaire,
le bombement plus ou moins net du tubercule intermédiaire, 1'importance et la torsion de la tubérosité

78



6L

Diceros bicornis Ceratotherium simum Dicerorhinus sumatrensis

n  moyenne  mini-maxi écart-type v n  moyenne mini-maxi écart-type v n moyenne mini-maxi écart-type v

L 33 41045 369 -—-490 25,0612 6,1057 11 418,27 390 —445 18,9319 4,5262 16 364,31 334 -—408 17,6246 4,8377
DT prox. 33 158,53 132 - 180 13,1059 8,2671 11 176,55 162 -197 11,2304 6,3612 16 12347 101,5 — 132 6,9221 5,6063
DAP prox. 33 161,86 144 - 205 15,6196 9,6498 11 17545 158 -198 12,0363 6,8600 16 140,00 122 -—1555 9,3023 6,6445
DT mini dia. 30 64,28 535 - 76,5 5,4261 8,4409 11 80,23 ~ 73,5- 90 49817 6,2095 16 52,41 40 - 65 6,7483 12,8770
DAP dia. 30 70,00 57,5 - 82,5 6,6927 9,5610 11 87,45 76,5 — 106 9,2316 10,5559 16 51,25 47 - 60 3,7013 7,2221
DT dist. 32 157,73 142 -1835 9,8234 6,2278 11 168,91 157 - 184 9,6768 5,7290 16 112,78 9% —124 6,5471 5,8052
DAP dist. 32 105,81 92 -118 6,7366 6,3666 11 120,50 111,5 — 135 7,4933 6,2185 16 94 44 82 - 1-04 5,4248 5,7443
DT tuber. 26 13169 115 -157 9,6292 73118 3 156,00 153 -160 4 112,13 103,5-123

delt.

Rhinoceros unicornis Rhinoceros sondaicus
n  moyenne mini-maxi écart-type v n  moyenne mini-maxi  écart-type v

Conservation du matériel Studié ¢ L 13 46092 427 -517 26,1038 5,6633 12 425,83 402 -—456 16,1910 3,8022
D. bicornis : BMNH : 5 : MNHN : 3 :ML : 4 ; DT prox. 13 175,23 158 -190 9,0037 5,1382 12 157,79 143 -1715 7,6647 48575
Cambridge - 1 : Nairobi : 10 ; Nantes : 1 ; Toulouse : DAPprox. 11 18627 164 —208,5 11,5658  6,2090 12 170,38 1485-190 12,0644 17,0811
1 ;Rennes : 1 ; Amsterdam : 2 ; Leiden : 2 ; DT mini dia. 10 73,35 62 - 835 64163 8,7475 11 62,86 58,5 - 170 3,2022 5,0939
Tervueren : 1 ; Bruxelles : 2. DAP dia. 10 7610 62 — 82 59990 78831 11 68,68 645— 75 3,634 54795
C. simum : BMNH : 1 ; MNHN : 1 ; Powell Cotton DT dist. 13 173,04 164 184 6,0362 3,4883 12 147,04 139 -157 5,8210 3,9587
Museum : 6 ; Nairobi : 2 ; Tervueren : 1. DAP dist. 13 12581 118 —131,5 47105  3,7442 12 11446 1105 - 117 23592 2,0612
D. sumatrensis - BMNH : 6 : MNHN : 4 : Bruxelles : DT tuber. 715764 139 -180 14,2907  9,0652 9 139,83 127 —150 66520 47571

1 ; Oxford : 1 ; Cambridge : 2 ; Leiden : 2.

Rh. unicornis : BMNH : 5 ; MNHN : 4 ; Bruxelles :
1 ;Marseille : 1 ;Cambridge : 2.

Rh. sondaicus : BMNH :2 ;MNHN :2 ;ML :1;
Amsterdam : 2 ; Leiden : 2 ; Bruxelles : 3.

Tabl.8 — Dimensions comparées des humérus.



deltoidienne, la puissance du tubercule pour 1'insertion commune du grand rond et du grand dorsal, le
développement de la créte €picondylienne et la profondeur de la fosse coronoidienne.

Les insertions musculaires sont nombreuses mais d'importance trés variable (fig. 10) :

- en face antérieure le muscle sous-scapulaire (subscapularis) est bien marqué prés du bord in-
terne, sous la té€te articulaire, Du cdté externe de 1'épiphyse proximale, dans la région des
crétes tricipitale et deltoidienne, 1'insertion de haut en bas des muscles sous-épineux (infras-
pinatus) petit rond (teres minor) et brachio-céphalique (mastoido-huméral, brachiocephalicus)

est encore plus nette sans que leurs limites respectives puissent &tre précisées. Sur la créte fé-
morale le pectoral transverse {pectoralis transversus) est aussi bien reconnaissable, Enfin vers

le bord externe de 1'épiphyse distale se regroupe un ensemble musculaire trés visible parmi
lequel 1'extenseur antérieur du métacarpe (ou extenseur radial du carpe, extensor carpi radia-

lis) I'extenseur oblique du métacarpe (ou extenseur oblique du carpe, abductor pollicis longus),
I'extenseur latéral des phalanges (extensor digitorum lateralis) et selon F.E. Beddard & F.
Treves (1889, p. 14) le long supinateur (supinator longus).

- en face externe on note de haut en bas 1'insertion relativement bien marquée sur le trochiter
et sous 1'épiphyse proximale des muscles sus-épineux (supraspinatus), sous-€pineux, petit rond
et anconé externe (ou chef latéral du triceps brachial, caput laterale tricipitis brachii). La
position précise du brachial antérieur (brachialis) dans la gouttiére de torsion est peu visible,

Entre condyle et épicondyle on observe les m&mes muscles qu'en vue criniale,

- en face postérieure 1'insertion commune du grand rond (teres major) et du grand dorsal (latis-
simus dorsi) est particulierement évidente, Par contre 1'anconé externe au milieu de la dia-
physe et le petit anconé (anconeus) en chevron au dessus de la fosse olécranienne ont des em-
preintes diffuses. Sur 1'épitrochlée 1'insertion du fléchisseur profond des doigts (flexor digito-
rum profondus) et du fléchisseur superficiel (flexor digitorum superficialis) est trés marquée,

Fig. 10 — L’humérus. Exemplaire gauche du squelette n® EY 30 du Musée de Lyon (D. bicornis) -
A :vue antérieure B : vue médiale
C : vue latérale ‘ D : vue postérieure

Nomenclature et définition des variables mesurées :

— L : longueur, mesurée perpendiculairement au plan tangent aux points les plus dlstaux des
deux lévres de P'articulation distale,

— DT prox : diamétre transversal proximal mesuré normalement & la longueur, ’os reposant
par sa face postérieure sur une surface horizontale plane,

— DAP prox : diamétre antéro-postérieur proximal, pris perpendiculairement au précédent,

— DT mini dia : diamétre transversal minimal de la diaphyse,

— DAP dia : diamétre antéropostérieur de la diaphyse, pris perpendiculairement au diamétre
précédent,

— DT dist. : diamétre transversal distal,

— DAP dist. : diamétre antéro-postérieur distal, pris perpendiculairement au précédent,

— DT tuber. delt. : diamétre transversal au point le plus externe de la tubérosité deltoidienne,
perpendiculairement 4 la longueur.
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- en face interne des traces aux limites floues marquent les insertions du coraco-brachial (co-
racobrachialis) de part et d'autre de 1'insertion commune grand rond-grand dorsal. Le sous sca-
pulaire et le pectoral ascendant (pectoralis ascendens) sont trés nets sous cet angle, Enfin, au
niveau de 1'épiphyse distale et en bordure de la lévre interne de la trochlée, un ensemble bien

marqué mais délicat a subdiviser est constitué par le grand palmaire (flexor carpi radialis), le

ligament du coude et le chef huméral du fléchisseur profond accessoire (flexor digitorum pro-

fondus).

Les dimensions de 1'humérus sont prises comme indiqué fig, 10 A et B. Leur nomenclature
et leur définition sont précisées en 1égende de la figure 10,

Les dimensions comparées des humérus de rhinocéros actuels sont données dans le tableau
8. Les coefficients de variation les plus bas concernent la longueur et les deux diamétres de 1'épiphyse
L
distale. Ceux des deux diametres de la diaphyse sont par contre assez élevés,

Nous retiendrons comme caracteres différenciels pour les humérus, outre leurs dimensions
et proportions, 1'allure de la coulisse bicipitale, le développement relatif et la forme du trochiter et
du trochin, enfin la forme de 1'épiphyse distale,

C. Le radius (fig. 11)

Le radius est un os allongé et relativement mince, avec une diaphyse faiblement arquée
vers 1'avant, I1 est étroitement en contact avec le cubitus qui est aussi puissant et plus long que lui,
mais n'est pas normalement soudé a celui-ci, Son épiphysation praximale est assez précoce, son épi-
physation distale plus tardive, L'épiphyse proximale est occupée crénialement par la surface articulaire
répondant 2 1'humérus, Cette surface est composée de deux facettes adjacentes, une interne grande et
une externe plus réduite, surtout d'avant en arriére ; les deux facettes sont séparées par une créte
mousse, concave antéropostérieurement, qui relie deux tubérosités : 1'apophyse coronoide située vers
le milieu du bord antérieur et une apophyse placée au milieu du bord postérieur, plus élevée que la
coronoide, Sur la face postérieure (palmaire) de 1'épiphyse proximale existent deux facettes diarthro-
diales répondant au cubitus : la plus importante est du c8té externe, c'est un triangle qui prend vers
1'arfiere et le bas la suite de la facette humérale externe ; la seconde facette, beaucoup plus réduite,
est une mince bande transversale bordant la marge postérieure de la facette humérale interne, Ces deux
facettes cubitales sont séparées par une éminence d'insertion ligamentaire,

En vue antérieure 1'épiphyse proximale ne montre pas sur son bord latéral (externe) de tu-
bérosité bicipitale bien marquée. Par contre, sur son bord médial (interne), la tubérosité latérale est
forte. Plusieurs caracteres différentiels peuvent &tre observés au niveau de 1'épiphyse proximale : le
plus net est constitué par 1'extension transversale et la position du bord antérieur de la facette humérale
externe par rapport au bord antérieur de la facette interne. H. M, D. de Blainville avait déja remarqué
que c'est chez D. sumatrensis qu'il y a le moins de différence entre "les deux lobes de l'articulation hu-
mérale". J'ajouterai que chezD. bicoris la facette humérale externe est beaucoup plus petite que 1'in-
terne, avec un bord postérieur 2 pan coupé oblique, Chez Rh. unicornis et Rh. sondaicus la facette ex-

terne est trés étendue transversalement et son bord postérieur n'a qu'une faible obliquité ; chez C, simum
la facette externe est aussi plus étendue transversalement que pour D, bicornis, et le bord postérieur de
l'ensemble de 1l'articulation humérale est plus onduleux, avec un rentrant plus marqué au niveau de 1'a-
pophyse coronoide,

La tubérosité latéro-interne de 1'épiphyse proximale atteint le niveau de 1'articulation humérale chez
Rhinoceros mais reste nettement en dessous pour Diceros.

La diaphyse a une section semi-elliptique bombée vers 1'avant et & peu prés plate vers 1'ar-
riere, Sa face antérieure montre sur sa moitié proximale un relief variable selon 1'esp2ce et les indivi-
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Fig. 11 — Le radius. Exemplaire droit du squelette de D. bicornis n0 EY 37 du Musée de Lyon.
A : vue antérieure B : vue latérale
C : vue médiale

Nomenclature et définitions des variables mesurées :
— L : longueur, maximale et prise parallélement & 1’axe de la diaphyse,
— DT prox. : diamétre transversal proximal, dimension maximale, sus-articulaire,
— DAP prox. : diameétre antéro-postérieur proximal, dimension maximale, sus-articulaire,
— DT dia. : diamétre transversal de la diaphyse en son milieu,
— DAP dia. : diameétre antéro-postérieur de la diaphyse en son milieu,
— DT dist. : diamétre transversal maximal de 1’épiphyse distale (dimension sus-articulaire),
— DAP dist. : diamétre antéro-postérieur maximal de I’épiphyse distale (dimension sus-arti-
culaire)
— DT artic. dist. : diameétre transversal de I’articulation distale (non figuré)
— DAP artic. dist. : diamétre antéro-postérieur de I’articulation distale (non figuré)
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dus et qui la traverse obliquement vers 1'arriére et le bas, Sa face postérieure est marquée sur toute sa
longueur par 1'espace inter-osseux, c'est-a-dire par la surface d'accolement radius-cubitus ; c'est pro-
ximalement une énorme empreinte triangulaire dont la pointe distale est orientée vers le bas et 1'exté-
rieur. A ce niveau l'espace inter-osseux s'interrompt, et dans la solution de continuité ainsi créée vers
le tiers supérieur de la diaphyse s'ouvre le trou nourricier principal du radius, prés du bord externe de
I'os. L'espace inter-osseux reprend ensuite pour constituer une empreinte étroite située sur la marge ex-
terne de la face palmaire et qui s'étend en s'élargissant progressivement jusque sur le coté externe de
1'épiphyse distale,

La diaphyse montre peu de caracteres différentiels ; le seul qui me soit apparu réside dans
le relief oblique de la face antérieure qui est fort chezD. bicornis (surtout chez les individus de grande
taille), plus faible chez Rhinoceros et 2 peine visible chez D, sumatrensis.

L'épiphyse distale est sensiblement aussi large que 1'épiphyse proximale, Elle porte la sur-
face articulaire répondant au carpe, constituée de deux facettes concaves répondant au scaphoide anté-
rieur et au semi-lunaire ; les deux facettes sont séparées par une faible créte et débordent sensiblement,
surtout 1'interne, sur la face postérieure de 1'épiphyse, La face interne de 1'épiphyse distale porte une
petite facette articulaire pour le cubitus et cette facette passe trés vite & 1'espace inter-osseux. La face
externe montre une apophyse styloide bien marquée, Sur la face postérieure de 1'épiphyse existe une
gouttiére transversale qui borde la surface articulaire distale et qui est surplombée proximalement par
une trés forte créte transverse,

Je n'ai trouvé que peu de caractéres différentiels au niveau de cette épiphyse : la gouttiere
bordant vers 1'arriere 1'articulation distale est réduite chez D, sumatrensis. Cette mé&me articulation
distale est précédée sur la face antérieure par un replat trés net chez Rhinoceros alors que chez D, bicor-
nis le bord antérieur de la surface articulaire est directement au contact des reliefs de la face antérieure
de 1'épiphyse.

Pour le radius la variabilité individuelle se marque surtout au niveau de 1'épiphyse proxi-
male par la plus ou moins grande extension vers 1'arriere du bord postérieur de la facette humérale ex-
terne, par la présence ou 1l'absence d'une trés petite échancrure sur le bord articulaire postérieur entre
les deux facettes et par le développement de la tubérosité latérale interne, Sur la face postérieure de
la diaphyse, la forme et surtout la surface de 1'espace inter-osseux sont variables,

Les insertions musculaires sont en général bien marquées (fig, 11) :

- en face antérieure 1'insertion du biceps brachial (biceps brachii) sur la face antérieure de 1'é-
piphyse proximale est énorme. Vers le bord interne de cette épiphyse s'insére de fagon tres
nette 1'extenseur antérieur des phalanges (extenseur commun des doigts, extensor digitorum
communis). Dans la partie médiane de la diaphyse le brachial antérieur (brachialis) est évi-
dent alors que 1'extenseur oblique du métacarpe (abductor pollicis longus) est plus diffus. Plus
distalement on peut reconnaftre encore 1'extenseur antérieur du métacarpe (extensor carpi ra-

dialis).

- en face externe la présence des surfaces d'accolement au cubitus ne permet guére d'observer
que 1'extenseur commun des doigts et 1'extenseur oblique du métacarpe.

- en face postérieure les surfaces d'accolement au cubitus occupent également une bonne partie
de 1'os, et la seule insertion musculaire nette est celle du chef radial du fléchisseur profond
(flexor digitorum profondus).

- en face interne on distingue un peu de 1l'insertion du biceps brachial et beaucoup de celle du
brachial antérieur., S. d'Assignies a trouvé vers le tiers inférieur de la diaphyse 1'insertion du
long supinateur (brachio-radialis, supinator longus) mais les limites en sont floues.
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n

L 31
DT prox. 31
DAP prox. 20
DT dia. 30

~ DAP dia. 31
DT dist. 31
DAP dist. 31
DT artic dist. 9
DAP artic. 8

dist.

moyenne
372,76
107 48
65,68
5245
38,00
97,13
67,98
85,28
4569

Diceros bicornis

mini-maxi
341 -408
98,5 —121,5
58 — 15
42 — 58
29 — 485
86 —105,5
535—- 1765
73 - 99
41 - 51

Conservation du matériel étudié :

D. bicornis : BMNH : 5 ;MNHN : 3 ;ML : 4 ;
Cambridge : 1 ; Nairobi : 10 ; Nantes : 1 ;
Toulouse : 1 ;Rennes : 1 ; Amsterdam : 1 ;
Leiden : 2 ; Tervueren : 1 ; Bruxelles : 1.

C. simum : BMNH : 1 ; MNHN : 1 ; Nairobi : 2 ;

Powell Cotton Museum : 6 ; Tervueren : 1.

écart-type
194117
6,5935
49504
39813
45129
5,6035
46153
8,0393
3,3693

D. sumatrensis : BMNH : 6 ; MNHN : 4 ; Leiden :
2 ;Cambridge : 2 ; Oxford : 1 ; Bruxelles : 1.

RhA. unicornis : BMNH : 5 ; MNHN : 4 ; Marseille :
1 ; Bruxelles : 1 ;Cambridge : 2.

Rh. sondaicus : BMNH :2 ;MNHN : 2 ;ML : 1 ;
Amsterdam : 2 ; Leiden : 2 ; Bruxelles :

3.

v
5,2075
6,1344
7,5378
7,5906

11,8761
5,7691
6,7896
94273
7,3748

L

DT prox.
DAP prox.
DT dia.
DAP dia.
DT dist.
DAP dist.

DT artic.
dist.

DAP artic.
dist.

11
11

11
11
11
11

13
13

13
13
13
13

Ceratotherium simum

moyenne
386,50
119,09
72,69
61,52
48,18
115,77
77,41
98,75
52,75

Rhinoceros unicornis ¢

moyenne
392,00
119,85
74,89
58,54
44 81
118,15
75,19
101,58

51,17

mini-maxi
358 —406
106,5 — 130
70 - 76,5
54 — 68
41 - 53
106 -127
72 - 885
94 —-105
48,5 — 55

mini-maxi
360 —421
109 -126
70 - 82
49 - 67
36 — 50
108 —-1255
70,5 — 81,5
96,5 — 106
48 - 55
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