Cooper, 1915 ou Brachypotherium Roger, 1904) est considéré comme un membre des Teleoceratini (Heissig 1972 ;
Prothero & Schoch 1989b, Welcomme et al. 1997, 1999) ou des Rhinocerotinae (Cerdefio 1995, 1996).

« LES REPECHES » : ELASMOTHERIINES INCERTAE SEDIS

Beliajeva (1971 : 82, fig. 2) décrit et figure un fragment de M* (PIN 2712-1) d’élasmothériiné (« Gen ? »), ensuite
déterminé comme un possible « ?Begertherium grimmi » par Heissig (1974a : 27) et provenant d'Oschi (Miocéne supérieur
de Mongolie occidentale). La piece d’'Oschi est également signalée par Borissiak (1948) et attribuée a Iranotherium.

La prémolaire supérieure de « Sinotherium sp. », signalée par Beligjeva (1971 : 89-91) dans le gisement « pliocene »
d’Altan Teeli (Mongolie occidentale), est plus probablement une M2 de Parelasmotherium sp., d’apres l'illustration (ibid.,
fig. 7). Attribuer un age pliocene a cette localité reviendrait a rallonger de pres de 5 Ma la durée de vie de Parelasmotherium :
Altan Teeli date vraisemblablement du Miocene supérieur.

Orlov (1939 : 65) signale Sinotherium ou Iranotherium dans la faune de Pavlodar (Kazakhstan). Ce gisement est considéré
comme Miocene terminal-Pliocene par Beliajeva (1948), qui détermine les restes comme appartenant a Sinotherium sp.
L'age du giserment est toujours controversé puisque la présence du hyaénidé Adcrocuta eximia indique le Miocene terminal
(MN 13) pour Werdelin & Solounias (1996 : 294), et celle de I'équidé « ?Plesiohipparion longipes Gromova, 1952 » la fin
du Pliocene inférieur (MN 15) pour Bernor et al. (1996b : 327, fig. 26.5). Les spécimens servent de support a une nouvelle
espece de Sinotherium dans le Pliocene du Kazakhstan (Bayshashov 1986). Cette citation n'a été portée 2 ma connaissance
que tres tardivement. Je n'ai pas lu l'article correspondant.

« Xigintherium xuniyensis Guan, Zhang & Zhang, 1999 » est vraisemblablement synonyme d'Elasmotherium. Les
descriptions sont en Chinois et les illustrations sont inutilisables : on peut seulement observer la présence d'une corne
frontale de meéme ordre que celle d’E. sibiricum.

Ces restes, que je n’ai pas observés en collection, n'ont pas été inclus a I'analyse : les illustrations et les descriptions dont
je dispose ne suffisent pas a les déterminer plus précisément.
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CARACTERES ANATOMIQUES
Jai choisi d'illustrer tous les caracteres état par état, pour en faciliter la lecture et la réexploitation. « Aegyrcitherium »
beonense, I'élasmothériiné dont la morphologie et les variations ontogénétiques et sexuelles me sont le mieux connues, sera
figuré préférentiellement. Pour le ou les états alternatifs, les autres élasmothériinés seront également privilégiés.
Létat 0 correspond par définition & I'état majoritaire chez les extra-groupes, indépendamment des résultats de 'analyse
et des conceptions des auteurs. En cas de contradiction parmi les extra-groupes, l'état observé chez I'équoidé fossile

Hyracotherium est considéré comme plésiomorphe.

Les phylogénies déja publiées (Groves 1983 ; Prothero et al. 1986 ; Cerderio 1995) peuvent inclure des caractéres décrits
ci-apres. Dans ce cas, les nom et numéro du caractere dans la référence en question seront indiqués. :

Les seuls caracteres & états multiples traités comme non-additifs dans I'analyse sont les caracteres 72 (I* : section de la
couronne), 94 (P? : protocdne et hypocone), 102 (P>* : protocone et hypocone), 140 (dents jugales inférieures : sillon de
Tectolophide) et 187 (atlas : articulation avec l'axis). Tous les autres caracteres sont additifs.

Pour les caracteres du type « O toujours présent [100% de présence], 1 plutot présent [50-100% de présence], 2 plutot
absent [0-50% de présence], 3 toujours absent [0% de présence] », je ne figurerai en regle générale que deux états,
illustrant la présence et I'absence de la structure en question, et, le cas échéant, chez le méme taxon).

Caractere par caractere, l'état observé chez chaque taxon contrdlé sera indiqué dans une « matrice individuelle ». Les
abréviations adoptées pour les noms de taxons sont explicitées dans le tableau 9 (p. 234).

CARACTERES CRANIENS

Les caracteres craniens sont énumérés en fonction des plans de vue classiques en anatomie cranienne (Norma laterdlis,
Norma verticalis, Norma basalis, Norma occipitalis). Pour chaque angle de vue, les caracteres sont également orientés, du plus
rostral jusqu’au plus caudal.

CARACTERES CODABLES EN NORMA LATERALIS
1 Nasal : apophyse latérale = 0, absente ; 1, présente.

Ceest le caractere 16 de Cerdefio (1995 : 6), avec des états inversés. Pour cet auteur, I'état plésiomorphe est la présence
d’apophyse latérale, les Hyracodontinae et Hyrachyus (groupe externe) en étant pourvus, ce que mes observations ne
confirment pas. Prothero et al. (1986 : 350, nceud 42) décrivent lintérét phylogénétique de la section de l'os nasal

(« U-shaped cross section »), sans mention de I'apophyse latérale en question.
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. “Hispanotherium tungurense”, crane aduite AMNH 26531, Wolf Camp Quarry (_absgnte,l état 0); B:
présente, état 1). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. La fleche indigue |'apophyse.

e adult skull AMNH 26531, Wolf Camp Quarry (absent, state O); B: Procoelodonta
| views. The scale bar represents 10 cm. The arrow indicates the apophysis.

FIG. 10. Car. 1: Nasal : apophyse latérale ; A
Procoelodonta mongoliense, crane holotype AMNH 19185, Loh (

FIG. 10, Car. 1: Nasal: lateral apophysis; A: “’Hispanotherium tungurens
mongoliense, holotype skull AMNH 19185, Loh (present, state 1). Latera

2 Maxillaire : foramen infraorbitaire = 0, au-dessus des prémolaires ; 1, au-dessus des molaires.

Ceest le caractere 8 de Groves (1983 : 296-297), légerement modifié. Selon cet auteur (ibid.), I'état apomorphe indique
le raccourcissement facial, indépendamment de ses autres expressions. Ce caractere a été repris par Prothero et al.
(1986 : 350, nceud 50). Pour Guérin (1980 : 35, 38), ce trait n'est pas corrélé a la position de l'incisure nasale (voir
ci-dessous).

Chez « Aegyrcitherium » beonense, le canal infraorbitaire (Candlis infraorbitalis) souvre a I'arriere de D1 chez le juvénile
et a Pavant de P3 chez ladulte. 11 y a donc migration relative du foramen par rapport a l'arcade dentaire au cours de la
croissance. Chez « Beliajevina » tekkayai, seul un maxillaire juvénile (MTA D 236) a pu étre codé, sur lequel le foramen
infraotbitaire (Foramen infraorbitale) surplombe l'avant de D2 (Fortelius 1990). Par analogie avec « A. » beonense, la

morphologie de l'adulte est probablement un foramen au-dessus de P4.
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FIG. 11. Car. 2 : Maxillaire : foramen infraorbitaire ; A : “Hispanotherium tungurense”, crane adulte AMNH 26531, Wolf Camp $9u7a;rypl(?u%%es§;1§/ ng

rémolaires, état 0) ; B : Parelasmotherium schansiense, crane IVPP V-5163, Zhongning (au-dessus des molaires, état 1), d'aprés Chen (

atérales. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent la position du foramen infraorbitaire.
FIG. 11. Car. 2: Maxilla: foramen infraorbitalis; A: “Hispanotherjum tungurense®, aduit skull AMNH 26531, Wolf Camp Quarry (above the premolars, state o)
B: Parelasmotheriurn schansiense, skull VPP V-5163, Zhongning (above the molars, state 1), after Chen (1977, PL. |, fig. 3). Lateral views. The scale bar represents
10 cm. The arrows indicate the location of the foramen infraorbitalis.

PHYLOGENIE_ET_EVOLUTION_DES_ELASMOTHERINA .| 79

3 Incisure nasale = 0, courte (au-dessus de P'-P°) ; 1, allongée (au-dessus de P*-M").

Wast (1922) avait déja reconnu lintérét diagnostique de la profondeur de lincisure nasale (Incisura nasoincisiva). Les
caracteres 3 « Length of nasal aperture » et 7 « Posterior migration of the nasal notch » de Groves (1983 : 295-297) m'en
paraissent deux expressions synonymes, tout comme le caractere 35 de Fortelius & Heissig (1989) et le caractere 6 de
Cerderio (1995). L’allongement de Pincisure nasale apparait a de multiples reprises dans l'arbre proposé par Prothero et
al. (1986 : 349-350, nceuds 19, 21, 33, 37, 42, 46). .

Tapirus terrestris pose un probleme car 'allongement de l'incisure nasale est certainement liée aux adaptations de la
région péri-nasale caractéristiques du genre (trompe).

Guérin (1980 : 35) estime qu'il n’y a pas de différence entre « les individus adultes et les individus subadultes encore
relativement jeunes (M? en cours de sortie, D* encore en place) ».

Cela a pu étre vérifié sur le matériel fossile : chez « Aegyrcitherium » beonense, le fond de I'incisure nasale surplombe P
aux états adulte et subadulte, mais le milieu de D' chez le juvénile. La migration a donc lieu entre les stades juvénile et
subadulte. Le seul reste cranien attribué a « Beligjevina » tekkayai est un fragment de maxillaire juvénile (MTA D 236), sur
lequel lincisure nasale atteint au moins le milieu de D* (Fortelius 1990 : 492, text-fig. 1). On peut en déduire que chez
l'adulte du méme taxon, elle aurait treés certainement atteint ou dépassé P* (état 1).
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FIG. 12. Car. 3 : Incisure nasale ; A : Iranotherium morganj, crane holotype MNHN 1905-10, Maragha (au-dessus de P'-P, état 0) ; B : Parelasmotherium
schansfense, crane IVPP V-5163, Zhongning (au-dessus de P4-M’, état 1), d’apres Chen (1977, PL. |, fig. 3). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les fléches

indiquent Vincisure.

FIG. 12, Car. 3: Nasal incision; A: lranotherium morgani, holotype skull MNHN 1905-10, Maragha (above P'-F, state 0); B: Parelasmotherium schansiense, skull
IVPP V-5163, Zhongning (above P*-M’, state 1), after Chen (1977, Pl. |, fig. 3). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the nasal

incision.

4 Cloison nasale = 0, jamais ossifiée ; 1, ossifiée (méme occasionnellement).

Ce caractere équivaut au caractere 4 de Groves (1983 : 296) et au caractere 37 de Fortelius & Heissig (1989 : 230).
Cerdefio (1995 : 6) distingue trois états successifs: « O non ossifiée, 1 partiellement ossifiée, 2 totalement ossifiée »
(caractere 4). L'ossification de la cloison nasale a également été traitée par Prothero et al. (1986 : 350, nceuds 45, 48). Pour
éviter d’utiliser un caractere a états multiples, j'ai préféré reconnaitre deux caracteres (voir ci-dessous).

Guérin (1980), a la suite de Pocock (1945) et de Thenius (1955), signale que certains vieux males montrent une
tendance a l'ossification de leur cloison nasale chez Dicerorhinus sumatrensis et Rhinoceros. Groves (1983) précise & ce sujet
que ce phénomene est trés limité.




PHYLOGENIE ET_EVOLUTION_DES_ELASMOTHERINA .. 81

80 I- ___PiERRE-OLIVIER_ANTOQINE

6 Nasal/lacrymal = 0, longue suture ; 1, contact ponctuel ou absent

Chez Sinotherium lagrelii, le seul élément cranien connu est un maxillaire gauche (Ringstrom 1924 : 124, text-fig. 76),
ou Maxillaire/frontal = 0, contact ponctuel ou absent ; 1, longue suture.

exempt de toute trace d'ossification de la cloison nasale. Cependant, je ne peux conclure a I'absence effective d'ossification,
car la partie antérieure de la face (nasaux et prémaxillaires) n'est pas conservée. On sait en effet que l'ossification peut étre
limitée 4 la partie antérieure de la fosse nasale : C'est notamment le cas chez Parelasmotherium schansiense.

Ceest le caractere 6 de Groves (1983 : 296), déja repris par Prothero et al. (1986 : 350, nceud 50). Il est rarement observé
chez les spécimens adultes, les sutures disparaissant des le stade subadulte dans cette région. Il n'a d’ailleurs pas pu étre
codé chez le moindre élasmothériiné hormis « H. » luitungense. L'orientation est difficile a établir 4 l'aide des seuls
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, on enser it de I'état plésiomorphe chez les périssodactyles.
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" créne adulte AMNH 26531, Wolf Camp Quarry (jamais ossifiée, état 0), d'aprés Cerdefio
ossifiée, méme occasionnellement, état 1), d'aprés Chen (1977,

FIG. 13. Car. 4 : Cloison nasale ; A : “Hispanotherium tungurense ‘
(1996, text-fig. 10 : 19) ; B : Parelasmotherium schansiense, crane [VPP V-5163, Zhongning (
Pl 1, fig. 3). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. La flache indique 'ossification (partielle).

FIG. 13. Car. 4: Nasal septum; A: “*Hispanotherium tungurense”, adult skull AMNH 26531, Wolf Camp Quarry (never ossified, state 0), after Cerderio (1996,
text-fig. 10: 19); B: Parelapsmotherium s@hansiense, skull VPP V-5163, Zhongning (ossified, even sometimes, state 1), after Chen (1977, Pl. |, fig. 3). Lateral views.
The scale bar represents 10 cm. The arrow indicates the (partial) ossification.

5 Cloison nasale : ossification = 0, partielle ; 1, totale.
Le reste de linformation contenue dans le caractere 4 de Cerdefio (1995 : 6) est traité dans celui-ci. Pour les taxons

exempts de cloison nasale (Septum nasi) ossifiée, dont les extra-groupes, ce caractére est alors codé « —», de telle sorte que
T'optimisation du « — » permet de reconnaitre en théorie les cas ot 'absence d'ossification est une plésiomorphie ou une

réversion.
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E OIM@MIET T T a0 AA~AQ 2 mn 0OA A Ay Ay FIG. 15. Car. 6 : Nasal/lacrymal ; A : Rhinoceros unicornis, crane juvénile, NMV numéro inconnu (longue suture, état 0), d'aprés Groves (1983, fig. 1a: 297) ;
B EE R CAAamnMmA = B : Diceros bicornis, crane juvénile, NMV numéro inconnu (contact ponctuel ou absent, état 1), d’aprés Groves (1983, fig. 1b : 297). Vues latérales. Le trait
. . . . . .3 .7?2720??1-72--2-720????--000+-1--=-=--- représente 5 cm. Les fléches indiquent les relations nasal/lacrymal.
FIG. 15. Car. 6: Nasal/lacrymal; A: Rhinoceros unicornis, juvenile skull, NMV unknown number (long suture, state 0), after Groves (1983, fig. 1a: 297); B: Diceros
bicornis, juvenile skull, NMV unknown number (contact punctual or absent, state 1), after Groves (1983, fig. 1b: 297). Lateral views. The scale bar represents
5 cm. The arrows indicate the nasal/lacrymal relations.

7 Orbite : bord antérieur = 0, au niveau de P*-M? ; 1, au niveau de M>; 2, derriere M> .

Le méme caractere a états multiples est décrit par Cerdefio (1995 : 6, car. 7). Prothero et al. (1986 : 350, nceud 46)
estiment également que le recul du bord antérieur de lorbite est apomorphe. Le caractere 9 de Groves (1983 : 296) est

comparable, mais avec une polarité inversée.
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FIG. 14. Car. 5 : Cloison nasale : ossification : A : Parelasmotherium schansiense, créne IVPP V-5163, Zhongning (partielle, état 0), d'aprés Chen (1977, Pl 1,
fig. 3) ; B : Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (totale, état 1), d'aprés Brandt (1878, PL.T). Vues latérales. Le trait représente 10 cm.
VPP V-5163, Zhongning (partial, state 0), after Chen (1977, Pl. |, fig. 3); B:
1878, Pl. I). Lateral views. The scale bar represents 10 cm.

FIG. 14. Car. 5: Nasal septum: ossification; A: Parelasmotherium schansiense, skulf
Elasmotherium sibiricum, adult skull ZIN 10793, Sarepta (complete, state 1), after Brandt (
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9 Frontal : processus postorbitaire = 0, présent ; 1, absent.

La présence/absence de processus postorbitaire (Processus postorbitalis) correspond au caractere 11 de Groves (1983 :
296), avec des états inversés. Cette information a également été traitée par Prothero et al. (1986 : 349-350, nceuds 32, 44,
50). La présence/absence de processus postorbitaire sur l'os frontal (ce caractere) doit étre codée indépendamment de la
présence/absence de processus postorbitaire sur I'os jugal (caractere 12) : en effet, il ne parait pas exister de corrélation
entre les présences/absences des deux structures, les quatre combinaisons possibles et la jonction en un arc postorbitaire
étant connues chez les mammiferes (Starck 1967 : 508-509). '
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FIG. 16. Car. 7 : Orbite : bord antérieur ; A : “Aegyrcitherium’ beonense, crane holotype MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (au niveau de P*-M?, état
0); B: Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, §areota (au-dessus des molaires, état 1), d'aprés Brandt (1878, PI. I) : C: Parelasmotherium
schansiense, crane IVPP V-5163, Zhongning (3 l'arriere de M3, état 2), d'aprés Chen (1977, Pl. |, fig. 3). Vues latérales. Le trait représente 10 cm.

FIG. 16. Car. 7: Orbit: anterior border; A: “Aegyrcitherium” beonense, holotype skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (above P-M?, state 0); B:
Elasmotherium sibiricum, aduft skull ZIN 10793, Sarepta (above the molars, state 1), after Brandt (1878, Fl. I); C. Parelasmotherium schansiense, skull VPP

V-5163, Zhongning (behind M?, state 2), after Chen (1977, Pl. |, fig. 3). Lateral views. The scale bar represents 10 cm.

8 Lacrymal : processus lacrymal = 0, présent ; 1, absent.

L'absence/présence de processus lacrymal (Processus lacrymalis) est traitée dans le caractere 10 de Groves (1983 296),
avec une polarité inversée.

11 est impossible de coder ce caractere chez Elasmotherium sibiricum, taxon sur le crane duquel il est masqué par le

i 3 sral du contour de lorbite, du maxillaire au frontal. N o ‘
formidable développement latéra ’ FIG. 18. Car. 9: Frontal : processus postorbitaire ; A : Trigonias osborni, crine AMNH 9847, Dakota du Sud (présent, état 0), d'aprés Scott (1941, Pl. 82,
fig. 1a); B : Diceros bicornis, crane adulte MHNT Anciennes Collections (absent, état 1). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent

I'emplacement du processus postorbitaire.

o0 S = S S - : ;
- © v =8 0L o S e -~ 0 v & O g R S "Q _"? S S _i 8 E = & :7' FIG. 18. Car. 9: Frontal: processus postorbitalis; A: Trigonias osborni, skull AMNH 9847, South Dakota (present, state 0), after Scott (1941, PIl. 82, fig. 1a); B:
E .E\ Aol % & X = ‘% 5 TEHREDEEE 2 A Q Q‘f & S A A § '§ Fo0AS=A & E S Diceros bicornis, aduft skull MHNT Old Collections (absent, state 1). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the processus postorbitalis.
0?000??22?2??7??201?-?2000?-?27?200000?010277?20

10 Maxillaire : base antérieure du processus zygomatique = 0, haute ; 1, basse.

La position de I'avant du processus zygomatique (Processus zygomaticus maxillari) varie au cours du développement chez
« Hispanotherium » lintungense : la base du maxillaire est basse sur le crane juvénile BMNH BPV-1208 (Tongxin) et plus

haute sur le crane holotype (adulte) IVPP V-3085 (Lengshuigou).
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becnense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (présent,

FIG.17.Car. 8 : | : processus lacrymal ; A : “Aegyrcitherium’ . ;
A eyl ) Vit 1977, Pl. 1, fig. 3). Vues latérales. Le trait représente

état 0) ; B : Parelasmotherium schansiense, crane IVPP V-5163, Zhongning (absent, état 1), d'aprés Chen
10 cm.

* A: “Aegyrcitherium” beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (present,

FIG. 17. Car. 8: Lacrymal: lacrymal process; A: c \
state 0); B: Parelasmgher{um schans@nse, skull VPP V-5163, Zhongning (absent, state 1), after Chen (1977, Pl. |, fig. 3). Lateral views. The scale bar represents

10 cm.
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* fragments de crane BSP M 189-2 et 189-35 (moulages

FIG. 19. Car. 10 : Maxillaire : base antérieure du processus zygomatique ; A : “Beliajevina caucasica ety

BSP), Belometschetskaya (haute, état 1) ; B : ““Aegyrcitherium” beonense, créane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (
Vues latérales. Le trait représente 10 cm.

i i i S A RAliaiev e . . ts BSP)
. 19. . 10: lla: anterior base of the zygomatic process; A: “Beliajevina caucasica”, skull fragments BSP M 189-2 and 189-35 (cas ),
ggonzstsc%ae;slga?/a %35;7 state 1); B: ““Aegyrcitherium”’ beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (low, state 1). Lateral

views. The scale bar represents 10 cm.

11 Arcade zygomatique = 0, basse ; 1, haute ; 2, tres haute.

1l est impossible d’orienter ce caractere sans ambiguité a I'aide des seuls extra-groupes sélectionnés. Cependant, I'arcade
zygomatique est basse chez Hyracotherium. Cest donc I'état plésiomorphe. 11y a une élévation progressive dans les états

dérivés (morphocline).
L'état 2 correspond a I'état apomorphe du caractere 34 de Fortelius & Heissig (1989 : 230).
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i VA j a < ‘apre 878, P I); B:
FIG. 20. Car. 11 : Arcade zygomatique ; A : Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (basse, etat‘ 0), d'aprés Brandt (1878, ;
“Aegyrcitherium’’ beonense,y %réne l?olotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (haute, état 0) ; C : /rano{henum morgani, crane adulte
MNHN 1905-10, Maragha (trés haute, état 2). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les fléches indiquent le sommet de I'arcade zygomatique.

. 20. Car. 11: 2 tic arch; A: Elasmotherium sibiricum, adult skull ZIN 10793, Sarepta (low, state 0), after Brandt (1878, Pl I); B: ’Aegyrcitherium”
gle%nigse%—ahro/otypg ggtr;ja%{lcltasku// MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (high, state 0); C: Iranotherium morgani, adult skull MNHN 1905-10, Maragha
(very high, state 2). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the top of the zygomatic arch.
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12 Arcade zygomatique : processus postorbitaire = 0, présent ; 1, absent.

Cette structure n'est interprétée qu'en termes de présence/absence, quel que soit I'os ot elle se développe. Elle peut en
effet etre présente sur I'os jugal ou sur le processus zygomatique du squamosal (caractere 13 de la présente analyse). Le
processus est d'ailleurs trés proche de la suture jugal-squamosal chez T. osborni, (Scott 1941, pl. 82, fig. 1) et T. terrestris.
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FIG. 21. Car. 12 : Arcade zygomatique : processus postorbitaife ; A : "“Aegyrcitherium” beonense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6,
Montréal-du-Gers (présent, état 0) ; B : Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (absent, état 1). Vues latérales. Le trait représente 10 cm.
La fleche indique le processus postorbitaire.

FIG. 21. Car. 12: Zygomatic arch: processus postorbitalis; A: “’Aegyrcitherium”” beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers
(present, state 0); B: Elasmotherium sibiricum, adult skull ZIN 10793, Sarepta (absent, state 1). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrow indicates
the processus postorbitalis. )

13 Arcade zygomatique : processus postorbitaire = 0, sur le jugal ; 1, sur le squamosal.

L'état apomorphe correspond ici a la migration du processus postorbitaire (Processus postorbitalis) vers l'arriere. Ce
phénomene est connu chez d’autres mammiféres, puisque le squamosal participe a 'arc postorbitaire chez les Equidae
(Starck 1967). En outre, le squamosal forme seul I'apophyse inférieure chez I'édenté Priodontes (tatou géant) et le
pseudo-rat Octodon (degue) (ibid.). Ce caractere est codé « - » chez les taxons ot 'arcade zygomatique est dépourvue de
processus postorbitaire (caractere 12 de cette analyse).

FIG, 22. Car, 13 : Arcade zygomatique : processus postorbitaire ; A : Menoceras arikarense, crane de male AMNH 22458, Agate Springs (sur le jugal, état 0) ;
B “Aegyrcitherium® beonense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (sur le squamosal, état 1). Vues latérales. Le trait
représente 10 cm. Les fleches indiquent I'emplacement du processus postorbitaire.

FIG, 22. Car, 13: Zygomatic arch: processus postorbitalis; A: Menoceras arikarense, male skull AMNH 22458, Agate Springs (sur the jugal, state 0), B:
‘Aegyrcitherium” beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (sur the squamosal, state 1). Lateral views. The scale bar
represents 10 cm. The arrows indicate the processus postorbitalis.
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14 Jugal/squamosal : suture = 0, lisse ; 1, rugueuse.

Cette suture cranienne est 'une des dernieres a se fermer chez les périssodactyles étudiés : jugal et squamosal sont parfois
encore distincts chez ladulte (Procoelodonta mongoliense).
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FIG. 24. Car. 15 : Crane : profil dorsal ; A : Protaceratherium minutum, crane SMF numéro inconnu, Budenheim (plat, état 0), d’aprés Roman (1924, fig. 1 :
11); B : “Aegyrcitherium’ beonense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (concave, état 1) ; C : Diceros bicornis, crane sans
numéro, MHNT Anciennes Collections (tres concave, état 2). Vues latérales. Le trait représente 10 cm.

FIG. 24. Car. 15: Skull: dorsal profile; A: Protaceratherium minutum, skull SMF unknown number, Budenheim (plat, state 0), after Roman (1924, fig. 1: 11);
B: “Aegyrcitherium” beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (concave, state 1); C: Diceros bicornis, skull without number,
MHNT Old Collections (very concave, state 2). Lateral views. The scale bar represents 10 cm.

16 Sphénoide : fissure orbitaire et trou rond = 0, distincts ; 1, fusionnés.

B itherium’’ ¢ 6, Montréal-du-Gers (lisse,
. : uamosal : suture ; A “Aegyrcitherium” beonense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, M
Qgt 02)3 BC:al ;"rgs‘}ang; ?r'ff,? douvillei, os squamosal iso%vMHNT Béon E5 12, Montréal-du-Gers (rugueuse, état 1). Vues basales. Le trait représente 5 cm. Les

fleches indiquent la zone de suture.

FIG. 23. Car. 14: Jugal/squamosal: suture; A: "Aegyrcitherjum f
0); B: Prosantorhinugdouvillei, os squamosal isolé MHNT Béon E5 12, Montréal-

+ indfcate the suture area.

Le caractere 16 de Groves (1983 : 296) traite de manitre similaire les relations entre la fissure orbitaire (Foramen
sphenorbitale) et le trou rond (Foramen rotundum). Cet auteur (ibid. : 299) signale que le caractere est variable chez
Dicerorhinus sumatrensis, ce que je n'ai pu observer sur I'échantillon disponible (voir Matériel et méthodes). Prothero et al.
(1986 : 350, noeuds 41, 45) considerent pareillement la réduction et/ou la perte de la lame osseuse séparant ces deux

“b , holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (smooth, state
2 Monirdal dtL}//—pGers (rough, state 1). Basal views. The scale bar represents 5c¢m. The arrows

structures.

15 Crane : profil dorsal = 0, plat ; 1, concave ; 2, tres concave. ]
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Ce caractere est strictement équivalent au caractere 5 de Cerdefio (1995 : 6). La morphologie du profil dorsal cranien . : S Ei fo x: o : § E § ooz 2 t ;j :? s g z "‘; z s s E "f f‘:

apparait également dans I'analyse de Prothero et al. (1986 : 349-350, nceuds 29, 38). FLEFAR<AAMRERAUTHEOTEI DA XXAARRORARRAIOASREA AR
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18 Complexe temporal : pseudo-méat auditif externe = 0, ouvert vers le bas ; 1, fermé partiellement ; 2, fermé completement.

On ne peut déduire l'orientation de ce caractere au seul examen des extra-groupes, mais I'état plésiomorphe chez les
ongulés et d’ailleurs les mammiferes en général, est un pseudo-meéat ouvert vers le bas.
Le caractere 12 de Groves (1983 : 296) lui est strictement équivalent, tout comme le caractere 10 « Postglenoid and
posttympanic apophyses : separated (0), in contact (1), fused 2) » de Cerdefio (1995 : 6). Prothero et al. (1986 : 350, noeuds

44, 47) integrent la méme information.
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FIG. 25. Car. 16 : Sphénoide : fissure orbitaire et trou rond ; A : Tapirus terrestris, crane juvénile sans numéro, MHNT Anciennes Co!lec;ions (distincts, état 0).
Vue antéro-latérale ; B : “Ae]qyrcitherium”beonense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (fusionnés, état 1). Vue latérale. Le

trait représente 10 cm. Les fléches indiquent la région en question.

FIG. 25. Car. 16 Sphenoid: Foramen sphenorbitale and Foramen rotundum, A: Tapirus tetrestris, juvenile skull without number, MHNT Old Collections (distinct,
state 0). Antero-lateral view; B: “Aegyrcitherium’ beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (fused, state 1). Lateral view.
The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the concerned area.

17 Squamosal : espace entre les crétes temporale et nuchale = 0, plan ; 1, déprimé.
FIG. 27. Car. 18 : Complexe temporal : pseudo-méat auditif externe ; A : “Aegyrcitherium’* beonense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6,
Montréal-du-Gers (ouvert vers le bas, état 0) ; B : Trigonias osborni, crane adulte AMNH 12383, West Fork Corral Draw (fermé partiellement, état 1); C:

Rhinoceros sondaicus, crane adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (fermé complétement, état 2). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les

ng&ﬂ_g&@ouumomumﬁuggg&mﬁu‘im&.mwSQE%\:“.E'GER noceros us, ¢ |
WA N S8 B0 B0 e e S S e B ST S S N G I - S Gk BN fleches indiquent la région concernée.
S Q = O ARR OR =R A A )
T T M M N CHEEODEE X &5 - - FIG. 27. Car. 18: Temporal complex: external auditory pseudomeatus; A: “’Aegyrcitherium” beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989
0000112727221 ?0??21172?2?21?2?2?210111?21101020 SN 6, Montréal-du-Gers (open, state 0); B: Trigonias osborni, adult skull AMNH 12389, West Fork Corral Draw (partially closed, state 1); C: Rhinoceros sondaicus,
- adult skull without number, MHNT Old Collections (closed, state 2). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the concerned
area.

19 Face occipitale = 0, inclinée vers Uavant ; 1, verticale ; 2, inclinée vers larriere.

Je considere qu'il s'agit d’'un morphocline. Le caractere 1 de Groves (1983 : 296) et le caractere 11 de Cerdefio
(1995 : 6) lui sont globalement similaires, avec un état plésiomorphe (face occipitale verticale) et deux états apomorphes,
« inclined backward (1), inclined forward ) » (ibid.). L'orientation de la face occipitale est également utilisée a des fins
phylogénétiques par Prothero et al. (1986 : 350, nceuds 45, 50).
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ne ZIN 10793, Sarepta (plan, état 0), d'aprés Brandt
(1878, PL. I} ; B : ““Aegyrcitherium’ beonense, crane holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (déprimé, état 1). Vues latérales. Le trait

représente 10 cm. Les fleches indiquent la région en question.

FIG. 26. Car. 17 : Squamosal : espace entre les crétes temporale et nuchale ; A Flasmotherium sibiricum, cra

ween the temporal and nuchal crests; A: Elasmotherium sibiricum, skull ZIN 10793, Sarepta (flat, state 0), after Brandt
Gers (depressed, state 1). Lateral views. The scale

FIG. 26. Car. 17: Squamosal: area bet !
(1878, Pl. ); B: “*Aegyrcitherium” beonense, holotype subadult skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-

bar represents 10 cm. The arrows indicate the concerned area.
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FIG. 28. Car. 19 : Face occipitale ; A : Rhinoceros sondaicus, crane adufte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (inclinée vers |‘avant, état 0); B :
Menoceras arikarense, crane de male AMNH 22458, Agate Springs (verticale, état 1); C : Parelasmotherium schansiense, crane holotype IVPP V5263,
Zhongning (inclinée vers l'arriere, état 2), d'aprés Chen (1977, Pl. 1, fig. 3). Vues latérales. Le trait représente 10 cm.

FiG. 28, Car. 19: Occipital side; A: Rhinoceros sondaicus, adult skull without number, MHNT Old Collections (inclined forward, state 0); B: Menaceras arikarense,
male skull AMNH 22458, Agate Springs (vertical, state 1); C: Parelasmotherium schansiense, holotype skull IVPP V5263, Zhongning (inclined backward,
state 2), after Chen (1977, Pl 1, fig. 3). Lateral views. The scale bar represents 10 cm.

20 Occipitaux : tubercule nuchal = 0, peu développé ; 1, développé ; 2, tres développé.

L'intérét de ce caractere apparait dans Guérin (1980 : 43). Il est impossible d’orienter ce caractére, puisque les taxons
du groupe externe offrent une réponse contradictoire (tubercule peu développé pour T. terrestris et R. filholi et trés
. développé chez H. eximius et T. osborni).
Le tubercule nuchal est trés développé chez « Aegyrcitherium » beonense, autant a I'état adulte que juvénile.
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FIG. 29. Car. 20 : Occipitaux : tubercule nuchal ; A : Coelodonta antiquitatis, crane édenté, MNHN sans provenance ni numéro (peu développé, état 0), in Cuvier
(1834, Pl. 50) ; B : Rhinoceros sondaicus, crane adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (développé, état 1) ; C : “Aegyrcitherium’’ beonense, crane
holotype subadulte MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (trés développé, état 2). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les fléches indiquent le
tubercule nuchal.

FIG. 29. Car. 20: Occipital: ndchal tubercle; A: Coelodonta antiquitatis, toothless skull, MNHN unlabelled (little developed, state 0), in Cuvier (1834, Pl. 50); B:
Rhinoceros sondaicus, adult skull without number, MHNT Old Collections (developed, state 1); C: ““Aegyrcitherium’” beonense, holotype subadult skull MHNT
Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (very developed, state 2). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the nuchal tubercle.

21 Segment dentaire : position = 0, atteignant la moitié postérieure du crdne ; 1, restreint a la moitié antérieure du crdne.

Ce caractere équivaut au caractere 36 de Fortelius & Heissig (1989 : 230), dont I'état apomorphe est « dentition shifted
forward relative to cranium ».
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FIG. 30. Car. 21 : Segment dentaire : position ; A : Trigonias osborni, crane adulte AMNH 9847, Dakota du Sud, (moitié postérieure du créne, état 0), d'apres
Scott (1941, Pl. 82, fig. 1) ; B : Parelasmotherium schansfense, crane IVPP V-5163, Zhongning (moiti¢ antérieure du crane, état 1), d'aprés Chen (1977, Pl |,
fig. 3). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les traits verticaux indiquent la longueur relative du segment dentaire.

FIG. 30. Car. 21: Teeth row: position, A: Trigonias osborni, adult skull AMINH 9847, South Dakota, (posterior half of the skull, state 0), after Scott (1941, Pl.
82, fig. 1); B: Parelasmotherium schansiense, skull VPP V-5163, Zhongning (anterior half of the skull, state 1), after Chen (1977, Pl. |, fig. 3). Lateral views. The
scale bar represents 10 cm. The vertical lines indicate the relative length of the teeth row.
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22 Ptérygoide : bord postérieur = 0, proche de horizontale ; 1, vertical ou presque
ou Ptérygoide : extrémité = 0, en avant du canalis alaris ; I, surplombant le canalis alaris.

Ceest le caractere 14 de Groves (1983 : 296, 299), qui mentionne également I'expression synonyme mettant en jeu le
canal alaire (Canalis alaris). L'information est reprise par Prothero et al. (1986 : 350, nceud 49).
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FIG. 31. Car. 22 : Ptérygoide : bord postérieur ; A : Diceros bicornis, crane adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (proche de I'horizontale, état 0) ;
B : Rhinoceros sondaicus, crane adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (vertical ou presque, état 1). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les
fléches indiquent le bord postérieur du ptérygoide.

FIG. 31. Car. 22: Pterygoid: posterior margin; A: Diceros bicornis, adult skull without number, MHNT Old Collections (nearly horizontal, state 0); B: Rhinoceros
sondaicus, adult skull without number, MHNT Old Collections (nearly vertical, state 1). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the
posterior margin of the pterygoid.

CARACTERES CODABLES EN NORMA VERTICALIS
" 23 Crane = 0, dolichocéphale (/L x 100 < 50) ; 1, brachycéphale (/L x 100 > 50).

Chez les extra-groupes, ce caractere est partagé équitablement entre les deux états. Il correspond, avec des états
quantifiés, au caractere 14 de Cerdefio (1995 : 6). L'allongement du crane apparait également dans l'analyse de Prothero
et al. (1986 : 349-350, nceuds 9, 42, 46).

L'indice équivaut au rapport « largeur maximale du crane aux jugaux / Longueur maximale du crane » (Tableau 2).

Chez le seul Menoceras arikarense, les males possedent un crane large, du fait de 'extréme développement latéral de
l'arcade zygomatique. En revanche, les femelles du méme taxon possedent un crane trés étroit. Coder I'état 1 (brachy-
céphale) revient a coder deux fois le caractere 34 (indice zygomatique). La parcimonie traite le polymorphisme (« p ») avec
un expédient : cest I'état qui correspond aux taxons environnants qui est retenu : en I'occurrence, cest I'état 0, présent chez
les femelles.

ol Ta. t
©|Hy. e
—\i1Ir.o
~{Ro. f
o|Ae. b
~ | Bg. b
~ | Bg g
-~ | BLt

-~ | Bl ¢

-~ | Bu.p
~|Ca. o
o |Hil
| ElLc
o |ElLs

~|Hi.m
~ | Hi.c
o |Hi.t
o | L mr
=~ | P.mg
~|Ke. b
o|Pas
~|Si. 1

-~ | Te. fa
o|Ces
~|Di b
o |Dis
—1Rh.s
~{Rhu
—|Br.b
o | Co.a
<|Di.a
= | Me.a
~|PlL.m
—|Pr.d
— | Pt. m
| Te. f

PHYLOGENIE ET EVOLUTION. DES ELASMOTHERINA | 93
o ]

TABLEAU 2. — Comparaison des longueur et largeur maximales du crane pour chaque taxon de l'analyse et états du caractére 23. D'apres les données de

Brandt (1878), Brunet (1979), Cerdefio (1989, 1993, 1996), Guérin (1980), Roman (1924) et mes propres observations.

TABLE 2. — Comparison between the maximal cranial lengths and widths for each taxon included in the analysis and states of the character 23. After Brandt

(1878), Brunet (1979), Cerderio (1989, 1993, 1996), Guérin ;( 1980), Roman (1924) and my own observations.
Taxons terminaux . Lgngueur (mm) lar eur'zygomatique (mm) | y1x100 Erat

min. | max. moy. N | min. | max. moy. moyen

Tapirus terrestris 1 - - 414 1 - - 180 43,5 0
Hyrachyus eximius 1 - - 270 1 - - (120) 44,7 0
Trigonias osborni 1 - - (470) 1 - - (260) (55,3) 1
Rongzotherium filholi 1 - - (580) 1 - - 316 (54,5) 1
“Aegyrcitherium” beonense 2 | (550) | (610) | (580) 2 | (260) | (300) | (280) (48,3) 0
“Begertherium” borissiaki 0 - - - 0 - - - - ?
“B.” grimmi 0 - - - 0 - - - - ?
“Beliajevin ” tekkayai 0 - - - 0 - - - - ?
“B.” caucasica 0 - - - 0 - - - - ?
Bugtirhinus praecursor 0 - - - 0 - - - - ?
Caementodon oettingenae 0 - - - 0 - - - - ?
“Hispanotherium” lintungense (¢)) - - (=500) | (1) - - (2200) (=40) 0
Elasmotherium caucasicum 0 - - - 0 - - - - ?
E. sibiricum 2 955 970 962,5 2 440 470 455 47,2 0
Hispanotherium matritense 0 - - - 0 - - - - ?
H. matritense de Cércoles 0 - - - 0 - - - - ?
“Hispanotherium tungurense” 1 - - 550 1 - - 230 41,8 0
Iranotherium morgani 1 - - (>860) | 1 - - 430 (<50,0) 0
Procoelodonta mongoliense 0 - - - 0 - - - - ?
Kenyatherium bishopi 0 - - - 0 - - - - ?
Parelasmotherium schansiense 1 - - 970 1 - - 350 36,1 0
Sinotherium lagrelii 0 - - - 0 - - - - ?
“Tesselodon” fangxianense 0 - - - 0 - - - - ?
Ceratotherium simum 23 | 667 836 7969 | 26 300 373 339,3 42,6 0
Diceros bicornis 46 | 480 655 567,4 | 53 286 363 328,1 57,8 1
Dicerorhinus sumatrensis 19 [ 490 581 5398 | 19 244 305 2637 48,8 0
Rhinoceros sondaicus 26 | 482 578 5343 | 27 324 365 346,4 64,8 1
R. unicornis 14 | 563 647 6064 | 14 | 355 435 3783 62,4 1
Brachypotherium brachypus 1 - - (600) | 1 - - (360) 60 1
Coelodonta antiquitatis 49 | 666 800 720,8 | 40 224 360 286,7 39,8 0
Diceratherium armatum 1 - - (550) 1 - - (250) 45,5 0
Menoceras arikarense (2) 1 - - 350 1 - - 160 45,7 0
M. arikarense (3) 2 315 320 317,5 2 200 205 202,5 63,8 1
Plesiaceratherium mirallesi 0 - - - 0 - - - - ?
Prosantorhinus douvillei 1 - - (450) 1 - - (300) 66,7 1
Protaceratherium minutum 1 - - 420 1 - - 230 54,8 1
Teleoceras fossiger 6 - - - 6 - - - (>60) 1
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FIG. 32. Car. 23 Crane; A : “Hispanotherium tungurense”, crane holotype subadulte AMNH 26521, Platybelodon Quarry (dolichocéphale, état 0) ; B :
Rhinoceros sondaicus, crane adulte, MHNT Anciennes Collections (brachycéphale, état 1) ; Menoceras arikarense, Agate Springs : C : crane de male AMNH
22458 (brachycéphale, état 1) ; D : crane de femelle AMNH sans numéro (dolichocéphale, état 0). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm.

FIG. 32. Car. 23: Skull: A: “Hispanotherium tungurense”, holotype subadult skull AMNH 26521, Platybelodon Quarry (dolichocephalic, state 0); B: Rhinoceros
sondaicus, adult skull, MHNT Old Collections (brachycephalic, state 1); Menoceras arikarense, Agate Springs: C: male skull AMNH 22458 (brachycephalic,
state 1); D: female skull AMNH without number (dolichocephalic, state 0). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm.

24 Nasaux : extrémité rostrale = 0, étroite ; 1, large ; 2, tres large.

Ce caractere 2 états multiples est comparable au caractére 5 de Groves (1983 : 296), qui ne présentait qu'un €tat
apomorphe (« Nasals abbreviated anteriorly »). Le méme caractére apparait aussi dans I'analyse de Prothero et al. (1986 :
350, nceud 43). Il m'est paru nécessaire de préciser davantage, tant le contraste morphologique était grand chez les taxons

. codés. La forme de I'extrémité rostrale des os nasaux est sujette 2 dimorphisme sexuel, mais amplitude des variations des
variations intraspécifiques ne s’étend pas aux variations interspécifiques.
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FIG. 33. Car. 24 ; Nasaux : extrémité rostrale ; “Aegyrcitherium’ beonense, Montréal-du-Gers : A : nasaux de male adulte reconstitués MHNT Béon 1998 £3
3060 (étroite, état 0) ; B : crane de femelle adulte MHNT Béon 1991 G4 64 (étroite, état 0), avec des nasaux plus étroits que ceux des males ; C : franotherium
morgani, crane adulte MNHN 1905-10, Maragha (large, état 1) ; D : Diceros bicornis, crane adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (trés large,
état 2). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent I'extrémité rostrale des nasaux.

FIG. 33. Car. 24: Nasal bones: rostral end; *Aegyrcitherium’’ beonense, Montréal-du-Gers: A: reconstructed adult male nasal bones MHNT Béon 1998 E3 3060
(narrow, state 0); B: female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64 (narrow, state 0), with nasal bones narrower than these of males; C: Iranotherium morgani,
adult skull MNHN 1905-10, Maragha (broad, state 1); D: Diceros bicornis, adult skull without number, MHNT OId Collections (very broad, state 2). Dorsal views.
The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the rostral end of the nasal bones.

25 Nasaux = 0, completement scindés ; 1, scindés a Uextrémité rostrale ; 2, fusionnés.

La fusion des nasaux a déja été traitée par Prothero et al. (1986 : 350, nceud 41). Le crane du squelette monté de
Rhinoceros unicornis exposé dans la Galerie d’Anatomie comparée au MNHN appartient a un individu tres agé (« le
thinocéros de Versailles », chez qui les nasaux sont completement soudés). Il est figuré par Cuvier (1834, PL. 42, fig. 1 et

PL 160, fig. D).
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jtherium”’ 3 : ¢al-du- letement scindés

. 34, . : . A1 “Aegyrcitherium” beonense, crane de femelle adulte MHNT Béon 199} @4 64, M'ontreal du-Gers (complétem ]
gltgt ?)? \guaé (}g)rsarl\‘ea‘sag)f lranother%}l/m morgani, crane adulte MNHN 1905-10, Maragha (scindés & I'extrémité rostrale, état 1), vue anter(E—(:(ch‘rgar]1eé
C : Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (fusionnés, état 2), d'aprés Brandt (1878, PI. Il), vue dorsale. Le trait représente 10 cm. Les fleche:

indiquent I'extrémité caudale du sillon internasal.
FIG. 34. Car. 25: Nasal bones; A: “’Aegyrcitherium” beonense, female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (totally separated, state 0), Dorsal

i i 1 - jew; C: i ibiricum, adult skull
jew; B: rgani, adult skull MNHN 1905-10, Maragha (anteriorly separated, state 1), antero dorsal view; C: Elasm'othersum si um,
;I;/?VWII 57'9?,”?3222??(3;%3, state 2), after Brandt (1878, Pl. Il), Dorsal view. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the posterior end of the

inter-nasal groove.

26 Nasaux =0, longs ; 1, courts ; 2, tres longs.

Ce caractére équivaut approximativement au caractere 2 de Groves (1983 296), dont I'état apomorphe est « Orbitonasal
‘length less than orbitoaural », et au caractere 25 de Fortelius & Heissig (1989 : 230). Le caractere 15 de Cerdefio (1?95 :
6), similaire, présente toutefois une polarité inversée, due au choix de ses extra-groupes (Hyracodontinae, Eggysodontinae)
et au codage contradictoire de Hyrachyus. Cet auteur (ibid.) code en effet curieusement le nasal « very short, r'etracted\» chez
un taxon ot il représente environ la moitié de la longueur du crane. La longueur des os nasaux apparait également dans
l'analyse de Prothero et al. (1986 : 349-350, noeuds 29, 39, 50).
Jai ajouté un deuxieme état apomorphe (nasaux trés longs), propre 2 Procoelodonta mongoliense.
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PHYLOGENIE ET EVOLUTION DES ELASMOTHERINA

FIG. 35. Car. 26 : Nasaux ; A "Hispanotherium tungurense”, crane holotype subadulte AMNH 26521, Platybelodon Quarry (longs, état 0) ; B : Tapirus
terrestris, crane subadulte, MHNT Anciennes Collections (courts, état 1). Vues dorsales ; C : Procoelodonta mongoliense, crane holotype AMNH 19185, Loh (trés
longs, état 2). Vue latérale. Le trait représente 10 cm. :

FIG. 35. Car. 26: Nasal bones; A “Hispanotherium tungurense”, holotype subadult skull AMNH 26521, Platybelodon Quarry (long, state 0); B: Tapirus terrestris,
subadult skull, MHNT Old Collections (short, state 1). Dorsal views; C: Procoelodonta mongoliense, holotype skull AMNH 19185, Loh (very long, state 2). Lateral
view. The scale bar represents 10 cm. .

27 Corne nasale médiane = 0, absente ; 1, présente.

Les cornes des rhinocéros, constituées de faisceaux de tonofibrilles kératinisées, sans axe osseux (Gabe 1967 in Grassé),
ne se fossilisent pas. Il est néanmoins possible d’affirmer la présence de telles structures sur des spécimens fossiles, grace
aux empreintes vasculaires chagrinant la surface des os nasaux et/ou des os frontaux, visibles chez les rhinocérotidés
actuels. Ces reliefs sont absents chez la plupart des formes fossiles, de ce fait interprétées comme inermes.

Ce caractere correspond approximativement au caractere 1 de Fortelius & Heissig (1989 : 230). Associé au suivant (28),
ils remplacent le caractere 1 de Cerdefio (1995 : 6), non ordonné (« Unique nasal horn : absent (0), small, on the tip of nasals
(males) (1), well developed in the middle of nasals (2) »).

Fortelius & Heissig (1989 : 230) opposent quant 4 eux les cornes implantées au centre des nasaux (état apomorphe du
caractere 24) et les cornes médianes situées a l'extrémité des nasaux. Je n'opere pas cette distinction. Ce caractere a été
traité, de maniere différente, par Prothero et al. (1986 : 350, nceud 41).

Un fragment rostral de nasal (BSP 1968 VI 43) a été attribué & « Begertherium » grimmi par Heissig (1974, 1976). Cet
auteur (ibid.) estime qu’il porte les traces d'une corne, ce que j'at pu vérifier grace a la présence de légeres impressions
vasculaires sur toute la surface conservée. Cerdefio (1995) considere en revanche que ce spécimen appartient & une forme
inerme, )

Selon Guérin (1980 : 157), les femelles de Rhinoceros sondaicus sont parfois inermes. La présence, méme chez les seuls
males, a été codée 1.
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29 Paire de cornes nasales = 0, absente ; 1, présente.

Avec le caractere suivant (30), il équivaut au caractere 2, non ordonné, de Cerdefio (1995 : 6). Linformation est
également traitée par Prothero et al. (1986 : 349, noeuds} 32, 34). Ces structures sont sujettes 2 dimorphisme sexuel chez
les trois taxons qui en sont pourvus (Diceratherium, Menoceras et Prosantorhinus douvillei) : seuls les males possedent des
traces d’insertion. Les femelles sont dépourvues de tout indice associé a la présence de corne(s), relief ou empreinte
vasculaire sur les os nasaus. La présence a été considérée méme si elle ne concerne que les seuls males.

Jai interprété les bosses paires présentes sur les nasaux de P. douvillei de Montréal-du-Gers comme l'indice de cornes

paires.
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FIG. 36. Car. 27 : Corne nasale médiane ; A : Trigonias osborni, crane adulte AMNH 9847, Dakota du Sud (absente, état 0), d‘aprés Scott (1941, PL. LXXXII,
fig. 1) ; “Aegyrcitherium” beonense, Montréal-du-Gers (présente, état 1) : B : nasal de male adulte MHNT Béon 1998 E3 3060; C : nasaux de femelle adulte
MHNT Béon 1991 G4 64. Vues dorsales ; D : ““Hispanotherium tungurense”, crane adulte AMNH 26531, Wolf Camp Quarry (présente, état 1). Vue latérale.
Le trait représente 10 cm.

FIG. 36. Car. 27: Median nasal horn; A: Trigonias osborni, adult skull AMNH 9847, South Dakota (absent, state 0), after Scott (1941, Pl LXXXIl, fig. 1);
“Aegyrcitherium”” beonense, Montréal-du-Gers (present, state 1): B: adult male nasal bone MHNT Béon 1998 E3 3060; C. adult female nasal bones MHNT Béon
1997 G4 64. Dorsal views; D: “Hispanotherium tungurense”, adult skull AMNH 26531, Wolf Camp Quarry (present, state 1). Lateral view. The scale bar

represents 10 cm.

28 Corne nasale médiane = 0, petite ; 1, bien développée.

Ce caractere est codé « - » chez les formes inermes ou 4 cornes nasales paires. Voir remarque correspondante page

précédente (caractere 27).
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- - - -010?0?2?1??-0???110?1?*??2?11001+-1--- - - -~ FIG. 38. Car. 29 : Paire de cornes nasales ; A : ““Aegyrcitherium’ beonense, nasaux de femelle adulte MHNTBéon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (absente,
état 0) ; Menoceras arikarense, Agate Springs : B : crane de femelle adulte AMNH numéro inconnu (absente, état 0) ; C : crane de méle adulte AMNH 22458

(présente, état 1). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm.

FIG, 38. Car. 29: Paired nasal horns; A: “Aegyrcitherium’’ beonense, adult female nasal bones MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (absent, state 0);
Menoceras arikarense, Agate Springs: B: female adult skull AMNH unknown number (absent, state 0); C: male adult skull AMNH 22458 (present, state 1). Dorsal

views. The scale bar represents 10 cm.

30 Paire de cornes nasales = 0, bosses terminales ; 1, arétes latérales.

Ce caractere, dont lorientation est indéterminée, n'est pas controlable chez les formes dépourvues de cornes nasales
paires. Associé au caractére précédent (29), il équivaut au caractere 2 de Cerdetio (1995 : 6). Prothero et al. (1986 : 349,
neceuds 32, 34) operent déja la différence entre les deux états de ce caractere. Toujours sujet a dimorphisme sexuel (les
cornes nasales paires ne caractérisent jamais que les males chez les taxons étudiés), ce caractere nécessite la présence

reconnue de males dans 'échantillon testé.
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FIG. 37. Car. 28 : Corne nasale médiane ; A : “Aegyrcitherium’’ beonense, nasal de male adulte MHNT Béon 1998 E3 3060, Montréal-du-Gers (petite, état 0) ; RGN TV Y. SN R - S S = -~ RIS T N N R I G| P I S
B : lranotherium morgani, crane adulte MNHN 1905-10, Maragha (bien développée, état 1). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm. FEDIRFRTAAMARAOTHEININ D SANKARRUOUQARRERAORL IR A A
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FIG. 37. Car. 28: Median nasal horn; A: “Aegyrcitherium” beonénse, aduft male nasal bone MHNT Béon 1998 E3 3060, Montréal-du-Gers (small, state 0); B:
Iranotherium morgani, aduft skull MNHN 1905-10, Maragha (developed, state 1). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm.
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32 Corne frontale = 0, petite ; 1, énorme.

La taille de la corne frontale est citée dans I'analyse de Prothero et al. (1986 : 350, nceud 50). Ce caractre n'est pas

codable pour les taxons dépourvus de corne frontale (« — »). Voir remarque page précédente (caractere 31).
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FIG. 39. Car. 30 : Paire de cornes nasales ; A : Menoceras arikarense, crane de male adulte AMNH 22458, Agate Springs (bosses terminales, état 0). Vue dorsale ;
Diceratherium armatum, crane de male adulte AMNH n° 84 Loup Fork (Wyoming) (arétes latérales, état 1) 1B : Vue dorsale ; C : Vue rostrale. Le trait représente

10 cm.
FIG. 39. Car. 30: Paired nasal horns; A: Menoceras arikarense, male adult skull AMNH 22458, Agate Springs (terminal bumps, state 0). Dorsal view;

Diceratherium armatum, male adult skull AMNH n° 84 Loup Fork (Wyoming) (lateral crests, state 1): B: Dorsal view; C: Rostral view. The scale bar represents

0 cm.
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31 Corne frontale = 0, absente ; 1, présente.
Suivant le méme principe que pour les caractéres précédents (27 a 30), j’ai choisi de scinder en deux caractéres binaires

la présence/absence de corne et ses modalités morphologiques. Cest le caractere 3, a états multiples, de Cerdefio

(1995 : 6).
Cette corne est parfois absente chez les femelles de Dicerorhinus sumatrensis, taxon d’ordinaire bicorne (Guérin 1980).

Comme pour le caractere 29, la présence, méme chez les seuls males, a été codée 1.

FIG. 41. Car. 32 : Corne frontale ; A : Diceros bicornis, crane adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (petite, état 0) ; B : Elasmotherium sibiricum,
crane adulte ZIN 10793, Sarepta (énorme, état 1), d'aprés Brandt (1878, Pl. Il). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm.

¥V ouw M, b O, Eooow § %0 Qo S vwa v v 3 a 8o : E = E ey FIG. 41. Car. 32: Fro(l;]talhorn;A: Diceros bicornis, adult skull without number, MHNT Old Collections (small, state 0); B: Elasmotherium sibiricum, adult skull
NN S N B B0 et e ST e g e oS SRS TR ST SN S T G~ S [ N A ZIN 10793, Sarepta (huge, state 1), after Brandt (1878, Pl ll). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm.
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33 Maxillaire/lacrymal/frontal : orbite = 0, non projetée ; 1, projetée.

1l correspond au caractere 8 de Cerdetio (1995 : 6).
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FIG. 40. Car. 31 : Corne frontale ; A : “Aegyrcitherium” beonense, crane de femelle aduite MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (absente, état0) ; B :
Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (présente, état 1), d’aprés Brandt (1878, PI. Il). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm.
FIG. 40. Car. 31: Frontal horn; A: "'Aegyrcitherium’” beonense, female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (absent, state 0); B: Elasmotherium

sibiricum, aduft skull ZIN 10793, Sarepta (present, state 1), after Brandt (1878, PI. Il). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm. FIG. 42. Car. 33 : Maxillaire/lacrymal/frontal : orbite; A : “Aegyrcitherium beonense, crane de male adulte MHNT Béon 1998 E3 3060, Montréal-du-Gers (non

projetée, état 0) ; B : Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (projetée, état 1), d'aprés Brandt (1878, Pl. Il). Vues dorsales. Le trait représente
10 cm. Les fleches indiquent la région concernée.
FIG. 42. Car. 33: Maxilla/lacrymalffrontal: orbit; A: “’Aegyrcitherium” beonense, mafe adult skull MHNT Béon 1998 £3 3060, Montréal-du-Gers (not projected,
state 0); B: Elasmotherium sibiricum, adult skull ZIN 10793, Sarepta (projected, state 1), after Brandt (1878, Pl. I). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm.

The arrows indlicate the concerned area.
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TABLEAU 3. — Comparaison de la fargeur maximale du créne et de la largeur des frontaux pour chaque taxon de I'analyse et états du caractére 34. D'aprés
les données de Brandt (1878), Brunet (1979), Cerdefio (1989, 1993, 1996), Guérin (1980), Roman (1924) et mes propres observations.

TABLE 3. — Comparison between the maximal cranial width and the frontal width for each taxon included in the analysis and states of the character 34. After
Brandt (1878), Brunet (1979), Cerdefio (1989, 1993, 1996), Guérin (1980), Roman (1924) and my own observations.

. largeur des frontaux (mm, largeur zygomatique (mm) 3
Taxons terminaux N gmin. max, : mo)y. N min.y : ma)?. moy. L Etat
Tapirus terrestris 1 - - 100 1 - - 180 1,80 1
Hyrachyus eximius 1 - - 85 1 - - (120) 1,41 0
Trigonias osborni 1 - - (180) 1 - - (260) (1,49 0
Ronzotherium filholi 1 - - 230 1 - - 316 1,37 0
“Aegyrcitherium” beonense 1 - - (230) 2 - - (300) (1,31) 0
“Begertherium” borissiaki 0 - - - 0 - - - - ?
“B.” grimmi 0 - - - 0 - - - - ?
“Beliajevina” tekkayai 0 - - - 0 - - - - ?
“B.” caucasica 0 - - - 0 - - - - ?
Bugtirhinus praecursor 0 - - - 0 - - - - ?
Caementodon oettingenae 0 - - - 0 - - - - ?
“Hispanotherium” lintungense )] - - (140) | (1) - - (=200) (1,43) ?
Elasmotherium caucdsicum 0 - - - 0 - - - - ?
E. sibiricum 2 340 364 352 2 440 470 455 1,29 0
Hispanotherium matritense 0 - - - 0 - - - - ?
H. matritense de Cércoles 0 - - - 0 - - - - ?
“Hispanotherium tungurense” 1 - - 160 1 - - 230 1,44 0
Iranotherium morgani 1 - - (260) 1 - - 430 1,65 1
Procoelodonta mongoliense 1 - - 144 1 - - 192 1,33 0
Kenyatherium bishopi 0 - - - 0 - - - - ?
Parelasmotherium schansiense 1 - - 240 1 - - 350 1,46 0
Sinotherium lagrelii 0 - - - 0 - - - - ?
“Tesselodon” fangxianense 0 - - - 0 - - - - ?
Ceratotherium simum 23 237 313 2766 | 26 300 373 3393 1,23 0
Diceros bicornis 52 208 300 2493 | 53 286 363 328,1 1,32 0
Dicerorhinus sumatrensis 16 | 130 1925} 1648 | 19 244 305 263,7 1,60 0
Rhinoceros sondaicus 18 | 166,5 | 220 1943 | 27 324 365 3464 1,78 1
R. unicornis 14 192 244 214,5 14 355 435 3783 1,76 1
Brachypotherium brachypus 1 - - (250) 1 - - (360) 1,44 0
Coelodonta antiquitatis 39 213 320 248,6 | 40 224 360 286,7 1,15 0
Diceratherium armatum . 1 - - (210) 1 - - (250) 1,19 0
Menoceras arikarense (9) 1 112 118 115 1 - - 160 1,39 0
M. arikarense (3) 2 113 121 117 2 200 205 202,5 1,73 1
Plesiaceratherium mirallesi 0 - - - 0 - - - - ?
Prosantorhinus douvillei 0 - - - 0 - - - - ?
Protaceratherium minutum 0 - - - 0 - - - - ?
| Teleoceras fossiger 3 - - - 3 - - - (=1,90) 1

34 Indice zygomatique = 0, faible (I, < 1,5) ; 1, élevé (I, 2 1,5).

Ce caractere a déja été exprimé par Prothero et al. (1986 : 350, nceud 42) et Cerderio (1995 : 6, caractere 13). Jai ici
quantifié les états. Lindice zygomatique (I,) correspond au rapport « Largeur maximale au niveau de larcade
zygomatique/Largeur maximale des frontaux » (Tableau 3). Les dimensions sont mesurées suivant le protocole de Guérin
(1980). L'indice zygomatique est tres élevé chez T. terrestris, du fait de Létroitesse des frontaux liée en partie aux
adaptations de la région périnasale.
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Chez Menoceras arikarense, les males sont caractérisés par un trés grand développement (notamment latéral) du
processus zygomatique de I'os squamosal, qui confere 2 l'indice zygomatique une valeur tres élevée (1,7 environ). Les

femelles de la méme espece, chez qui en revanche l'arcade zygomatique est peu développée, présentent un indice plus faible
(de l'ordre de 1,4).

= Y o« @ a5y ST I w 8 0wy Pa o, = “w w3 < S
E_?E\F:‘dw'b‘ocbﬁ-::;:i-A:N-«H‘A«'Es.ws::'ﬂsfw_:‘ﬁfdﬁ@g#gﬁ
R RRAOCIRRIEE caxantcdhaagdsSasegse s
10000????????O??OlO?O??OOOllOOOp???l
Largeur L argeur
Largeur aux ~ Zygomatique Largeur aux #ygomatique
frontaux frontaux

FIG. 43. Car. 34 : Indice zygomatique ; Menoceras arikarense Agate Springs : A : crane de femelle adulte AMNH éro i i 3

de méle adulte AMNH 22458 (élevé, état 1). Vues dorsales. Le trait représente 10 ‘indi atiaue g anconnu (aible, état 0) rmalone
fiveau do I'arcade 2ygomatiauei oo o ues dorsales. Le traf présente 10 cm. L'indice zygomatique (1,) correspond au rapport « Largeur maximale au
FIG. 43. Car. 34: Zygomatic index; Menoceras arikarense, Agate Springs: A: female adult skull AMNH unknown number (less than 1.5, state 0); B: male adult

skull AMNH 22458 7 i ) 4 H
S 22 l;ron t(gomc% mi"r;ﬁgi state 1). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm. The zygomatic index (1,) corresponds to the “maximal 2ygomatic

35 Frontal-pariétal = 0, créte sagittale ; 1, crétes frontopariétales peu séparées ; 2, crétes tres séparées.

Ce caractere équivaut au caractere 9 de Cerderio (1995 : 6). Les états de ce caractere apparaissent a de multiples reprises
dans T'analyse de Prothero et al. (1986 : 349-350, nceuds 29, 33, 40, 41, 43, 50). Les états apomorphes (séparation)
correspondent 2 un accroissement progressif du volume cérébral. Selon Guérin (1980 : 45-49), ce caracteére est trés variable
chez les rhinocéros actuels (tous possedent cependant des crétes nettement séparées). C'est beaucoup moins sensible chez
les taxons fossiles observés, et ce, probablement du fait de la faiblesse de Péchantillonnage. Les seules exceptions constatées
sont en effet « Aegyrcitherium » beonense et Menoceras arikarense, deux taxons représentés par de fortes populations ; les

variations observées sont dues au dimorphisme sexuel : les crétes, néanmoins toujours séparées, sont plus proches chez
les femelles que chez les males.
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FIG. 44. Car. 35 : Frontal-pariétal ; A : Plesiaceratherium mirallesi, crane adulte MHNT Béon 1991 SN 88, Montréal-du-Gers (créte sagittale, état 0);B:
“Aegyrcitherium” beonense, crane de femelle adulte MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (crétes fronto-pariétales peu séparées, état 1); C:
Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (crétes trés séparées, état 2), d’aprés Brandt (1878, Pl. ll). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm.

Les fleches indiquent la région concernée.

FIG. 44, Car. 35: Frontal-parietal; A: Plesiaceratherium mirallesi, adult skull MHNT Béon 1991 SN 88, Montréal-du-Gers (sagittal crest, state 0); B:
“Aegyrcitherium” beonense, female aduft skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (close frontoparietal crests, state 1 ); C: Elasmotherium sibiricum,
adult skull ZIN 10793, Sarepta (distant frontoparietal crests, state 2), after Brandt (1878, PI. lj). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate

the concerned area.

36 Protubérance occipitale externe = 0, concave ; 1, plane ; 2, tres fourchue.

Lintérét de ce caractere apparait dans Guérin (1980 : 39). Ce caractere change en fonction du développement
individuel. Chez Ceratotherium simum, la protubérance occipitale externe est plane chez le nouveau-né (MNHN A-2274),
concave chez le juvénile et tres fourchue chez ladulte. L'ontogénese de ce caractere est différente chez « Aegyrcitherium »
beonense : la protubérance est toujours concave. En tous les cas, il est préférable de controler le caractére sur des spécimens

adultes. ]
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FIG. 45. Car. 36 : Protubérance occipitale externe ; A : “Aegyrcitherium” beonense, crane de male adulte MHNT Béon 1998 E3 3060, Montréal-du-Gers
(concave, état 0) ; B : Plesiaceratherium mirallesi, crane adulte MHNT Béon 1991 SN 88, Montréal-du-Gers (plane, état 1) ; C : Elasmotherium sibiricum, crane
adulte ZIN 10793, Sarepta (trés fourchue, état 2), d'aprés Brandt (1878, Pl. il). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm.

FIG, 45, Car. 36: Occipital crest; A: “Aegyrcitherium” beonense, male adult skull MHNT Béon 1998 E3 3060, Montréal-du-Gers (concave, state 0); B:
Plesiaceratherium mirallesi, adult skull MHNT Béon 1991 SN 88, Montréal-du-Gers (straight, state 1); C: Elasmotherium sibiricum, adult skull ZIN 10793, Sarepta
(forked, state 2), after Brandt (1878, PI. If). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm. )

CARACTERES CODABLES EN NORMA BASALIS

37 Maxillaire : processus zygomatique = 0, naissance progressive ; 1, naissance brutale.

Ce caractere n'est pas corrélé uniquement 2 la présence/absence de projection latérale de l'orbite (car. 33).
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FIG. 46. Car. 37 : Maxillaire : processus zygomatique ; A : franotherium morgani, crane adulte MNHN 1905-10, Maragha (naissance progressive, état 0) ; B :
“'Aegyrcitherium’’ beonense, détail du crane holotype MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (naissance brutale, état 1). Vues ventrales. Le trait représente
10 cm. Les fleches indiquent la région en question.

FIG, 46. Car. 37: Maxilla: zygomatic process; A: Iranotherium morgani, adult skull MNHN 1905-10, Maragha (progressive start, state 0); B: *’Aegyrcitherium”
beonense, detail of the holotype skull MHNT Béon 1989 SN 6, Monfréal-du-Gers (brutal start, state 1). Ventral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows
indicate the concerned area.
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38 Vomer =0, acéré ; 1, arrondi.

Ce caractere, déja considéré comme discriminant chez les rhinocéros actuels par Pocock (1945), correspond au caractére
13 de Groves (1983 : 296, 297). Il est repris par Prothero et al. (1986 : 349, nceud 31). La polarité en est cependant inversé,
puisque T. terrestris, seul taxon du groupe externe a avoir été cod¢, possede un vomer acéré, comme la grande majorité des

ongulés.

—| Te. f

FiG. 47. Car. 38 : Vomer ; A : Rhinoceros sondaicus, crane adulte, MHNT Anciennes Collections (acéré, état 0) ; B : lranotherium morgani, crane adulte MNHN
1905-10, Maragha (arrondi, état 1), d'aprés Mecquenem, (1908, Pl. X, fig. 1). Vues ventrales. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent le vomer.

FIG. 47. Car. 38: Vomer; A: Rhinoceros sondaicus, adult skull, MHNT Old Collections (acute, state 0); B: lranotherium morgani, adult skull MNHN 1905-10,
Maragha (rounded, state 1), after Mecquenem, (1908, PL. IX, fig. 1). Ventral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the vomer.

39 Squamosal : tubercule articulaire = 0, mousse et bas ; 1, net et individualisé.
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FIG. 48. Car. 39 : Squamosal : tubercule articulaire ; A : “Aegyrcitherium’ beonense, crane holotype MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (mousse et bas,
état 0) ; B : Plesiaceratherium mirallesi, fragment de squamosal isolé (adulte)} MHNT Béon SN 1924, Montréal-du Gers (net et individualisé, état 1). Vues latérales.

Le trait représente 10 cm. Les fléches indiquent le tubercule articulaire.

FIG. 48. Car. 39: Squamosal: articulartubercle; A: "Aegyrcitheriurﬁ” beonense, /
state 0); B: Plesiaceratherium mirallesi, fragment of isolated squamosal (adult) MHNT Béon SN 1924, Montréal-du-

The scale bar represents 10 cm. The arrows indlicate the articular tubercle.

holotype skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (smooth and low,
Gers (high and acute, state 1). Lateral views.

{
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40 Squamosal : profil transversal du tubercule articulaire = 0, rectiligne ; 1, concave.
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FIG. 49. Car. 40 : Squamosal : profil transversal du tubercule articulaire ; A : Plesiaceratherium mirallesi, fragment de squamosal isolé (adulte) MHNT Béon SN
1924, Montréal-du-Gers (rectiligne, état 0). Vue rostrale ; B : “Aegyrcitherium’’ beonense, squamosal du crane holotype MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du

Gers (concave, état 1). Vue occipitale. Les fleches indiquent le profil transversal.

FIG. 49. Car. 40: Squamosal: transverse profile of the articular tubercle; A: Plesiaceratherium mirallesi, fragment of isolated squamosal (adult) MHNT Béon SN
1924, Montréal-du-Gers (straight, state 0). Rostral view; B: ’Aegyrcitherium’* beonense, squamosal of the holotype skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du

Gers (concave, state 1). Occipital view. The arrows indicate the transverse profile.

41 Squamosal : foramen postglénoidien = 0, éloigné de Uapophyse postglénoide ; 1, accolé a Uapophyse.
Seuls les spécimens attribués a Plesiaceratherium mirallesi et provenant de Montréal-du-Gers (juvéniles et adulte)
présentent un foramen postglénoidien (Foramen postglenoideum) accolé a l'apophyse postglénoide.
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FIG. 50. Car. 41 : Squamosal : foramen postglénoidien ; A : Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta (éloigné de I'apophyse postglénoide,
état 0), d’aprés Brandt (1878, Pl. lll) ; B : Plesiaceratherium mirallesi, fragment de squamosal isolé (adulte) MHNT Béon E2 9, Montréal-du Gers (accolé a
I'apophyse, état 1). Vues ventrales. Le trait représente 10 cm. La fleche indique le foramen postglénoidien.

FIG, 50. Car. 41: Squamosal: foramen postglenoideum; A: Elasmotherium sibiricum, adult skull ZIN 10793, Sarepta (distant from the processus postglenoidalis,
state 0), after Brandt (1878, Pl. lll);. B: Plesiaceratherium mirallesi, fragment of isolated squamosal (adult) MHNT Béon E2 9, Montréal-du Gers (close to the
processus postglenoidalis, state 7). Ventral views. The scale bar represents 10 cm. The arrow indicates the foramen postglenoideum.
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42 Squamosal : apophyse postglénoide = 0, plane ; 1, convexe ; 2, en diedre droit.

Létat plésiomorphe de ce caractere concernant 'apophyse postglénoide (Processus postglenoidalis) est mentionné dans
l'analyse de Prothero et al. (1986 : 349, nceud 30).
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FIG. 52. Car. 43 : Basioccipital : foramen condylien ; A : “Aegyrcitherium’* beonense, crane de femelle adulte MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (au
milieu de la fosse condylienne, état 0) ; B : Elasmotherium sibiricum, détail du crane adulte NHM M12429, Sarepta (décalé vers l'avant et I'extérieur, état 1).
Vues ventrales. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent le foramen condylien.

FIG. 52. Car. 43: Basioccipital: foramen nervi hypoglossi; A: “Aegyrcitherium’ beonense, female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (in the
middle of the fossa, state 0); B: Elasmotherium sibiricum, detail of the adult skull NHM M 12429, Sarepta (antero-externally displaced, state 1). Ventral views.
The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the foramen nervi hypoglossi.

44 Bastoccipital : créte sagittale sur le processus basilaire = 0, absente ; 1, présente.

Cette créte, lorsqu'elle est présente, est généralement associée & une insertion paire, en dépression, non loin de la suture
avec l'os basisphénoide. L'absence de créte est vraisemblablement plésiomorphe (deux extra-groupes sur quatre) : cest la
morphologie générale chez les périssodactyles.
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FIG. 51. Car. 42 ; Squamosal : apophyse postglénoide ; A : Tapirus terrestris, crane subadulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (plane, état 0) ; B : S A 2 S 8 by b0 : 5§ : : o s & S 6§ 8 :? & s : R E NN 1?
“Aegyrcitherium’” beonense, crane de femelle adul;(edMéNT ?éor&é391d64 64, Mo)nt{/éal—du»Gerls (coAnvgxeLétatl);Cé Protsa?(t)orhmtésdlf)ulﬂllgt/, apqphyie HF LR <R RRAUOITTOEOIETITE - XA 0N ARRAUOUASAE & & =
postglénoide isolée MHNT Béon SN 3399, Montréal-du-Gers (en diédre droit, état 2). Vues ventrales. A, B : Le trait représente 10 cm. C : Le trait représente
1 cm. Les flaches indiguent I'apophyse glénoide. ool1l11?» 22?2?2221 ?2??221 12?1?2721 10111111o0%7?2? 2?20

FIG. 51. Car. 42: Squamosal: processus postglenoidalis, A: Tapirus terrestris, subadult skull without number, MHNT Old Collections (flat, state 0); B:
“Aegyrcitherium” beonense, female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du-Gers (convey, state 1); C: Prosantorhinus douvillei, isofated processus
postglenoidalis MHNT Béon SN 3399, Montréal-du-Gers (right dihedron, state 2). Ventral views. A, B: The scale bar represents 10 cm. C: The scale bar represents

1 cm. The arrows indicate the processus postglenoidalis.

43 Basioccipital : foramen condylien = 0, au milieu de la fosse condylienne ; 1, décalé vers avant et extérieur.

Clest le canal du nerf hypoglosse (Foramen nervi hypoglossi).
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FIG. 53. Car. 44 : Basioccipital : créte sagittale sur le processus basilaire ; A : Tapirus terrestris, crane subadulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections
(absente, état 0) ; B : “Aegyrcitherium’ beonense, crane de male adulte MHNT Béon 98 E3 3060, Montréal-du-Gers (présente, état 1). Vues ventrales. Le trait
représente 10 cm. La fleche indique J'emplacement habituel de la créte sagittale.

FIG. 53. Car. 44: Basioccipital: sagittal crest on the basilar process; A: Tapirus terrestris, subadult skull without number, MHNT Old Collections (absent,
state 0); B: "Aegyrcitherium” beonense, male adult skull MHNT Béon 98 £3 3060, Montréal-du-Gers (present, state 1). Ventraf views. The scale bar represents
10 cm. The arrow indicates the sagittal crest.
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CARACTERES CODABLES EN NORMA OCCIPITALIS
45 Squamosal : gouttiere postérieure sur le processus zygomatique = 0, absente ; 1, présente.

Cette gouttiere n'est acquise qu'a Tétat adulte chez Plesiaceratherium mirallesi de Montréal-du-Gers (2 spécimens sur 2),
le processus zygomatique juvénile MHNT Béon SN 3379 du meme taxon en €tant exempt. Chez « Aegyrcitherium »
beonense de Montréal-du-Gers, la gouttiere est nette a la fois aux stades juvénile (MHNT Béon F2 SN 506d), subadulte
(holotype, MHNT Béon 1989 SN 6) et adulte (MHNT Béon 1998 E3 3060).
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FIG. 54. Car. 45 : Squamosal : gouttiére postérieure sur le processus zygomatique ; A : Rhinoceros sondaicus, crane adulte sans numéro, MHNT Anciennes
Collections (absente, état 0) ; B: “Aegyrcitherium” beonense, détail du crane holotype MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (présente, état 1). Vues

latérales. Le trait représente 10 cm. La fleche indique la gouttiere.

FIG. 54. Car. 45: Squamosal: posterior groove on the processus zygomaticus; A: Rhinoceros sondaicus, adult skull without number, MHNT Old Collections
(absent state 0); B: "Aegyrcitherium’’ beonense, detail of the holotype skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du-Gers (present, state 1). Lateral views. The

scale bar represents 10 cm. The arrow indicates the groove.

46 Squamosal/occipital : processus posttympanique et processus paroccipital = 0, soudés a leur base ; 1, nettement séparés.
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FIG. 55. Car. 46 : Squamosal/occipital : processus
posttympanique et paroccipital ; A : Tapirus terres-
tris, crane subadulte sans numéro, MHNT Ancien-
nes Collections (soudés a leur base, état 0); B :
Dicerorhinus sumatrensis, crane adulte MNHN AC
A-7965 (nettement séparés, état 1). Une excrois-
sance osseuse pathologique déforme cette région
du coté droit du crane. Vues occipitales. Le trait
représente 10 cm. Les fleches indiquent les diffé-
rents processus en question.

FIG. 55. Car. 46: Squamosalloccipital: processus
posttympanicus and processus paraoccipitalis; A:
Tapirus terrestris, subadult skull without number,
MHNT OId Collections (fused, state 0); B: Dicero-
rhinus sumatrensis, aduft skull MNHN AC A-7965
(separated, state 1). A patho/o%ic process is defor-
minﬁr the concerned area on the right side of the
skull. Occipital views. The scale bar represents 10
cm. The arrows indicate the concerned processes.
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47 Squamosal : processus posttympanique = 0, bien développé ; 1, peu développé ; 2, gigantesque.

Ce caractere compte un état plésiomorphe (état 0) et deux états apomophes (états 1 et 2) : le processus posttympanique
(Processus post-tympanicus) se réduit (1) ou se développe (2).
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FIG. 56. Car. 47 : Squamosal : processus posttympanique ; A : “Aegyrcitherium’ beonense, crane holotype MHNT Bé 2 i

[ r sal : processus p nique ; A: : on 1989 SN 6, Montréal-

développé, état 0). Vue latérale ; B : Trigonfas osborni, crane adulte AMNH 9847 (peu développé, état 1). VL);S latérale ; C : Elasmotherium s%}rircejr;dgrz?neésaémﬁz
ZIN 10793, Sarepta (gigantesque, état 2). Vue occipitale. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent le processus posttympanique. '

FIG. 56. Car. 47: Squamosal: processus posttympanicus; A: “Aegyrcitherium’ beonense, holotype skull MHNT Béo &

! uS icus; A: . , n 1989 SN 6, M -
developed, state 0). Lateral view; B: Trigonias osborni, adult skull AMNH 9847 (little developed, s%pte 1). Lateral view; C: Elasmotheriumoggi?;lu(rjrﬁl gc%?t %Z
ZIN 10793, Sarepta (huge, state 2). Occipital view. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the processus posttympanicus. '

48 Occipital : processus paroccipital = 0, bien développé ; 1, peu développé.

L'intérét du processus paroccipital (Processus paraoccipitalis) apparait dans Guérin (1980 : 37).
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“Aeqgyrcitherium’ beonense, crane holotype MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du Gers (bien dévelqppé,
(peu développé, état 1). Vue occipitale. Le trait représente 10 cm. Les fleches

FIG. 57. Car. 48 : Occipital : processus paroccipital ; A :
état 0). Vue latérale ; B : Elasmotherium sibiricum, crane adulte ZIN 10793, Sarepta

indiquent le processus paroccipital.

FIG. 57. Car. 48: Occipital: processus paraoccipitalis; A: “’Aegyrcitherium ¢
state 0). Lateral view; B: Elasmotherium sjbi(icum, adult skull ZIN 10793, Sarepta (it
arrows indicate the processus paraoccipitalis.

" beonense, holotype skull MHNT Béon 1989 SN 6, Montréal-du Gers (well developed,
tle developed, state 1). Occipital view. The scale bar represents 10 cm. The

49 Occipital : foramen magnum = 0, circulaire ; 1, subtriangulaire.

Cette distinction morphologique, déja explicitée par Chakraborty (1972) et Loose (1975), correspond approximative-
ment au caractere 18 de Groves (1983 : 296, 302). Si cet auteur (ibid.) distingue trois morphes (ovale, triangulaire et
piriforme), il ne considére pourtant que deux états de caractere : ovale (plésiomorphe) et « triangulaire ou piriforme »
(apomorphe). L'information a également €été traitée par Prothero et al. (1986 : 350, nceud 45). Guérin (1980) estime que
la morphologie du foramen est trés variable, ce que je n'ai pas pu confirmer sur les spécimens étudiés.
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FIG. 58. Car. 49 : Occipital : foramen
magnum ; A Tapirus terrestris, crane
subadulte sans numéro, MHNT Ancien-
nes Collections (circulaire, état 0); B:
"“Aegyrcitherium’* beonense, crane de
male adulte MHNT Béon 1998 E3 3060,
Montréal-du Gers (subtriangulaire, état
1). Vues ventro-occipitales. Le trait
représente 10 cm.

FIG. 58. Car. 49: Occipital:--foramen
magnum, A: Tapirus terrestris, subadult
skull without number, MHNT Old Col-
lections (circular, state 0); B: "Aegyrci-
therium’’ beonense, male adult skull
MHNT Béon 1998 E3 3060,
Montréal-du Gers (subtriangular, state
1). Ventro-occipital views. The scale bar
represents 10 cm.

50 Basioccipital : aréte médiane sur le condyle occipital = 0, présente ; 1, absente.
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FIG. 59. Car. 50 : Basioccipital : aréte médiane sur le condyle occipital ; A : “Aegyrcitherium’’ beonense, crane de femelle adulte MHNT Béon 1991 G4 64,
Montréal-du Gers (présente, état 0). Vue latéro-ventrale ; B : Plesiaceratherium mirallesi, fragment de basioccipital isolé (adulte) MHNT Béon 1994 E2 999,
Montréal-du-Gers (absente, état 1). Vue ventro-occipitale. Le trait représente 10 cm.

FIG. 59. Car. 50: Basioccipital: median ridge on the condyle; A: “'Aegyrcitherium’” beonense, female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du Gers
(present, state 0). Latero-ventral view; B: Plesiaceratherium mirallesi, fragment of isolated basioccipital (adult) MHNT Béon 1994 E2 999, Montréal-du-Gers
(absent, state 1). Ventro-occipital view. The scale bar represents 10 cm.

51 Basioccipital : troncature médiale sur le condyle = 0, absente ; 1, présente.

Ce caractere, pour lequel les variations ontogénétiques entrent en jeu, est scindé en deux caracteres binaires (celui-ci et
le suivant, 52). Quand chez un taxon donné, une telle troncature est observée, que ce soit chez adulte ou le juvénile (ou

les deux), l'état est 1.
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FIG. 60. Car. 51 : Basioccipital : troncature médiale sur le condyle ; A : Plesiaceratherium mirallesi, fragment de basioccipital isolé (adulte) MHNT Béon 1994
E2 999, Montréal-du-Gers (absente, état 0). Vue ventro-occipitale ; B : “Aegyrcitherium’* beonense, crane de femelle adulte MHNT Béon 1991 G4 64,
Montréal-du Gers (présente, état 1). Vue latéro-ventrale. Le trait représente 10 cm. La fleche indique la troncature.

FIG. 60. Car. 51: Basioccipital: medial truncation on the condyle; A: Plesiaceratherium mirallesi, fragment of isolated basioccipital (adult) MHNT Béon 1994 E2
999, Montréal-du-Gers (absent, state 0). Ventro-occipital view; B: “"Aegyrcitherium’’ beonense, female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du Gers
(present, state 1). Latero-ventral view. The scale bar represents 10 cm. The arrow indicates the truncation.

52 Basioccipital : troncature médiale sur le condyle = 0, présente chez le juvénile seul ; 1, présente également chez adulte.

La polarité de ce caractere est & l'heure actuelle problématique : indéterminable grace au critere extra-groupe a partir de
mes seules observations, elle ne peut pas non plus étre inférée par les observations sur les populations de référence.
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Arbitrairement, 1'état O correspond 2 la présence de la troncature chez le juvénile et 4 son absence chez I'adulte.

Des taxons chez lesquels cette troncature est présente chez I'adulte, seul « Aegyrcitherium » beonense a pu étre controlé a la
fois aux stades juvénile et adulte : la troncature est présente dans les deux stades. Plesiaceratherium mirallesi ne présente une
troncature qu'au stade juvénile ; les spécimens adultes en sont dépourvus.
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FIG. 61. Car. 52 : Basioccipital : troncature médiale sur le condyle ; Plesiaceratherium mirallesi, Montréal-du-Gers (présente chez fe juvénile seul, état 0) : A :
fragment de basioccipital isolé (adulte) MHNT Béon 1994 E2 999. La troncature est ici absente ; B : basioccipital isolé (juvénile) MHNT Béon 1996 F1 2192. La
troncature est présente a ce stade. Vues ventro-occipitales ; C : ““Aegyrcitherium” beonense, crane de femelle adulte MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du
Gers (présente méme chez I'adulte, état 1). Vue latéro-ventrale. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent fa troncature médiale.

FIG. 61. Car. 52: Basioccipital: medial truncation on the condyle; Plesiaceratherium mirallesi, Montréal-du-Gers (only present in juveniles, state 0): A: fragment
of isolated basioccipital (adult) MHNT Béon 1994 E2 999. The truncation is absent: B: isolated basioccipital (juvenile) MHNT Béon 1996 F1 2192. The truncation
is present at this stage. Ventro-occipital views; C: “’Aegyrcitherium” beonense, female adult skull MHNT Béon 1991 G4 64, Montréal-du Gers (present even
in adults, state 1). Latero-ventral view. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the medial truncation.

CARACTERES MANDIBULAIRES

Les caracteres concernant la mandibule sont énumérés du plus rostral vers le plus caudal.

53 Angle symphyse/corpus mandibulae = 0, fort ; 1, moyen ; 2, faible.

Ce caractere correspond 2 une partie de 'information exprimée par le caractere 18 de Cerdetio (1995 : 6) (« Mandibular
ventral profile,: straight (0), with upraised symphysis (1), clearly convex (2) »). Il me parait préférable de traiter indépendam-
ment lorientation de la symphyse (ce présent caractere) et la forme du profil ventral du corpus mandibulae (caractere 59).
Les codages ne sont d’ailleurs pas identiques selon les taxons, prouvant 'absence de corrélation entre les deux caracteres.

Pour Groves (1983 : 303), l'orientation de la symphyse est en revanche 2 mettre en relation avec 'occlusion entre
incisives supérieures et inférieures, traitée dans son caractere 24 (ibid. : 296). On pourrait penser l'orientation de la
symphyse univoquement reliée a la présence/absence de denture antérieure. Il n’en est rien, puisque des trois espéces
actuelles de rhinocéros asiatiques, toutes pourvues de fortes incisives inférieures (1,), seul R. sondaicus possede une
symphyse assez relevée (R. unicornis et D. sumatrensis ont une symphyse presque horizontale, en plateau).

Ce trait est affecté par le dimorphisme sexuel dans le seul cas de Prosantorhinus douvillei de Montréal-du-Gers, l'angle est
toujours plus faible chez les males (de I'ordre de 30° chez les 5 spécimens) que chez les femelles (proche de 40° sur les trois
exemplaires), dont les incisives sont également beaucoup moins développées.
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FIG. 62. Car. 53 : Angle symphyse/corpus mandibulae ; A : Diceros bicornis, mandibule adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (fort, & ;B
Hispanotherium tungurense”, mandibule holotype (juvénile) AMNH 26521, Platybelodon Quarry (moyen, état 1), d‘apres Cerdefio (1 996,Stt(exot-ﬁge.t?t1 S)) ; g :
ll'?grl]rgecear%sd igndalcus, mandibule adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (faible, état 2). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les traifs suggé'rent

FIG. 62. Car. 53: Mandibular symphysis; A: Diceros bicornis, adult mandible without number, MHNT Old Collections (very upraised, state O ; B: “Hi theri

;za?}g}#rfgsg;éllg%ggs {Ziﬂ% I;e %’Le,\rlurleé igl\él_/\ll?/ gt652 1,( Piat}/bglodon Qtllarfy (upraised, state 1), after Cerdefio ( 79(96,n/te>i)t-ﬁg. 7‘7B),' C F%hiﬁocelrsgsa Sgndgincﬁrsn
] er, oifections (nearly horizontal, state 2). Lateral views. i .

ittt of e umber, MHVT ly ). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The lines suggest the angle

54 Symphyse = 0, gréle ; 1, épaisse ; 2, tres épaisse.

Ceest le caractere 17 de Cerdefio (1995 : 6), 4 états multiples, déja partiellement reconnu par Fortelius & Heissig
(1989 :230 : car. 2, dont I'état apomorphe est « long mandibular symphysis »). La encore, on peut penser que la corpulence
de la symphyse est liée de maniere univoque  la présence/absence de denture antérieure, ce que semblent indiquer les
formes actuelles. Prothero et al. (1986 : 350, nceud 50) considerent simultanées la réduction du prémaxillaire et celle de
la symphyse. Cela n’est pas toujours vrai, puisque certains taxons (Chilotherium, Aceratherium incisivum) possédent de fortes
I, tout en étant dépourvus de toute denture antérieure supérieure (voir car. 71 et 78 de la présente analyse). Cet état de
faits est dailleurs signalé par Prothero et al. eux-mémes (ibid. : 357) !
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56 Foramen mentale = 0, devant P, ; 1, a laplomb de P,-P,,.

1y a parfois plusieurs foramens mentonniers. La taille et Ia position du (ou des) foramen(s) sont trés variables chez les
especes actuelles de rhinocéros (Guérin 1980 : 51), meme d'un coté & I'autre d'un méme individu. Il est cependant possible
de distinguer deux morphologies, correspondant chacune 2 un état. Le caractere est en revanche impossible a orienter a
l'aide des seuls extra-groupes. '
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C A ] j i g i i éle, état 0) ; B : Teleoceras fossiger,
FIG. 63. Car. 54 : Symphyse ; A : Tapirus terrestris, mandibule subadulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (greip, éta B Tele
mandibule AMNH 2){51 g {oup Fork (épaisse, état 1) ; C : Elasmotherium sibiricum, mandibule ZIN 10793, Sarepta (trés épaisse, état 2), d’aprés Brandt (1878,
Pl. V, fig. 1). Vues occlusales. Le trait représente 10 cm.

is; A: Tapi i i i i i - B: Teleoceras fossiger, mandible
FIG. 63. Car. 54: Symphysis; A: Tapirus terrestris, subadult mandible without number, MHNT Old Collections (spindly, state 0), B 7
AMNH 2612, Lou;})/ F(é)rky(massive,[?state 1); C: Elasmotherium sibiricum, mandible ZIN 10793, Sarepta (very massive, state 2), after Brandt (1878, PL. V, fig. 1).
Occlusal views. The scale bar represents 10 cm. .

55 Symphyse : bord postérieur = 0, devant P, ; 1, au niveau de P,-P,.

Ceest le caractere 19 de Cerdetio (1995 : 6), légerement modifié : les états du caractere original étaient « short (p1p2 level)
(0), long (p3p4 level) (1) ». 11 est impossible a orienter grace aux quatre extra-groupes sélectionnés. Cependant, le bord

FIG. 65. Car. 56 : Foramen mentale ; A "Aegyrcitherium” beonense, mandibule adulte MHNT Béon E2 518, Montréal-du-Gers (devant P, état 0); B :
postérieur est au niveau de P, chez Hyracotherium (Kitts 1956 : 17).

Elasmotherium sibiricum, mandibule adulte ZIN 70793, Sarepta (a I'aplomb de P,-P,, état 1), d’aprés Brandt (1878, P1. V, fig. 1). Vues latérales. Le trait représente
10 cm. Les fleches indiquent I'emplacement du foramen mentale.

FIG. 65. Car. 56 Foramen mentale; A: “’Aegyrcitherium” beonense, aduft mandible MHNT Béon E2 518, Montréal-du-Gers (in front of P,, state 0); B:

— < Elasmotherium sibiricum, adult mandible ZIN"10793, Sarepta (at the level of P,-P, state 1), after Brandt (1878, Pl. V, fig. 1). Lateral views. The scale bar
“ Vo m A M, o N o, B oo 5 v “‘67 g = v ;’ i "E 2 N g —3 E :.“ represents 10 cm. The arrows indicate the foramen mentale. o
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1010021212221 121122221 11111111111 57 Corpus mandibulae : sillon lingual = 0, présent ; 1, absent.

Ce sillon horizontal est peut-étre homologue du Sulcus mylohyoideus, notamment présent chez ’homme. 1l est présent
a tous les stades ontogénétiques chez Plesiaceratherium mirallesi (Montréal-du-Gers).

FIG. 66. Car. 57 : Corpus mandibulae : sillon lingual ; A : Plesiaceratherium mirallesi, fragment de mandibule adulte MHNT Béon 1991 F2 909, Montréal-du-
Gers (présent, état 0) ; B : “Aegyrcitherium® beonense, mandibule adulte MHNT Béon E2 518, Montréal-du Gers (absent, état 1). Vues linguales. Le trait
représente 10 cm. La fleche indique le sillon lingual.

FIG. 66. Car. 57: Corpus mandibulae: sagittal lingual groove; A: Plesiaceratherium mirallesi, fragment of adult mandible MHNT Béon 1991 F2 909,
Montréal-du-Gers (present, state 0); B: ““Aegyrcitherium” beonense, adult mandible MHNT Béon E2 518, Montréal-du Gers (absent, state 1). Lingual views. The
scale bar represents 10 cm. The arrow indicates the lingual groove.

érieur ; A %, itherium’’ beor i ¢ éal-du- devant P,, état Q) ;
1G. 64. Car. 55 : Symphyse : bord postérieur ; A : “Aegyrcitherium’ beohense, mandibule adulte MHNT Béon E2 518, Montréal-du Gers ( . ;
g : Iranotherium mgrggn}/, mandibu‘lje adulte MNHN 1905-10, Maragha (au niveau de P,-P,, état 1). Vues dorsales. Le trait représente 10 cm.

. . S A TSR i ' - i P,, state 0);
- 64. Car. 55- Symphysis: posterior margin; A: “Aegyrcitherium’ beonense, adult mandible MHNT Béon E2 518, Montréal-du-Gers (in front of Py, A
E{(I;ranothgrrium mg[rnggn{ adglt mandible l\g/INHN 1905-10, Maragha (at the level of P,-P,, state 1). Dorsal views. The scale bar represents 10 cm.
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59 Corpus mandibulae : base = 0, rectiligne ; 1, convexe ; 2, trés convexe.

Comme pour le caractere 51, les variations ontogenétiques entrant en jeu, information est répartie en deux caracteres
binaires (celui-ci et le suivant, 58). Quand chez un taxon donné, un tel sillon est observé, que ce soit chez I'adulte ou/et

Clest le caractere 20 de Groves (1983 : 296), repris.par Prothero et al. (1986 : 350, nceud 50), avec un deuxieme état
apomorphe ajouté. Ce caractere contient également une partie de l'information portée par le caractere 18 de Cerdefio
(1995 : 6). Voir caractere 53 de la présente analyse.

le juvénile, I'état est 0.
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58 Corpus mandibulae : sillon lingual = 0, présent méme chez Vadulte ; 1, présent chez le juvénile seul.

Ce sillon, quand il est présent chez les adultes, est toujours présent chez les juvéniles du méme taxon (état 0). En
revanche, chez certaines formes, il n'existe que chez les juvéniles et disparait ensuite (état 1). Ce caractere ne peut &tre codé

chez les taxons exempts de sillon. B
Chez « Hispanotherium tungurense », ce sillon disparait au cours du stade juvénile : il est tres marqué sur le spécimen

AMNH 129943, appartenant 4 un tres jeune individu (D, & peine entrée en fonction, M, encore en éruption).
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FIG. 68. Car. 59 : Corpus mandibulae : base ; A : Ronzotherium filholi, mandibule droite LGP Vil. 1973-187, Villebramar (rectiligne, état 0), d'aprés Brunet
(1979, Pl. X, fig. b) ; B: “Hispanotherium tungurense”, mandibule holotype (juvénile) AMNH 26521, Platybelodon Quarry (convexe, état 1), d'aprés Cerdefio
(1996, text-fig. 11B) ; C : Elasmotherium sibiricum, mandibule adulte ZIN 10793, Sarepta (trés convexe, état 1), inversée d'aprés Brandt (1878, PI. V, fig. 1). Vues
latérales. Le trait représente 10 cm.

FIG, 68. Car. 59: Corpus mandibulae: base; A: Ronzotherium filholi, right hemimandible LGP Vil. 1973-187, Villebramar (straight, state 0), after Brunet (1979,

Pl X, fig. b); B: “Hispanotherium tungurense”, holotype mandible (juvenile) AMNH 26521, Platybelodon Quarry (convex, state 1), after Cerdefio (1996, text-fig.

Z) 1B); C: Elasmotherium sibiricum, adult mandible ZIN 10793, Sarepta (very convex, state 1), reversed after Brandt (1878, PI. V, fig. 1). Lateral views. The scale
ar represents 10 cm.

60 Ramus = 0, vertical ; 1, incliné vers U'avant ; 2, incliné vers Uarriere.

Ce caractere correspond exactement au caractere 21 de Groves (1983 : 296), dont I'état apomorphe apparait également
dans l'analyse de Prothero et al. (1986 : 350, nceud 50). Le caractere 20 de Cerdefio (1995 : 6) présente les mémes états,
mais intervertis : pour cet auteur, la branche inclinée vers I'avant (plésiomorphe), rejoint (état 1), puis dépasse (état 2) la

j 2 si i ; i j i ] éal-du- é ! stat 0) : A : fragment de

. 67. - ndibulae : sillon lingual ; Plesiaceratherium mirallesi, Montréal-du-Gers S[présent_ méme clpez I'adulte, état O N
?\gndsiguéajtvgﬁile l\%ﬁ)liﬁ géaon 1022 ; B : fragment de mandibule adulte MHNT Béon 1991 F2 909 ; ‘Aegyrcitherium’” beonense, Montréal-du Gers (pgese?t
chez le juvénile seul, état 1) : C : mandibule juvénile MHNT Béon F2 107 ; D : mandibule adulte MHNT Béon F2 830. Vues linguales. Le trait représente

10 cm.
FIG. 67. Car. 58: Corpus mandibulae: sargittal lingual groove; Plesiaceratherium mirallesi, Montréal-du-Gers (present even in adults, state 0): A: fragment of
T

verticale. Le référentiel est la surface occlusale, considérée comme horizontale.
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j j i son 1022; B: fragment of adult mandible MHNT Béon 1991 F2 909; ‘Aegyrcitherium beonense, Montréal-du Gers (only presen ‘
ji%fll\v/gi/;gsang(abtlg %Hggﬁ%?/e mandible /\%HNTBéon F2 107; D: adult mandible MHNT Béon F2 830. Lingual views. The scale bar represents 10 cm. ~ ¥ o @A, oo N, oo E %O ©w  Fue o w 3o S : g = E v
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FIG. 69. Car. 60 : Ramus ; A : Protaceratherium minutum, crane et mandibule adultes, SMF numéro inconnu, Budenheim (vertical, état 0), d'aprés Roman (1924,
fig. 1:11) ; B : Rhinoceros sondaicus, mandibule adulte sans numéro, MHNT Anciennes Collections (incliné vers I'avant, état 1); C : Elasmotherium sibiricum,
mandibule adulte ZIN 10793, Sarepta (incliné vers |'arriére, état 2), d'aprés Brandt (1878, PL. V, fig. 1). Vues latérales. Le trait représente 10 cm.

FIG. 69. Car. 60; Ramus; A: Protaceratherium minutum, adult skull and mandible, SMF unknown number, Budenheim (vertical, state 0), 'aftepRQr}nan (1924,
fig. 1: 11); B: Rhinoceros sondaicus, adult mandible without number, MHNT Old Collections (inclined forward, state 1); C: Elasmotherium sibiricum, adult
mandible’ ZIN 10793, Sarepta (inclined backward, state 2), after Brandt (1878, PL. V, fig. 1). Lateral views. The scale bar represents 10 cm.

61 Ramus : apophyse coronoide = 0, bien développée ; 1, peu développée sagittalement.
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FIG. 70. Car. 61 : Ramus : apophyse coronoide ; A : “Hispanotherium tungurense”’, mandibule holotype (juvénile) AMNH 26521, Platybelodon Quarry (bien
développée, état 0), d'apres Cerdefio (1996, text-fig. 11B); B : Rhinoceros sondaicus, mandibule adulte sans numero, MHNT Anciennes Collections (peu
développée sagittalement, état 1). Vues latérales. Le trait représente 10 cm. Les fleches indiquent 'apophyse coronoide.

FIG. 70. Car. 61: Ramus: processus coronoideus; A “Hispanotherium tungurense”, mandible holotype (juvenile) AMNH 26521, Platybelodon Quarry (well
developed, state 0), after Cerdefio (1996, text-fig. 11B); B: Rhinoceros sondaicus, adult mandible without number, MHNT Old Collections (little developed
sagittally, state 1). Lateral views. The scale bar represents 10 cm. The arrows indicate the processus coronoideus.
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62 Foramen mandibulare = 0, au-dessous du collet ; 1, au-dessus du collet.

Ceest le caractere 23 de Groves (1983 : 296), déja signalé par Guérin (1980 : 51). Le référentiel est I'arcade dentaire : la
ligne du collet sur la série jugale. » ‘
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FIG. 71. Car. 62 : Foramen mandibulare ; A : Ronzotherium filholi, mandibule droite LGP Vil. 1973-187, Villebramar (au-dessous du collet, état Q), d'apres
Brunet (1979, Pl. X, fig. b) ; B : “Aegyrcitherium’’ beonense, mandibule MHNT Béon F2 830, Montréal-du-Gers (au-dessus du collet, état 1). Vues latérales. Le
trait représente 10 cm. Les fleches indiquent le foramen mandibulare.

FIG. 71, Car. 62: Foramen mandibulare; A: Ronzotherium filholi, right hemimandible LGP Vil, 1973-187, Villebramar (below the neck, state 0), after Brunet
(1979, Pl. X, fig. b); B: “Aegyrcitherium” beonense, mandible MHNT Béon F2 830, Montréal-du-Gers (above the neck, state 1). Lateral views. The scale bar
represents 10 cm. The arrows indicate the foramen mandibulare.

CARACTERES DENTAIRES

CARACTERES GENERAUX
63 Série prémolaire/molaire = 0, longue (I pp, > 50) ; 1, courte (42 < I 5, < 50) ; 2, tres courte (I pyy < 42).

Ce caractere est globalement comparable au caractere 29 « premolars reduced in size and height compared with molars » de
Fortelius & Heissig (1989 : 230). La réduction de la série prémolaire était déja considérée comme apomorphe par Prothero
et al. (1986 : 349, nceud 3).

Jai utilisé le rapport des longueurs de P># (x100) a celles de M pour les dents supérieures (I 5, sup) et le rapport des
longueurs de P5_, (x100) & celles de M,  pour les dents inférieures (I 5, inf). J'ai choisi d'ignorer P* et P,, ces dents étant
notamment inconnues chez Elasmotherium (controle du caractere alors impossible).

Le tableau ci-apres (Tableau 4) reproduit les indices moyens I 5, sup et I 5, inf, taxon par taxon. Il a été possible de
confronter les deux indices chez 24 taxons : [, sup est en moyenne légerement supérieur a I ,,, inf (50,2 au lieu de 48,9).
1 lui est d’ailleurs supérieur dans 16 cas sur 24, Cependant, la différence ne semble pas significative.

De méme, l'influence du dimorphisme sexuel a été contrdlée chez Menoceras arikarense : les séries dentaires de 2 cranes
males et de 3 cranes femelles ont ainsi été mesurées et leurs indices comparés. La différence (vespectivement 55,2 et 52,7)
ne parait pas étre significative non plus. Cependant, I'échantillon n’est pas suffisant pour trancher.

Les états de ce caractere chez les taxons ont été préférentiellement établis d’apres l'indice des dents supérieures (I 5
sup), plus fréquemment controlable que I'indice des dents inférieures (28 taxons au lieu de 24).
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