Analisi Bayesiana

L'analisi Bayesiana e stata effettuata tramite MrBayes considerando 5000000 di generazioni,
campionando topologie ogni 1000 generazioni e ottenendo 10000 alberi da cui € stato ottenuto
I'albero di consenso (Fig. 65). | valori con probabilita a posteriori < 0.5 devono essere considerati
come politomie; i nodi con valori di probabilita a posteriori > 0.95 sono invece molto ben

supportati.
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Fig. 65. Albero filogenetico ottenuto con analisi Bayesiana. 1 = Rhinocerotini; 2 =
Teleoceratini; 3 = Aceratheriini; 4 = Elasmotheriini; 5 = Rhinocerotina; 6 = Dicerotina; 7 =
Coelodontina?. La freccia indica la posizione di Dicerorhinus sumatrensis.
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Fig. 65. Phylogenetic tree obtained in Bayesian analysis. 1 = Rhinocerotini; 2
Teleoceratini; 3 = Aceratheriini; 4 = Elasmotheriini; 5 = Rhinocerotina; 6 = Dicerotina; 7

Coelodontina?. The arrow indicates the position of Dicerorhinus sumatrensis.

Nell'albero ottenuto con l'analisi Bayesiana i cladi riscontrati nell'analisi della parsimonia

sono parzialmente confermati:

1.

10.

11.

I nodo (4) che supporta il clade degli Elasmotheriini & molto ben supportato da un
valore pari a 0.95, ma il genere Hispanotherium é parafiletico;

Il clade dei Teleoceratini (nodo 2) ha un valore < 0.5 e non € ben supportato;

Il clade degli Aceratheriini (nodo 3) e ben supportato da un valore pari a 0.9, ma il
genere Chilotherium e parafiletico;

Il clade dei Rhinocerotini € molto ben supportato da un valore pari ad 1;

Il clade minore che include Lartetotherium e Gaindatherium & poco supportato (pp =
0.52);

Il clade minore costituito da Rhinoceros unicornis e Rhinoceros platyrhinus e ben
supportato (pp = 1), ma il genere & parafiletico;

Dicerorhinus sumatrensis é supportato da un nodo con pp = 0.97,;

Il clade che include le specie attribuite alla sottotribt Coelodontina (nodo 7) é
supportato da un nodo con pp = 0.98;

Il clade minore costituito da Dihoplus schleiermacheri, Dihoplus miguelcrusafonti e
Rusingaceros leakeyi & supportato da un nodo con pp = 0.76;

"Stephanorhinus” pikermiensis e "Stephanorhinus” megarhinus sono supportati da
nodi con pp > 0.8;

Il clade che include le specie attribuite ai generi Paradiceros, Diceros e Ceratotherium

(Dicerotina: nodo 6) é ben supportato da un valore pari a 0.99;
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12. 1l clade minore che include le specie del genere Coelodonta, Stephanorhinus

hemitoechus e Stephanorhinus kirchbergensis é supportato da un valore di pp = 0.6;

13. Le specie incluse nel genere Stephanorhinus non incluse nel clade del punto 12 sono

supportate da valori di pp < 0.5 e rappresentano quindi delle politomie.

14. 11 genere Stephanorhinus é parafiletico.

Le similitudini con gli alberi di consenso ottenuti con l'analisi della parsimonia sono le

seguenti:

1.

2.

3.

La sottotribu degli Elasmotheriini € un clade monofiletico ben supportato;

La sottotribu Aceratheriini & un clade monofiletico ben supportato;
Aceratheriini & il sister group della sottotribu Rhinocerotini;

La sottotribu Rhinocerotini € un clade monofiletico ben supportato;

Il clade minore costituito da Lartetotherium e Gaindatherium € un clade ben
definito e relativamente supportato (consenso in PAUP);

"Dicerorhinus" steinheimensis € un taxon basale e non & filogeneticamente
vicino alla specie attuale D. sumatrensis (consenso 50% majority-rule in
PAUP);

Rhinoceros unicornis e Rhinoceros platyrhinus formano un clade che é il sister
group di Rhinoceros sondaicus ed i restanti taxa;

Dicerorhinus sumatrensis non ¢ il sister taxon dei Rhinocerotina sia nell'albero
di parsimonia in PAUP che in TNT, ma la sua posizione e simile a quella
ottenuta nell'albero di consenso al 50% majority-rule in PAUP;

Il nodo 7, che nell'albero della parsimonia corrisponde ai Coelodontina, & ben

supportato ma include il clade Dicerotina;

10. I Dicerotina costituiscono un clade monofiletico molto ben supportato.
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11. 1l genere Stephanorhinus é caratterizzato dalla presenza di una politomia ed

parafiletico;

12. Stephanorhinus hemitoechus e il sister taxon del clade costituito dalle specie

del genere Coelodonta;

13. 1l genere Ceratotherium e parafiletico.

Le maggiori differenze con gli alberi ottenuti con I'analisi della parsimonia sono le seguenti:

1.

2.

I1 basso supporto del nodo che include le specie della tribu Teleoceratina;
Rhinocerotina non forma un clade, come negli alberi di consenso della
parsimonia, e il genere Rhinoceros & parafiletico;

La posizione di Dicerorhinus sumatrensis coincide con la monofilia dei
rinoceronti bicorni (non supportata nell'analisi della parsimonia);

La presenza di un clade minore ben supportato e costituito dalle specie
Dihoplus schleiermacheri, Dihoplus miguelcrusafonti e Rusingaceros leakeyi;
"S." pikermiensis e "S." megarhinus sono su nodi ben supportati e non sono
posizionati fra le specie del genere Stephanorhinus ma compaiono come taxa
basali in successione all'interno dello stesso clade;

Generi appartenenti al gruppo Dicerotina sono inclusi fra generi appartenenti al
gruppo dei Coelodontina;

Dicerotina (nodo 6) é sister taxon di S. lantianensis, ma il nodo su cui é
posizionata questa specie non € ben supportato;

Il clade Coelodontina cosi come riscontrato nell'analisi con parsimonia non é
supportato, e fra le specie in esso incluse solo quelle del genere Coelodonta
insieme a S. kirchbergensis e S. hemitoechus formano un gruppo ben

supportato.
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Il clade Dicerotina &€ molto ben supportato, ma la posizione nell'albero ottenuto con analisi
Bayesiana e difficilmente giustificabile a livello paleobiogeografico e stratigrafico nonché non é
supportato dalle recenti analisi molecolari (vedi Willerslev et al., 2009). Tuttavia € probabile che
I'inserimento di altri taxa fossili nell'analisi permetta una maggiore risoluzione dell'albero spostando
la divergenza del clade Dicerotina rispetto al gruppo Dicerorhinus-Coelodontina.

L'inclusione di Rusingaceros all'interno del clade costituito da Dihoplus schleiermacheri e Di.
miguelcrusafonti potrebbe essere supportata da alcune similitudini morfologiche fra R. leakeyi e Di.
schleiermacheri. Tuttavia la distribuzione geografica e stratigrafica di questi taxa non supporterebbe
tale ipotesi.

La parafilia del genere Stephanorhinus € stata riscontrata anche nell'analisi della parsimonia.
La politomia riscontrata nell'analisi della parsimonia include S. etruscus, S. yunchuchenensis, S.
hundsheimensis, eventualmente S. kirchbergensis, e il clade con S. hemitoechus e Coelodonta,
mentre nell'analisi Bayesiana, tutte le specie del genere sono incluse nella politomia. La risoluzione

dei rapporti interspecifici in questo genere sembra al momento lontana.
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COMPARAZIONE CON CLADOGRAMMI PRECEDENTI

Di seguito viene riportata una serie di comparazioni con i piu importanti cladogrammi
presenti in letteratura inerenti la filogenesi del gruppo in esame. Le comparazioni risultano
comungue relativamente limitate in quanto nel solo caso del cladogramma proposto da Deng et al.
(2011) e presente un numero di specie sufficientemente ampio appartenente al taxon in esame,
mentre altre analisi il numero si specie € limitato a quelle attualmente viventi e qualche specie
fossile.

Fra i cladogrammi discussi nella comparazione, solamente quelli riportati da Cerdefio (1995),
Antoine (2002) e Deng et al. (2011) risultano completamente informatizzati. In nessun caso

precedente é stata mai condotta un'analisi Bayesiana.

Comparazione con il cladogramma di Guérin (1982)

Il cladogramma proposto da Guérin (1982: fig. 2) non e basato su caratteri informatizzati. Nel
cladogramma sono rappresentati anche Aceratheriinae e Teleoceratinae che sembrerebbero formare
un clade fratello a quello dei (Dicerorhininae (Rhinocerotinae, Dicerotinae)) (Fig. 66). All'interno
dei Dicerorhininae, la specie attuale Dicerorhinus sumatrensis rappresenterebbe il sister taxon del
clade (Dicerorhinus (Coelodonta)) che include le specie Plio-Pleistoceniche dell'Europa.
Rhinocerotinae e Dicerotinae sarebbero gruppi fratelli. All'interno dei Dicerotinae, Diceros bicornis
e il sister taxon del clade (Ceratotherium praecox, Ceratotherium simum). Secondo Guérin (1982),
C. simum sarebbe diretto discendente di C. praecox. Diceros gr. pachygnatus € il sister taxon del
clade (Diceros bicornis, Ceratotherium), mentre Paradiceros € il sister taxon del clade (Diceros gr.

pachygnatus (Diceros bicornis, Ceratotherium)) (Fig. 66). Guérin (1982) include Lartetotherium

148



sansaniense e "Dicerorhinus™ steinheimensis all'interno dei Dicerorhininae e li assegna al genere

Dicerorhinus (Fig. 66).
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Fig. 66. Cladogramma proposto da Guérin (1982).

Fig. 66. Cladogram proposed by Guérin (1982).

In accordo con quanto proposto da Guérin (1982), I'analisi condotta in questo lavoro rivela
che Dicerorhinus sumatrensis € il sister taxon del clade Coelodontina (analisi Bayesiana e in parte
parsimonia). 11 sister group di questo clade sono pero i Rhinocerotina, e questo clade maggiore € il
sister group dei Dicerotina. Inoltre, la specie "Diceros™ praecox risulta essere il sister taxon del
clade (Diceros, Ceratotherium) insieme a Paradiceros mukirii (analisi parsimonia e analisi
Bayesiana). "Dicerorhinus" steinheimensis € un taxon basale nel clade Rhinocerotini (analisi
parsimonia).

In accordo con il cladogramma proposto da Guerin (1982), il clade rappresentato dalle specie
Plio-Pleistoceniche dell'Eurasia incluse nel genere Stephanorhinus € gruppo fratello di quello del

genere Coelodonta. Il genere Stephanorhinus, pero, risulta essere un genere parafiletico.
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Comparazione con il cladogramma di Groves (1983)

Secondo il cladogramma di Groves (1983: fig. 11) i generi Diceros e Ceratotherium

formerebbero un clade fratello al

quello composto da (Lartetotherium (Dicerorhinus

((Stephanorhinus, Coelodonta) ((Punjabitherium, Gaindatherium) (Rhinoceros))))) (Fig. 67).

Stephanorhinus ¢ il sister taxon di Coelodonta, Punjabitherium ¢ il sister taxon di Gaindatherium

(Fig. 67).

Fig. 67. Cladogramma proposto da Groves (1983).
Fig. 67. Cladogram proposed by Groves (1983).

Nei cladogrammi ottenuti in questo lavoro, Diceros e Ceratotherium formano un clade

insieme alle altre specie incluse nei Dicerotina che risulta essere il sister group del clade composto

dalle specie Euroasiatiche. Come nel cladogramma di Groves (1983), Stephanorhinus e Coelodonta

sono gruppi fratelli, e il sister taxon di questo gruppo e Dicerorhinus. Contrariamente a Groves

(1983), Gaindatherium risulta essere il sister taxon di Lartetotherium, mentre la specie Rhinoceros

platyrhinus (= Punjabitherium platyrhinum) € il sister taxon di Rhinoceros unicornis.
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Comparazione con il cladogramma di Prothero et al. (1986)

In Prothero et al. (1986: fig. 4) il clade dei Rhinocerotini forma un gruppo costituito dai
generi Lartetotherium, Dicerorhinus, Elasmotherium, Coelodonta, Stephanorhinus, Gaindatherium,
Punjabitherium, Rhinoceros, Diceros e Ceratotherium (Fig. 68). Diceros e Ceratotherium sono taxa
fratelli (Dicerotina) e sono il sister group del clade costituito dagli altri generi (Fig. 68). Una
tricotomia é costituita da Gaindatherium, Punjabitherium e Rhincoeros (Fig. 68). Questo clade é il
sister group del clade fromato da Stephanorhinus e Coelodonta. Elasmotherium é il sister taxon di

questi due cladi, preceduto dalle divergenze che isolano Dicerorhinus e Lartetotherium (Fig. 68).
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Fig. 68. Cladogramma proposto da Prothero et al. (1986) per la famiglia Rhinocerotidae.
Fig. 68. Cladogram proposed by Prothero et al. (1986) for the family Rhinocerotidae.
Nei cladogrammi ottenuti in questo lavoro, Dicerorhinus & il sister taxon dei Coelodontina

che non includono il genere Gaindatherium. Quest'ultimo e il sister taxon di Lartetotherium (analisi
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Bayesiana e in parte parsimonia); i due generi formano un clade minore all'interno dei
Rhinocerotini. In accordo con Prothero et al. (1986) Diceros e Ceratotherium sono taxa fratelli, ma
sono inclusi in un clade (Dicerotina) che & il sister group del clade composto dalle specie
Euroasiatiche. Il genere Ceratotherium, pero, € parafiletico nei risultati dell'analisi Bayesiana, TNT
e alcune opzioni di PAUP. Stephanorhinus e Coelodonta sono fra loro relazionati, ma il genere
Stephanorhinus ¢ parafiletico. 1l genere Elasmotherium non € incluso nell'analisi, ma gli
elasmotheri formano un gruppo monofiletico che diverge precocemente in tutti i cladogrammi

ottenuti.

Comparazione con il cladogramma di Cerdefio (1995)

Il cladogramma riportato da Cerdefio (1995: fig. 2) € un cladogramma a livello generico.
Secondo Cerdefio (1995) il clade degli aceratheri (Aceratheriinae) € il sister group dei
Rhinocerotinae (Fig. 69). Stephanorhinus e il sister taxon di Coelodonta, mentre il sister group di
questo clade & quello composto dagli elasmotheri (Elasmotherium, Ninxiatherium) (Fig. 69). 1l
clade (Paradiceros (Ceratotherium, Diceros)) e il sister group del clade composto dai due
precedenti. Punjabitherium ¢ il sister taxon di Rhinoceros e Dicerorhinus & il sister taxon di questo
clade (Fig. 69). Il clade formato dagli elasmotheri (Iranotherium (*Begertherium”, Hispanotherium,
"Beliajevina™) é il sister group del clade formato dai gruppi precedenti. Lartetotherium e il sister
taxon di questo grande gruppo, preceduto nel cladogramma dalle divergenze che separano

Lartetotherium schleiermacheri e Gaindatherium.
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Fig. 69. Albero di consenso ottenuto da Cerdefio (1995).

Fig. 69. Strict consensus tree obtained by Cerdefio (1995).

In accordo con Cerdefio (1995), Rhinoceros platyrhinus (= Punjabitherium platyrhinum) ¢ il
sister taxon di Rhinoceros unicornis, ma Dicerorhinus non & il sister taxon dei Rhinocerotina.
Lartetotherium sansaniense € pero il sister taxon di Gaindatherium browni e questo clade ¢ il sister
group del clade formato da tutti gli altri taxa Euroasiatici. Come in Cerdefio (1995) il clade

monofiletico degli aceratheri € il sister group dei Rhinocerotini, ma nei cladogrammi ottenuti in
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questo lavoro gli elasmotheri formano un clade monofiletico e non sono inclusi fra i Rhinocerotini.
In accordo con Cerdefio (1995) Paradiceros € il sister taxon del clade composto da (Diceros,
Ceratotherium). Contrariamente a quanto riportato da Cerdefio (1995), la specie Dihoplus
schleiermacheri ¢ sister taxon di Dihoplus miguelcrusafonti.

Anche in questo caso, Stephanorhinus e Coelodonta sono gruppi fratelli come riportato in

Cerdefio (1995).

Comparazione con il cladogramma di Antoine (2002)

I Rhinocerotini inclusi nel lavoro di Antoine (2002: fig. 306) sono rappresentati dalle sole
specie vivente e dalla specie fossile Coelodonta antiquitatis. Diceros bicornis e Ceratotherium
simum sono taxa fratelli e Coelodonta antiquitatis e il sister taxon di questo clade (Fig. 70).
Dicerorhinus sumatrensis € il sister taxon del clade (Coelodonta antiquitatis (Diceros bicornis,
Ceratotherium simum). Rhinoceros sondaicus e Rhinoceros unicornis sono taxa fratelli e questo
clade ¢ il sister group del precedente (Fig. 70). | Teleoceratina sono il sister group dei Rhinocerotina
secondo Antoine (2002), ma l'autore non ha incluso nessun aceratherio sensu stricto nell'analisi. 11
taxon dei Rhinocerotina (Nodo 8 nel cladogramma di fig. 306) € supportato da 17 sinapomorfie; 11

di queste interessano il cranio e i denti superiori (esclusi i decidui).
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Fig. 70. Albero di consenso ottenuto da Antoine (2002).

Fig. 70. Consensus tree obtained by Antoine (2002).

I risultati di questo lavoro suggeriscono che i Rhinocerotini (= Rhinocerotina in Antoine,
2002) sono supportati da almeno 11 sinapomorfie non ambigue. Di queste, 5 sono le stesse descritte
da Antoine (2002) e sono:

31 (24 in Antoine, 2002): ossa nasali ampie;

32 (25 in Antoine, 2002): ossa nasali scisse anteriormente;

34 (27 in Antoine, 2002): presenza del corno nasale mediano;

96 (87 in Antoine, 2002): cingulum linguale di solito presente su P2-P4;

97 (88 in Antoine, 2002): cingulum linguale ridotto su P2-P4;
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le altre riscontrate in questa analisi non sono incluse fra le sinapomorfie riportate in Antoine
(2002). La differenza fra il numero delle sinapomorfie craniali e dentarie riscontrata &€ molto
probabilmente legata al numero maggiore di taxa appartenenti ai Rhinocerotini inclusi nella
presente analisi ed al numero e tipo di caratteri considerati. D'altronde il lavoro di Antoine (2002)
era rivolto alla comprensione dei rapporti filogenetici all'interno della sottofamiglia
Elasmotheriinae.

In accordo con Antoine (2002), Diceros bicornis ¢ il sister taxon di Ceratotherium simum. Ma
questo clade é il sister group di un clade ampio, quello costituito dalle specie Euroasiatiche. In

accordo con Antoine (2002), Dicerorhinus sumatrensis non € il sister taxon dei Rhinocerotina.

Comparazione con il cladogramma di Deng et al. (2011)

Nel cladogramma riportato da Deng et al. (2011: fig. 2A) vengono considerate solo specie
appartenenti alla tribu Rhinocerotini. Diceros bicornis e Ceratotherium simum sono taxa fratelli e
Lartetotherium sansaniense ¢ il sister taxon di questo clade. Il clade (Lartetotherium (Diceros,
Ceratotherium)) ¢ il sister group del clade composto dalle altre specie considerate dagli autori (Fig.
71). Rhinoceros sondaicus e Rhinoceros unicornis sono taxa fratelli e Dicerorhinus sumatrensis € il
sister taxon di questo clade. Il clade (Dicerorhinus sumatrensis (Rhinoceros sondaicus, Rhinoceros
unicornis) ¢ il sister group del clade formato da (Dihoplus (Stephanorhinus, Coelodonta) (Fig. 71).
Dihoplus megarhinus € il sister taxon del clade composto dalle altre specie dello stesso genere piu
(Stephanorhinus, Coelodonta). Questo clade include una quadricotomia composta da ("Dihoplus™
kirchbergensis, Dihoplus pikermiensis, Dihoplus ringstroemi (Stephanorhinus, Coelodonta)).
Stephanorhinus e Coelodonta sono taxa fratelli; Stephanorhinus hemitoechus € il sister taxon del

clade composto dalle specie del genere Coeolodonta (Fig. 71).
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Fig. 71. Albero di consenso stretto ottenuto da Deng et al. (2011).
Fig. 71. Strict consensus tree obtained by Deng et al. (2011).

Contrariamente a quanto riportato da Deng et al. (2011), Lartetotherium, che € il sister taxon
di Gaindatherium (non incluso nella loro analisi), e isolato alla prima divergenza interna ai
Rhinocerotini. Sulla base dei risultati ottenuti, il clade composto dai rinoceronti africani e relativi
(Dicerotina) e il sister group del clade composto dalle specie Euroasiatiche. Dicerorhinus
sumatrensis risulta essere il sister taxon dei Coelodontina. Deng et al. (2011) non includono nella
loro analisi la specie tipo del genere Dihoplus, D. schleiermacheri, mentre tale specie & considerata
nell'analisi di questo lavoro e forma un clade insieme a D. miguelcrusafonti. Contrariamente a

quanto riportato in Deng et al. (2011) Stephanorhinus kirchbergensis & ben piazzato all'interno dei
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Coelodontina e forma anche una politomia con Stephanorhinus etruscus, Stephanorhinus
hundsheimensis e Stephanorhinus yunchuchenensis. Le relazioni fra le specie del genere

Coelodonta restano invariate.

Comparazione con i cladogrammi derivati dalle analisi molecolari

I cladogrammi costruiti sulla base delle analisi molecolari interessano ovviamente le sole
specie attuali ed in due casi anche la specie fossile Coelodonta antiquitatis.

Nel cladogramma riportato da Tougard et al. (2001) Ceratotherium simum e Diceros bicornis
sono taxa fratelli. Questo clade & il sister group del clade composto da (Dicerorhinus sumatrensis

(Rhinoceros sondaicus, Rhinoceros unicornis)) (Fig. 72).
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Fig. 72. Cladogramma ottenuto da Tougard et al. (2001) sulle specie attualmente viventi.
Fig. 72. Cladogram obtained by Tougard et al. (2001) considering the extant species.

La topologia del cladogramma ottenuta in questo lavoro, se si considerano le specie attuali, €
in parte in accordo con il cladogramma proposto da Tougard et al. (2001) ottenuto tramite analisi

molecolare. Infatti, Dicerorhinus sumatrensis risulta essere il sister taxon del clade formato dalle
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specie del genere Dihoplus, Stephanorhinus e Coelodonta e questo clade é il sister group del clade

composto dalle specie del genere Rhinoceros.

Secondo Willerslev et al. (2009) le sei specie di rinoceronte da loro considerate (le cinque
attualmente viventi e Coelodonta antiquitatis) si raggruppano in tre cladi fortemente supportati:
(Diceros bicornis, Ceratotherium simum), (Rhinoceros sondaicus, Rhinoceros unicornis) e
(Dicerorhinus sumatrensis, Coelodonta antiquitatis) (Fig. 73). Tali cladi erano stati comunque
ottenuti anche da Orlando et al. (2003). I rapporti fra questi cladi sono pero irrisolti nell'analisi di
Willerslev et al. (2009) e l'albero ottenuto da Orlando et al. (2003) ben rappresenta un albero di

consenso per i tre illustrati da Willerslev et al. (2009).
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Fig. 73. Topologie dei tre alberi pit probabili ottenuti da Willerslev et al. (2009).

Fig. 73. Three candidate tree topologies obtained by Willerslev et al. (2009).

| cladi ottenuti nella presente analisi sono in accordo con quanto riportato da Orlando et al.
(2003) e Willerslev et al. (2009). Il raggruppamento Dicerorhinus-Coelodonta € riscontrabile
nell'albero di consenso al 50% majority-rule in PAUP, ma nell'analisi Bayesiana il genere
Coelodonta risulta piu vicino a Diceros e Ceratotherium che non a Dicerorhinus; il
raggruppamento che include le due specie attuali del genere Rhinoceros e quello che include le due
specie attuali africane é riscontrabile negli alberi ottenuti con I'analisi della parsimonia. | risultati
ottenuti dalle analisi in questo lavoro supporterebbero la terza topologia di albero riportata da

Willerslev et al. (2009) (Fig. 73).
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Tuttavia, bisogna notare come Willerslev et al. (2009) esprimano difficolta nel riuscire a
supportare uno dei tre alberi da loro proposti, ammettendo che una filogenesi soddisfacente dei
rinoceronti non puo essere archiviata senza analisi addizionali su un numero sostanziale di DNA

nucleare.
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L'ALBERO DI SINTESI

L'analisi della parsimonia e I'analisi Bayesiana hanno dato risultati in parte concordanti ed in
parte contrastanti. Sulla base degli alberi ottenuti, e delle evidenze sistematiche, paleogeografiche e
stratigrafiche, é stato costruito un albero di sintesi (Fig. 74).

| taxa presenti sull'albero di sintesi sono tempo-calibrati sulla base dei records fossili discussi
nei capitoli precedenti. L'esatta posizione stratigrafica di Stephanorhinus yunchuchenensis non ¢
conosciuta ed € stata quindi approssimata sulla base di quanto riportato in letteratura (vedi

Sistematica).
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Fig. 74. Albero filogenetico dei taxa considerati costruito integrando i risultati dell'analisi con
parsimonia e dell'analisi bayesiana. Le linee verdi rappresentano gli intervalli stratigrafici dei vari
taxa. Le linee rosse rappresentano intervalli stratigrafici incerti.
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Fig. 74. Phylogenetic tree of the considered taxa based on the results of both parsimonious
and bayesian analyses. The green lines represent the stratigraphic range of each taxon; the red
lines represents uncertain stratigraphic range.

DESCRIZIONE DELL'ALBERO DI SINTESI

Gruppi esterni

La tribu Elasmotheriini € rappresentata in questo lavoro da cinque specie. | rapporti
filogenetici fra le specie considerate non mostrano variazioni rispetto a quanto riportato da Antoine
(2002). 11 genere Hispanotherium risulta essere un genere parafiletico e, in accordo con le differenti
analisi, la specie H. matritense € il sister group di Iranotherium morgani; le problematiche relative a
questo genere sono state comunque trattate in lavori precedenti al quale si rimanda (vedi Antoine,
2002; Deng, 2008; Sanisidro et al., 2012).

La tribu Teleoceratini € rappresentata in questo lavoro da due sole specie che risultano essere
specie sorelle. Ogni discussione circa le relazioni filogenetiche all'interno del gruppo é al momento
rimandata.

La tribu Aceratheriini € rappresentata in questo lavoro da cinque specie. | rapporti filogenetici
fra le specie considerate non mostrano significative variazioni rispetto alle topologie riportate in Lu
(2013) e Pandolfi (accepted). Il genere Chilotherium risulta essere un genere parafiletico in questo
lavoro. Le relazioni filogenetiche all'interno del gruppo sono state tuttavia affrontate in numerosi
lavori e la parafilia del genere Chilotherium potrebbe essere sostanzialmente legate al numero

limitato di aceratheri inclusi in questo lavoro.
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Rhinocerotini

Quattro taxa sono basali del gruppo.

"Dicerorhinus™ steinheimensis é stato sempre incluso all'interno del genere Dicerorhinus, ma
la scoperta di nuovo materiale e la presente analisi hanno permesso di chiarire la posizione di questo
taxon all'interno della tribu. La specie e basale al clade costituito dai taxa Euroasiatici nel consenso
al 50% majority-rule, ma ¢ in politomia con Rusingaceros leakeyi e il clade minore Gaindatherium-
Lartetotherium negli alberi di consenso stretto. La specie non € direttamente relazionata con la
specie attualmente vivente Dicerorhinus sumatrensis e viene qui assegnata a "Nuovo Genere".

Gaindatherium e Lartetotherium formano un clade minore alla prima divergenza interna ai
Rhinocerotini nell'albero ottenuto con analisi Bayesiana e formano un clade incluso nella politomia
basale nel consenso stretto dell'analisi con parsimonia. La presenza di questo clade minore alla
prima divergenza interna ai Rhinocerotini é stata individuata anche in altri alberi ottenuti con
parsimonia (Antoine et al., 2003; 2010). Le due specie mostrano in effetti alcuni caratteri comuni,
ma secondo Heissig (2012b) le differenze morfologiche presenti fra i due taxa giustificano la
differenza a livello generico.

Rusingaceros leakeyi € un taxon basale nell'analisi con parsimonia ed il consenso al 50%
majority-rule relaziona questo taxon con Dicerotina, mentre nell'analisi Bayesiana viene incluso nel
clade del genere Dihoplus. In accordo con l'analisi di parsimonia ottenuta in PAUP e TNT, tale
taxon viene lasciato in posizione basale e in politomia con il precedente. Il clade Dicerotina,
costituito dalle specie africane attuali e le fossili ad esse relazionate ha ottenuto un supporto stabile
in tutte le analisi e viene riportato nell'albero di sintesi in accordo con i risultati ottenuti. All'interno
dei Dicerotina, Paradiceros mukirii € il taxon basale; "Diceros" praecox € il sister taxon del clade
Diceros-Ceratotherium. Ceratotherium neumayri € il sister taxon di C. mauritanicum-C. simum nel

consenso al 50% majority-rule in PAUP, ma ¢ in politomia con D. bicornis nel consenso stretto in
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PAUP e TNT ed é sister taxon del clade Diceros-Ceratotherium nell'analisi Bayesiana.
Ceratotherium neumayri € probabilmente all'origine delle specie africane plioceniche dello stesso
genere, ma non di D. bicornis. Questo perche il genere Diceros sembrerebbe gia presente nel
Miocene superiore con la specie D. gansuensis. Inoltre, le caratteristiche morfologiche di C.
neumayri, in particolare quelle dentarie, preludono gia la comparsa di caratteri che si affermano
nelle altre specie dello stesso genere ma che non compaiono mai nel genere Diceros.

| Rhinocerotina (specie del genere Rhinoceros) hanno ottenuto un supporto abbastanza stabile
in tutte le analisi, la posizione di sister group del clade Dicerorhinus sumatrensis-Coelodontina €
basato sui risultati dell'analisi Bayesiana, del consenso al 50% majority-rule e sui dati molecolari
riportati in Willerslev et al. (2009). All'interno dei Rhinocerotina, Rhinoceros sivalensis &
caratterizzato da una sola autapomorfia, crochet nei molari superiori sempre presente.

La posizione di Dicerorhinus sumatrensis & in accordo con i risultati dell'analisi Bayesiana e
del consenso al 50% majority-rule nonché dei risultati dell'analisi molecolare riportati in Willerslev
et al. (2009).

Il genere Dihoplus € caratterizzato da due taxa fratelli, Di. schleiermacheri e Di.
miguelcrusafonti. La posizione del clade Di. schleiermacheri-Di. miguelcrusafonti & in accordo con
i risultati ottenuti nelle analisi, cosi come quella di "S." pikermiensis. In accordo con le
caratteristiche morfologiche generali del cranio ed i risultati dell'analisi Bayesiana, "S." megarhinus
e tenuto fuori dalla politomia che caratterizza il genere parafiletico Stephanorhinus. Tuttavia, sia
"S." pikermiensis che "S." megarhinus sono incluse in un gruppo monofiletico con Stephanorhinus
e Coelodonta (PAUP e TNT) e sono separate dal genere Dihoplus. Un‘attribuzione al genere
Stephanorhinus potrebbe essere plausibile ma le due specie non mostrano i caratteri morfologici
considerati diagnostici per questo genere. Stephanorhinus € un genere caratterizzato da una
politomia che include quattro specie, S. etruscus, S. hundsheimensis, S. yunchuchenensis e S.

kirchbergensis nell'analisi con parsimonia in PAUP e da una politomia che include quasi tutte le
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specie del genere ad eccezione di S. kirchbergensis e S. hemitoechus nell'analisi Bayesiana (tutti i
nodi hanno un supporto < 0.5). Stephanorhinus hemitoechus & il sister taxon del clade che include le
specie del genere Coelodonta sia nell'analisi con parsimonia che in quella Bayesiana. Nell'albero di
sintesi S. lantianensis € tenuto fuori dalla politomia del genere sulla base delle peculiarita
morfologiche che caratterizzano questa specie e i risultati dell'analisi con parsimonia. La specie S.
jeanvireti € in politomia con "S." megarhinus in accordo con i risultati dell'analisi con parsimonia e
la posizione stratigrafica del taxon che ne fanno, al momento, la specie piu antica del genere.
Stephanorhinus hemitoechus presenta caratteri derivati rispetto alle altre specie del genere e
secondo Kretzoi (1942) apparterrebbe ad un genere differente che l'autore chiamo Procerorhinus. In
tutte le analisi, questa specie ha una posizione stabile e molto vicina a Coelodonta. La vicinanza fra
S. hemitoechus e Coelodonta potrebbe essere frutto di una serie di convergenze morfologiche e,
come riportato in Deng et al. (2011), si ritiene opportuno mantenere questa specie nel genere
Stephanorhinus.

La topologia ottenuta per le specie appartenenti al genere Coelodonta € identica a quella

ottenuta da Deng et al. (2011).

DICEROS/CERATOTHERIUM: PROBLEMATICHE DEL GRUPPO

In tutti i risultati ottenuti in questo lavoro e nei cladogrammi ottenuti da altri autori,
Paradiceros € la specie basale all'interno dei Dicerotina. Escluso questo punto di cui esiste un
sostanziale accordo fra i diversi lavori ed autori, quali specie appartengano effettivamente al genere
Diceros o Ceratotherium e quali siano i rapporti filogenetici fra queste specie € oggetto di un vivo
dibattito (vedi Geraads, 2005, 2010; Guérin, 2011; Hernesniemi et al., 2011). Generalmente, le
specie che ritengono piu caratteri plesiomorfi vengono attribuite al genere Diceros e la specie

Atelodus neumayri € stata piu volte trasferita dal genere Ceratotherium a Diceros e viceversa (vedi
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Guérin, 1980; Giaourtsakis et al., 2009; Geraads, 1988, 2010). Secondo Giaourtsakis et al. (2009),
la specie costituirebbe una linea evolutiva monofiletica che evolve indipendentemente da quella del
genere Ceratotherium e del genere parafiletico Diceros; questi autori indicano la specie istituita da
Osborn (1900) come "Diceros™ neumayri. Sempre secondo i sopra menzionati autori, la specie
potrebbe essersi evoluta da popolazioni di Ceratotherium? primaevum diffusesi fuori dall'Africa
alla transizione Miocene medio-Miocene superiore. Secondo Geraads (2005), C. neumayri sarebbe
alla base della divergenza fra due linee filetiche diverse, quella del genere Ceratotherium e quella
del genere Diceros. Il genere Ceratotherium sarebbe cosi parafiletico (Geraads, 2010). In entrambe
le ipotesi esposte, la presenza del genere Diceros in Cina nel Miocene superiore non viene
menzionata. Sulla base di questa evidenza, e dei risultati ottenuti, lI'ipotesi proposta da Geraads
(2005) sembrerebbe meno plausibile e la divergenza fra la linea filetica che porta al genere
Ceratotherium e quella che porta al genere Diceros dovrebbe essere avvenuta prima del Miocene
superiore e comunque prima della comparsa della specie C. neumayri. L'ipotesi proposta da
Giaourtsakis et al. (2009) non puo essere qui supportata perché C. ? primaevum non € stato incluso
nell'analisi in quanto istituito sulla base di un individuo giovanile. Tuttavia non si esclude che tale
specie possa essere alla base della divergenza fra le due linee filetiche che portano alle due specie
attuali. L'ipotesi di una linea monofiletica che evolve indipendentemente nell'area Balcano-Iraniana
potrebbe essere supportata solo se si trovasse effettiva conferma dell'assenza di C. neumayri in
Nord Africa; in tal caso resterebbe il dubbio se anche D. gansuensis appartiene a questa linea
monofiletica 0 no. Al momento queste due problematiche sembrano lontane dall'essere risolte. |
risultati ottenuti e le comparazioni morfologiche suggeriscono che C. neumayri potrebbe essere piu
relazionato con la linea filetica che porta al genere Ceratotherium e non si esclude che possa essere
alla base di questa linea filetica. Le caratteristiche plesiomorfe del taxon e la sua posizione
nell'albero di consenso al 50% majority-rule in PAUP supporterebbe tale ipotesi che perd non trova

riscontro nelle altre analisi dove il genere Ceratotherium risulta essere parafiletico a causa della
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posizione, appunto, di C. neumayri. Kretzoi (1942b) cred per questa specie il genere Pliodiceros,
nome che viene qui riproposto a rango di sottogenere data la posizione di questo taxon nell'albero di
consenso al 50% majority-rule in PAUP, posizione che risulta essere molto piu plausibile rispetto a
quella ottenuta negli altri alberi di consenso.

"Diceros" praecox € considerato come probabile discendente di C. neumayri da Geraads
(2010), ma la posizione di C. neumayri nel cladogramma di sintesi o comunque negli alberi di
consenso ottenuti, non supporta tale ipotesi. Inoltre, in accordo con Giaourtsakis et al. (2009), la
specie € caratterizzata da caratteri plesiomorfi rispetto a C. neumayri. Secondo Giaourtsakis et al.
(2009), tuttavia, "Diceros" praecox potrebbe anche rappresentare una sottospecie estinta di D.
bicornis ma questa ipotesi non é supportata dalle analisi. Anche in questo caso, solo la scoperta di
nuovo materiale riferibile a specie poco documentate della linea filetica all'interno dei Dicerotina
(come Ceratotherium? primaevum), e l'inclusione nell'analisi di altri taxa, potra fare maggiore

chiarezza sulle relazioni fra queste specie.

RHINOCEROS SIVALENSIS

La specie Rhinoceros sivalensis e sister taxon del clade R. unicornis-R. platyrhinus nei
risultati dell'analisi con parsimonia ma anche nell'analisi Bayesiana dove il nodo é supportato da
una pp=0.95. Il taxon, pero, non presenta autapomorfie non ambigue. Comparato con R. sondaicus,
il cranio di R. sivalensis presenta un profilo dorsale piu concavo ed un angolo fra la serie dentaria
ed il basioccipitale piu acuto. Tali caratteristiche sono pero riscontrabili in alcuni esemplari di R.
unicornis da cui si differenzia per una minore complessita delle pieghe dello smalto nei denti
superiori, come la mancanza di mediofossetta e un crochet poco sviluppato; caratteristiche queste

che lo avvicinano a R. sondaicus.
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Secondo Colbert (1942), R. sivalensis sembrerebbe piuttosto vicino a R. unicornis nella
morfologia del cranio, ma i denti non raggiungerebbero quella complessita che caratterizzata la
specie attualmente vivente. Nell'albero filogenetico inerente le specie fossili dell'Asia appartenenti
al genere Rhinoceros, Colbert (1942:fig. 3) posiziona la specie R. sivalensis alla base della linea
filetica che porta a R. unicornis e colloca la divergenza che porta a R. sondaicus prima della

comparsa di R. sivalensis (Fig. 75).

R.unicornis R.sondaicus

J——

R.sinensis

R.sivalensis
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P~ ——— N i

Fig. 75. Albero filogenetico proposto da Colbert (1942) per il genere Rhinoceros.
Fig. 75. Phylogenetic tree of the genus Rhinoceros proposed by Colbert (1942).
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La posizione di R. sivalensis e R. sondaicus nell'albero proposto da Colbert (1942) é in
accordo con i risultati ottenuti, anche se l'autore non include R. platyrhinus nel suo lavoro e R.
sinensis non viene incluso nell'analisi portata avanti in questo lavoro per i motivi gia esplicitati nella
sezione Sistematica.

Si ritiene al momento la specie R. sivalensis specie valida date alcune caratteristiche
morfologiche dei resti attribuiti ad essa. Un confronto piu dettagliato fra le specie fossili del

subcontinente Indiano potra poi confermare o meno tale scelta.

PROBLEMATICHE DEL GENERE DIHOPLUS

Il genere Dihoplus e stato proposto da Brandt (1878) per la specie R. schleiermacheri.
L'utilizzo di questo nome € praticamente caduto in disuso per lungo tempo ed é stato
successivamente reintrodotto da Heissig (1999), Giaourtsakis et al. (2006), Pandolfi (2013) ed altri
autori. Le specie incluse in questo genere erano solitamente quattro: Di. schleiermacheri, Di.
ringstroemi, Di. pikermiensis e Di. megarhinus. Tuttavia, come riportato nella sezione Sistematica,
Di. ringstroemi é sinonimo di Di. megarhinus; inoltre, in accordo con i risultati ottenuti con I'analisi
cladistica, la specie Dicerorhinus miguelcrusafonti € il sister taxon di Di. schleiermacheri e pud
quindi essere inclusa nel genere Dihoplus. La specie Di. pikermiensis e Di. megarhinus non sono
incluse nel clade minore che contiene le specie Di. miguelcrusafonti e Di. schleiermacheri, ma sono
rispettivamente collocate alla base del clade che include le specie del genere Stephanorhinus e
Coelodonta. Di. pikermiensis e Di. megarhinus mostrano sicuramente caratteri morfologici un po
piu evoluti che in Di. schleiermacheri e sono filogeneticamente piu vicini al genere Stephanorhinus.
Non a caso, Fortelius et al. (1993) propongono di attribuire Rhinoceros megarhinus al genere
Stephanorhinus, mentre Antoine & Sara¢ (2005) includono R. pikermiensis in quest'ultimo genere. |

risultati delle analisi ottenuti in questo lavoro supporterebbero le ipotesi proposte dai
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sopramenzionati autori ma, l'inclusione di queste specie nel genere Stephanorhinus ¢ relativamente
problematica. Il problema maggiore risiede nel fatto che questo genere non solo & parafiletico e
caratterizzato da una politomia, ma i caratteri utilizzati generalmente per la sua diagnosi (es. setto
nasale parzialmente ossificato) potrebbero non essere validi. Si propone, provvisoriamente, di

adottare "Stephanorhinus” come nome generico per le specie R. pikermiensis e R. megarhinus.

PROBLEMATICHE DEL GENERE STEPHANORHINUS

Il genere Stephanorhinus fu stabilito da Kretzoi (1942a, b) per le specie R. etruscus, R.
megarhinus-leptorhinus, R. kirchbergensis e R. pikermiensis. L'autore indicd R. etruscus come
olotipo (Kretzoi, 1942a, b) piuttosto che come genotipo e non riportd una diagnosi esaustiva per
questo genere. Inoltre, Kretzoi (1942a) stabili il genere Procerorhinus per la specie R. hemitoechus,
indicando come genotipo il cranio di Ilford (Inghilterra). Il nome generico istituito da Kretzoi
(19424, b) non fu ampiamente adottato nei decenni successivi. Il genere Stephanorhinus venne pero
ripreso da Heissig (1973), Sickenberg (1976), Groves (1983) ed altri autori. Guérin (1980 e lavori
successivi) rigettd l'utilizzo di questo nome proponendo di assegnare le specie R. jeanvireti, R.
etruscus, R. kirchbergensis (= mercki) e R. hemitoechus al genere Dicerorhinus ed al sottogenere da
lui istituito Brandtorhinus. Secondo questo autore, il genere Stephanorhinus € inutilizzabile cosi
come Procerorhinus e sarebbe stato proposto "a la va-vite" (Guérin, 2004:5S261) in un articolo di 5
pagine che non riporta nessuna novita e tratta "en rafale” 16 taxon molto differenti. Il genere
sarebbe stato definito solo sulla base della dentatura anteriore ridotta e la presenza di una piccola
inserzione per il corno frontale al contrario di Brandtorhinus che ha il vantaggio di avere una
definizione precisa e verificabile. | caratteri utilizzati da Kretzoi (1942) sarebbero, secondo Guérin
(1980, 2004), non esclusivi del genere Stephanorhinus e lo sviluppo dell'inserzione per il corno

frontale avrebbe un‘ampia variabilita all'interno del gruppo. Secondo Fortelius et al. (1993), il nome
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Brandtorhinus sarebbe identico a Stephanorhinus ma “is preferable to Guérin’s because it has
priority and has been used quite extensively in literatures” (Fortelius et al., 1993:65).

Alcune delle motivazioni riportate da Guérin (1980, 2004) per rigettare il nome
Stephanorhinus, quali la scelta dei caratteri diagnostici, sono del tutto giustificate, tuttavia il genere
istituito da Kretzoi (1942a, b) € un nome valido secondo le regole della ICZN; il lavoro di Kretzoi
infatti soddisfa appieno gli articoli 8, 11.8, 13.1, 13.3, 42.

In tutte le analisi, il genere Stephanorhinus risulta essere parafiletico e la specie S.
hemitoechus ha una posizione stabile di sister taxon del clade Coelodonta. Una proposta di
attribuzione di S. hemitoechus a quest'ultimo genere, seppur supportata dai risultati dell'analisi, &
improbabile perché la vicinanza dei due taxa é legata piu a convergenze morfologiche che ad una
stretta relazione filogenetica. S. hemitoechus condivide molto caratteristiche morfologiche con le
altre specie solitamente ascritte al genere Stephanorhinus, ma, fra queste, risulta essere la specie piu
evoluta. Date le caratteristiche morfologiche di S. hemitoechus, si propone qui di riesumare
provvisoriamente il nome Procerorhinus Kretzoi, 1942 come sottogenere del genere
Stephanorhinus per la specie in questione. Tale soluzione € ovviamente in contrasto con i risultati
ottenuti tramite I'analisi cladistica e risulta essere una soluzione pragmatica. 11 sottogenere nominale
andrebbe quindi attribuito al clade minore che include la specie nominale del genere
Stephanorhinus, S. etruscus. Quest'ultima specie forma una tricotomia con le specie S.
hundsheimensis e S. yunchuchenensis nel consenso stretto ottenuto con TNT e nel consenso al 50%
majority-rule ottenuto con PAUP, ed una quadricotomia con S. hundsheimensis, S. yunchuchenensis
e S. kirchbergensis nel consenso stretto ottenuto con PAUP. Quattro specie vengono quindi al
momento incluse nel sottogenere Stephanorhinus (Stephanorhinus): S. (S.) etruscus, S. (S.)
hundsheimensis, S. (S.) yunchuchenensis e S. (S.) kirchbergensis. Le specie S. lantianensis e S.

jeanvireti vengono qui indicate come Stephanorhinus sensu lato, per distinguerle dalle altre specie
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attribuite allo stesso genere ma assegnate a sottogeneri differenti. Anche in questo caso si preferisce

adottare una soluzione pragmatica piuttosto che pedissequa.

COELODONTA TOLOGOIJENSIS

La specie Coelodonta tologoijensis € specie sorella di C. antiquitatis in tutti i risultati ottenuti.
La specie non ¢ caratterizzata da autapomorfie e potrebbe essere sinonimo di C. antiquitatis o al piu
sottospecie di quest'ultima. 1l problema principale pero é che la specie in questione € stata istituita
su denti decidui, una mandibola frammentaria e resti postcraniali. Il cranio e totalmente
sconosciuto, ad eccezione dell'esemplare proveniente da Bad Frankenhausen riferito a questa specie
da Kahlke & Lacombat (2008), ma la cui effettiva eta, nonché attribuzione sistematica, viene
fortemente criticata da Guérin (2010), che riferisce l'esemplare in questione a C. antiquitatis
praecursor. La mandibola danneggiata figurata da Beliajeva (1966:fig.45) non differisce in modo
sostanziale da altre mandibole provenienti da svariati giacimenti europei del Pleistocene ed
attribuite a C. antiquitatis, tenendo anche in considerazione che nella mandibola figurata da
Beliajeva (1966:fig.45) il terzo molare non e ancora completamente erotto. Una comparazione
approfondita di elementi giovanili, in particolare decidui, non ¢ stata affrontata in questo lavoro, ma
la revisione del materiale giovanile attribuito alle varie specie pleistoceniche potrebbe dare un
contributo sostanziale sulla conoscenza dei vari taxa e sulla effettiva validita di quelli basati su
esemplari, appunto, giovanili.

Un supporto piu solido all'eta dell'esemplare di Bad Frankenhausen si rende inoltre
necessaria, anche perché i caratteri craniali codificati per C. tologoijensis si basano appunto su
quest'unico esemplare.

La specie viene al momento mantenuta valida in attesa di ricerche future indirizzate alle

problematiche sopra esposte.
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SISTEMATICA E TASSONOMIA: IMPLICAZIONI DEI RISULTATI OTTENUTI

| risultati ottenuti con l'analisi della parsimonia in questo lavoro sono quanto piu di completo
esista nell'indagini filogenetiche della tribu Rhinocerotini. Essi mettono in luce un nuovo quadro
nelle relazioni filogenetiche fra le varie specie considerate che, ovviamente, non possono non avere

un risvolto tassonomico e sistematico.

Le relazioni filogenetiche dei taxa all'interno del gruppo studiato sono sintetizzate in Figura
74.

La classificazione a livello sopragenerico e basata sul supporto dei rispettivi nodi riportati
precedentemente. La monofilia della tribu Rhinocerotini € ben supportata in tutte le analisi. Le
quattro sottotribu sono relativamente ben supportate:

Dicerotina, 11 sinapomorfie non ambigue in TNT e 9 in PAUP, Dc = 2, PP >0.5 in BA,

Rhinocerotina, 9 sinapomorfie non ambigue in TNT e 11 in PAUP, Dc = 2, PP>0.5 in BA;

Dicerorhinina, nelle presenta analisi rappresentato da D. sumatrensis con 19 sinapomorfie non
ambigue in TNT e 17 in PAUP, PP>0.5 in BA,;

Coelodontina, 16 sinapomorfie non ambigue in TNT e 13 in PAUP, Dc = 3; PP ambigua,
PP>0.5 al nodo 7 e PP>0.5 al clade Stephanorhinus kirchbergensis, Stephanorhinus hemitoechus,

Coelodonta.

La proposta di classificazione per i taxa analizzati € la seguente:

Famiglia Rhinocerotidae Gray, 1821
Sottofamiglia Rhinocerotinae Gray, 1821

Tribu Rhinocerotini Gray, 1821
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Genere Rusingaceros Geraads, 2010

Rusingaceros leakeyi (Hooijer, 1966)

Genere "Nuovo Genere"

"Nuovo Genere™ steinheimensis (Jager, 1839)

Genere Lartetotherium Ginsburg, 1974

Lartetotherium sansaniense (Lartet in Laurillard, 1848)
Genere Gaindatherium Colbert, 1934

Gaindatherium browni Colbert, 1934

Sottotribu Dicerotina Ringstrom, 1924

Genere Paradiceros Hooijer, 1968

Paradiceros mukirii Hooijer, 1968

Genere Diceros Gray, 1821

"Diceros" praecox (Hooijer & Patterson 1972)

Diceros bicornis (Linneaus, 1758)

Genere Ceratotherium Gray, 1868

Sottogenere Ceratotherium (Pliodiceros) Kretzoi, 1942
Ceratotherium (Pliodiceros) neumayri (Osborn, 1900)
Sottogenere Ceratotherium (Ceratotherium) Gray, 1868
Ceratotherium (Ceratotherium) mauritanicum (Pomel, 1888)
Ceratotherium (Ceratotherium) simum (Burchell, 1817)
Sottotribu Rhinocerotina Gray, 1821

Genere Rhinoceros Linnaeus, 1758

Rhinoceros sondaicus Desmarest, 1822,

Rhinoceros sivalensis Falconer & Cautley, 1846

Rhinoceros unicornis Linneaus, 1758
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Rhinoceros platyrhinus Falconer & Cautley, 1846

Sottotribu Dicerorhinina Ringstrom, 1924

Genere Dicerorhinus Gloger, 1841

Dicerorhinus sumatrensis Gloger, 1831

Sottotribu Coelodontina Kalandadze & Rautian, 1992

Genere Dihoplus Brandt, 1878

Dihoplus schleiermacheri (Kaup, 1832)

Dihoplus miguelcrusafonti (Guérin & Santafé-Llopis, 1978)
Genere Indeterminato

"Stephanorhinus" pikermiensis (Toula, 1906)
"Stephanorhinus™ megarhinus (De Christol, 1832)

Genere Stephanorhinus Kretzoi, 1942 s.1.

Stephanorhinus lantianensis (Hu & Qi 1978)

Stephanorhinus jeanvireti (Guérin, 1972)

Genere Stephanorhinus Kretzoi, 1942 s.s.

Sottogenere Stephanorhinus (Stephanorhinus) Kretzoi, 1942
Stephanorhinus (Stephanorhinus) kirchbergensis (Jager, 1839)
Stephanorhinus (Stephanorhinus) etruscus (Falconer, 1868)
Stephanorhinus (Stephanorhinus) hundsheimensis (Toula, 1902)
Stephanorhinus (Stephanorhinus) yunchuchenensis (Chow, 1963)
Sottogenere Stephanorhinus (Procerorhinus) Kretzoi, 1942
Stephanorhinus (Procerorhinus) hemitoechus (Falconer, 1859)
Genere Coelodonta Bronn, 1831

Coelodonta thibetana Deng et al., 2011

Coelodonta nihowanensis Kahlke, 1969
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Coelodonta tologoijensis Beliajeva, 1966

Coelodonta antiquitais (Blumenbach, 1799)

Nella topologia del consenso al 50% majority-rule in PAUP, la sottotribu Dicerorhinina € il
sister group della sottotribu Coelodontina. Rhinocerotina € il sister group del clade
Dicerorhinina+Coelodontina.  Dicerotina e il sister group del clade maggiore

Rhinocerotina+Dicerorhinina+Coelodontina.

DIAGNOSI CLADISTICA DEI RHINOCEROTINI INCLUSI NELL'ANALISI

Diagnosi cladistica

La diagnosi cladistica a livello sopragenerico & basata sulle sinapomorfie non ambigue
riscontrate nell'analisi della parsimonia e riportate nelle Tabelle 2, 6-9. La diagnosi cladistica a
livello di specie é basata sulla lista delle sinapomorfie non ambigue riscontrate nell'analisi con
parsimonia in PAUP; quasi tutte le sinapomorfie riscontrate in PAUP sono state comunque
riscontrate anche nell'analisi con TNT (Tab. 10-36). | caratteri utilizzati per la diagnosi di
Stephanorhinus (Stephanorhinus) sono costituiti dalle apomorfie riscontrate in TNT per il clade
minore che include la specie tipo del genere S. etruscus; questo perché nell'analisi in PAUP &
presente un‘ampia politomia che non permette di individuare le apomorfie del gruppo. Rhinoceros

sivalensis e Coelodonta tologoijensis non presentano autapomorfie non ambigue.
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Tribu Rhinocerotini

Diagnosi cladistica: Rhinocerotinae caratterizzati da un profilo dorsale dei nasali arcuato;
bordo anteriore dei nasali allo stesso livello o anteriore a quello dei premascellari; una terminazione
rostrale delle ossa nasali ampia; ossa nasali separate anteriormente; presenza dell'inserzione del
corno nasale mediano; presenza dell'inserzione del corno frontale; radici separate sui denti
superiori; cingulum labiale sui premolari sempre assente; cingulum linguale su P2-P4 di solito
presente; cingulum linguale su P3-P4 ridotto; cingulum labiale sui molari superiori sempre assente;

antecrochet sui molari superiori sempre assente; foramen ovale e foramen lacerato fusi.

Genere Lartetotherium

Specie Lartetotherium sansaniense

Diagnosi cladistica: Rhinocerotino caratterizzato da un profilo dorsale del cranio molto
concavo; pseudo-meato uditivo esterno aperto; profilo posteriore della cresta occipitale concavo;

cemento sui denti assente; protocono di sviluppo eguale o maggiore dell'ipocono su P2.

Genere Gaindatherium

Specie Gaindatherium browni

Diagnosi cladistica: Rhinocerotino caratterizzato da base anteriore del processo zigomatico
bassa; pseudo-meato uditivo esterno chiuso; tubercolo nucale poco sviluppato; rapporto ampiezza
zigomatica/ampiezza frontali > 1.5; cresta sagittale sul processo basilare assente; radici unite sui
denti superiori; 12 presente; i2 divergenti; cingulum linguale su P2-P4 sempre assente; postfossetta
su P2-P4 stretta; crista sempre assente su P3; dpl/pl di solito presente; rapporto lunghezza nasali-

orbita/orbita-condili occipitale compreso fra 75 e 90.
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Genere Rusingaceros

Specie Rusingaceros leakeyi

Diagnosi cladistica: Rhinocerotini caratterizzato da terminazione dei nasali prima del DP1/P1;
base anteriore del processo zigomatico bassa; arcata zigomatica alta; processo post-orbitale presente
sull'arcata zigomatica; profilo dorsale del cranio molto concavo; ossa nasali fuse; processo post-
timpanico poco sviluppato; corona alta; cingulum linguale su P2-P4 sempre presente; P1 presente;
metalofo trasverso su P3-P4; antecrochet di solito presente sui molari; crochet di solito assente sui
molari; cingulum linguale sui molari superiori sempre assente, costrizione del protocono su M1-M2
di solito assente; piega del paracono debole su M1-M2; mesostilo incipiente su M2; M3

quadrangolare; incisura posteriore su M3 presente.

Genere "Nuovo Genere"

Specie "Nuovo Genere" steinheimensis

Diagnosi cladistica: Rhinocerotini caratterizzato da assenza della cresta sagittale sul processo
basilare; troncatura mediale sul condilo assente; margine posteriore della sinfisi davanti al p2;
cemento assente sui denti; crochet di solito presente su P2-P4; cingulum linguale su P2-P4 sempre
assente; metalofo trasverso; protocono di sviluppo eguale o maggiore dell'ipocono su P2; protolofo
assente su P2; costrizione del protocono assente su P3-P4, crista su P3 sempre assente; cingulum
linguale sui molari superiori sempre assente; cista assente sui molari superiori; costrizione del

protocono su M1-M2 sempre presente.

Sottotribu Dicerotina
Diagnosi cladistica: Rhinocerotini caratterizzati da uno pseudo-meato uditivo esterno aperto;

vomere arrotondato; angolo sinfisi/bordo ventrale della mandibola acuto; sinfisi snella; corpus
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mandibulae convesso; 11 assente; il assente; i2 assente; costrizione sul protocono in M1-M2 di

solito assente.

Genere Paradiceros

Specie Paradiceros mukirii

Diagnosi cladistica: Dicerotino caratterizzato da base anteriore del processo zigomatico bassa;
un'inserzione per il corno frontale piccola; rapporto lunghezza premolari/molari < 42; P1 presente;
crochet su P2-P4 di solito presente; postfossetta stretta su P2-P4; costrizione del protocono su P3-
P4 sempre assente; crochet sui molari superiori di solito presente; crista assente sui molari superiori;

cingulum linguale sui molari superiori sempre assente.

Genere Diceros
Specie "Diceros" praecox
Diagnosi cladistica: Dicerotino caratterizzato da un tubercolo nucale poco sviluppato; creste

fronto-parietali vicine; cresta occipitale concava; cingulum posteriore su M1-M2 basso e ridotto.

Specie Diceros bicornis

Diagnosi cladistica: Dicerotino caratterizzato da base anteriore del processo zigomatico bassa;
una sutura fra lo iugale e lo squamoso ruvida; area fra i temporali e la cresta nucale piatta; margine
posteriore della serie dentaria superiore ristretta alla meta anteriore del cranio; cranio brachicefalo;
profilo trasversale del tubercolo articolare sullo squamoso diritto; processo paraoccipitale poco
sviluppato; protolofo sul P2 interrotto; crochet sui molari superiori di solito presente; cingulum

linguale sui molari superiori sempre assente; trigonide arrotondato; dp1/p1 di solito presente.

Genere Ceratotherium
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Sottogenere Ceratotherium (Pliodiceros)

Specie Ceratotherium neumayri

Diagnosi cladistica: Dicerotino caratterizzato dalla presenza del processo post-orbitale
sull'arcata zigomatica; pseudo-meato uditivo esterno parzialmente chiuso; tubercolo occipitale poco
sviluppato; tubercolo articolare sullo squamoso smussato; processo post-glenoidale a forma di
diedro; processo post-timpanico poco sviluppato; costrizione del protocono su P3-P4 sempre

assente; cingulum posteriore su M1-M2 basso e ridotto.

Genere Ceratotherium

Sottogenere Ceratotherium (Ceratotherium)

Diagnosi cladistica: bordo anteriore dell'orbita sopra M3, faccia occipitale inclinata
all'indietro, denti subipsodonti, cingulum linguale di solito assente su P2-P4, crista su P3 di solito
presente, crista e mediofossetta di solito presente sui molari superiori, piega del paracono assente su
M1-M2, M3 quadrangolare, protolofo su M3 lingualmente allungato, incisura posteriore

sull'ectometalofo di M3 presente.

Specie Ceratotherium mauritanicum
Diagnosi cladistica: Dicerotino caratterizzato un protocono di uguale o maggiore sviluppo
dell'ipocono su P2; antecrochet sui molari superiori sempre assente; crista sui molari superiori

sempre presente; piega del metacono su M1-M2 presente.

Specie Ceratotherium simum
Diagnosi cladistica: Dicerotino caratterizzato da processo post-timpanico poco sviluppato,
denti ipsodonti; protocono e ipocono fusi a formare un muro linguale in P2; protolofo interrotto su

P2; protocono e ipocono uniti da un ponte linguale su P3-P4.
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Sottotribu Rhinocerotina

Genere Rhinoceros

Diagnosi cladistica: Rhinocerotini caratterizzati da un contatto nasali/lacrimali lungo; pseudo-
meato uditivo esterno chiuso; margine posteriore degli pterigoidi quasi verticale; rapporto ampiezza
zigomatica/ampiezza frontali > 1.5; ramo verticale della mandibola inclinato in avanti; dpl/pl di

solito presente.

Specie Rhinoceros sondaicus

Diagnosi cladistica: Rhinocerotina caratterizzato da un rapporto fra la distanza dei nasali
dall'orbita/lunghezza del cranio corto; setto nasale a volte ossificato; faccia occipitale inclinata in
avanti; bordo ventrale del processo paraoccipitale quasi uguale a quello del processo post-
glenoidale; presenza dell'incisione dorsale sul foramen magnum; crochet su P2-P4 di solito

presente; cingulum antero-linguale su P1 assente.

Rhinoceros unicornis
Diagnosi cladistica: Rhinocerotina caratterizzato da incisura nasale a forma di V; setto nasale
a volte ossificato; faccia occipitale inclinata in avanti; postfossetta su P2-P4 stretta; metalofo su

M1-M lungo.

Rhinoceros platyrhinus

Diagnosi cladistica: Rhinocerotina caratterizzato dalla presenza di un‘apofisi laterale sui
nasali; profilo trasversale del tubercolo articolare sullo squamoso diritto; processo post-glenoidale a
forma di diedro; corona sub-ipsodonte; costrizione del metalofo presente su P2-P4; ipocono e

protocono uniti da un ponte linguale su P2 e su P3-P4; costrizione del protocono su M1-M2 sempre
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presente e forte; piega del metacono presente su M1-M2; costrizione del protocono su M3 sempre

presente.

Sottotribu Dicerorhinina

Genere Dicerorhinus

Specie Dicerorhinus sumatrensis

Diagnosi cladistica: Rhinocerotini caratterizzati da setto nasale ossificato anche
occasionalmente; contatto nasali/lacrimali lungo; sutura iugale/squamoso ruvida; pseudo-meato
uditivo esterno aperto; faccia occipitale inclinata in avanti; bordo ventrale del processo
paraoccipitale quasi uguale a quello del processo post-glenoidale; cresta occipitale con bordo
posteriore concavo; vomere arrotondato; cresta sagittale sul processo basilare assente; angolo
sinfisi/bordo ventrale della mandibola ottuso; processo coronoideo sviluppato; costrizione sul
metalofo di P2-P4 presente; mediofossetta di solito assente su P3-P4; costrizione sul protocono in
M1-M2 di solito presente; rapporto lunghezza bordo anteriore dei nasali-orbita/orbita-condili

occipitali compresa fra 75 e 90.

Sottotribu Coelodontina

Diagnosi cladistica: Rhinocerotini caratterizzati da base anteriore del processo zigomatico
mascellare alta; ossa nasali fuse; inserzione del corno frontale piccolo; processo coronoideo poco
sviluppato; cemento assente; corona alta; costrizione sul metalofo in P2-P4 presente; protocono e
ipocono uniti da un ponte linguale; metalofo trasverso; crista di solito presente sul P3; mesostilo
incipiente su M2; costrizione sul protocono in M3 di solito assente; rapporto lunghezza bordo

anteriore dei nasali-orbita/orbita-condili occipitali compresa fra 75 e 90.
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Genere Dihoplus
Diagnosi cladistica: mediofossetta su P3-P4 di solito assente, antecrochet sui molari superiori

di solito presente, cingulum linguale sui molari superiori sempre assente, dp1/p1 di solito presente.

Dihoplus schleiermacheri
Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da cingulum linguale su P2-P4 sempre
assente; postfossetta su P2-P4 stretta; ipocono e protocono uniti da un ponte linguale su P3-P4;

metalofo trasverso su P3-P4.

Dihoplus miguelcrusafonti
Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da crochet multiplo su P2-P4; costrizione del
protocono su P3-P4 di solito presente; crista di solito presente sui molari superiori; costrizione del

protocono su M1-M2 presente e forte; cingulum posteriore su M1-M2 basso e ridotto.

Genere Indeterminato

"Stephanorhinus™ pikermiensis

Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da un bordo ventrale del processo
paraoccipitale quasi uguale a quello del processo post-glenoidale; cresta occipitale a forca; metalofo
trasverso su P3-P4; antecrochet su P2-P3 di solito assente; costrizione sul protocono in M1-M2

sempre presente; piega del paracono debole su M1-M2,

"Stephanorhinus"” megarhinus
Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da setto nasale mai ossificato; faccia

occipitale di forma trapezoidale; 11 presente; ipocono posteriore al metacono su P2; mediofossetta
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su P3-P4 di solito assente; metalofo trasverso su P3-P4; rapporto lunghezza nasali-orbita/orbita-
condili occipitali < 75.

Genere Stephanorhinus sensu lato

Stephanorhinus lantianensis

Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato dalla presenza di un‘apofisi laterale sui nasali;

ossa nasali strette; cemento debole o variabile sui denti superiori.

Stephanorhinus jeanvireti

Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da un rapporto lunghezza incisura nasale-
orbita/lunghezza del cranio lungo; processo post-glenoidalis a forma di diedro; 12 presente;
cingulum linguale su P2-P4 sempre presente; crista sempre assente sui molari superiori; piega del

paracono debole su M1-M2.

Genere Stephanorhinus sensu stricto
Sottogenere Stephanorhinus (Stephanorhinus)
Diagnosi cladistica: bordo posteriore dell'incisura nasale su P1-P3, profilo dorsale del cranio

piatto, cingulum linguale su P2-P4 continuo, antecrochet su P4 assente.

Stephanorhinus (Stephanorhinus) kirchbergensis

Diagnosi cladistica: Coelodontino caratterizzato da margine posteriore degli pterigoidi quasi
verticale; bordo posteriore della cresta occipitale concavo; faccia occipitale di forma trapezoidale;
cemento assente sui denti; corona parzialmente ipsodonte; crochet su P2-P4 di solito multiplo;
protocono e ipocono separati su P2; costrizione del protocono su P3-P4 di solito assente; rapporto

lunghezza nasali-orbita/orbita-condili occipitali < 75; coni linguali bulbosi sui molari.
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Stephanorhinus (Stephanorhinus) etruscus

Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da profilo dorsale del cranio piatto;
inserzione per il corno frontale piccola; ramo verticale della mandibola inclinato in avanti;
costrizione del protocono su P3-P4 di solito assente; ipocono isolato su M1; costrizione del

protocono su M3 sempre assente.

Stephanorhinus (Stephanorhinus) hundsheimensis
Diagnosi cladistica: Coelodontino caratterizzato da profilo dorsale del cranio piatto; crochet
su P-P4 a volte multiplo; cingulum linguale su P2-P4 sempre presente; antecrochet su P2-P3 sempre

assente; antecrochet sui molari superiori di solito presente.

Stephanorhinus (Stephanorhinus) yunchuchenensis

Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da assenza del processo post-orbitale; bordo
ventrale del processo paraoccipitale sopra a quello del processo post-glenoidale; ossa nasali molto
ampie; rapporto ampiezza zigomatica/ampiezza frontali > 1.5; sviluppo del protocono sul P2 simile
all'ipocono; crista sul P3 di solito assente; mediofossetta di solito assente sui molari superiori; cresta

sagittale sull'inserzione del corno nasale presente.

Sottogenere Stephanorhinus (Procerorhinus)
Stephanorhinus (Procerorhinus) hemitoechus
Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da foramen infraorbitale posizionato sui

molari; faccia occipitale di forma trapezoidale; incisione dorsale sul foramen magnum presente;
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foramen magnum subtriangolare; rapporto lunghezza premolari/lunghezza molari compreso fra 42 e

50.

Genere Coelodonta

Diagnosi cladistica: foramen infraorbitale dietro I'incisura nasale, rapporto fra la distanza dei
nasali dall'orbita sulla lunghezza del cranio >17%, costrizione del metalofo su P2-P4 assente,
mediofossetta su P3-P4 di solito presente, crista sui molari superiori sempre presente, parte
posteriore dell'ectolofo diritta, incisura posteriore sull'ectometalofo in M3 presente, sommita

dell'inserzione per il corno nasale stretta, topografia occlusale plagiolofodonte.

Coelodonta thibetana
Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato da assenza del processo post-orbitale; profilo

dorsale del cranio piatto; assenza della costrizione del protocono su M3.

Coelodonta nihowanensis
Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato dal bordo anteriore dell'orbita a livello di P4-

M2; faccia occipitale verticale.

Coelodonta antiquitatis

Diagnosi cladistica: Coelodontina caratterizzato dal foramen infraorbitale posizionato sui

molari; cemento abbondante sui denti; denti ipsodonti.
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PAUP TNT

21 1==>2 21:1-->2
25 1==>0 23:1-->0
43 1==>0 25:1-->0
74 1==>0 43:1->0
106 1==>0 47:1-->0
56:1-->2
66:1-->0
74:1-->0
85:1-->0
93:2-->1
96:1-->2
103:2->1
106:1-->0
111: 2-->1
134: 0->1
144:0-->2

Tab. 10. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Lartetotherium sansaniense. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le
due analisi.

Tab. 10. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Lartetotherium
sansaniense obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two
lists.
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PAUP TNT
16 0==>1 3:2-->1
24 1==>2 16:0-->1
27 1==>0 23:1-->0
41 0==>1 24:1-->2
o1 1==>0 27:1-->0
77 0==>1 41:0-->1
81 1==>0 51:1-->0
89 0==>1 77:0-->1
96 2==>3 81:1-->0
98 1==>0 89:0-->1
114 1==>0 93:2-->1
149 2==>1 96:1-->3
150 0==>1 98:1-->0
103: 2-->1
111: 2-->1
114:1-->0
134: 0-->1
144:0--> 2
149:2 -->1
150: 0 -->1

Tab. 11. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Gaindatherium browni. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due
analisi.

Tab. 11. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Gaindatherium browni
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT
3 2==>1 3:2-->1
16 0==>1 8:1-->0
17 0==>1 16:0-->1
18 1==>0 17:0-->1
21 1==>2 18:1-->0
32 1==>2 21: 1-->2
53 1==>0 32:1-->2
54 0==>1 53:1-->0
75 0==>1 54:0-->1
96 1==>0 75:0-->1
100 1==>0 96:1-->0
112 1==>0 112:1-->0
119 0==>2 119: 0-->2
120 3==>1 120: 23->1
123 2==>3 123:2-->3
124 2==>1 124:2 -->1
127 0==>1 127: 0-->1
140 1==>0 139: 0-->1
143 1==>0 140:1-->0
147 1==>0 143:1-->0
147:1-->0
148:1-->0

Tab. 12. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Rusingaceros leakeyi. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due

analisi.

Tab. 12. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Rusingaceros leakeyi
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT

o1 1==>0 51:1-->0
60 0==>1 60:0-->1
65 1==>0 65:1-->0
74 1==>0 74:1-->0
93 2==>1 93:2-->1
96 2==>3 96:1-->3
104 0==>1 104:0-->1
106 1==>0 106:0-->1
107 0==>1 107:0-->1
110 1==>0 114:1-->0
114 1==>0 123:2 -->3
121 1==>0 124:2 --> 3
123 2==>3 148:1-->0
124 2==>3

Tab. 13. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano "Nuovo Genere" steinheimensis. In corsivo le sinapomorfie non condivise
fra le due analisi.

Tab. 13. Comparison between the unambiguous autapomorphies of "Nuovo Genere"
steinheimensis obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the
two lists.

PAUP TNT

16 0==>1 16:0-->1
39 1==>0 39:1-->0
72 0==>2 72:0-->2
93 2==>1 93:2-->1
98 1==>0 98:1-->0
100 1==>0 120: 3-->2
110 1==>0 123:2 -->3
120 3==>2

121 1==>0

123 2==>3

Tab. 14. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Paradiceros mukirii. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due
analisi.

Tab. 14. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Paradiceros mukirii
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT
27 1==>0 8:1->0
42 2==>1 43:1-->0
43 1==>0 133:0-->1
133 0==>1

Tab. 15. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano "Diceros™ praecox. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due

analisi.

Tab. 15. Comparison between the unambiguous autapomorphies of "Diceros” praecox
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.

PAUP TNT
16 0==>1 16:0-->1
20 0==>1 20:0-->1
23 1==>0 23:1-->0
28 0==>1 28:0-->1
30 0==>1 30:0-->1
47 1==>0 47:1-->0
55 0==>1 55:0-->1
108 0==>1 108:0-->1
120 3==>2 120: 3-->2
123 2==>3 123:2 >3
148 0==>1 139:1-->0
149 2==>1 148:0-->1
149: 2 -->1

Tab. 16. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Diceros bicornis. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due

analisi.

Tab. 16. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Diceros bicornis obtained
with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT
18 1==>0 18:1->0
24 0==>1 24: 0-->1
27 2==>0 46:1-->0
46 1==>0 49: 1 -->2
49 1==>2 54:0-->1
54 0==>1 133:0-->1
110 1==>0

121 1==>0

133 0==>1

Tab. 17. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Ceratotherium neumayri. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le
due analisi.

Tab. 17. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Ceratotherium neumayri
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.

PAUP TNT

106 1==>0 106:1-->0
119 1==>0 119:1-->0
121 2==>3 121:2 -->3
128 1==>0 128:1-->0

Tab. 18. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Ceratotherium mauritanicum. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra
le due analisi.

Tab. 18. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Ceratotherium
mauritanicum obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the
two lists.

PAUP TNT

54 0==>1 54:0-->1
76 2==>3 76:2-->3
103 2==>3 103:2 -->3
108 0==>1 111: 2 -->1
111 2==>1

Tab. 19. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Ceratotherium simum. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due
analisi.

Tab. 19. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Ceratotherium simum
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT
9 0==>1 9:0->1
10 0==>1 10:0-->1
25 1==>0 25:1-->0
26 1==>2 26:1-->2
57 0==>1 57:0-->1
94 0==>1 94:0-->1
101 0==>1 101: 0-->1
109 0==>1 109: 0-->1
124 2==>0 124:2 >0

Tab. 20. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Rhinoceros sondaicus. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due

analisi.

Tab. 20. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Rhinoceros sondaicus
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.

PAUP TNT

8 0==>1 8:0->1
10 0==>1 10: 0-->1
25 1==>0 25:1-->0
98 1==>0 98:1-->0
130 1==>0 130:1-->0

Tab. 21. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Rhinoceros unicornis. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due

analisi.

Tab. 21. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Rhinoceros unicornis
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT
1 0==>1 1:0-->1
47 1==>0 47:1-->0
49 1==>2 49:1-->2
76 0==>2 76:0-->2
95 0==>1 95:0-->1
103 2==>1 103:2-->1
111 2==>1 108:1-->0
124 2==>3 111: 2 -->1
125 0==>1 124:2 -->3
128 1==>0 125:0-->1
144 0==>2 128:1-->0
139:0-->1
144:0-->2

Tab. 22. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Rhinoceros platyrhinus. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due

analisi.

Tab. 22. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Rhinoceros platyrhinus
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.

PAUP TNT

96 1==>2 96:1-->2
98 1==>0 98:1->0
111 2==>1 111:2-->1
112 1==>0 112:1-->0

Tab. 23. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Dihoplus schleiermacheri. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le
due analisi.

Tab. 23. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Dihoplus schleiermacheri
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT
94 0==>1 94:0-->1
110 1==>2 110:1-->2
114 2==>3 114: 2 -->3
121 1==>2 121:1-->2
124 2==>3 124: 2 -->3
125 0==>1 125:0-->1
133 0==>1 133:0-->1
148:1-->0

Tab. 24. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Dihoplus miguelcrusafonti. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le
due analisi.

Tab. 24. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Dihoplus
miguelcrusafonti obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between
the two lists.

PAUP TNT

26 1==>2 26:1-->2
43 1==>2 43:1-->2
99 0==>1 99:0-->1
112 1==>0 112:1-->0
124 2==>3 124:2 --> 3
127 0==>1

Tab. 25. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano "Stephanorhinus” pikermiensis. In corsivo le sinapomorfie non condivise
fra le due analisi.

Tab. 25. Comparison between the unambiguous autapomorphies of "Stephanorhinus”
pikermiensis obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the
two lists.

PAUP TNT

10 1==>0 10:1-->0
56 2==>1 78:1-->0
78 1==>0 104:1-->0
104 1==>0 109:0-->1
109 0==>1 112:1-->0
112 1==>0

150 1==>0

Tab. 26. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano "Stephanorhinus” megarhinus. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra
le due analisi.
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Tab. 26. Comparison between the unambiguous autapomorphies of "Stephanorhinus”
megarhinus obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two
lists.

PAUP TNT
1 0==>1 1:0->1

31 1==>0 31:1-->0
74 0==>1 74:0-->1

Tab. 27. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Stephanorhinus lantianensis. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra
le due analisi.

Tab. 27. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Stephanorhinus
lantianensis obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two
lists.

PAUP TNT

9 1==>0 49:1-->2
49 1==>2 81:1-->0
81 1==>0 96:1-->0
96 1==>0 121:1-->0
121 1==>0

127 0==>1

Tab. 28. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Stephanorhinus jeanvireti. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le
due analisi.

Tab. 28. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Stephanorhinus jeanvireti
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.

PAUP TNT

21 1==>0 39:1-->0
39 1==>0 110:0-->1
69 0==>1 134:0-->1
110 0==>1 144:1-->0
134 0==>1

144 1==>0

Tab. 29. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Stephanorhinus etruscus. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le
due analisi.

Tab. 29. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Stephanorhinus etruscus
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT

21 1==>0 94:0-->1
94 0==>1 96:1-->0
96 1==>0 99:1-->0
99 1==>0 119: 01 -->2
119 0==>2

Tab. 30. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Stephanorhinus hundsheimensis. In corsivo le sinapomorfie non condivise
fra le due analisi.

Tab. 30. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Stephanorhinus
hundsheimensis obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the
two lists.

PAUP TNT
29 0==>1 29:0-->1
43 1==>0 94: 0 --> 1
56 2==>1 103:1-->2
74 1==>0 110: 0 --> 1
76 0==>1

94 0==>1

103 1==>2

110 0==>1

150 1==>0

153 0==>1

Tab. 31. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Stephanorhinus kirchbergensis. In corsivo le sinapomorfie non condivise
fra le due analisi.

Tab. 31. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Stephanorhinus
kirchbergensis obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the
two lists.

PAUP TNT

15 0==>1 15:0-->1
26 2==>1 26:2-->1
31 1==>2 31:1-->2
41 0==>1 41: 0-->1
106 1==>0 106:1-->0
114 2==>1 114: 2 -->1
122 0==>1 122:0-->1
152 0==>1 152:0-->1

Tab. 32. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Stephanorhinus yunchuchenensis. In corsivo le sinapomorfie non condivise
fra le due analisi.
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Tab. 32. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Stephanorhinus
yunchuchenensis obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between
the two lists.

PAUP TNT

4 0==>1 4:0-->1

56 2==>1 57:0-->1
57 0==>1 58:0-->1
58 0==>1 72:0-->1
72 0==>1 150: 01 --> 2

Tab. 33. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Stephanorhinus hemitoechus. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra
le due analisi.

Tab. 33. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Stephanorhinus
hemitoechus obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the
two lists.

PAUP TNT

15 0==>1 15:0-->1

21 1==>0 21:1-->0

144 1==>0 119:1-->0
144:1-->0

Tab. 34. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Coelodonta thibetana. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due
analisi.

Tab. 34. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Coelodonta thibetana
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.

PAUP TNT
13 1==>0 13:1-->0
25 2==>1 25:2-->1

Tab. 35. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Coelodonta nihowanensis. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le
due analisi.

Tab. 35. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Coelodonta nihowanensis
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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PAUP TNT

4 0==>1 4:0-->1
74 1==>2 74:1-->2
76 2==>3 76:2-->3

Tab. 36. Tabella comparativa delle autapomorfie non ambigue restituite dall'analisi in PAUP e
TNT che caratterizzano Coelodonta antiquitatis. In corsivo le sinapomorfie non condivise fra le due
analisi.

Tab. 36. Comparison between the unambiguous autapomorphies of Coelodonta antiquitatis
obtained with PAUP and TNT. The characters in italics are not shared between the two lists.
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MORFOMETRIA GEOMETRICA

La lista degli esemplari utilizzati per la digitalizzazione & riportata in Appendice 5 ed ¢
costituita da 235 crani appartenenti a 24 specie e ripartiti come segue:

Ceratotherium mauritanicum, 3; Ceratotherium neumayri, 5; Ceratotherium simum, 14;
Coelodonta antiquitatis, 42; Coelodonta nihowanensis, 1; Coelodonta tologoijensis, 1;
Dicerorhinus sumatrensis, 24; Diceros bicornis, 33; Diceros gansuensis, 2; "Stephanorhinus”
megarhinus, 4; "Stephanorhinus™ pikermiensis, 2; Dihoplus schleiermacheri, 1; Gaindatherium
browni, 1; Lartetotherium sansaniense, 1; Rhinoceros platyrhinus, 1; Rhinoceros sondaicus, 28;
Rhinoceros unicornis, 19; Rusingaceros leakeyi, 1; Stephanorhinus etruscus, 16; Stephanorhinus
hemitoechus, 9; Stephanorhinus hundsheimensis, 10; Stephanorhinus jeanvireti, 3; Stephanorhinus

kirchbergensis, 12; Stephanorhinus lantianensis, 1.

102 esemplari appartengono a specie incluse nella sottotribu Coelodontina, 57 a quelle incluse
nei Dicerotina, 49 a quelle incluse nei Rhinocerotina, 24 a quelle incluse nei Dicerorhinina e 3
esemplari non appartengono a nessuna sottotribu.

Per visualizzare la distribuzione degli esemplari nel morfospazio & stata utilizzata I'analisi
delle componenti principali fra gruppi (PCAQ).

| primi tre assi spiegano il 63.8% circa della varianza; PC1 spiega il 42.92% circa, PC2 il
11.55% circa e PC3 il 9.36% circa.

In Figura 76 sono riportate le griglie di deformazione associate ai primi due PC; le dimensioni
dei singoli punti sono proporzionali alla taglia degli esemplari. Per valori estremi negativi di PCL1, il
cranio é caratterizzato da una faccia occipitale inclinata all'indietro, cresta occipitale proiettata oltre
i condili, serie dentaria proiettata in avanti, regione otica corta e larga; per valori estremi positivi di
PC1, il cranio é relativamente corto e alto, regolarmente concavo dorsalmente, con una faccia

occipitale quasi verticale, regione otica sviluppata, serie dentaria non proiettata in avanti rispetto al
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bordo posteriore dell'incisura nasale. Gli esemplari appartenenti alla sottotribu Coelodontina
occupano prevalentemente l'area con valori negativi di PC1, ad esclusione di alcuni esemplari
attribuiti a S. kirchbergensis che si trovano su bassi valori positivi di PC1. Per quanto concerne la
sottotribu Dicerotina, le specie del genere Ceratotherium occupano l'area con valori negativi di
PC1, mentre D. bicornis occupa l'area con valori positivi di PC1; D. gansuensis € in posizione
intermedia fra questi due gruppi. I Rhinocerotina occupano esclusivamente I'area con valori positivi
di PC1, cosi come Dicerorhinina (ad esclusione di due esemplari). Un quinto gruppo formato dalle
specie non incluse in nessuna sottotribt (R. leakeyi, L. sansaniense e G. browni) occupa una
posizione intermedia nel morfospazio, molto vicini al valore zero. Per valori estremi negativi di
PC2, il cranio € piu alto anteriormente, la cresta occipitale € poco proiettata all'indietro, la faccia
occipitale € quasi verticale, la regione otica & ben sviluppata, il profilo dorsale & concavo al centro,
il bordo anteriore di P2 & proiettato in avanti rispetto al bordo posteriore dell'incisura nasale. Per
valori estremi positivi di PC2, il cranio é regolarmente alto, con un profilo dorsale concavo alla
giunzione fra frontali e parietali, la faccia occipitale ¢ alta, l'arcata zigomatica € bassa. Gli esemplari
appartenenti ai Dicerotina sono quasi esclusivamente concentrati su valori negativi di PC2. Una
parte dei Rhinocerotina (in particolare R. sondaicus) si trova al di sotto del valore 0, cosi come
alcuni esemplari di D. sumatrensis, e, per i Coelodontina, alcuni esemplari del genere
Stephanorhinus. La maggior parte degli esemplari appartenenti a Coelodontina, Dicerorhinina e
Rhinocerotina sono localizzati su valori positivi di PC2.

In Figura 77, sono riportate le griglie di deformazione associate a PCl e PC3. Le
deformazione per valori estremi per PC1 sono le stesse descritte precedentemente. Per valori
negativi di PC3, il cranio ha una cresta occipitale leggermente proiettata all'indietro ma senza
superare i condili, la faccia occipitale & leggermente inclinata in avanti, la regione otica € ben
sviluppata, la serie dentaria é spostata in avanti, il cranio € piu alto anteriormente. Per valori positivi
di PC3, il cranio appare regolarmente alto, leggermente concavo al centro, il bordo anteriore di P2 &

allo stesso livello del bordo posteriore dell'incisura nasale. La maggior parte dei Coelodontina ha
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valori negativi di PC3; buona parte del genere Diceros (Dicerotina) ha valori negativi di PC3,
mentre il genere Ceratotherium ha valori positivi. Dicerorhinus sumatrensis si trova su valori
positivi di PC3 insieme agli esemplari delle specie non incluse in alcuna sottotribu. | Rhinocerotina

sono in parte su valori negativi di PC3, in minima parte su valori positivi.
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Fig. 76. Plot PC1/PC2 relativo all'analisi con Morfometria Geometrica. Gli esemplari sono raggruppati
sulla base della sottotribu di appartenenza. Gli griglie di deformazione fanno riferimento agli estremi degli

assi.
Fig. 76. PC1/PC2 plot of Geometric Morphometrics analysis. The specimens are grouped according

to the previously identified subtribes. Deformation grids refer to extreme values of the axes.
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Fig. 77. Plot PC1/PC3 relativo all'analisi con Morfometria Geometrica. Gli esemplari sono raggruppati
sulla base della sottotribu di appartenenza. Gli griglie di deformazione fanno riferimento agli estremi degli

assi.
Fig. 77. PC1/PC3 plot of Geometric Morphometrics analysis. The specimens are grouped according

to the previously identified subtribes. Deformation grids refer to extreme values of the axes.
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In Figura 78 sono riportate le griglie di deformazione associate ai primi due PC, ma i punti
rappresentano la forma media per specie. Fra i Dicerotina, la forma medie delle specie del genere
Ceratotherium occupa l'area con valori negativi di PC1 e PC2, lo stesso dicasi per Diceros
gansuensis la cui forma media & perd piu spostata verso il valore 0, mentre D. bicornis ha valori
positivi di PC1 e negativi di PC2. | Coelodontina, ad eccezione di Di. schleiermacheri, hanno valori
negativi di PC1 e, ad eccezione di C. nihowanensis, hanno valori positivi di PC2. | Rhinocerotina
hanno valori positivi di PC1 e, ad eccezione di R. sondaicus, valori positivi di PC2. Dicerorhinus
sumatrensis e Di. schleiermacheri hanno valori positivi di PC1 e PC2 e sono molto vicini
all'intersezione degli assi, come G. browni. Lartetotherium sansaniense & prossimo ai Coelodontina,

mentre R. leakeyi & prossimo al valore 0 per PCL.

In Figura 79 sono riportate le griglie di deformazione associate a PC1 e PC3 ed i punti
rappresentato la forma media per specie. Per quanto riguarda i Coelodontina, le specie del genere
Stephanorhinus, ad eccezione di S. lantianensis e S. jeanvireti, hanno valori negativi di PC1 e
negativi di PC3 cosi come "S." megarhinus; S. lantianensis e S. jeanvireti hanno valori negativi di
PC1 e positivi di PC3. Le specie del genere Coelodonta, "S." pikermiensis e L. sansaniense hanno
valori negativi di PC1 e positivi di PC3; Di. schleiermacheri ha valori positivi di PC1 e PC3.
All'interno dei Dicerotina, Ceratotherium ha valori negativi di PC1 e positivi di PC3; Diceros
gansuensis ha valori negativi di PC1 e PC2 e D. bicornis ha valori positivi di PC1 e negativi di
PC3. | Rhinocerotina hanno valori positivi di PC1 e negativi di PC3. Dicerorhinus sumatrensis ha

valori positivi di PC1 e positivi di PC3 come R. leakeyi e G. browni.
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Fig. 78. Plot PC1/PC2 relativo all'analisi con Morfometria Geometrica. Le forme medie per specie
sono raggruppate sulla base della sottotribu di appartenenza. Gli griglie di deformazione fanno riferimento
agli estremi degli assi.

Fig. 78. PC1/PC2 plot of Geometric Morphometrics analysis. The mean shapes of each species are
grouped according to the previously identified subtribes. Deformation grids refer to extreme values of the
axes.
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Fig. 79. Plot PC1/PC3 relativo all'analisi con Morfometria Geometrica. Le forme medie per specie
sono raggruppate sulla base della sottotribu di appartenenza. Gli griglie di deformazione fanno riferimento
agli estremi degli assi.

Fig. 79. PC1/PC3 plot of Geometric Morphometrics analysis. The mean shapes of each species are
grouped according to the previously identified subtribes. Deformation grids refer to extreme values of the
axes.
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L'analisi dei raggruppamenti gerarchici (hierarchical cluster analysis), utilizzando la funzione
hclust in R, ha restituito un dendrogramma (Fig. 80) dove le specie sono raggruppate sulla base

della loro similarita nella forma.

Cluster Dendrogram
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Fig. 80. Dendrogramma di similarita della forma fra le specie considerate.
Fig. 80. Dendrogram based on the shape similarities within the considered sample.

| seguenti accoppiamenti:

Diceros bicornis-Diceros gansuensis;

Ceratotherium simum-Ceratotherium mauritanicum;

Coelodonta antiquitatis-Coelodonta tologoijensis;

Rhinoceros unicornis-Rhinoceros platyrhinus;

confermano le similarita morfologiche fra questi taxa discusse precedentemente. Gli

accoppiamenti rispecchiano anche le relazioni filogenetiche fra i taxa di ogni coppia, che nell'analisi
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cladistica risultano essere taxa fratelli (ad eccezione del primo raggruppamento in quanto D.
gansuensis non & incluso nell'analisi cladistica).

Dicerorhinus sumatrensis € accoppiato con Di. schleiermacheri; d'altronde Di.
schleiermacheri & stato in passato incluso all'interno del genere Dicerorhinus (vedi Guérin, 1980)
proprio per le numerose similitudini morfologiche che presenta con la specie attualmente vivente.
Inoltre, Di. schleiermacheri & la specie piu antica e morfologicamente piu arcaica di quelle
appartenenti al clade Coelodontina di cui D. sumatrensis € il sister taxon.

La forma del cranio di Lartetotherium sansaniense & molto simile a quella di "S."
pikermiensis, ma la specie & rappresentata da un solo individuo leggermente deformato e
I'attendibilita di questo risultato pud essere messa in discussione. "S." pikermiensis € stato spesso
relazionato con Di. schleiermacheri da autori differenti (Groves, 1983; Geraads, 1988; Cerdefio,
1995), ma ¢ stato anche incluso nel genere Lartetotherium (Cerdefio, 1992, 1995).

Stephanorhinus jeanvireti e S. lantianensis hanno una forma simile; queste due specie, come
esposto in precedenza sono le piu arcaiche del genere e sono relazionate con le forme tardo
mioceniche/plioceniche basali del clade Coelodontina.

Stephanorhinus etruscus & accoppiato con S. kirchbergensis mentre S. hundsheimensis con
"S." megarhinus; S. hemitoechus non & accoppiato con nessun taxon in particolare.

Ceratotherium neumayri & accoppiato con Coelodonta nihowanensis; il risultato si presenta
interessante in quanto queste specie sono basali ai generi a cui appartengono, caratterizzati
dall'adattamento verso una dieta di tipo "grazer".

La forma di Gaindatherium browni é simile a quella di R. leakeyi; le due specie sono basali ai
Rhinocerotini ma sono rappresentate da un solo cranio ciascuna.

In Figura 81 viene riportata la regressione forma/taglia (come varia la forma al variare della
taglia) per tutti gli esemplari considerati per specie, mentre in Figura 82 per le forme medie per

specie. Il valore di p é significativo nel primo caso (p = 0.001) ma non nel secondo (p = 0.424).
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In Figura 83 sono riportate le regressioni per ogni clade. | valori di p sono significativi per
ogni sottotribu:

Dicerotina, p = 0.0009;

Dicerorhinina, p = 0.014;

Rhinocerotina, p = 0.0009;

Coelodontina, p = 0.0009.
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Fig. 81. Regressione forma/taglia su tutti gli esemplari.
Fig. 81. Linear regression between shape and size.
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Fig. 82. Regressione forma/taglia sulla medie delle forme per specie.

Fig. 82. Linear regression between shape and size considering the mean shape for each

species.
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Fig. 83. Regressione forma taglia per ogni sottotribu.

Fig. 83. Linear regression considering the different subtribes.
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| valori di dispersione della forma nel morfospazio per ogni clade (distanza media dalla
mediana) sono di 0.089 per Coelodontina, 0.060 per Dicerorhinina, 0.080 per Dicerotina e 0.066 per
Rhinocerotina.

Il confronto a coppie rivela che la differenza fra Dicerorhinina e Rhinocerotina e fra
Dicerotina e Rhinocerotina non € significativa considerando tutte le forme dei gruppi e non ¢

significativa fra i gruppi considerando le forme medie per specie (Tab. 37).

Valore p Coelodontina | Dicerorhinina | Dicerotina | Rhinocerotina
Coelodontina 1le-03 2.6e-02 0.001
Dicerorhinina | 1.16e-06 2.1e-02 0.353
Dicerotina 2.42e-02 2.11e-02 0.010
Rhinocerotina | 7.28e-10 3.63e-01 1.12e-02

Valore p medie | Coelodontina | Dicerorhinina | Dicerotina | Rhinocerotina
Coelodontina 0.42 0.86 0.11
Dicerorhinina | 0.41 0.30 0.16
Dicerotina 0.84 0.31 0.15
Rhinocerotina | 0.10 0.13 0.14

Tab. 37. Confronto a coppie fra le quattro sottotribu. Valore di p osservato € sotto la
diagonale, valore di p permutato € sopra la diagonale.

Tab. 37. Pairwise comparisons among the four subtribes. Observed p-value below the
diagonal, permuted p-value above the diagonal.

In Tabella 38 sono riportati i risultati della MANOVA a gruppi sulla differenza di forma
considerando tutti gli esemplari, e quelli della MANOVA a gruppi considerando le forme medie per

specie. Le differenze sono significative considerando tutti gli esemplari e non significativa

considerando le medie della forma.
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Valore p Dicerotina | Dicerorhinina | Rhinocerotina | Coelodontina
Dicerotina 0 le-04 le-04 le-04
Dicerorhinina |0 0 le-04 le-04
Rhinocerotina | 0 0 0 le-04
Coelodontina | 0 0 0 0

Valore p medie | Dicerotina | Dicerorhinina | Rhinocerotina | Coelodontina
Dicerotina 0 0.368 0.692 0.275
Dicerorhinina |0 0 0.534 0.196
Rhinocerotina | 0 0 0 0.588
Coelodontina | 0 0 0 0

Tab. 38. MANOVA a coppie; valore di p considerando rispettivamente tutto gli esemplari e le
medie della forma per ogni specie.
Tab. 38. p-values of the MANOVA analysis considering all the shapes and the mean shapes
for each species.

In Tabella 39 sono riportati i risultati dellANOVA sulla differenza di taglia fra i gruppi
considerando tutte le forme e le forme medie. Le differenze fra i gruppi sono significative
considerando tutto le forme del campione. Le differenze sono significative solo fra Dicerotina e

Coelodontina e fra Dicerorhinina (rappresentato pero da una sola specie) e Rhinocerotina.

Valore p Dicerotina | Dicerorhinina | Rhinocerotina | Coelodontina
Dicerotina 0 le-04 le-04 0.0035
Dicerorhinina | 0 0 le-04 0.0001
Rhinocerotina | 0 0 0 0.048
Coelodontina |0 0 0 0

Valore p mean | Dicerotina | Dicerorhinina | Rhinocerotina | Coelodontina
Dicerotina 0 0.163 0.963 0.0384
Dicerorhinina | 0 0 0.500 0.076
Rhinocerotina | 0 0 0 0.258
Coelodontina |0 0 0 0

ogni clade considerando tutti gli esemplari di ogni specie.
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Tab. 39. Risultati della ANOVA sulla differenza di taglia fra i gruppi considerando tutte le
forme e le forme medie per specie.
Tab. 39. ANOVA analysis, p-values considering the all the shapes and the mean shapes for
each species.

La Figura 84 mostra la dispersione della forma nei diversi cladi ed intorno alla mediana di
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Fig. 84. Dispersione della forma nei diversi cladi considerati.

Fig. 84. Shape dispersion within the considered clades.

L'analisi dei Minimi Quadrati Generalizzati Filogenetici (PGLS) rivela che la regressione
forma/taglia considerando le forme medie per specie non e strutturata filogeneticamente (p =
0.072).

Il Mantel test, utilizzato per testare I'influenza della filogenesi sulla forma, da un risultato
significativo (p = 0.003) considerando le forme medie per specie. Un risultato non significativo (p =

0.089) si ottiene testando il segnale filogenetico sulla taglia.
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ORIGINI ED EVOLUZIONE DEL GRUPPO

Origine dei Rhinocerotini

Le tre specie conosciute piu antiche della tribu Rhinocerotini sono "Diceros" australis,
Rusingaceros leakeyi e Lartetotherium sansaniense. Tuttavia, resti di rinocerotini ascritti a
Gaindatherium cf. browni e cf. Rhinoceros sp. sono stati segnalati nei depositi del Miocene iniziale
delle Bugti Hills, nel subcontinente Indiano. Questo materiale consiste di resti dentari e postcraniali
(Antoine, com. pers., 2015) e proviene da depositi attribuiti ad un intervallo temporale ben definito,
23-19 Ma (approssimativamente MN1-MN3), sulla base di dati biocronologici e
magnetostratifrafici (Métais et al., 2009; Antoine et al., 2010, 213). Questo record asiatico predata
quelli europei ed africani ed ha ovviamente delle conseguenze importanti sulle ipotesi
biogeografiche di questo gruppo.

"Diceros" australis & conosciuto nella sola localita di Arrisdrift (Africa, Namibia) databile a
circa 18 Ma ed é rappresentato da pochi denti isolati ed elementi del postcranio (Guérin, 2000). Lo
scarso materiale dentario mostra qualche affinita con le specie incluse nella sottotribt Dicerotina,
ma la mancanza di materiale craniale o di materiale dentario piu completo non permette un'analisi
approfondita di questo taxon che, secondo Geraads (2010), € una specie valida. Rusingaceros
leakeyi e presente in Africa nella seconda meta della zona a mammiferi MN4 (17.7-18 Ma;
Geraads, 2010) ed e caratterizzato da una serie di caratteri plesiomorfi che lo pongono come una
delle specie basali del gruppo. R. leakeyi € meno evoluto di "D." australis per la presenza di incisivi
inferiori piu sviluppati, crochet nei denti superiori poco sviluppato, presenza di una piega del
metacono evidente e coni linguali fusi sui premolari superiori. Lartetotherium sansaniense € quasi
contemporaneo di R. leakeyi, ma e conosciuto con certezza in depositi europei che mancano ancora
di eta cronologiche assolute (Guérin, 1980; Heissig, 2012b). La presenza di una forma affine a L.

sansaniense in depositi del Miocene inferiore della Penisola Araba (Sistematica, p. 48) suggerisce
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che tale taxon potrebbe essere originario dell'area 0 comungue essere filogeneticamente relazionato
con forme africane, ad esempio R. leakeyi, o asiatiche, ad esempio G. cf. browni.

Fra le segnalazioni europee piu antiche del gruppo va inoltre menzionata una specie di taglia
relativamente grande rinvenuta in depositi del Miocene inferiore di Bufiol (Valencia, Spagna; MN4)
e descritta da Santafé-Llopis et al. (1987) come Dicerorhinus montesi. Un rinocerotide simile a D.
montesi viene inoltre riportato anche da Cerdefio (1992) in depositi del Miocene inferiore di La
Artesilla (Zaragoza; MN4b). Tutti i resti attribuiti a D. montesi, pero, sono costituiti esclusivamente
da elementi postcraniali isolati e la specie viene riferita al genere Lartetotherium da Cerdefio &
Nieto (1995). Secondo Cerdefio (1996), tuttavia, la specie descritta a Bufiol € molto simile a L.
sansaniense. Sulla base di queste considerazioni ed in attesa della scoperta di materiale craniale o di
una revisione dettagliata del materiale, il taxon descritto a Bufiol viene riferito a cf. L. sansaniense.
L'eta di questo taxon, comunque, risulta leggermente piu giovane di quella dei records africani.

A parte le segnalazioni delle Bugti Hills, in Asia il gruppo € presente con certezza in depositi
di eta posteriore ai 14 Ma con la specie Gaindatherium browni che ¢ strettamente relazionata a L.
sansaniense sia nelle analisi condotte in questo lavoro che in quelle condotte da altri autori (vedi
Antoine et al., 2003, 2010). Sarebbe interessate, non appena saranno pubblicati, poter includere
nell'analisi anche i resti del Miocene inferiore ascritti a G. cf. browni per poter meglio investigare le
relazioni fra le specie basali del gruppo.

L' origine della tribu Rhinocerotini resta un problema aperto. | risultati ottenuti suggeriscono
che il sister group dei Rhinocerotini e degli Aceratheriini siano i Teleoceratini. Una revisione
dettagliata delle specie appartenenti ai Teleoceratini si vede quindi necessaria per meglio
individuare l'origine dei Rhinocerotini. Al momento si pud sicuramente confermare la presenza di
teleocerati sia in Eurasia che in Africa. In quest'ultimo continente, pero, i teleocerati sono presenti
dal Miocene inferiore e sono piu 0 meno contemporanei dei primi Rhinocerotini. Brachypotherium
snowi (Fourtau, 1920) e presente in varie localita africane in un intervallo temporale cha va da circa

18 a circa 16 Ma (vedi Geraads, 2010). La specie € caratterizzata da un cranio corto e largo, da un
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profilo dorsale relativamente concavo, faccia occipitale verticale, ossa nasali strette e separate ma
caratterizzate da modeste rugosita nella parte rostrale, 11 & presente e ben sviluppato cosi come i2,
i1 e piccolo e ridotto, i premolari superiori sono caratterizzati da un protolofo e metalofo di pari
lunghezza, protocono e ipocono separati, cingulum linguale assente e pieghe accessorie delle smalto
assenti, mentre nei molari la parte posteriore dell'ectolofo & concava (Fourtau, 1920; Hamilton,
1973; Geraads, 2010). Nel sito di Jebel Zelten (Libia, ca. 16.5 Ma) B. snowi é rappresentato da
diversi resti ed & contemporaneo di un rinocerotino al momento non meglio identificato ma
morfologicamente vicino a Paradiceros mukirii. Questo taxon € rappresentato da pochi resti
(conservati al NHML) fra cui un frammento di mascellare, un astragalo ed un secondo metacarpo e
non e stato mai segnalato in precedenza a Jebel Zelten. Nel mascellare, P1 & assente, P2 ¢
caratterizzato da un metalofo piu lungo del protolofo, protocono meno sviluppato dell'ipocono,
piega del paracono piccola e poco marcata mentre P3 é trasversalmente allungato, con una debole
piega del paracono ed un protocono sviluppato anteriormente. L'astragalo chiaramente non
appartiene ad un brachipotherio poiché e relativamente alto e poco sviluppato trasversalmente (Fig.

85), mentre il secondo metacarpo é lungo e snello.

Fig. 85. Astragali di, A, Brachypotherium snowi (NHML M29279) e, B, Rhinocerotini indet.
(NHML M29289) da Jebel Zelten in visione frontale. Scala = 2cm.

Fig. 85. Astragali of, A, Brachypotherium snowi (NHML M29279) and, B, Rhinocerotini
indet. (NHML M29289) from Jebel Zelten, frontal view. Scale bar = 2cm.
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Brachypotherium minor Geraads & Miller (2013) e presente in depositi del Miocene inferiore
di Buluk (Kenya) con eta stimata di circa 16.5 Ma. Oltre alle dimensioni contenute, la specie €
caratterizzata da un cranio di tipo brachicefalo, con un profilo dorsale del cranio piatto, nasali corti
e stretti, faccia occipitale quasi verticale e pseudo-meato uditivo esterno parzialmente chiuso
(Geraads & Miller, 2013:fig. 2 A-C). La dentatura superiore € caratterizzata da P2 e P3 con
protocono e ipocono separati, protolofo e metalofo quasi della stessa lunghezza, cingulum linguale
ridotto, crochet assente o poco sviluppato, piega del paracono poco marcata e profilo posteriore
dell'ectolofo concavo in M1 e M2. La specie &€ accompagnata nel sito di Buluk da un rinocerotide
indeterminato caratterizzato da una relativa complessita nelle pieghe interne dello smalto in P4 e da
un metalofo corto, un piccolo crochet, una crista incipiente, un parastilo sviluppato e un ectolofo
concavo nella parte posteriore in M2 (Geraads & Miller, 2013:fig. 4). Altre segnalazioni di
esemplari appartenenti alla famiglia Rhinocerotidae sono sporadicamente riportate in pochi depositi
di eta compresa fra circa 20 e 18 Ma. Fra queste si segnala la presenza di Brachypotherium sp. a
Napak-Iriri (Uganda) e dell'elasmotherio Ougandatherium napakense Guérin & Pickford, 2003
(vedi Geraads, 2010); altri resti sono invece genericamente attribuiti alla famiglia Rhinocerotidae.

Risulta quindi al momento evidente che Teleoceratini e Rhinocerotini raggiungono I'Africa
pil 0 meno contemporaneamente, insieme anche agli Elasmotheriini.

In Eurasia il gruppo dei Teleoceratini & invece presente anche nel corso dell'Oligocene
superiore e del Miocene basale (es. genere Diaceratherium). Diaceratherium asphaltense (Depéret
& Douxami, 1902) é presente in Europa nel corso del Miocene basale (Becker et al., 2009;
Ménouret & Guérin, 2009). In questa specie il cranio e relativamente lungo con un profilo dorsale
concavo, le ossa nasali hanno un profilo laterale concavo-convesso, sono lunghe e separate ma
mostrano anteriormente delle rugosita sviluppate indice della presenza di due corni nasali, la faccia
occipitale & quasi verticale, 11 e ben sviluppato, P1 é presente, i premolari mostrano un cingulum
linguale relativamente continuo, mancano le pieghe interne dello smalto nei premolari, la piega del

paracono € ampia ma poco marcata nei premolari e marcata nei molari; questi ultimi sono
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caratterizzati da un antecrochet sviluppato (esemplare di Saulcet NMB Saul662 e di Wischberg
NMB As75) (Fig. 86). Rugosita nasali sono assenti nella specie del Miocene inferiore D. lemanense
(Pomel, 1853) che é caratterizzata da creste fronto-parietali quasi unite, sviluppo trasversale della
cresta occipitale molto modesto, profilo dorsale del cranio meno concavo, metalofo nei premolari
obliquo, cingulum linguale marcato, piega del paracono marcata in P3, presenza del crochet su M2,
antecrochet poco sviluppato su M2 e profilo dell'ectolofo nei molari obliquo (confronta Becker et
al., 2009). D. asphaltense e D. lemanense non presentano ancora i caratteristici metapodiali
graviportali del genere Brachypotheirum (con MCIII molto corti, robusti e con epifisi allargate), ma
sono taxa mediportali (Becker et al., 2009).

Alcuni caratteri morfologici presenti in D. asphaltense sono riscontrabili nei taxa basali del
gruppo Rhinocerotini. La specie condivide con R. leakeyi la presenza di 11, il bordo anteriore
dell'orbita su M1, un profilo dorsale concavo, un arcata zigomatica posteriormente alta, protolofo e
metalofo di pari lunghezza su M1, l'assenza di crochet su M2 e la presenza di un antecrochet
incipiente su M2. In L. sansaniense la morfologia dentaria appare piu semplice che in D.
asphaltense, con assenza di crochet ed antecrochet. Tuttavia, le due specie condividono alcuni
caratteri come la presenza di un abbozzo di crochet su M3, la presenza di una piega del paracono
marcata sui molari, uno pseudo-meato uditivo esterno parzialmente chiuso, una faccia occipitale
all'incirca verticale ed un bordo anteriore dell'orbita che raggiunge M1. La presenza di rugosita
nasali &€ un carattere presente in altre specie oligoceniche d'Europa come Pleuroceros pleuroceros
Duvernoy, 1853, e Menoceras zitteli (Schlosser, 1092), ma e anche riscontrabile in specie del Nord
America come Diceratherium armatum e Menoceras arikarense.

Rugosita alle estremita dei nasali sono infine visibili in alcuni esemplari ascritti ad Alicornops

simorrense.
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Fig. 86. Cranio di Diaceratherium asphaltense da Saulcet (NMB Saul662).

Fig. 86. Skull of Diaceratherium asphaltense from Saulcet (NMB Saul662).

Alcune caratteristiche morfologiche presenti negli aceratheri basali, fra cui
Hoploaceratherium tetradactylum, sono riscontrabili in D. lemanense, come: una cresta occipitale
stretta, creste fronto-parietali molto vicine, presenza di antecrochet e crochet sviluppati su M2,
ipocono piu sviluppato del protocono su P2, cingulum linguale sui premolari e presenza di crochet e

crista sui premolari. Ovviamente, tali similitudini potrebbero essere state acquisite
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indipendentemente nei diversi gruppi, come nel caso delle rugosita nasali, oppure avere una certa
importanza a livello filogenetico.

La posizione di gruppo basale di Aceratheriini e Rhinocerotini riscontrata nelle analisi,
supportata in parte anche dalle caratteristiche morfologiche presenti nei Teleoceratini basali che
sono comuni a queste due tribu, non risulta facilmente individuabile in altre analisi. Infatti, secondo
Antoine et al. (2003), Aceratherina, Teleoceratina e Rhinocerotina sono gruppi fratelli inclusi nella
stessa tribu Rhinocerotini, che ha come sister taxa i generi Protaceratherium Abel, 1910 e
Plesiaceratherium Young, 1937; inoltre, il taxon basale all'interno dei Rhinocerotina risulterebbe
essere Pleuroceros pleuroceros la cui posizione € stata successivamente rivisitata in Antoine et al.
(2010). Il materiale tipo di Plesiaceratherium mirallesi (Crusafont et al., 1955) & costituito da denti
inferiori ed alcuni elementi del postcranio, ed una comparazione esaustiva con il materiale craniale
delle altre tribu risulta difficile. La posizione di questo taxon, basale ai cladi che includono
aceratheri, teleocerati e rinocerotini e stata riscontrata anche in Lu (2013) e Pandolfi (accepted);
tuttavia, negli alberi ottenuti da questi due autori, la specie tipo del genere Plesiaceratherium, P.
gracile Young, 1937 é ben posizionata all'interno degli Aceratheriini e quindi filogeneticamente
distante da P. mirallesi. Anche Protaceratherium minutum (Cuvier, 1822) & ben rappresentato da
materiale dentario e scarsamente rappresentato da materiale craniale e la sua posizione nelle analisi
effettuate da diversi autori resta abbastanza stabile (Antoine et al., 2003, 2010; Lu, 2013; Pandolfi,
accepted). Sia in Lu (2013) che in Pandolfi (accepted), tuttavia, i Teleoceratini risultano sister group
dei Rhinocerotini, supportando quindi una stretta relazione fra questi due cladi.

Secondo Antoine et al. (2010), Aceratheriini sono il sister group dei Rhinocerotini, costituiti
da Teleoceratina (= Teleoceratini in questo lavoro) e Rhinocerotina (= Rhinocerotini in questo
lavoro). Per Heissig (2012a), invece, i Diceratheriini (Diceratherium, Subhyracodon e affini)
rappresentano il gruppo radice dei Rhinocerotini e la posizione del genere Pleuroceros ottenuta
nell'analisi di Antoine et al. (2010), nonché gli esemplari utilizzati da questi autori per la codifica

dei caratteri, viene rigettata da questo autore. Sia il genere Diceratherium che Subhyracodon sono
223



generi del Nord America e nella analisi riportate Antoine et al. (2010) vengono inclusi nella
sottofamiglia Elasmotheriinae. Tuttavia, un'origine del clade Rhinocerotini da questi taxa
Nordamericani non si puo escludere del tutto, vista la segnalazione di resti di Rhinocerotini nelle
Bugti Hills, ma una diffusione di specie di rinoceronte dal Nord America verso I'Asia all'inizio del
Miocene inferiore deve perd essere ben supportata.

Risulta evidente che uno studio piu approfondito della famiglia e I'analisi di un numero molto
piu consistente di taxa potrebbe portare ad una migliore comprensione sull'origine dei gruppi che la
compongono e quindi sull'origine dei Rhinocerotini. In attesa di questo, e sulla base dei risultati
ottenuti e delle evidenze morfologiche, biogeografiche e stratigrafiche, le specie basali del gruppo

Teleoceratini sembrerebbero all'origine dei Rhinocerotini ed anche degli Aceratheriini.

Origine ed evoluzione della Sottotribu Dicerotina

Al momento, data la problematica relativa a "D." australis, la specie piu antica della
sottotribu Dicerotina e Paradiceros mukirii. 1l gruppo dei Dicerotina si caratterizza, rispetto alle
altre sottotribu incluse nei Rhinocerotini, per la perdita o riduzione evolutivamente precoce della
dentatura anteriore, in particolare di 11, 12 e i2, per la riduzione della lunghezza della sinfisi, per lo
sviluppo trasversale dei nasali, per la riduzione della lunghezza dei nasali che sono anteriormente
scissi. 11 gruppo si separa precocemente dal clade che include le tipiche specie Euroasiatiche della
tribl Rhinocerotini ed evolve quasi esclusivamente in Africa. Un'origine del gruppo dai primi
rappresentati della tribu che si diffondono in Africa alla fine del Miocene inferiore sembra
un'ipotesi molto probabile. Solo due specie appartenenti al gruppo Dicerotina sono segnalate fuori
dall'Africa: Ceratotherium neumayri e Diceros gansuensis. La prima specie € tipica dell'area
Balcano-Iraniana anche se una sua presenza in Africa settentrionale non puo essere esclusa (vedi
Sistematica). La seconda specie é presente nel solo bacino di Linxia ed € morfologicamente simile a

D. bicornis, suggerendo che molte delle apomorfie che caratterizzano questa specie vengono
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acquisite almeno dal Miocene terminale. In "D." praecox le apomorfie sono relativamente poche,
d'altronde la diagnosi originale era basata solo su caratteri plesiomorfi e sulle differenze con C.
neumayri. Dato il numero elevato di plesiomorfie il taxon risulta in politomia con P. mukirii, ma
non si esclude che la scoperta di materiale meglio conservato e I'aggiunta di nuovi caratteri possa
cambiare la posizione di questo taxon. Apomorfie importanti compaiono all'interno del genere
Ceratotherium con l'acquisizione di un'elevata ipsodonzia, di un allungamento del cranio, di uno
spostamento dell'arcata dentaria nella parte rostrale del cranio e di una maggiore complessita nella
morfologia dentaria. Diceros bicornis ritiene una serie di caratteri plesiomorfi ed & meno evoluto
delle specie Plio-Pleistoceniche del genere Ceratotherium. Questa specie € tuttavia in politomia con
C. neumayri ed il clade C. mauritanicum-C. simum nel consenso stretto ottenuto in TNT e PAUP,
mentre & il sister taxon del clade che include le specie del genere Ceratotherium nel consenso al
50% in PAUP.

Ceratotherium neumayri € sicuramente la specie meno evoluta del genere Ceratotherium e
condivide una serie di caratteri morfologici con D. bicornis. I generi Ceratotherium e Diceros sono
strettamente relazionati e la separazione fra le due linee evolutive che hanno portato alle specie
africane attuali dovrebbe essere avvenuta prima del Miocene superiore. Ceratotherium neumayri &
stato considerato come l'antenato comune di entrambe le specie attuali (Geraads, 2005, 2010,
Giaourtsakis et al., 2011), data la presenza di numerosi caratteri condivisi. In questa specie,
comunque, l'andamento dell'ectolofo nei denti superiori & pit ondulato che in D. bicornis e i denti si
presentano pit ipsodonti, suggerendo un'affinita piu stretta con le altre specie del genere
Ceratotherium. Tuttavia, I'inclusione di altri taxa tardo miocenici, ad esempio D. gansuensis e C.?
primaevum, nell'analisi cladistica potrebbe chiarire tali relazioni. Infatti, D. gansuensis risulta simile
a D. bicornis nella forma del cranio, ma nel morfospazio occupa una posizione intermedia fra la
nuvola di punti che rappresenta la specie D. bicornis e quella che rappresenta le specie del genere
Ceratotherium. D. gansuensis non differisce molto da C.? primaevum ma il materiale poco

conosciuto di quest'ultima specie (vedi Sistematica) non permette un confronto esaustivo.
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Origine ed evoluzione della Sottotribu Rhinocerotina

Al momento solamente quattro specie sono incluse nella tribu Rhinocerotina, Rhinoceros
sondaicus, Rhinoceros sivalensis, Rhinoceros unicornis e Rhinoceros platyrhinus. Il gruppo e
geograficamente limitato al subcontinente Indiano ed al Sud-Est Asiatico e nel cladogramma
ottenuto con l'analisi della parsimonia si separa precocemente all'interno del clade che include le
specie Euroasiatiche. Colbert (1934, 1942) ipotizzava un'origine del genere Rhinoceros da
Gaindatherium, anche quest'ultimo presente solamente nel subcontinente Indiano. L'ipotesi
suggerita da Colbert (1934, 1942) é sicuramente invitante dal punto di vista paleobiogeografico ma
non trova una netta conferma dall'analisi cladistica poiché in nessuno degli alberi ottenuto G.
browni risulta sister group del clade Rhinoceros. Gaindatherium e Rhinoceros, inoltre, sebbene
mostrino alcuni caratteri in comune, hanno una morfologia craniale che nel complesso € molto
differente e sono plottati in punti differenti del morfospazio nei diagrammi inerenti la Morfometria
Geometrica (p. 200).

Il gruppo dei Rhinocerotina € caratterizzato, oltre che dalle apomorfie riportate nella diagnosi
cladistica, dalla presenza di un' unica inserzione per il corno nasale, mentre manca del tutto
I'inserzione per il corno frontale; il cranio delle specie appartenenti a questo gruppo ha un profilo
dorsale nettamente concavo. Rhinoceros platyrhinus mostra caratteri morfologici quali un ectolofo
ondulato con pieghe molto marcate, la presenza di mediofossetta nei molari, una marcata
ipsodonzia ed un cranio allungato, che suggeriscono un adattamento verso un tipo di dieta ricca di
sostanze abrasive. Rhinoceros platyrhinus € strettamente relazionato con R. unicornis e tale
relazione € molto ben supportata in tutte le analisi. La divergenza fra le due specie potrebbe essere
avvenuta nel corso del Pliocene ma tale ipotesi necessita di essere supportata da uno studio piu
dettagliato sui depositi delle Upper Siwaliks nell'India settentrionale. Rhinoceros sondaicus mostra
caratteristiche dentarie leggermente meno evolute rispetto a quelle di R. unicornis e di R.

platyrhinus. Tali caratteristiche risultano simili a quelle di D. sumatrensis e ci0 potrebbe essere
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fortemente legato alla dieta simile delle due specie (Groves & Kurt, 1972; Guérin, 1980; Groves &
Leslie, 2011). La presenza sporadica di un setto nasale ossificato nel gruppo dei Rhinocerotina
potrebbe suggerire uno certo legame con la linea filetica che porta ai Coelodontina o
un‘acquisizione indipendente di tale carattere. Quest'ultimo, comunque, non compare mai nelle
specie africane sia attuali che fossili. La presenza di un canale uditivo esterno chiuso potrebbe
rappresentare una convergenza con la sottotribu Coelodontina mentre la presenza del dpl/pl e un

carattere plesiomorfo del gruppo.

Origine ed evoluzione della Sottotribu Dicerorhinina

Dicerorhinus sumatrensis presenta diversi caratteri plesiomorfi ed una morfologia craniale
che ricorda, per alcuni aspetti, alcune specie mioceniche della Tribu (ad esempio R. leakeyi e
Dihoplus schleiermacheri). Sfortunatamente non esiste un record fossile esaustivo che permetta di
investigare meglio l'origine del gruppo Dicerorhinina e I'evoluzione dei taxa in esso inclusi. Oltre a
D. sumatrensis, il gruppo in questione e anche rappresentato dalle specie fossile D. gwebinensis
che, secondo Zin-Maung-Maung-Thein et al. (2008), si differenzia dalla specie attuale nell'avere
nasali piu corti, profilo dorsale del cranio piu concavo, faccia occipitale piu elevata e la crista nel
terzo molare superiore (Zin-Maung-Maung-Thein et al., 2008). La validita di tali caratteri come
discriminanti a livello specifico resta perod dubbia (vedi Sistematica). Secondo Zin-Maung-Maung-
Thein et al. (2008) il genere potrebbe essersi diffuso verso il Sud-Est Asiatico dall'Asia orientale e
tali ipotesi sarebbe supportata dalla scarsita o assenza di resti riferibili a questo clade nei depositi
neogenici del subcontinente Indiano. Qualsiasi discussione sull'argomento & rimandata in attesa di

maggiori dati.
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Origine ed evoluzione della Sottotribu Coelodontina

Il gruppo e ben rappresentato nel corso del Miocene superiore in numerosi depositi europei
con le specie appartenenti al genere Dihoplus e "Stephanorhinus”. Di. schleiermacheri mostra
numerosi caratteri plesiomorfi come la presenza di 11 e 12 sviluppati, la presenza di i2 sviluppato,
l'assenza di complesse pieghe dello smalto nei denti superiori e la presenza di una piega del
metacono nei premolari. Queste caratteristiche sono in parte riscontrabili anche in D. sumatrensis e
giustificano la posizione di questo taxon come sister taxa del clade Coelodontina, nonché la
somiglianza riscontrata nell'analisi con Morfometria Geometrica. Tutte le specie mioceniche
ascrivibili alla sottotribu Coelodontina sono presenti nella regione Paleartica, in modo
preponderante in Europa e sporadicamente in Cina con "S." megarhinus. A partire dal Pliocene e
per tutto il Pleistocene il gruppo € ben rappresentato ed € in generale caratterizzato dall'evoluzione
di una serie di caratteri craniali quali l'ossificazione del setto nasale, I'allungamento del cranio, la
perdita della dentatura anteriore, I'aumento dell'ipsodonzia e lI'aumento delle pieghe dello smalto.
Stephanorhinus lantianensis associa ad un setto nasale parzialmente ossificato alcuni caratteri
riscontrabili in D. sumatrensis come una taglia relativamente modesta rispetto alle altre specie
Pleistoceniche del gruppo, dei nasali stretti ed una faccia occipitale inclinata in avanti. Tali
caratteristiche pongono la specie fra quelle tardo mioceniche-plioceniche basali generalmente
ascritte al genere Dihoplus, e qui riferite come "Stephanorhinus”, in cui per0 il setto nasale non si
presenta mai ossificato. Il genere Coelodonta e sicuramente il piu evoluto all'interno del gruppo e
presenta importanti apomorfie strettamente legate alla dieta. Alcune caratteristiche morfologiche
della specie C. thibetana (ad esempio, setto nasale parzialmente ossificato e terzo molare superiore
di forma triangolare) suggeriscono che il genere Coelodonta abbia avuto origine o sia comunque
fortemente imparentato con le specie del genere Stephanorhinus, come d'altronde messo in evidenza

nell'analisi cladistica.
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CONVERGENZE MORFOLOGICHE FRA LE DIVERSE SOTTOTRIBU

Ossificazione del setto nasale

La presenza di un'ossificazione del setto nasale & un carattere che si riscontra nelle sottotribu
Euroasiatiche Rhinocerotina, Dicerorhinina e Coelodontina. Nei primi due taxa, questo carattere &
relativamente sporadico ed e stato segnalato per la prima volta da Pocock (1945) per le specie D.
sumatrensis e R. sondaicus, ed & stato successivamente confermato da Grooves (1983).
L'ossificazione del setto in Rhinocerotina e Dicerorhinina presenta comunque alcune varianti
rispetto a quanto riscontrabile nelle specie della Sottotribu Coelodontina.

In D. sumatrensis, il setto ossificato presenta uno sviluppo relativamente modesto all'interno
dell'incisura nasale (Fig. 87). In R. sondaicus, il setto si presenta ben sviluppato, ma é ossificato in

due aree limitate sul bordo ventrale dell'incisura nasale, cosi come in R. unicornis (Fig. 87).

Fig. 87. Ossificazione del setto nasale nelle specie attualmente viventi. A, Dicerorhinus
sumatrensis, ossificazione presente nell'area distale dell'incisura nasale (modificato da Pocock,
1945); B, Dicerorhinus sumatrensis (NHML 1-1-22-1), ossificazione presente nella parte dorsale
dell'incisura nasale; C, Rhinoceros sondaicus (NHML 1932-10-21-1), ossificazione presente nella
parte ventrale dell'incisura nasale mentre il resto del setto & per lo piu cartillagineo; D, Rhinoceros
unicornis (ZSM AM 416), ossificazione presente nella parte ventrale dell'incisura nasale, mentre il
resto del setto é per lo piu cartillagineo. Scala = 5cm.

Fig. 87. Ossified nasal septum in the extant species. A, Dicerorhinus sumatrensis, ossified
nasal septum in the rear area of the nasal notch (after Pocock, 1945); B, Dicerorhinus sumatrensis
(NHML 1-1-22-1), ossified nasal septum in the dorsal area of the nasal notch; C, Rhinoceros
sondaicus (NHML 1932-10-21-1), ossified nasal septum in the ventral area of the nasal notch; D,
Rhinoceros unicornis (ZSM AM 416), ossified nasal septum in the ventral area of the nasal notch.
Scale bar = 5cm.
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In R. unicornis l'area ossificata del setto nasale corrisponde a quella appena sopra i
premascellari in cui si sviluppano, almeno in alcuni esemplari in cui tale ossificazione non é
presente, due apofisi ossee che mostrano una forma ad uncino ricurvo verso l'indietro (Fig. 88). Tali
apofisi non sono state al momento riscontrate in D. sumatrensis e R. sondaicus. Tuttavia, & possibile
che queste apofisi possano svilupparsi anche in R. sondaicus data la corrispondenza dell'area

ossificata con quella di R. unicornis (Fig. 87).

Fig. 88. Apofisi premascellari in Rhinoceros unicornis: A, apofisi presenti in corrispondenza
dell'alveolo di 11 (MNHNP 1960-59); B, apofisi presenti in corrispondenza del bordo posteriore
dell'alveolo di 11 (ZSM 2001-33). Scala = 5cm.

Fig. 88. Praemaxillae apophysis in Rhinoceros unicornis: A, apophysis at the level of the
alveolus for 11 (MNHNP 1960-59); B, apophysis at the level of the rear border of the alveolus for
11 (ZSM 2001-33). Scale bar = 5cm.

Nelle specie Plio-Pleistoceniche del genere Stephanorhinus, la porzione di setto nasale
ossificata € maggiore che nelle specie attuali sopra citate ed interessa in modo particolare l'area

rostrale dell'incisura nasale. Tale ossificazione ha generalmente un lunghezza maggiore nella sua

porzione dorsale rispetto a quella ventrale e l'estremita anteriore dei nasali si congiunge con
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I'estremita anteriore dei premascellari (Fig. 89). In pochi esemplari € stato possibile riscontrare la
presenza di strutture ossee nei premascellari simili a quelle presenti in Rhinoceros e che si
congiungono con il setto nasale ossificato (Fig. 89).

Nelle specie del genere Coelodonta, l'ossificazione presenta gradi di sviluppo differenti. In C.,
thibetana, tale ossificazione € parziale come nel genere Stephanorhinus, mentre diviene completa in
C. nihowanensis e C. antiquitatis. Alcuni esemplari sicuramente ascrivibili a quest'ultima specie
sono caratterizzati dalla presenza di due apofisi ossee poco sviluppate localizzate sul bordo dorsale

dei premascellari e non fuse con il setto nasale (Fig. 90).

Fig. 89. Setto nasale ossificato in Stephanorhinus: A, S. yunchuchenensis (IVPP 2879); B, S.
hundsheimensis (MNHNM PW 1958-764); C, S. kirchbergensis (SMNS 6616.2.11.89.13) con in
evidenza un'apofisi ossea fusa con il setto. Scala = 5cm.

Fig. 89. Ossified nasal septum in Stephanorhinus: A, S. yunchuchenensis (IVPP 2879); B, S.
hundsheimensis (MNHNM PW 1958-764); C, S. kirchbergensis (SMNS 6616.2.11.89.13), a
praemaxilla apophysis is joined with the nasal septum. Scale bar = 5cm.

Tali apofisi potrebbero corrispondere a quelle gia descritte nel genere Rhinoceros. In questo
caso pero, l'ossificazione del setto nasale é indipendente dallo sviluppo o meno di tali apofisi

rispetto a quanto invece si riscontra in Rhinoceros.
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Fig. 90. Setto nasale ossificato in Coelodonta antiquitatis con presenza di due apofisi ossee
sui premascellari; A, HNHM A252; B, HNHM A254. Scala = 5cm.

Fig. 90. Ossified nasal septum in Coelodonta antiquitatis. Two reduced apophysis are present
on the dorsal border of the praemaxillae; A, HNHM A252; B, HNHM A254. Scale bar = 5¢cm.

L'ossificazione del setto dovrebbe quindi essersi evoluta in modo del tutto indipendente e con
modalita differenti in Coelodonta e Rhinoceros, ma anche in Stephanorhinus. Uno studio
sull'ontogenesi di tale struttura potrebbe aiutare a comprendere meglio il suo sviluppo all'interno dei

differenti cladi, materiale fossile permettendo.

Ipsodonzia e morfologia dentaria

L'aumento dell'ipsodonzia nei denti € un carattere che viene acquisito indipendentemente in
tre sottotribu, Dicerotina, Rhinocerotina e Coelodontina. All'interno dei Dicerotina il carattere
evolve nel genere Ceratotherium, in modo particolare nella specie C. simum. All'aumento dell’
ipsodonzia si affianca, fra gli altri caratteri, un allungamento del cranio, una maggiore ondulazione
dell'ectolofo, la fusione dei coni linguali nei premolari, la presenza quasi costante della
mediofossetta, un protolofo e un metalofo allungati lingualmente ed una forma quadrangolare del
terzo molare superiore. Tali morfologie sono riscontrabili anche in C. antiquitatis (Coelodontina) e
parzialmente riscontrabili in R. platyrhinus (Rhnocerotina) (Fig. 91). In quest'ultima specie infatti,
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la mediofossetta é assente nei premolari, protolofo e metalofo sono meno allungati lingualmente ed
il terzo molare mantiene un aspetto triangolare (Fig. 91). Le tre specie in questione hanno
probabilmente evoluto questo tipo di morfologia dentaria in risposta alle medesime spinte selettive,
in modo particolare quelle ambientali, adattandosi ad una dieta ricca in sostanze abrasive, quali
graminacee, ed indipendentemente dal bioma occupato.

Lo sviluppo dell'ipsodonzia e della morfologia dentaria nel genere Ceratotherium sembra un
fenomeno graduale a partire dal Miocene terminale con C. neumayri. La presenza di questo taxon €
legata ad un ambiente piti 0 meno arido e relativamente caldo (Giaourtsakis, 2003, 2009; Geraads &
Spassov, 2009). Anche nel genere Coelodonta I'evoluzione dell' ipsodonzia sembra un fenomeno
graduale a partire pero dal Pliocene; il taxon € legato alla presenza di ambienti relativamente aridi
ma freddi (Guérin, 1980; Deng et al., 2011). La morfologia dentaria in R. platyrhinus ¢
probabilmente legata alle condizioni di aridita che si istaurano nel subcontinente Indiano nel corso

del Pleistocene inferiore (Singh et al., 2012).
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Fig. 91. Comparazione fra serie dentarie ipsodonti; A, P2-M3 di R. platyrhinus (NHML
M36661); B, P2-M3 di C. simum (MNHNP 1928-310); C, P2-M3 di C. simum (NHML 72-716); D,
P2-M3 di C. antiquitatis (NHML M9130). Scala = 5cm.

Fig. 91.Morphological comparison of hypsodont cheek tooth series; A, P2-M3 of R.
platyrhinus (NHML M36661); B, P2-M3 of C. simum (MNHNP 1928-310); C, P2-M3 of C. simum
(NHML 72-716); D, P2-M3 of C. antiquitatis (NHML M9130). Scale bar = 5cm.




Riduzione e perdita della dentatura anteriore

La riduzione e la perdita della dentatura anteriore é un carattere che evolve indipendentemente
nei Dicerotina e nei Coelodontina.

Nei Dicerotina il carattere & acquisito precocemente, poiché gia dal Miocene medio la specie
P. mukirii e caratterizzata dalla regressione della dentatura anteriore. In D. bicornis, € possibile
riscontrare, sporadicamente, la presenza di incisivi inferiori poco sviluppati (Fig. 92).

La dentatura regredisce in modo pit 0 meno progressivo all'interno dei Coelodontina fino a
scomparire del tutto. Al termine del Miocene la dentatura anteriore € rappresentata da incisivi poco
sviluppati, ridotti ma con corona ancora visibile. Un 12 regredito & presente anche in S. jeanvireti.
Nel corso del Pleistocene inferiore gli incisivi sono del tutto regrediti all'interno del gruppo.
Tuttavia, in alcuni esemplari appartenenti a specie diverse del genere Stephanorhinus & possibile
riscontrare la presenza, nella mandibola, di strutture bombate di piccole dimensioni prive di corona
ma localizzate in corrispondenza degli alveoli di i2 oppure di piccoli alveoli occlusi (Fig. 92). Tali
strutture sono presenti anche in esemplari rinvenuti in depositi del Pleistocene superiore. In qualche
caso, infatti, & stato possibile riscontrare anche la presenza di incisivi inferiori regrediti ma prowvisti
di una lunga radice (Fig. 92). Tali strutture sono completamente assenti nel genere Coelodonta.

Nelle specie appartenenti ai cladi Rhinocerotina e Dicerorhinina, gli incisivi sono sviluppati e
funzionali. Nelle specie attualmente viventi appartenenti a questi cladi € inoltre possibile riscontrare
un certo grado di dimorfismo sessuale che influenza lo sviluppo degli incisivi inferiori (Fig. 93).
Tale differenza & piu marcata in alcune specie mioceniche appartenenti ad altre tribu, quali ad
esempio gli Aceratheriini (Fig. 93).

Risulta quindi evidente che lo sviluppo e la funzionalita degli incisivi inferiori € legato al
dimorfismo sessuale. Quest'ultimo € praticamente assente nei Dicerotina e nei Coelodontina piu

evoluti. La presenza in alcune specie tardo mioceniche e plioceniche (come "Di." pikermiensis e S.
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jeanvireti) di incisivi regrediti potrebbe essere legata ad un retaggio del dimorfismo sessuale da

specie piu arcaiche filogeneticamente relazionate ad esse.

Fig. 92. Dentatura anteriore regredita nei Coelodontina; A, Diceros bicornis (MNPELP senza
numero), incisivi inferiori regrediti; B, Stephanorhinus hemitoechus (MPUR 1512-79), presenza di
alveoli occlusi; C, Stephanorhinus sp. (MNPELP senza numero), incisivi regrediti ma provvisti di
radice. Scala = 5cm.

Fig. 92. Regression of the anterior teeth in Coelodontina; A, Diceros bicornis (MNPELP no
collection number), inferior incisors regressed; B, Stephanorhinus hemitoechus (MPUR 1512-79),
presence of occluded alveoli; C, Stephanorhinus sp. (MNPELP no collection number), small and
un-functional incisors but with relatively long roots. Scale bar = 5cm.

Fig. 93. Dimorfismo sessuale in Rhinoceros unicornis (Rhinocerotini) e Aceratherium
incisivum (Aceratheriini); A, individuo maschile di R. unicornis (NMB 009); B, individuo
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femminile di R. unicornis (NMB 009); C, individuo maschile di A. incisivum (NMB Cm191); D,
individuo femminile di A. incisivum (NMB Cm504). Scala = 10cm.

Fig. 93. Sexual dimorphism in Rhinoceros unicornis (Rhinocerotini) and Aceratherium
incisivum (Aceratheriini); A, R. unicornis (NMB 009), male individual; B, R. unicornis (NMB 009),
female individual; C, A. incisivum (NMB Cm191), male individual; D, A. incisivum (NMB
Cmb504), female individual. Scale bar = 10cm.

Comparsa del corno frontale

La comparsa del corno frontale e testimoniata dalla presenza di rugosita sui frontali. Tale
carattere viene acquisito indipendentemente nei Dicerotina, Dicerorhinina e Coelodontina mentre
manca nei Rhinocerotina e nelle specie basali del gruppo. La presenza di una probabile inserzione
per il corno frontale in R. platyrhinus non € stata riscontrata nel materiale tipo della specie.

Nei Dicerotina, l'inserzione per il corno frontale & gia presente nel Miocene medio, nella
specie P. mukirii. Ovviamente € impossibile verificare la presenza di tale carattere in "D." australis.

Nei Dicerorhinina, D. gwebinensis del Pliocene e probabilmente prowvvisto dell'inserzione per
il corno frontale.

Nei Coelodontina, l'inserzione per il corno frontale e marcata nel genere Coelodonta,
Stephanorhinus e nella specie "S." megarhinus, mentre € poco marcata in Di. schleiermacheri e "S."
pikermiensis.

Oltre che nei Rhinocerotini, questo carattere viene acquisito indipendentemente anche negli
Elasmotheriini, dove l'inserzione del corno frontale assume dimensioni notevoli (generi Sinotherium

ed Elasmotherium) mentre quella per il corno nasale scompare (Antoine, 2002; Deng et al., 2013).
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CONCLUSIONI GENERALI E PROSPETTIVE

La revisione sistematica dei Rhinocerotini ha permesso di riconoscere almeno 40 specie
valide appartenenti a questa tribu. Il gruppo mostra una distribuzione molto limitata al giorno
d'oggi, le specie attualmente viventi sono rappresentate da popolazioni poco numerose confinate in
alcune aree protette del Sud-Est Asiatico e dell'Africa. 11 gruppo, tuttavia, ha avuto in passato una
distribuzione cosi ampia da comprendere quasi tutta I'Eurasia e I'Africa.

Sebbene l'origine della tribu resti al momento incerta, il record fossile permette di localizzare
la comparsa delle prime specie appartenenti ai Rhinocerotini nel subcontinente Indiano e nel
continente Afro-Arabo. Le prime specie riferibili a questo taxon provengono da depositi del
Miocene inferiore databili a circa 23-17 Ma. Il gruppo si rinviene successivamente in Europa.

L'analisi cladistica, basata su 156 caratteri e 45 taxa, ha permesso di investigare le relazioni
filogenetiche all'interno della tribu e di confermare la monofilia del gruppo stesso. Inoltre, questa
analisi ha permesso di riscontrare la presenza, all'interno dei Rhinocerotini, di almeno 4 taxa basali
(Rusingaceros leakeyi, Lartetotherium sansaniense, Gaindatherium browni e "Nuovo Genere"
steinheimensis) e di 4 raggruppamenti corrispondenti a 4 sottotribu differenti: Dicerotina,
Rhinocerotina, Dicerorhinina e Coelodontina.

Dicerotina, che include i generi Paradiceros, Diceros e Ceratotherium, diverge precocemente
all'interno dei Rhinocerotini costituendo un clade a se stante subito dopo la divergenza che porta i
taxa basali. Il gruppo evolve e si diffonde prevalentemente in Africa, ad eccezione di C. neumayri,
ampiamente distribuito nella regione Balcano-Iraniana e di D. gansuensis presente in una sola
localita del Miocene superiore della Cina. Il gruppo e caratterizzato da importanti apomorfie quali
la perdita precoce della dentatura anteriore, carattere che verra acquisito in un secondo momento
anche nei Coelodontina, cosi come I'aumento dell'ipsodontia e della complessita delle pieghe dello

smalto.
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Rhinocerotina include al momento solo le specie del genere Rhinoceros. Il gruppo rappresenta
il sister taxon del clade Dicerorhinina pit Coelodontina nel consenso al 50% in PAUP. Il gruppo é
geograficamente limitato al subcontinente Indiano ed al Sud-Est Asiatico.

Dicerorhinina € al momento rappresentato da due specie Plio-Pleistoceniche. Una revisione
dettagliata di forme mioceniche come D. cixianensis, rappresentata da un individuo giovanile, e la
scoperta di materiale meglio conservato di D. gwebinensis, si rende necessaria per poter fare
chiarezza sull'origine del gruppo. Quest'ultimo risulta, in accordo con i dati molecolari, il sister
taxon dei Coelodontina.

Coelodontina include le specie dei generi Dihoplus, Stephanorhinus e Coelodonta. 1l gruppo
ha una distribuzione quasi esclusivamente Paleartica ed & presente dal Miocene superiore fino quasi
all'inizio dell'Olocene. Il gruppo e caratterizzato in generale dalla riduzione della dentatura
anteriore, allungamento del cranio, allargamento dei nasali, comparsa e sviluppo del setto nasale,
aumento dell'ispodontia e della complessita delle pieghe dello smalto.

Alcuni caratteri vengono acquisiti indipendentemente ed in tempi diversi nelle diverse
sottotribu, ad esempio nei Dicerotina e nei Coelodontina. Tali caratteri dovrebbero essere
influenzati dalle stesse spinte selettive, vedi un adattamento ad un regime alimentare ricco di
graminacee siano esse di clima arido e caldo o arido e freddo.

Le relazioni filogenetiche all'interno delle diverse sottotribu restano in parte irrisolte e la
parafilia del genere Stephanorhinus pone non pochi quesiti circa i caratteri diagnostici definiti in
letteratura per questo genere. La comparsa di un setto nasale ossificato & un elemento che
caratterizza quasi tutte le specie Euroasiatiche del Plio-Pleistocene e potrebbe essere stato acquisito
nei diversi gruppi tramite processi ontogenetici differenti.

Questa problematica, cosi come quella relativa all'origine della tribu e alla revisione delle
specie basate su resti giovanili e purtroppo sporadici dovrebbero rappresentare spunti per continuare
ad investigare il gruppo in questione e fare maggiore chiarezza sull'evoluzione della famiglia in

generale e l'origine delle specie attuali.
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APPENDICE 1. Elenco selezionato delle specie attribuite alla tribt Rhinocerotini e I'identificazione

in questo lavoro.

APPENDIX 1. Selected list of the species included within the tribe Rhinocerotini and their present

identification.

Genere (Genus)  Specie (Species) Autore, anno (Author, Riferimento Identificazione in questo lavoro

year) bibliografico (Present identification)

(Bibliographic
reference)

Rhinoceros bicornis Linnaeus, 1758 Linnaeus, 1758 Diceros bicornis
Diceros bicornis (Linnaeus, 1758) Gray, 1821 Diceros bicornis
Rhinoceros unicornis Linnaeus, 1758 Linnaeus, 1758 Rhinoceros unicornis
Rhinoceros antiquitatis Blumenbach, 1799 Blumenbach, 1799 Coelodonta antiquitatis
Coelodonta antiquitatis (Blumenbach, 1799) Guérin, 1980 Coelodonta antiquitatis
Rhinoceros sumatrensis Fischer, 1814 Fischer, 1814 Dicerorhinus sumatrensis
Dicerorhinus sumatrensis (Fischer, 1814) Gloger, 1841 Dicerorhinus sumatrensis
Rhinoceros indicus Cuvier, 1817 Cuvier, 1817 Rhinoceros unicornis
Ceratotherium simum (Burchell, 1817) Gray, 1868 Ceratotherium simum
Rhinoceros simus Burchell, 1817 Burchell, 1817 Ceratotherium simum
Rhinoceros sondaicus Desmarest, 1822 Desmarest, 1822 Rhinoceros sondaicus
Rhinoceros elatus Croizet & Jobert, 1828 Croizet & Jobert, 1828  Stephanorhinus jeanvireti
Dicerorhinus schleiermacheri (Kaup, 1832) Guérin, 1980 Dihoplus schleiermacheri
Dihoplus schleiermacheri (Kaup, 1832) Kaya & Heissig, 2001 Dihoplus schleiermacheri
Rhinoceros schleiermacheri Kaup, 1832 Kaup, 1832 Dihoplus schleiermacheri
Dihoplus schleiermacheri (Kaup, 1832) Heissig, 1999 Dihoplus schleiermacheri
Rhinoceros megarhinus De Christol, 1834 De Christol, 1834 "Stephanorhinus™ megarhinus
Dicerorhinus megarhinus (De Cristol, 1834) Guérin, 1980 "Stephanorhinus™ megarhinus
Stephanorhinus megarhinus (De Ciristol, 1834) Fortelius et al., 1993 ""Stephanorhinus"” megarhinus
Dihoplus megarhinus (De Ciristol, 1834) Pandolfi, 2013 ""Stephanorhinus"” megarhinus
Rhinoceros kirchbergensis Jéager, 1839 Jéager, 1839 Stephanorhinus kirchbergensis
Stephanorhinus kirchbergensis (Jager, 1839) Fortelius et al., 1993 Stephanorhinus kirchbergensis
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Falconer & Cautley, 1846
Wagner, 1848
(Wagner, 1848)

(Wagner 1848)

286

Tong & Wu, 2010
Heissig, 1999
Jager, 1839

Kaup, 1841
Guérin, 1980

Falconer & Cautley,
1846
Khan, 1971

Colbert, 1935

Falconer & Cautley,
1846

Colbert, 1935
Falconer & Cautley,
1846

Colbert, 1935
Falconer & Cautley,
1846

Colbert, 1935
Wagner, 1848
Arambourg &
Piveteau, 1929
Guérin, 1980

Stephanorhinus kirchbergensis
"Dicerorhinus"” steinheimensis
"Dicerorhinus"” steinheimensis
Stephanorhinus kirchbergensis
Stephanorhinus kirchbergensis
Rhinoceros platyrhinus

Rhinoceros platyrhinus
Rhinoceros platyrhinus
Rhinoceros sivalensis in partim

Rhinoceros sivalensis in partim
Brachypotherium perimense

Brachypotherium perimense
Rhinoceros sivalensis

Rhinoceros sivalensis
Ceratotherium neumayri
Ceratotherium neumayri

Ceratotherium neumayri



Rhinoceros
Dicerorhinus
Lartetotherium
Rhinoceros

Stephanorhinus
Rhinoceros
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Rhinoceros
Rhinoceros

Rhinoceros

Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Ceratotherium
Ceratotherium
Rhinoceros
Rhinoceros
Atelodus
Ceratotherium
Ceratotherium
Ceratotherium

Ceratotherium

Ceratotherium
Dicerorhinus
Rhinoceros
Stephanorhinus
Dicerorhinus

Stephanorhinus
Dicerorhinus
Dihoplus

Stephanorhinus
Rhinoceros

Rhinoceros
Rhinoceros
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus

Gaindatherium
Rhinoceros
Serengeticeros
Rhinoceros

sansaniense
sansaniense
sansaniense
hemitoechus

hemitoechus
etruscus
etruscus
hemitoechus
sinensis
sinensis

sinensis

deccanensis
iravadicus
namadicus
planidens
plicidens
simplicidens
simplicidens
karnuliensis
mauritanicus
mauritaunicum
mauritaunicum
etruscus astensis
subinermis
neumayri
neumayri
neumayri
neumayri

neumayri

neumayri

steinheimensis
hunsheimensis
hunsheimensis

etruscus
brachycephalus
pikermiensis

pikermiensis
pikermiensis

pikermiensis

schleiermacheri
pikermiensis
kendengindicus

oweni
choukoutienensis
choukoutienensis
abeli

abeli

browni
manchuricus
efficax
binagadensis

Lartet, 1851
(Lartet, 1851)
(Lartet, 1851)
Falconer, 1859

(Falconer, 1859)
Falconer, 1868
(Falconer, 1868)
(Falconer, 1868)
Owen, 1870
Owen, 1870

Owen, 1870

Foote, 1874
Lydekker, 1876
Lydekker, 1876
Lydekker, 1876
Koken, 1885
Koken, 1885
Koken, 1885
Lydekker, 1886
Pomel, 1888
(Pomel, 1888)
(Pomel, 1888)
Sacco, 1895
Pomel, 1895
Osborn, 1900
(Osborn, 1900)
(Osborn, 1900)
(Osborn, 1900)

(Osborn, 1900)

(Osborn, 1900)

(Jager emed Roger, 1900)

Toula, 1902
(Toula, 1902)
(Schroeder, 1903)

(Toula, 1906)
(Toula, 1906)
(Toula, 1906)

(Toula, 1906)
Toula, 1906

Dubois, 1908
Ringstrém, 1927
Wang, 1931

Wang, 1931
(Forster-Cooper, 1934)
(Forster-Cooper, 1934)

Colbert, 1934
Ishijima, 1939
Dietrich, 1942
Dzhafarov, 1955

287

Lartet, 1851
Guérin, 1980
Ginsburg, 1974

Falconer, in Gaudin,
1859
Fortelius et al., 1993

Falconer, 1868
Guérin, 1980
Guérin, 1980
Owen, 1870

Matthew & Granger,
1929

Colbert & Hooijer,
1953

Foote, 1874

Lydekker, 1876
Lydekker, 1876
Lydekker, 1876
Koken, 1885

Koken, 1885

Tong & Moigne, 2001
Lydekker, 1886
Pomel, 1888

Geraads, 2005
Geraads, 2010

Sacco, 1895

Pomel, 1895

Osborn, 1900
Geraads, 1988
Antoine & Sarag, 2005

Geraads & Koufos,
1990

Giaourtsakis et al.,
2006

Heissig, 1999

Guérin, 1980
Toula, 1902
Fortelius et al., 1993
Guérin, 1980

Antoine & Sarag, 2005
Geraads, 1988

Giaourtsakis et al.,
2006
Heissig, 1999

Toula, 1906

Dubois, 1908
Ringstrém, 1927
Wang, 1931

Chow, 1979
Guérin, 1989
Zin-Maung-Maung-
Thein et al., 2008
Colbert, 1934

Ishijima, 1939
Dietrich, 1942
Dzhafarov, 1955

Lartetotherium sansaniense
Lartetotherium sansaniense
Lartetotherium sansaniense
Stephanorhinus hemitoechus

Stephanorhinus hemitoechus
Stephanorhinus etruscus
Stephanorhinus etruscus
Stephanorhinus hemitoechus
Rhinoceros sinensis
Rhinoceros sinensis

Rhinoceros sinensis

Rhinoceros unicornis
Brachypotherium perimense
Rhinoceros unicornis
Brachypotherium perimense
Rhinoceros sinensis
Rhinoceros sinensis
Rhinoceros sinensis
Rhinoceros sp.
Ceratotherium mauritanicum
Ceratotherium mauritanicum
Ceratotherium mauritanicum
Stephanorhinus jeanvireti
Stephanorhinus cf. hemitoechus
Ceratotherium neumayri
Ceratotherium neumayri
Ceratotherium neumayri
Ceratotherium neumayri

Ceratotherium neumayri

Ceratotherium neumayri
"N. Gen." steinheimensis
Stephanorhinus hundsheimensis
Stephanorhinus hundsheimensis

Stephanorhinus hundsheimensis
in partim

""Stephanorhinus" pikermiensis
""Stephanorhinus" pikermiensis

""Stephanorhinus" pikermiensis

""Stephanorhinus" pikermiensis
""Stephanorhinus" pikermiensis

Rhinoceros unicornis
Rhinoceros sinensis
Stephanorhinus kirchbergensis
Stephanorhinus kirchbergensis
?Alicornops abeli

?Alicornops abeli

Gaindatherium browni
Coelodonta antiquitatis
Ceratotherium efficax
Stephanorhinus hemitoechus



Ceratotherium?
Dicerorhinus
Diceros
Diceros
Dicerorhinus
Dihoplus

Dicerorhinus
Stephanorhinus
Ceratotherium
Diceros
Diceros
Dicerorhinus
Rusingaceros
Coelodonta
Dicerorhinus

Dicerorhinus
Paradiceros
Paradiceros
Coelodonta
Coelodonta
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Stephanorhinus?
Dicerorhinus
Stephanorhinus
Ceratotherium
Ceratotherium

Diceros
Gaindatherium
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Stephanorhinus
Dicerorhinus

?Stephanorhinus
Dicerorhinus

Diceros
Diceros
"Diceros"
Diceros
Dicerorhinus

Coelodonta

primaevum
primaevus
primaevus
primaevus
ringstroemi
ringstroemi

yunchuchenensis
yunchuchenensis
douariense
douariensis
douariensis
leakeyi

leakeyi
tologoijensis
nipponicus

nipponicus
mukirii
mukirii
nihowanensis
nihowanensis
africanus
africanus
africanus
jeanvireti
jeanvireti
praecox
praecox

praecox
vidali
cixianensis
cixianensis
lantianensis
lantianensis
miguelcrusafonti

miguelcrusafonti
montesi

gabuniae
australis
australis
gansuensis
gwebinensis

thibetana

(Arambourg, 1959)
Arambourg, 1959
(Arambourg, 1959)
(Arambourg, 1959)
Arambourg, 1959
(Arambourg, 1959)

Chow, 1963
(Chow, 1963)
(Guérin, 1966)
Guérin, 1966
Guérin, 1966
Hooijer, 1966
(Hooijer, 1966)
Beliajeva, 1966
Shikama et al., 1967

Shikama et al., 1967
Hooijer, 1968

Hooijer, 1968

Kahlke, 1969

Kahlke, 1969
Arambourg, 1970
Arambourg, 1970
(Arambourg, 1970)
Guérin, 1972

(Guérin, 1972)

Hooijer & Patterson, 1972
Hooijer & Patterson, 1972

(Hooijer & Patterson, 1972)
Heissig, 1972

Chen & Wu, 1976

Chen & Wu, 1976

Hu & Qi, 1978

Hu & Qi, 1978

Guérin & Santafé-Llopis,
1978

(Guérin & Santafé-Llopis,
1978)

Santafé-Llopis et al., 1987

Tsiskarishvilli, 1987
Guérin, 2000

Guérin, 2000

Deng & Qui, 2007
Zin-Maung-Maung-Thein et
al., 2008

Deng et al., 2011

Geraads, 2010
Arambourg, 1959
Geraads, 1986
Heissig, 1999
Arambourg, 1959

Giaourtsakis et al.,
2006
Chow, 1963

Tong, 2012
Geraads, 2010
Guérin, 1966
Geraads, 1988
Hooijer, 1966
Geraads, 2010
Beliajeva, 1966
Zin-Maung-Maung-
Thein et al., 2008
Shikama et al., 1967

Hooijer, 1968
Geraads, 2010
Kahlke, 1969

Deng, 2002
Geraads, 1986
Arambourg, 1970
Geraads, 2010
Guérin, 1972
Fortelius et al., 1993
Geraads, 1988

Hooijer & Patterson,
1972
Geraads, 2005

Heissig, 1972
Chen & Wu, 1976
Tong, 2012

Hu & Qi, 1978
Tong & Wu, 2010

Guérin & Santafé-
Llopis, 1978
Cerdefio, 1995

Santafé-Llopis et al.,
1987
Tsiskarishvilli, 1987

Guérin, 2000
Geraads, 2010
Deng & Qui, 2007
Zin-Maung-Maung-
Thein et al., 2008
Dengetal., 2011

Ceratotherium? primaevum
Ceratotherium? primaevum
Ceratotherium? primaevum
Ceratotherium? primaevum
""Stephanorhinus"” megarhinus
""Stephanorhinus” megarhinus

Stephanorhinus yunchuchenensis
Stephanorhinus yunchuchenensis

Ceratotherium douariense
Ceratotherium douariense
Ceratotherium douariense
Rusingaceros leakeyi
Rusingaceros leakeyi
Coelodonta tologoijensis
Stephanorhinus sp.

Stephanorhinus sp.
Paradiceros mukirii
Paradiceros mukirii
Coelodonta nihowanensis
Coelodonta nihowanensis
Stephanorhinus? africanus
Stephanorhinus? africanus
Stephanorhinus? africanus
Stephanorhinus jeanvireti
Stephanorhinus jeanvireti
"Diceros" praecox
"Diceros" praecox

"Diceros" praecox
Gaindatherium vidali
Dicerorhinus cixianensis
Dicerorhinus cixianensis
Stephanorhinus lantianensis
Stephanorhinus lantianensis
Dihoplus miguelcrusafonti

Dihoplus miguelcrusafonti

cf. Lartetotherium sansaniense

Ceratotherium neumayri
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APPENDICE 2. Lista dei 156 caratteri considerati in lingua inglese. I caratteri definiti in Antoine

(2002) sono riportati in corsivo, quelli definiti in Lu (2013) sono riportati fra parentesi tonde, quelli

definiti in Deng et al. (2011) sono riportati fra parentesi quadre.

APPENDIX 2. List of the 156 characters included in the phylogenetic analysis. Characters defined

by Antoine (2002) are in reported in italic, characters reported by Lu (2013) are in bracket,

characters defined by Deng et al. (2011) are in square bracket. The newly added characters are

marked by ““N”*, the six modified characters are underlined. Characters treated as unordered are:

2,3,8,

Skull

w

© © N o g &

10.
11.
12.
13.
14.
15.
16.
17.
18.
19.
20.

26, 56, 80, 103, 111, 150, 151, 152, 153, and 154.

1 (1) Nasal: lateral apophysis = 0, absent; 1, present
(2) Nasal: dorsal profile: 0, straight; 1, dorsally arched; 2, upturn
(3) Nasal: anterior end: 0, at the level of DP1 or after DP1: 1, before the DP1 without over

the premaxillae; 2, before or at the level of the anterior end of the premaxillae

2 (4) Maxillary: foramen infraorbitalis = 0 above premolars; 1, above molars

(5) Infraorbital foramen: 0, behind the nasal notch; 1, below the nasal notch

(6) Infraorbital foramen: O, one; 1, two—three

3 (7) Nasal notch = 0, above P1-3; 1, above P4-M1

(8) Nasal notch: 0, U-shaped; 1, V-shaped

(9) Nasal notch: distance to the the orbit/length of the skull: 0, long (>17%); 1, short (<17%)
4 (10) Nasal septum = 0, never ossified; 1, ossified (even sometimes)

5 (11) Nasal septum: ossified = 0, partially; 1, totally

6 (12) Nasal/lacrymal: contact = 0, long; 1, punctual or absent

7 (13) Orbit: anterior border = 0, above P4-M2; 1, above M3; 2, behind M3

8 (14) Lacrymal: processus lacrymalis = 0, present; 1, absent

9 (15) Frontal: processus postorbitalis = 0, present; 1, absent

10 (16) Maxillary: anterior base of the processus zygomaticus maxillari = 0, high; 1, low
11 (17) Zygomatic arch = 0, low; 1, high; 2, very high

12 (22) Zygomatic arch: processus postorbitalis = 0, present; 1, absent

13 (23) Zygomatic arch: processus postorbitalis = 0, on jugal; 1, on squamosal

14 (24) Jugal/squamosal: suture = 0, smooth; 1, rough
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21.
22,

23.
24,
25.
26.

27.
28.
29.
30.
31.
32.
33.
34.
35.
36.
37.
38.
39.
40.
41.
42.
43.
44,
45,
46.
47.
48.

49,
50.

15 (25) Skull: dorsal profile = 0, flat; 1, concave; 2, very concave
16 (26) Sphenoid: foramen sphenorbitale and foramen rotundum = 0, distinct; 1, usually

fused

17 (27) Squamosal: area between temporal and nuchal crests = 0, flat; 1, depression
18 (28) External auditory pseudo—meatus = 0, open; 1, partially closed; 2, closed
19 (29) Occipital side = 0, inclined forward; 1, vertical; 2, inclined backward

(30) Occipital: ventral end of the paraoccipital process relative to the postglenoid process: 0,

under; 1, above; 2, nearly equal

20 (32) Occipital: nuchal tubercle = 0, little developed; 1, developed; 2, very developed
21 (33) Skull: back of teeth row = 0, in the posterior half; 1, restricted to the anterior half
22 (34) Pterygoid: posterior margin = 0 nearly horizontal; 1, nearly vertical

23 (35) Skull =0, dolichocephalic; 1, brachycephalic

24 (38) Nasal bones: rostral end = 0, narrow; 1, broad; 2, very broad

25 (39) Nasal bones = 0, totally separated; 1, anteriorly separated; 2, fused

26 (40) Nasal bones =0, long; 1, short; 2, very long

27 (41) Median nasal horn = 0, absent; 1, present

28 (42) Median nasal horn = 0, small; 1, developed

29 (43) Paired nasal horns = 0, absent; 1, present

30 (44) Paired nasal horns = 0, terminal bumps; 1, lateral crests

31 (45) Frontal horn = 0, absent; 1, present

32 (46) Frontal horn = 0, small; 1, huge

33 (47) Orhit: lateral projection = 0, absent; 1, present
34 (48) Zygomatic width/frontal width =
35 (49) Frontal-parietal = 0, sagittal crest; 1, close frontoparietal crests; 2, distant crests
36 (52) Occipital crest = 0, concave; 1, straight; 2, forked

37 (53) Maxillary: processus zygomaticus maxillari, anterior tip = 0, progressive; 1, brutal

38 (54) Vomer = 0, acute; 1, rounded

39 (55) Squamosal: articular tubercle = 0, smooth; 1 high
40 (56) Squamosal: transversal profile of articular tubercle = 0, straight; 1, concave
41 (57) Squamosal: foramen postglenoideum = 0, distant from the processus postglenoidalis;

1, close to it

42 (58) Squamosal: processus postglenoidalis = 0, flat; 1, convex; 2, dihedron
43 (59) Basioccipital: foramen nervi hypoglossi = 0, in the middle of the fossa; 1 shift

antero-externally

0, less than 1.5; 1, more than 1.5
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51. 44 (60) Basioccipital: sagittal crest on the basilar process = 0, absent; 1, present

52. 45 (61) Squamosal: posterior groove on the processus zygomaticus = 0, absent; 1, present

53. 46 (62) Squamosal—occipital: processus posttympanicus and processus paraoccipitalis = 0,
fused; 1, distant

54. 47 (63) Squamosal: processus posttympanicus = 0, well developed; 1, little developed

55. 48 (64) Occipital: processus paraoccipitalis = 0, well developed,; 1, little developed

56. (65) Nuchal face: outline: 0, bell-shaped; 1, trapezoidal; 2, square

57. (66) Magnum foramen: dorsal incision: 0, absent; 1, present

58. 49 (67) Occipital: foramen magnum = 0, circular; 1, subtriangular

59. 50 (68) Basioccipital: median ridge on the condyle = 0, absent; 1, present

60. 51 (69) Basioccipital: medial truncation on the condyle = 0, absent; 1, present

61. 52 (70) Basioccipital: medial truncation on the condyle = 0, present at juvenile stage; 1, still

present at adult stage

Mandible

62. 53 (71) Symphysis = 0, very upraised; 1, upraised; 2, nearly horizontal
63. 54 (72) Symphysis = 0, spindly; 1, massive; 2, very massive

64. (73) Symphysis: ventral surface: 0, flat or slightly convex; 1, concave

65. 55 (76) Symphysis: posterior margin = 0, in front of p2; 1, level of p2-4

66. 57 (78) Corpus mandibulae: lingual groove = 0, present; 1, absent

67. 58 (79) Corpus mandibulae: lingual groove = 0, still present at adult stage; 1, present at
juvenile stage only

68. 59 (80) Corpus mandibulae: base = 0, straight; 1, convex; 2, very convex

69. 60 (82) Ramus = 0, vertical; 1, inclined forward; 2, inclined backward

70. 61 (83) Ramus: processus coronoideus = 0, well developed; 1, little developed

71. 62 (84) Foramen mandibulare = 0, below the teeth neck; 1, above the teeth neck

Teeth

72. 63 (85) Compared length of the premolars/molars rows =0, (100 x LP3-4/LM1-3) > 50; 1,
42 < (100 x LP3-4/LM1-3) < 50; 2, (100 x LP3-4/LM1-3) < 42

73. 64 (86) Cheekteeth: enamel foldings = 0, absent; 1, weak

74. 66 (88) Cheekteeth: cement = 0, absent; 1, weak or variable; 2, abundant

75. 68 (90) Cheekteeth: crown = 0, low; 1, high
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76.

77.
78.
79.
80.
81.
82.
83.
84.
85.
86.
87.
88.
89.
90.
91.
92.

93.
94.

95.
96.

97.
98.
99.

100.
101.
102.
103.

69 (91) Cheekteeth: crown = 0, high; 1, partial hypsodonty; 2, subhypsodonty; 3,
hypsodonty

70 (92) Cheekteeth: roots = 0, distinct; 1, joined; 2, fused

71 (93) 11 =0, present; 1, absent

"N" 11 = 0, well-developed; 1, reduced

72 (94) 11: shape of the crown (cross section) = 0, almond; 1, oval; 2, half moon
73 (95) 12 =0, present; 1, absent

74 (96) 13 =0, present; 1, absent

75 (97) C1 =0, present; 1, absent

76 (98) i1 = 0, present; 1, absent

77 (99) i1: crown = 0, developed, with a pronounced neck; 1, reduced

78 (100) i2 = 0, present; 1, absent

"N"i2 = 0, well-developed; 1, reduced

79 (101) i2: shape = 0, incisor—like; 1, tusk—like

80 (102) i2: orientation = 0, parallel; 1, divergent

81 (104) i3 = 0, present; 1, absent

82 (105) c1 =0, present; 1, absent

83 (112) Upper premolars: labial cingulum = 0, always present; 1, usually present; 2, usually
absent; 3, always absent

84 (113) P2-4: crochet = 0, always absent; 1, usually present; 2, always present
85 (114) P2-4: crochet = 0, simple or usually simple; 1, sometimes multiple or usually

multiple
86 (115) P2—-4: metaloph constriction = 0, absent; 1, present

87 (116) P2—4: lingual cingulum = 0, always present; 1, usually present; 2, usually absent; 3,
always absent

88 (117) P2—4: lingual cingulum = 0, continuous; 1, reduced

89 (118) P2-4: postfossette = 0, narrow; 1, wide; 2, posterior wall

90 (119) P2-3: antecrochet = 0, always absent; 1, usually absent; 2, usually present

91 (120) P1 (in adults) = 0, always present; 1, absent

92 (121) P1: antero—lingual cingulum = 0, present; 1, absent
93 (122) P2 =0, present; 1, absent
94 (123) P2: protocone and hypocone = 0, fused; 1, lingual bridge; 2, separated; 3,

lingual wall
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104. 95 (124) P2: metaloph = 0, hypocone posterior to metacone; 1, transverse; 2,
hypocone anterior to metacone

105. 96 (125) P2: lingual groove = 0, present; 1, absent

106. 97 (126) P2: protocone = 0, equal or stronger than the hypocone; 1, less strong than
the hypocone

107. 98 (127) P2: protoloph = 0, present; 1, absent

108. 99 (128) P2: protoloph = 0, joined to the ectoloph; 1, interrupted

1009. 100 (129) P3—4: medifossette = 0, always absent or rare; 1, usually absent; 2, usually
present; 3, always present

110. 101 (130) P3-4: constriction of the protocone = 0, always absent; 1, usually absent;
2, usually present; 3, always present

111. 102 (131) P3—4: protocone and hypocone = 0, fused; 1, lingual bridge; 2, separated;
3, lingual wall

112. 103 (132) P3-4: metaloph = 0, transverse; 1, hypocone posterior to metacone; 2,
hypocone anterior to metacone

113. 104 (133) P3: protoloph = 0, joined to the ectoloph; 1, interrupted

114. 105 (134) P3: crista = 0, always absent; 1, usually absent; 2, usually present; 3,
always present

115. 106 (135) P3: pseudometaloph = 0, always absent; 1, sometimes present

116. 107 (136) P4: antecrochet = 0, always absent; 1, usually absent; 2, usually present; 3,
always present

117. 108 (137) P4: hypocone and metacone = 0, joined; 1, separated

118. 109 (138) Upper molars: labial cingulum = 0, always present; 1, usually present; 2,

usually absent; 3, always absent

119. 110 (139) Upper molars: antecrochet = 0, always absent; 1, usually absent; 2, usually
present; 3, always present

120. 111 (141) Upper molars: crochet = 0, always absent; 1, usually absent; 2, usually
present; 3, always present

121. 112 (142) Upper molars: crista = 0, always absent; 1, usually absent; 2, usually
present; 3, always present

122. 113 (143) Upper molars: medifossette = 0, always absent or rare; 1, usually absent; 2,
usually present

123. 114 (144) Upper molars: lingual cingulum = 0, always present; 1, usually present; 2,
usually absent; 3, always absent
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124, 115 (145) M1-2: constriction of the protocone = 0, always absent; 1, usually absent;

2, usually present; 3,

always present

125. 116 (146) M1-2: constriction of the protocone = 0, weak; 1, strong

126. 117 (147) M1-2: paracone fold = 0, present; 1, absent

127. 118 (148) M1-2: paracone fold = 0O, strong; 1, weak

128. 119 (149) M1-2: metacone fold = 0, present; 1, absent

129. 120 (150) M1-2: metastyle = 0, short; 1, long

130. 121 (151) M1-2: metaloph = 0, long; 1, short

131. 122 (152) M1-2: posterior part of the ectoloph = 0, straight; 1, concave

132. 123(153) M1-2: cristella = 0, always absent; 1, usually present; 2, always present
133. 124 (154) M1-2: posterior cingulum = 0, continuous; 1, low and reduced

134. 125 (155) M1: metaloph = 0, continuous; 1, hypocone isolated

135. 126 (156) M1:

always joined

136. 127 (157) M1:
137. 128 (158) M2:

always present

138. 129 (159) M2:
139. 130 (160) M2:
140. 131 (161) M2:

antecrochet-hypocone = 0, always separated; 1, sometimes joined; 2,

postfossette = 0, present; 1, usually absent
protocone, lingual groove = 0, always absent; 1, usually absent; 2,

metaloph = 0, continuous; 1, hypocone isolated
mesostyle = 0, absent; 1, present
mesostyle = 0, "vague™; 1, weak; 2, strong

141. 132 (162) M2:
142. 133 (163) M3:
143, 134 (164) M3:

144, 135 (165) M3:

always present

antecrochet and hypocone = 0, separated; 1, joined
ectoloph and metaloph = 0, distinct; 1, fused (ectometaloph)

shape = 0, quadrangular; 1, triangular

constriction of the protocone = 0, always absent; 1, usually absent; 2,

145. 136 (166) M3: protocone = 0, trefoil-shape; 1, indented

146. 137 (167) M3: protoloph = 0, transverse; 1, lingually elongated

147. 138 (168) M3: posterior groove on the ectometaloph = 0, present; 1, absent

148. 142 (174) Lower cheekteeth: trigonid = 0, angular; 1, rounded

149. 151 (183) dp1/pl (in adults) = 0, always present; 1, usually present; 2, usually absent
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Additional characters

150. [40] Skull: nasal tip to front of orbit / front of orbit to condyles = 0, < 75; 1, 75-90;
2,>90

151. [43] Nasal horn: boss = 0, rounded; 1, narrow

152. [44] Nasal horn: sagittal ridge on the boss = 0, absent; 1, present

153. [45] Upper molars: lingual cusp bases = 0, not bulbous (inflated, swollen); 1, bulbous

154, [46] Upper molars: occlusal topography = 0, ectolophodont; 1 = plagiolophodont

155. "N" Tip of the nasal joined with the tip of the praemaxillae = 0, absent; 1, present

156. "N" Basioccipital: oval foramen and lacerated foramen = 0, distinct; 1, fused
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APPENDICE 3. Matrice degli stati di carattere codificati per le specie considerate.

APPENDIX 3. Data matrix of the characters codified for the considered species.
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APPENDICE 4. Parametri dei caratteri anatomici controllati nell'analisi con parsimonia: C =
carattere; N = numero di passi; Cl = indice di Consistenza; RI = Indice di Ritenzione; HI = Indice di

Omoplasie.

APPENDIX 4. Parameters of the anatomical characters controlled in the parsimonious analysis: C

= character; N = number of steps; Cl = Consistency Index; Rl = Retention Index; HI = Homoplasy

Index.

C N Cl RI HI

1 3 0333 0 0.667
2 3 0.667 0.833 0.333
3 6 0.333 0.667 0.667
4 5 0.2 0 0.8

5 3 0.333 0.818 0.667
6 2 0.5 0.667 0.5

7 7 0.143  0.455 0.857
8 10 0.1 0.1 0.9

9 6 0.167 0.583 0.833
10 5 0.2 0.692 0.8
11 1 1 1 0

12 3 0.333 0.5 0.667
13 4 0.25 0.5 0.75
14 1 1 0/0 0

15 5 0.2 0.429 0.8
16 8 0.125 0.533 0.875
17 7 0.286 0545 0.714
18 10 0.1 0.308 0.9
19 1 1 0/0 0

20 2 0.5 0 0.5
21 11 0.182 0.357 0.818
22 2 0.5 0 0.5
23 7 0.143 0.333  0.857
24 11 0.182 0.609 0.818
25 10 0.2 0.429 0.8
26 8 0.25 0.4 0.75
27 7 0.286 0.706 0.714
28 4 0.25 0.625 0.75
29 5 0.2 0.5 0.8
30 6 0.167 0.667  0.833
31 7 0.286 0.75 0.714
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32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72
73
74
75
76
77
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0.333

0.2
0.5
0.5

0.333
0.25
0.5
0.2
0.222
0.167
0.25
0.167
0.2
0.111

0.286

0.2
0.5
0.167
0.125
0.333
0.222
0.2
0.125
0.2
0.25
0.286
0.286
0.5
0.25
0.167
0.333
0.286
0.5
0.25
0.2
0.333

0.2
0.143
0.3
0.25

0.818
0/0
0.556
0.5

0/0
0.895
0.25
0.75
0.6
0.222
0.444
0.25
0.5
0.6
0.2
0/0
0.375
0/0

0.75
0.167
0.5
0.333
0.364
0.2
0.5
0.692
0.4
0.706
0.643
0.667

0.375

0.643
0.8

0.769
0.692
0.429
0/0

0.333
0.571
0.364
0.538

0.667

0.8
0.5
0.5

0.667
0.75
0.5
0.8
0.778
0.833
0.75
0.833
0.8
0.889

0.714

0.8
0.5
0.833
0.875
0.667
0.778
0.8
0.875
0.8
0.75
0.714
0.714
0.5
0.75
0.833
0.667
0.714
0.5
0.75
0.8
0.667

0.8
0.857
0.7
0.75
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78
79
80
81
82
83
84
85
86
87
89
92
93
94
95
96
97
98
99
100
101
103
104
105
106
107
108
109
110
111
112
113
114
115
116
117
118
119
120
121
122
123
124
125
126

O oo~ N WkFEFWWONE PRWEFEO

B © R
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0.333

0.667
0.25

0.5

0.167
0.333
0.333

0.333
0.429
0.5

0.167
0.2

0.176
0.111
0.091
0.4

0.167

0.182
0.143

0.111
0.333
0.125
0.273
0.214
0.182
0.143

0.176

0.375

0.429
0.214
0.333
0.158
0.286
0.214
0.231
0.25
1

0.8
0/0
0.75
0.4
0/0

0.643
0.6
0.846

0.6
0.556
0.6

0.667
0.364
0.429
0.375
0.5
0.643
0/0
0.55
0.571

0.467

0.5
0.429
0.421
0.308
0.143
0/0
0.417
0/0
0.444
0/0
0.636
0.522
0.143
0.385
0.444
0.353
0.583
0.625
1

0.667

0.333
0.75

0.5

0.833
0.667
0.667

0.667
0.571
0.5

0.833
0.8

0.824
0.889
0.909
0.6

0.833

0.818
0.857

0.889
0.667
0.875
0.727
0.786
0.818
0.857

0.824
0.625

0.571
0.786
0.667
0.842
0.714
0.786
0.769
0.75
0
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127
128
129
130
131
132
133
134
135
136
137
138
139
140
142
143
144
145
146
147
148
149
150
151
152
153
154
155
156
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o ol

DN NOOOOEFE OO NEFE O NN

[EEN

0

P P, B OWOWDNPFEP 00

0.067
0.167
0.5
0.143
0.1

0.143
0.167
0.4

0.167
0.125
0.4

0.167
0.25
0.5
0.5
0.167
0.1
0.286
0.25

0.5
0.333
0.25
1

1

0.263
0.286

0.455
0.55

0.25
0.688

0/0

0.545
0.563
0.727

0.643
0.714

0.75
0.667
0.5
0.375
0.333

0.667
0.333
0.625
1
1

0.933
0.833
0.5
0.857
0.9

0.857
0.833
0.6

0.833
0.875
0.6

0.833
0.75
0.5
0.5
0.833
0.9
0.714
0.75

0.5
0.667
0.75
0

0
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APPENDICE 5. Lista degli esemplari inclusi nell'analisi con Morfometria Geometrica.

APPENDIX 5. List of the specimens included in the Geometric Morphometrics analysis.

Genere/Genus Specie/Species Riferimento o Istituzione/ Numero Collezione/
Reference or Museum Collection number

"Stephanorhinus” megarhinus Deng, 2006

"Stephanorhinus” megarhinus Guérin, 1980

"Stephanorhinus” megarhinus BSPG 2000-1-56

"Stephanorhinus” megarhinus NHML 40834

"Stephanorhinus” pikermiensis NHML 10141

"Stephanorhinus” pikermiensis NHML 49660

Ceratotherium mauritanicum  Geraads, 2005

Ceratotherium mauritanicum  Geraads, 2010

Ceratotherium mauritanicum  Harris, 1966

Ceratotherium neumayri AMNH no code

Ceratotherium neumayri Antoine & Sarag, 2005

Ceratotherium neumayri Geraads & Spassov, 2009

Ceratotherium neumayri Giaourtsakis, 2009

Ceratotherium neumayri NMB Saml

Ceratotherium  simum NHML 1851-12-23-1

Ceratotherium  simum NHML 1948-1-28-1

Ceratotherium  simum NHML 1963-8-13-3

Ceratotherium  simum NHML 19-7-15-522

Ceratotherium  simum NHML 25-5-23-1

Ceratotherium  simum NHML 30-7-26-1

Ceratotherium  simum NHML 52-12-9-1

Ceratotherium  simum NHML 8-8-25-1

Ceratotherium  simum MZUF 15828

Ceratotherium  simum MZUF 7526

Ceratotherium  simum SMF 5-541

Ceratotherium  simum ZSM 1912-420

Ceratotherium  simum NHML 1948-1-28-2

Ceratotherium  simum NHML 1963-8-13-2

Coelodonta antiquitatis NHML 12-504

Coelodonta antiquitatis Borsuk-Bialynicka, 1973

Coelodonta antiquitatis Borsuk-Bialynicka, 1973

Coelodonta antiquitatis Borsuk-Bialynicka, 1973

Coelodonta antiquitatis Borsuk-Bialynicka, 1973

Coelodonta antiquitatis Guérin, 1983

Coelodonta antiquitatis HNHM A252

Coelodonta antiquitatis HNHM A254

Coelodonta antiquitatis IGF 1040

Coelodonta antiquitatis IGF 16945

Coelodonta antiquitatis VPP \Y
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Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Coelodonta
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus

antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
antiquitatis
nihowanensis
tologoijensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis

IVPP
Lyras, 2007

Markovi¢, 1998
Markovi¢, 1998

MTN
MTN
MTN
MTN
MTN
MNHM
MNHM

Morel & Hug, 1966

NHM
NHM
MPUR
NHML
NHML
NHML
NHML
NHMW
NHMW
NHMW
NHMW
NMB
SMNK
SMNK
SMNS
SMNS
SMNS
USNM
Made, 2010
Deng, 2002

Kahlke & Lacombat, 2008

NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
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V2130

420

45

641

666

672
PW1978-62
calco

MA4066
MCP-MA
V2832
9114
M9130

no code
no code
321g2-6
A5023

Mahren no code

1980
Up801
PAL QP-645

QP435-PAL 4177

3770
6316.2.7.74.7
6316.2.9.77.3
6053

1-1-22-1
1879-6-14-2
1894-9-24-1
1901-8-15-1
1921-2-8-2
1921-2-8-3
1921-2-8-4
1931-5-28-1
1948-1-14-2
1948-12-20-1
1949-1-11-1
1949-2-1-1
1950-3-16-1
1952-4-1-2



Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Dicerorhinus
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Diceros
Dihoplus
Gaindatherium

sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
sumatrensis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
bicornis
gansuensis
gansuensis
schleiermacheri
browni

NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
Tong, 2012
MNHNP
MSNF

NMB

SMF

NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML

MAC
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MPELP
MSNF
MSNF
MSNF
MSNF

SMF

SMF

SMF

SMF

ZSM
ZSM1960-387
ZSM1960-390
ZSM1961-187
ZSM1962-166
ZSM2001-32

Deng & Qiu, 2007
Deng & Qiu, 2007

NHML
Colbert, 1934
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1986-12-20-8
68-4-15-1
72-12-31-1
72-720
75-8-9-18

A7965 BVI1-192
735

10529
ZIH184
1907-2-26-1
1948-1-28-5
1948-1-28-7
1962-7-6-5
1962-7-6-6
2-11-18-6
2-11-18-7
25-7-6-1
33-4-2-1
48-1-14-3
111/360
1944-278
1961-195
1965-1126
1965-1127
1965-1128
1974-124
1996-2520
no code
7522

7523

7524

7525

15-934
22-260
4-440
40-543
calco

M2781



Lartetotherium
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros

sansaniense
platyrhinus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
sondaicus
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis
unicornis

Heissig, 2012b
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
MNHNP
NMB
SMF
ZSM
ZSM
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
NHML
MNHNP
MNHNP
NMB
NMB
NMB
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36661
1972-12-30-1
1861-3-11-1
1871-12-29-7
1921-5-15-1
1932-10-21-1
20-10-13-1
2-12-18-1
45-12-29-5
51-11-10-11
55-4-4-4-
72-721
76-3-30-1
79-11-21-178
81-6-30-9
985-160
A2277
A7970 BVI-191
A7971 BVI-190
PeE 588
1896-2003
1912-299(=1932-48)
1932-42
1940-483
1985-159
10885

664

2001-33
1930-352
1-3-10-1
1884-1-22-1+2
1926-6-7-8
1948-1-28-9
1948-9-24-1
1950-10-18-5
1951-11-30-2
47-12-20-2
72-12-30-1
72-722
72-739
83-10-23-3
1932-49
1960-59

009

7351
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Rhinoceros
Rhinoceros
Rhinoceros
Rusingaceros
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus

unicornis
unicornis
unicornis
leakeyi

etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
etruscus
hemitoechus
hemitoechus
hemitoechus
hemitoechus
hemitoechus
hemitoechus
hemitoechus
hemitoechus
hemitoechus
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
hundsheimensis
jeanvireti
jeanvireti
jeanvireti
kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis

NMB
ZSM
ZSM2001-33
Hooijer, 1966

Belyaeva & David, 1975

FSL
IGF

IGF

IGF

IGF

IGF

IGF
MNHNP
MNHNP
MPM
NMB
NMB
NMB
NMB
SMNK
NHML
IGF

IGF

IGF
Loose, 1961
MPAVC
MPUR
SMNS
Made, 2010
IGF
IQW
MNHM
MPP
Schreiber, 2005
SMNK
MNHNM
MNHNM
MNHNM
MNHNM

Guérin & Tsoukala, 2013

NMB
NMB
Billia, 2008

009-2
AMA416

214243
12488
12728
3098
756
8660
889
1922-15
1923-4
182
Sel703
Sel711
Seb48
Se548-2
M389
45-205
10792
1105
1109

no code
V2766
16295-1929

1931V
1965-2-513
PW 1958-764
no code

PAL 4254
PW 1945-172
PW 1956-62
PW 1956-963
PW 1977-13

V622
V1622

Borsuk-Bialynicka & Jakubowski, 1972

Chow, 1963b

Gorjanovich-Kramberger, 1913

MNHNM
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Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus
Stephanorhinus

kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis
kirchbergensis
lantianensis

MNHNM
NMB
SMNS
SMNS
SMNS
SMNS

Made, 2010

VPP

PW 1966-1138
D339
6516.4.2.66.4
6516.4.2.66.44
6616.17.10.83.86
6616.2.11.89.133

V5413
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SUPPLEMENTO

A seguito dei risultati ottenuti e successivamente alla stesura del testo é stata condotta
un‘analisi di parsimonia in PAUP includendo, oltre ai taxa gia trattati nel testo, anche le specie
Dicerorhinus gwebinensis e Diceros gansuensis. Questo per testate possibili modifiche derivate
dall'aggiunta di taxa rappresentati da materiale relativamente scarso o frammentario o da taxa di
validita dubbia. | risultati ottenuti si presentano interessanti e meritano quindi di essere di seguito

esposti.

L'analisi ha restituito 31 alberi ugualmente parsimoniosi. L'albero di consenso riportato in
Figura 94 misura 956 passi ed ha un valore di Cl = 0.221, di Rl = 0.533 e di HI = 0.779.

L'albero di consenso al 50% majority-rule, riportato in Figura 95, ha una lunghezza di 879
passi ed un valore di Cl = 0.24, di Rl =0.581 e di HI = 0.76.

| risultati ottenuti nell'albero di consenso stretto confermano la monofilia del gruppo e
supportano la presenza di quattro cladi minori all'interno dei Rhinocerotini: Rhinocerotina,
Dicerorhinina, Dicerotina e Coelodontina (Fig. 94). Dicerorhinus gwebinensis, infatti, risulta specie
sorella di Dicerorhinus sumatrensis, mentre Diceros gansuensis € incluso all'interno del clade di
Dicerotina.

La topologia dell'albero di consenso al 50% majority-rule € molto simile a quella gia ottenuta
nel lavoro principale (Fig. 63). Come per I'albero di consenso stretto, Dicerorhinus gwebinensis
forma un clade minore con Dicerorhinus sumatrensis. Diceros gansuensis, invece, non forma un
clade minore con Diceros bicornis e le relazioni fra le specie incluse nel clade Dicerotina mostrano
una topologia a pettine; Diceros gansuensis risulta essere basale a D. bicornis e al genere

Ceratotherium. 1l genere Ceratotherium, in questo caso, costituisce un clade monofiletico.
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Trigonias osborni
Ronzotherium filholi
Diceratherium armatum
— Diaceratherium aginense
L Brachypotherium brachypus
_I: Alicornops simorrense
Hoploaceratherium tefradactylum
Chilotherium persiae
_E Chilotherium anderssoni
Shansirhinus ringstroemi
Lartetotherium sansaniense
Gaindatherium browni
Rusingaceros leakyei
— "Dicerorhinus” steinheimensis
2 — Rhinoceros sondaicus
Rhinoceros sivalensis
'E Rhinoceros unicornis
Rhinoceros plathyrinus
3 ~ Dicerorhinus sumatrensis
L Dicerorhinus gwebinensis
1 Diceros bicornis
Ceratotherium neumayri
4 p—— "Diceros" praecox
Paradiceros mukirii
Diceros gansuensis
1 [ Ceratotherium simum
Ceratotherium mauritanicum
= Dihoplus schleiermacheri
5 L Dihoplus miguelcrusafonti
"Stephanorhinus” pikermiensis
Stephanorhinus lantianensis
"Stephanorhinus” megarhinus
Stephanorhinus jeanvireti
Stephanorhinus etruscus
Stephanorhinus hundsheimensis
Stephanorhinus kirchbergensis
Stephanorhinus yunchuchenensis
Stephanorhinus hemitoechus
Coelodonta thibetana
Coelodonta nihowanensis
Coelodonta antiquitatis
Coelodonta tologoijensis
Menoceras arikarense
Bugtirhinus praecursor
Hispanotherium beonense

Iranotherium morgani
Hispanotherium matritense

Il

Irq'ﬁ“l‘

Fig. 94. Albero di consenso stretto con 47 specie ottenuto in Paup. 1 = Rhinocerotini; 2 =
Rhinocerotina; 3 = Dicerorhinina; 4 = Dicerotina; 5 = Coelodontina.

Fig. 94. Strict consensus tree of 47 species obtained in PAUP. 1 = Rhinocerotini; 2 =
Rhinocerotina; 3 = Dicerorhinina; 4 = Dicerotina; 5 = Coelodontina.
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Stephanorhinus etruscus
Stephanorhinus hundsheimensis
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Stephanorhinus hemitoechus
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Ceratotherium simum
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Menoceras arikarense
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Hispanotherium beonense
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Hispanotherium matritense
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Fig. 95. Albero di consenso al 50% majority-rule di 47 specie ottenuto in PAUP. 1 =
Rhinocerotini; 2 = Rhinocerotina; 3 = Dicerorhinina; 4 = Dicerotina; 5 = Coelodontina.

Fig. 95. 50% majority-rule tree of 47 species obtained in PAUP. 1 = Rhinocerotini; 2 =
Rhinocerotina; 3 = Dicerorhinina; 4 = Dicerotina; 5 = Coelodontina.
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Le seguenti sinapomorfie non ambigue definiscono il clade Dicerorhinina:

25 1 ==> 0 Faccia occipitale inclinata all'indietro;

30 1 ==> 0 Cranio dolicocefalo;

43 1 ==> 0 Cresta occipitale concava;

62 2 ==> 1 Sinfisi mandibolare rivolta in alto;

70 0 ==> 1 Processo coronoideo poco sviluppato;

120 3 ==> 2 Crochet di solito presente sui molari superiori;

121 0 ==> 1 Crista di solito assente sui molari superiori;

124 2 ==> 3 Costrizione del protocono sempre presente su M1-M2;
130 0 ==> 1 Metalofo corto su M1-M2;

150 0 ==> 1 Rapporto lunghezza dal bordo anteriore dei nasali

all'orbita/lunghezza dal bordo anteriore dell'orbita ai condili compreso fra 75 e 90.

Le sinapomorfie 30, 121 e 150 non sono incluse nella lista della autapomorfie di D.

sumatrensis riscontrate nell'analisi in PAUP (Tab. 7) e le sinapomorfie 30 e 121 non sono incluse

nella lista delle autamorfie di D. sumatrensis riscontrate in TNT (Tab. 7).

D. gwebinensis & definito dalle seguenti autapomorfie:

65 1 ==> 0 Margine posteriore della sinfisi mandibolare davanti al p2;

123 2 ==> 3 Cingulum linguale sui molari superiori sempre assente.

D. sumatrensis non presenta autapomorfie.
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L'inclusione di taxa rappresentati da pochi esemplari mal conservati incide evidentemente sui
risultati dell'analisi e solo la scoperta di materiale meno frammentario puo aiutare a definire meglio

il clade in questione e le relazioni fra i diversi taxa.

L'inclusione di Diceros gansuensis nel dataset incrementa il numero delle sinapomorfie non
ambigue che definiscono il clade Dicerotina rispetto a quanto ottenuto nell'analisi precedente (9
sinapomorfie in PAUP e 11 in TNT: Tab. 8). Il clade in questione risulta infatti definito da ben 25

sinapomorfie non ambigue:

15 0==>1
21 1==>2
22 1==>0
31 1==>2
40 0==>1
45 0==>1
57 0==>1
59 1==>0
62 2==>0
63 1==>0
68 0==>2
69 0==>2
71 0==>1
75 0==>1
77 0==>1
78 0==>1
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84 0==>1

86 0==>1
96 1==>0
97 1==>0

124 2==>1
127 0==>1
130 0==>1
139 0==>1

148 1==>0

Tutte le sinapomorfie riscontrate nella precedente analisi (Tab. 8) sono presenti nell'elenco di

cui sopra, ad eccezione della 24.

Diceros gansuensis risulta definito dalle seguenti autapomorfie:

39 1==>0
55 0==>1
69 2==>0
72 0==>1
76 0==>1
98 1==>0

108 0==>>1

112 1==>0
114 1==>2
140 1==>0
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148 0==>1

Le sinapomorfie non ambigue che definiscono gli altri due cladi, Coelodontina e
Rhinocerotina, subiscono una leggera variazione in numero (Coelodontina aumentano di 3,
Rhinocerotina decrementano di 1) rispetto a quanto gia descritto nell'analisi precedente. Una
variazione nel numero e tipo di autapomorfie che definiscono i vari taxa si riscontra in particolare
nelle specie presenti nei nodi interni del clade Dicerotina mentre nei taxa terminali restano
pressoché invariate. Ad esempio, per C. simum si riscontra una autapomorfia in piu (119 0 ==> 1)
rispetto a quanto riportato in Tab. 19, mentre per "Diceros" praecox si riscontrano 10 autapomorfie
in piu rispetto a quanto riportato in Tab. 15.

Tale variazione é evidentemente legata alla variazione nella posizione delle diverse specie nel
cladogramma ed i caratteri apomorfi riscontrati risultano comungque avere un basso valore di Cl,
indice dell'elevato numero di omoplasie.

Le apomorfie che definiscono le specie appartenenti agli altri cladi restano invece invariate.

L'aggiunta di un taxon nell'analisi incide quindi all'interno del clade di appartenenza e risulta
necessario valutare attentamente la validita di tale taxon e I'abbondanza del materiale che lo

rappresenta per poter meglio codificare i vari caratteri morfologici.

Di seguito si riporta la lista delle autapomorfie riscontrate nella presente analisi per ogni
specie appartenete al clade Dicerotina, le autapomorfie condivise con le Tabelle 14-19 sono

riportate in corsivo:

Paradiceros mukirii

21 2==>1
31 2==>1
39 1==>0
40 1==>0
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Diceros bicornis

"Diceros" praecox

68
71
72
93
97
98
100
104
112
114
120
139

20
23
27
28
47
55
108
109
110
119
120
121
122
131
139
148
149

15
27
40
42
43
68
75
104
112
114
121

2==>1
1==>0
0==>2
2==>1
0==>1
1==>0
1==>0
0==>1
1==>0
1==>0
3==>2
1==>0
0==>1
1==>0
1==>2
0==>1
1==>0
0==>1
0==>1
0==>2
0==>1
0==>1
3==>2
0==>1
0==>1
1==>0
1==>0
0==>1
2==>1
1==>0
1==>0
1==>0
1==>0
2==>1
1==>0
2==>1
1==>0
0==>1
1==>0
1==>0
0==>1
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127
133

Ceratotherium neumayri

Ceratotherium mauritanicum

Ceratotherium simum

3
18
22
27
30
43
46
49
53
54
76
96
119
133
154

106
121
128

54
76
103
108
111
119

1==>0
0==>1
2==>0

1==>0
0==>1

1==>0
1==>0

1==>2

1==>0
1==>2
1==>0

0==>1
0==>1
0==>1
0==>1
0==>1
0==>1

1==>0
2==>3
1==>0
0==>1
2 ==>3
2==>3
0==>1
2==>1
0==>1
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| 156 caratteri codificati per le due specie incluse nell'analisi supplementare sono riportati di

sequito:

Dicerorhinus gwebinensis
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