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RESUML - Les symphyses mandibulaires de 47 tapirs [folivores) et 46 équidés (tondeurs d’herbe) modernes difte-
rent par leura proportions. Au Turolien, des proportions que nous avons interprétées comme tondeuses se trouvent
associées 2 des dents jugales inféricures hipparioniennes (Samos, Salonique). Au Plio-Pléistocene, tous les
Hipparion tondeurs ont des doubles boucles caballines, mais tous les Hipporion caballins ne paraissent pas étre des
tondeurs. 1l n'y a pas non plus de corrélation avee la forme des incisives inféricures. Diflérentes modalitég de
caractéres étant associées différemment suivant les especes, il est quasiment impossible de reconnaitre une espéce
it partir d'un caractére, aussi spécialisé qu'it paraisse.

MOTS-CLES: EQUUS. HHIPPARION, TAPIRUS, REGIME, SYMPHYSE, INCISIVES.

ABSTRACT - A tentative interpretation of Vallesian, Turolian, and Plio-Pleistocene Hippurion diets is based on the
proportions af the mandibular symphysis in 47 tapirs, 47 Hipparion, and 46 Equus. Modern Eqguus (grazers) and
tapirs (browsers) differ by the shape of the mandibular symphysis. Vallesian Hipparion (Turkey, Moldova, Algeria)
and most Turolian Hippurion (Spain, Moldova, Georgia) have proportions akin to the modern tapirs. Some Turolian
Hipparion (Samos and Saloniki) have the proportions of grazers. Both types of symphyses are found during the
Pliocene aind Pleistocene of Africa, Kurope, and Asia. There is no clear associalion with the ename! pattern of the
lower cheek tecth, nor with the shape of the lower incisors. The existence of various “mosaic™ associations of ¢ha-
racters in various species precludes any reliable extrapolation from a single character to a specific determination.
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INTRODUCTION

Les interprétations écologiques des faunes fossiles
reposent souvent sur un raisonnement actualiste
sans nuances. De ce point de vue, un Equus sera
considéré comme un indicateur de milicu plat et
ouvert de type savanc et un Hipparion sera volon-
tiers assimilé & un Equus (de Bonis ct al. 1992).
Cette schématisation est certainzement excessive:
méme les especes actuelles du genre Equus diffe-
rent par leurs habitats; leurs squelettes en portent
d’ailleurs les signes (Bisenmann 1984). Pour ce qui
est des hipparions de I'Ancien Monde, les plus
anciens se distinguent assez bien des plus récents;
les premiers habitatent probablement des foréts
tandis que les seconds semblent étre des formes de
savanes (Forstén 1968).

Depuis quclques années on cherche a déterminer

le régime alimentaire des animaux fossiles par des
méthodes chimiques comme la brogéochimie isoto-
pique du collagéne (Bocherens et al. 1990; Wang et
al. 1994) ou par Uétude de la micro-usure dentaire
(Hayek ct al. 1992; Solounias & Moclleken 1992).
Nous reviendrons plus tard sur les difficultés ren-
contrées par Hayek et al. Notons pour le moment
que le seul examen de la forme des prémaxillaires
d'un ruminant permet déja de le classer parmi les
“folivores” (browsers), les “tondeurs d’herbe” (gra-
zers) ou les formes intermédiaires (Solounias et al.
1988). En principe, chez les ruminants, comme
chez les rhinocéros, fossiles ou actuels (Garutt ot
al. 1982; Groves 1972), un musecau carré et large
facilite la coupe de I'herbe au ras du sol, tandis
gu’un musecau étroit, arrondi ¢t allongé permet une
préhension plus sélective de feuilles ou de
rameaux dans un buisson. Lc présent travail
montre quels renseignements peuvent apporter a



ce sujet quelques observations de la symphyse
mandibulaire et des incisives d’équidés néogines
et actuels.

MATERIEL ET METHODES

Comme les équidés actuels n'ont pas la réputation
de brouter des feuilles bien qu'ils en mangent 4 loc-
casion, j'ai choisi comme modeles de folivores les
tapirs. Le matériel se compose de 47 mandibules
adultes de Tapirus terrestris, T. bairdi, T pinchacus
et T. indicus appartenant surtout aux collections de
I'American Museum of Natural History (AMNH),
New York, et aussi aux Musées d’Histoire naturelle
de Béle, Leiden et Bruxelles. Comme modeles d’é-
quidés tondeurs d’herbe, j'ai choisi des représen-
tants uniquement sauvages d’esptces asiatiques
(Equus hemionus = hémionc et E. przewalshii = che-
val sauvage actuel) en excluant les animaux de zoos.
La plupart de ces spécimens se trouvent daas les
collections de I'Institut Zoologique de Saint-Péters-
bourg (ZIN) ct au Musée Zoologique de 1'Université
dec Moscou. Les chevaux fossiles quaternaires sont
représentés par E. scotti, le premier vrai cheval
d’Amérique du Nord (Rock Creek, Texas: Chicago,
Field Museum P 12895) et deux chevaux du Pléis-
tocene récent de Sibérie et de Russie (iles Liakhov:
ZIN 3973 et bords de 1a Volga; CNIGR 2932-14). Le
matérie] comprend au total 46 mandibules d’Equus.
Dans un deuxiéme lemps, 47 spécimens d’Hippa-
rion (le Tabl. 1 donne la liste des esptees étudiges)
ont été comparés aux Equus et tapirs.

Parmi toutes les proportions gu’on peut comparer
sur des mandibules, celles du museau sont parti-

FIGURE 1 - Vue ucelusale de Ja symphyse MK 76-§36
{Gamlioré 11, Melka Kunturé, Ethiopie). A: longueur de la sym-
physc; B: largeur minimnale. Occlusal view of the mandibular
symphysis MK 76.836 (Gomboré 11, Melha Kunturé, Ethiopie).
A: symphyscal (ength; B: symphyscal width.
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culierement intéressantes a la fois parce qu'elles
sont directement impliquées dans la prise de Ja
nourriture et parce qu'elles sc¢ trouvent sur une
partie osseuse souvent bien conservée, méme sur
des fragments sans dents. La longueur de la sym-
physe et sa largeur minimale hors tout au niveau
de Pétranglement symphysaire (Fig. 1A,B) sont
assez faciles a4 mesurer. Pour ce couple de
mesures, des droites de régression ont été cal-
culées et tracées chez les Equus et les tapirs. Les
données concernant les Hipparton ont ensuite été
placées par rapport a ces droites. Bn réegle géné-
rale, seules les symphyses d’antmaux adultes et
en bon état ont ¢été retenues dans cctte étude.

TAPIRS FOLIVORES ET EQUUS
TONDEURS D’HERBE

La Figurc 2 montre que la symphyse ost plus
courte et plus large chez les Equus “tondeurs
d’herbe” que chez les tapirs “folivores”. Les pentes
des deux droites de régression (0,317 pour Equus
et 0,387 pour les tapirs) ont prés de 99% de chan-
ce d’étre identiques. Par ailleurs, les nuages sont
assez dispersés et les intervalles dec confiance a
95% sont d’environ + 8mm de chaque c¢oté des
deux droites. En conséquence, les zones do
confiance se chevauchent entre les droites dec
régression. Un Tapir (. indicus, AMNH 130108,
New York, U.S.A.) se trouve plus prés des Equus
que des tapirs. Deux tapirs et deux Equus se pla-
cent juste au milieu. Notons qu’a l'intéricur du
nuage des Equus. les trois chevaux fossiles ont les
plus grandes dimensions et gque le plus ancien
cheval fossile, E. scofti ct aussi le plus grand, a
bien des proportions de tondeur.

HIPPARIONS: TONDEURS ET/OU
FOLIVORES ?

VALLESIEN

Le matériel est trés restreint: une mandibule
d'Hipparion sarmaticum sans numéro, provenant
de Kishinev, Moldavie (Lungu 1984) mesurée a
I'Institut de Paléontologie de Tiflis, Géorgie; unc
mandibule provenant de Yassidren, Turquie
(Paris, Laboratoirc de Paléontologie du Muséum
national d'Histoire naturelle (MNHM):1972);
deux mandibules d’H. aefricanum de Bou Hanifia,
Algérie (Ibidem: 51-9-89 et 51-9-143). Les lon-
gueurs des symphyses sont de 82, 78, 80 et 75mm;
tes largeurs sont respectivement de 30, 30, 30,5 et
31 mm. Par rapport aux tapirs et aux Equus de la
figure 2, les quatre symphyses se placent avec les
tapirs.



FIGURE 2 - Diagramme de disper-
sion et droites de régression pour
les longueurs et Jargenrs symphy-

A Equus

Equus (tondeurs d’herbe), Taplrs (brouteurs de feullles)
2 Tapirus
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FIGURE 3 - Diagramme de disper-
sion et droiles de régression pour
les longueurs et larpeurs symphy-
saires d’hipparions turoliens. 1. A.
cf. nctthewn, Samos, Grece (MN-
MN:1931-23). 2. 11 ¢f. matthewn,
Salonique, Gréce (MNHN: Slq 284).
3. H. ct. dietrichi, Salonique, Grece
(MNHN: Slq 289). 4. Il). dictrichi.
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Q1, Samos, Gréce (MNIHN 20655).
5. I, dietrichi, Samos, Gréce (Musée
d'Histoire Naturelle de Genéve:
825.1.1). 6. H. cf. dietrichi, Salo-
nique, Créce IMNHN: Slg 290n). 7.
H. giganteum, Grebeniki, Moldavic
(Moscou: MGRI 2051). B. H. gigan-
reum, Grebeniki, Moldavie (Moscou®
MGRI 906). 9. J1, cf. mediterra-
newim, Los Iloyelns, Espagne
(MNHN: Hoy 11. 10. H. garedziciun,
Baznleti, Géorgic (Tiflis: B 54). 11.
H. tudorovense, Tudorove, Moldavie
(Odessa: 1783-2). 12, H. tudvroven-
se, Tudorovo, Moldavie (Odessa:
1783-1). Figurés blanes: H, primige-
nium, Piern, Espagne (Musée de
Sabadell: 6275, 6276, 6277, 6280,
6342,52083, 52485);, H. moldavicum
Taruklia, Moldavie (Moscou: PIN
1265-2957, 3643, 4189, 6605, 6944,
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Le matériel est décrit en détail en légende de la
Figure 3. La plupart des spécimens se situent au
voisinage des tapirs; les proportions “folivores”
sont accentuées chez les Hipparion de Tudorovo,
Bazeleti et Las Hoyelas. Au contraire, les trois
symphyses de Salonigue et les trois symphyses de
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Samos présentent des proportions proches de
celles des chevaux et des hémiones. Un spécimen
de Grebeniki et un spécimen de La Piera occupent
une position intermédiaire.

PLIOCENE ET PLEISTOCENE

Le matériel est décrit en détail en 1égende de la
Figure 4, La plupart des symphyses d’Hippurion
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Hipparions pllocénes et pléistocénes
A - J = Afrique 1 - 10 = Eurasie
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FIGURE 4 - Dingramme de dispersion ¢ droites de régression pour les longucurs ot Lwrgeurs symphysaires d'hipparions pliocénes
et pléistocenes. Afrique. A. Hipparion sp., Garba 1V D, Melka Kunturé, Ethiopic (moulnge de MK 74-6767). B, H.
(Eurygnatohippns) cf. cornelianum, Bed 11, Olduvai, Tanzanie (moulage de BK 11 Old 52.067/5344). C. H. (Eurypnatohippus) cf. cor-
nelianum, Bed 11, Olduvai, Tanzenic (moulage de BK 11 Old 52.293). D. I, ¢f. ethiopician, Luetolil locality 18, Ndelanya Beds,
Tanzanie (Laet.76, 18.253; Hooyjer 1979). E. H. cl. ethiopicum, Vopelfluss. Tanzanje, (moulage de MB 9./.10.38). E I
(Euryunatohippus) cf. cornelinum, Gudjiriero, Tanzanie, (moulnge de MB.10/ 18/2.39). G. H. cf ethiopicum. Koobi Fora, sub KBS,
Est Turkona, Kenya (Nairobi: KNM ER 1626). H. H. ¢f. baardi, L.angebannwep E, République Sud-Afrienine (L 20541; Hooijer
1976). 1. Equid¢ gen. sp., (Comboré 11, Melka Kunturé, Ethiopie (moulage de MK 76-836). J. Hipparion sp., Denen Dora, Hadar,
Ethiopic (AL 340-8). Eurasie. 1. H. (Plesiohipparion} houfenense, Formation de Gaozhuang, Yinjiuo, Yushe, Ching (THP 10733; Qiu
et al. 1988). 2. H. (Proboscidipparion) pater, localité 26 de Licent, Baihaicun, Chine UTHP 14312; Qiu et al. 1988). 3. /.
(Plesiohipparion) huangheense, Formation de Youhe (2), Yushe, Chine (THP 10097, Qiv et nl. 19883, 4. f1. (Baryliipparion) inspera-
tum, Formation de Gaozhuang, Yinjiao, Yushe, Chine (THDP 10'502 Qiu et al. 198?\) 5. H. (Baryhipparion) tchicoicum, Chamar,
Mongolic {PIN 3381-53). 6. /1 (Plesmluppnrmn) cf. houfenense, Chamar Mooyolic {PIN 2326-970 C). 7. H. crusafonti, Villarova,
fispagne (Subadell: vieux mile sang numéra). 8, /1. dermatorhinum, Turolien, Baode, Shanxi, Chine (YV 8242; Qiu et al. 1988). 9.
H. (Plesivhipparion) cf. houfenense. 11si Chwang, Nihowan, Chine |moulage de 1:AM 11820 = 96 B 1031). 10. 1. crassum,
Perpignan, France {Musée d’Histoire Naturelle de Lyon: Pp 208 el deux fragments Pp 215). Scatter diagram and repression lines
for symphyseal lengiths and widths of Pliveence and Pleistocene hipparions.

d’Afrique sc placent avec celles des Equus: deux
spécimens du Bed 11 d’'Olduvai et un de Gadjiero
ont méme des proportions “hyper-tondcuses”. La
plupart des symphyses d'Eurasie se placent au
voisinage des tapirs. Les exceptions sont la sym-
physe de Yushe qui appartient peut-étre 4 un ton-
deur et trois spéeimens qui semblent appartenir 2
des folivores (Langebaanweg I5; Melka Kunturé,
Gomboré IT; Hadar, Denen Dora).

DISCUSSION DE CAS PARTICU-
LIERS

PLIOCENE ET PLEISTOCENE D’AFRIQUE

Les especes treés évolutes d’Hipparion, en particu-
lier au Plio-Pléistocénc en Alrique, se distinguent
des Hipparion typiques du Miocéne par toule une

série de caracteres: grande tlaille; crinces sans
fosse préorbitaire; vomers particulicrs; sillons le
long des couronnes des incisives; troisiemes nci-
sives réduites (seulement en Afrique); premidres
ct secondes incisives larges ¢t alignées (d’o0 une
forme rectangulairc du museau qui ¢voque les
Platybelodon), denls a couronnes en général
hautes (quoigue la hautcur soit bien difficile a
comparer dc fagon rigourcusc); dents jugales infé-
rieures 4 doubles boucles caballines, avece ectosty-
lides (seulement en Afrique) et avec ectoflexides
courts sur les molaires (surtout en Afrique). Le
dévcloppement extréme de Fun et/ou lautre de
ces caracteres inspira la description de plusieurs
genrcs ou sous-genres: ¢n trois ans (1930 a 1933)
Eurygnatohippus, Notohipparion, Stylohipparion
ot Lybihipparion furent créés par Van Hocepen,
Haughton et Jolecaud, pour des Hipparion
d'Afrique du Sud et du Nord. Dix ans plus tard, en
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ASIE .
PLIOCENE, PLEISTOCENIS

ASIE, TUROLIEN

EUROIE
TUROLIEN

VALLESIEN

Langebaanweg B
Ndolanya Beds
Olduvai, Bed 11
Vogelfluss
Baihaienn
Chamnr
Nihowan
Perpignan
Villaroya
Yushe

Yushe

Baode

Bazaleti
Grebeniki
Chabruchi

Las Hoyelas
Piera
Salonique
Samos
Taraklia
Tudorovo

Bou Hanifin
Kichinav
Ynssibren

Denen Dora, iladar H. sp.
Gudjinere H. ¢l eornelianum
Garba IV D H. sp.
AFRIQUE 3 ! Gaomboré [1 Equidé, gen. sp.
PLIOCENLE, PLEISTOCENE  Koobi Fora, KBS - H. of. cthiopicim

1. cf. baard:

11 cf. ethiopicum

H. of. cornelianum

I of. ethispicum

H. pater

H. tchicoicum, . o houfenense
H. cf. houfenense

H. crassum

H. crusafonty

H. houfenense, H. huanghevnse
M. insperatum

H. dermatorkinum

. garedzicion

I1. piganteum

H. cl. moldavicum

H. cl. mediterrancum

H. primigenium

. cf. dietrichi, H. cf. matthewi
H. dicerichi, H. cf. matthewi
I1. moldavicum

H. tudorovense

I1. africanumn

H. sarmaticum

I, sp.

TABLEA(D 1 - Liste des espéces
d*Hipparion étudides dans ce tra-
veoil. List of the Hipparion specics
studied in the present work.

Afrique de VEst, Dictrich (1942} distinguc a I'inté-
rieur de Stylohipparion un stade évolutif sans
eclostylide: Hypsohipparion. Dietrich est ainsi le
premier & montrer que deux caractéres évolués, Ja
double boucle caballine et Vectostylide, ne sont
pas nécessairement associés. Liinlerprétation de
Dietrich a du mal a s'imposer: ni Arambourg
(1970) ni Hooijer (1975) nc 'acceptent tant il est
difficile de concevoir que toutes les bizarrerics des
Hipparion africains tardifs ne sont pas indissolu-
blement lides entre elles (pour Arambourg et
Hooijer, des jugales inféricures avec des doubles
boucles caballines ct sans ectostylides ne peuvent
appartenir qu'a des chevaux). D'autres difficultés
résident dans l'interprétation de toutes ces bizar-
reries. La hauteur des couronnes ¢t la forme rec-
tangulairc du museau peuvent facilement s'inter-
préter comme des signes d’adaptation 4 un régime
herbivore. Comme ¢lles accompagnent en géndéral
des doubles boucles caballines ot des ectostylides,
il est tentant de supposer un régime herbivore a
tous les Hipparion qui présentent au moins un
des caracteres en question. Trois symphyses
d’Hipparion évolués présentent néanmoins des
proportions qui les rapprochent des tapirs et non
des chevaux ni des hémiones. Nous allons exami-
ner plus en détail ces trois exceptions.

Langebaanweg, carriére E, mandibulaire L
20541

Hendey (1976; 1978) a montré que les fossiles pro-
venant de la carrierc £ de Langebannweg
dataient du Pliocénc inférieur et étaient notable-
ment plus anciens que ceux de la carriére Baard.

Les données palynologiques sur Langebaanweg E
sont trés pauvres (Scott 1995) mais semblent indi-
quer la présence de “fynbos” (buissons, maquis) et
dc plantes marécageuses. Chez 'Hipparion de la
carriere E, le crane présente une fosse préorbitai-
re. La symphyse mandibulaire (L. 20541) dont les
mesures sont données par Hooijer (1976) a des
proportions folivores. Les jugales inféricures de
cette mandibule nc sont pas caballines et n'ont
pas d’ectostylides [Hooijer 1976, pl. 6, fig. 2).

Au Pléistocene, la méme région pouvait porter
aussi des maquis (Cooke 1962). Hipparion baardi
{carrierc Baard), vicux d’environ 2 Ma, cst assez
mal connu. Ses dents jugales inféricures n'ont
toujours pas dectostylides mais se distinguent
bien de celles de V'Hipparion pliocénc par des
doubles boucles typiquement caballines (Boné &
Singer 1965). En revanche, '’hypsodontic ne
parait pas plus forte quau Pliocene (Hooijer
1976). Si la végétation n’a pas changé, on com-
prend que hypsodontie n'ait pas changé elle non
plus. Dans ce cas, la morphologie de la double
boucle ne serait pas lide de fagon évidente a une
fonction, ni son évolution & une adaptation nou-
velle.

Hadar, Membre de Denen Dora, mandibule
AL 340-8

Le Membre de Denen Dora est situé entre les tufs
TT et KHT (Taich et al. 1974). On ¢stime 'age de
ces tufs a 3,22 ct 3,18 Ma (Walter 1994). D'aprds
Bonnefille (1995), il n'y a pas de données palyno-
logiques sur le membre de Denen Dora lui-méme,



mais il ne semble pas y avoir de modification
majeure de environnement & cette époque, Des
dcosystémes variés allant de la forét a ta prairic
coexistent toujours, sans tendance nette a 'aridi-
fication. Les proportions folivores de la symphyse
sont donc compatibles avee les données sur Penvi-
ronnement. La forme de la symphysc ne semble
pas tres différente de celle de Langebaanweg E
mais les dents jugales inférieures sont hypso-
dontes, caballines ct portent des ectostylides.
Nous avons donc ici un Hipparion dont les dents
pourraieni étrec interprétées comme tondcuses
mais avec une symphyse de folivore. Le crine
associé est déformé ot ne donne pas d’indications
sur la région voméricnne ni sur Ja présencc éven-
tuclle d’'une fosse préorbitaire (Eisenmann 1976).

Melka Kunturé

Les deux symphyses étudiées ici ne sont directe-
ment associées & aucune dent jugale inféricure.
Labsence de ¢cément leur donne un aspect inhabi-
tuel. Il est possible que 'une d’entre elles (MK 76-
836, Fig. 1) appartiennc a un Eqguus et non a un
Hipparion (Ies deux genres sont présents dans les
faunes de Melka Kunturé). Quoi qu'il ¢n soit, les
proportions de I'Hipparion sp MK 74-6767 de
Garba [V D sont clairement tondeuses, tandis que
cclles de V'équidé MK 76-836 (Gomboré II) sont
folivores. Garba 1V D appartient 4 une époque
intermédiaire entre 1'Oldowayen et I'Acheuléen
tandis que Gomboré II est Acheuléen (Chavaillon
1973). Lage de Garba IV est estimé 2 1,4 Ma, celui
de Gomboré Il & 0,8 Ma (Chavaillon 1985).
D’aprés Geraads (1985) les bovidés indiquent un
milieu de savane plus ouvert & Garba IV que dans
les sites plus récents. Les symphyses d'équidés
sont donc en accord avec une impression de séche-
resse plus grande 4 Garba IV D qu’a Gamboré 1L

PLIOCENE ET PLEISTOCENE D’ASIE

Pour les Hipparions évolués d’Asie, comme pour
ceux d'Afrique, on parle de nombreux sous-genres:
Proboscidipparion, Sivalhippus, Plesiohipparion,
Cremohipparion, Neohipparion (Qiu et al. 1988;
Bernor & Lipscomb 1995). Les raisons sont les
mémes: abondance de caracteéres curieux dont
association a Pintéricur des especes est variable
et incertaine. Certaines particularités semblent
partagées avec les Hipparion africains: grande
taille; absence de fosse préorbitaire sur les crines;
hypsodontie; jugales inférieures a doubles boucles
plus ou moins cabailines et a ectoflexides parfois
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courts sur les molaires, M1, M2, M3 a Kvabebi
(Vekua 1972, p. 131); M3 sculement cen Asie (Qiu
et al. 1988, p. 78; Zhegallo 1978, p. 118) et en
Espagne (Villalta 1952, pl. X1X-3)); sillons sur les
incisives. D'autres n’ont pas été observées en
Afrique: forte rétraction de 'incisure nasoincisive
du crane, absence de plis caballinides sur les
dents jugales inféricures. En revanche, la forme
particuliére du vomer, la réduction des troisiemes
incisives et les ectostylides des dents jugales infé-
rieures ne semblent pas avoir été observés en
Eurasie. A la différence de ce qui se passe cn
Afrique, il existe aussi des formes bizarres par
leur grande taille et 'élongation de la fosse préor-
bitatre, et dont les dents ont des couronnes basses.
Ces hipparions ont 6té rapportés par Qiu ct al.
(1988) au sous-genre Baryhipparion.

La grande taille, les métapodes robustes et plats
ct les jugales inférieures primitives d’H. (Bary-
hipparion) insperatum ct H. (Baryhipparion) tchi-
coicum évoquent IH. crassum forestier de
Perpignan (Zhegallo 1978; Eisenmann & Sondaar
1989); contrairement a ce qu'éerit Forsten (1992),
les métapodes d’H. {chicoicum ct &’H. houfenense
se distinguent bien, mais pas par les critéres uti-
lisés par cet auteur.

En ce qui concerne les proportions de la symphy-
se, presque toutes les mandibules étudiées se pla-
cent & cbté des tapirs. La symphyse d'H.
(Plesiohipparion) houfenense THP 10733, un peu
déformée (Qiu et al. 1988, pl. VII) est la seule qui
se place 4 cbté des Equus. La symphyse d’'H.
(Baryhipparion) insperatum THP 10302, qui pro-
vient de la méme formation (Gaozhuang) est plus
proche des tapirs.

Les proportions folivores ne sont gudre éton-
nantes pour 'H. dermatorhinum turolien ni pour
H. (Baryhipparian) insperatum et H. (B.) tchicoi-
cum. 1l n’est pas étonnant non plus de trouver des
proportions tondeuses chez (Plesiohipparion) hou-
fenense THP 10733 et probablement THP 10508
(Qiu et al. 1980). En revanche, on retrouve chez
Proboscidipparion et certains Plesiohipparion
’association entre dents jugales inférieures cabal-
lines et symphyses folivores déja notée dans
I’Hadar. En effet, et contrairement au schéma
taxonomique proposé par Forsten pour les hippa-
rions évolués d’Afrique (1996, p. 562-563), les
différents caracteres des dents jugales inférieures
ne sont pas forcément associés a des morphologics

FIGURE 5 - Vues occlusales des symphyses mandibulnires de divers équidés actuels ct fossiles. 1. }. crosswm. Perpignan, France
(Musée d'llistoire Naturelle de Lyon: Pp 208). 2. fl. tchicoicum, Chamar, Mongalic (Moscou: PIN 3881-53). 3. Equus burchelli,
Kényn {Institut de Zoologie de Léningrad 10546). 4. H. cf. houfen¢nse, Chamar, Mongolie (Moscou: PIN 2326-970 ©). 6. /. nfaren-
s¢, Denen Dora, Hodar, Ethiopic (moutage de AL 177-21). 6. I1. cf. cornelianum. Bed 11, Olduvai, Tanzanie (moulage de BK 11 Old
52.06%1/3344). 7. M. cf. dietrichi, Salonique, Gréee CMNHN: Slg 290a). 8. Calippus sp., MacAdams Ranch, USA. (New York: 1AM
114176). 8. Hipporion sp., Gurbn IV D, Melka Kunturé, Ethiopie (moulage de MK 74.6767). 10. Equus hemionus ktang, Inde du
Nord (AMNH 117569). Occlusal views of the mundibudar symphyses of some extent and fossd vquids
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symphysaires caractéristiques, et leurs évolutions
ne sont pas vraiment paralldles. Nous verrons
plus.loin que des problémes similaires se posent a
propos des incisives.

...... .

PLIOCENE-ET PI.EISTOCENE D’EUROPE

En Europe comme. en. Asie, les-Hipparion tardifs

de grande taille ont tantét des dents jugsles inte-—.

rieures caballines sans ectostylides (La Puebla de
Almoradier et Villaroya, Espagne; Kvabebi,
Géorgie), tantét des dents “primitives” (comme H.
crassum de Perpignan) qui ressemblent a celles
des H. primigenium vallésiens (Forsten 1968).

Hipparion crassum de Perpignan occupe bien la
position de folivore extréme qu'on pouvait Jui sup-
poser. Mais H. crusafonti de Villaroya (Figure 3:7)
se place aussi du ¢dt¢ des tapirs, malgré ses
doubles boucles caballines, rejoignant ainsi cer-
tains Hipparion d’Afrique et d’Asie.

DISCUSSION GENERALE

Lintroduction de cet article commence par une
mise cn garde contre les schématisations. Mais la
dichotomie folivore-tondeur proposée ici a partir
des proportions de Ja symphyse n’est-elle pas elle-
méme une schématisation abusive ? Y-a-t-il unc
seule fagon de manger des feuilles et une seule
facon de tondre de ’herbe ?

La premigre de ces questions s'impose a la lectu-
re du travail de Hayek et al. (1992). Ces auteurs
ont essayé de déterminer le régime alimentaire de
divers Hipparion en comparant leurs modes de
micro-usure dentaire avee ceux observés chez les
tapirs et les rhinocéros actuels (modtles de foli-
vores) et le zeébre de plaine (E. burchelli), modele
de tondeur Des bovidés folivores et/ou tondeurs
ont aussi servi de référence. Hayek ct ses collabo-
rateurs signalent a plusieurs reprises lez diffi-
cultés qu'ils ont éprouvées a distinguer tapirs et
rhinocéros des zébres de plaine [Hayek et al.
1992, p. 193) et pour classer les périssodactyles en
folivores et tondeurs (p. 196). Lalimentation des
uns et des.autres n'a donc pas des effets dentaires
aussi différents qu'on aurait pu le supposer. Je
n'ai pas de données suffisantes pour calculer une
droite de régression pour les zdbres de plaine
mais les quelques mesures dont je dispose placent
leurs syrophyses avec les folivores ou dans la zone
intermédiaire entre tapirs et autres Equus (che-
vaux et hémiones). Les difficultés rencontrées
pour la micro-usure des dents se retrouvent donc
pour les proportions de la symphyse, Apparem-
ment les zébres de plaine (Fig. 5.3), tout tondeurs
qu’ils soient (Grunow 1980), ne tondent pas la
méme chose ou pas de la mé&me fagon que les
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hémiones (Fig. 5.10) et les chevaux. Que se passe-
rait-il si Hayek et ses collaborateurs prenaient
des chevaux et des hémiones comme modeles de
tondeurs ? Leur discrimination entre périssodac-
tyles folivores et tondeurs se trouverait-elle alors
améliorée, confirmant les données que._jai obte-
-nues sur les symphyses ? De facop idéale, il fau-
drait mieux connaitre le régime alimentaire des

~ammraux actuels-et, lorsque ¢est possible, obser-

ver parallelement Vémai! dentaire et 1a symphyse
des mémes animaux. A ce titre, je regrette de ne
pas avoir trouvé dans le travail d’'Hayek et al. de
renseignements plus précis sur les fossiles qu’ils
ont étudiés; cela rend difficile la confrontation de
nos résultats. Les spécimens de Samos et de
Salonique correspondent probablement, en tout
ou en partie, a ce qu'Hayek ct al. appellent Hippa-
rion dietrichi, Cremohipparion matthewi et
Cremohipparion sp. 2 et 3. Le classement dc cer-
tains individus de ces taxons parmi les tondeurs
(Hayek et al. 1992, p. 194) est donc probablement
confirmé par le mien, au moins &n ¢e qui concerne
H. of. dietrichi (Fig. 5.7). En revanche, jignore les
correspondances qui peuvent exister entre
I"Hipparion” giganteum de Gréce de Hayek et al.
et les exemplaires de Grebeniki (gisement type de
I'espéce; Gromova 1952) dont jai étudié les sym-
physes.

Les mémes questions sur la dichotomie folivore-
tondeur découlent de ’examen conjoint des inci-
sives et des symphyses. Le plissement de Y'émail
des cornets paraft un caractére commun a la plu-
part sinon a tous les Hipparion. 1] est toutefois
plus ou moins fort, et surtout, plus ou moins appa-
rent, selon que la surface occlusale des incisives
est plus ou moins inclinée par rapport 4 'axe de la
couronne (la surface occlusale est particuliére-

~ment oblique sur les incisives proclives a cou-
ronnes peu incurvées). Comme les usures
inclinées, en biseau, sont assez fréquentes chez les
Hipparion caballins d’Afrique (Fig. 5.6) et comme
les Hipparion caballins semblent tous porter des
sillons longitudinaux sur les couronnes, un amal-
game sc fait entre ces quatre caracteres: émail
bouclé des cornets, sillons de la couronne, obli-
quité de Ja surface occlusale et dents jugales infé-
rieures caballines. A cet égard, il est intéressant
de comparer les incisives d’H. crassum (Fig. 5.1),
H. tehicoicum (Fig. 5.2), H. cf. houfenense dc
Chamar (Fig. 5.4), H. afarense (Fig. 5.5) et H. sp.
de Garba IV (Fig. 5.9). Les deux premiers et les
deux derniers sont subadultes ou jeunes; les diffé-
rences entre leurs incisives ne sont donc pas dues
a une plus ou moins grande usure en rapport avec
I’'age. On remarque que:

- chez H. crassum (Fig. 5.1), comme chez les
Hipparion caballins (Fig. 5.6), les couronnes por-
tent des sillons, au moins sur la face linguale. Les



couronnes des incisives sont aussi peu incurvées
chez H. crassum que chez H. afarense (Fig. 5.5).
Contrairement & cc qu'indiquent Bernor &
Lipscomb (1995), les sillons (Jeur caractéere 29B)
ne sont donc pas un caractére uniquement propre
au clade “Plesiohipparion”, ni les couronnes peu
incurvées (leur caractere 30B) un caractére
propre au clade “Furygnatohippus afarense”. En
outre, les sillons peuvent &tre associés a des
usures en biseau (M. crassum) comme 2 des
usures plus orthogonales des incisives (Fig. 5.9);

- les incisives des symphyses tondeuses peuvent
s’'user de fagon plus ou moins oblique: 'usure en
biseau est plus marquée sur les incisives de
I'Hipparion du Bed II d’'Olduvai (Fig. 5.6) que sur
celles de 'Hipparion de Garba 1V (Fig. 5.9). De
méme pour les symphyses folivores: Pusure en
biseau est particulierement marquée chez H.
crassum (Fig. 5.1), peu marquée chez H. cf. houfe-
nense (Fig. 5.4), et encore moins chez H. tchicoi-
cum (Fig. 5.2),

- chez H. tchicoicum (Fig. 5.2) comme chez H. ins-
peratum (Qiu et al. 1988, fig. 29), les troisiémes
ncisives sont tranchantes et dépourvues de cor-
nets, comme chez certains zébres de plaine (Fig.
5.3; voir aussi Eisenmann 1979, pl. XXVIII, fig. 4,
5,7, 8 et 9). Dans les trois cas, les symphyses sont.
plus longues et plus étroites que chez Calippus sp.
(Fig. 5.8), YHipparion sp. de Garba IV D (Fig. 5.9),
les hémiones (Fig. 5.10) ct les chevaux.

CONCLUSIONS

Dans un article copsacré 4 'hypsodontie, Forsten
(1981) a discuté les adaptations coupantes et/ou
broyeuses des dents jugales des équidés. Le méme
type d’adaptations s’observe aussi sur les inci-
sives qui peuvent &tre utilisées surtout pour cou-
per, ou aussi pour broyer. Dans le premier cas la
surface occlusale est réduite ct la force de section
est accrue; dans Je deuxigme cas, l'usurc plus
oblique s’accompagne d‘unec augmentation de la
surface de contact avec la nourriture. Certaines
espéces, comme H. crassum choisissent de combi-
ner des museaux étroits et allongés avee des inci-
sives proclives broyeuses, d’autres, comme Equus
burchelli, H.insperatum et H. tehicoicum, avec des
incisives coupantes & cornets réduits. Les sym-
physes raccourcies et élargies (Fig. 5.7-10) sem-
blent toujours s'accompagner de cornets. Aucun
de ces caractéres ne parait absolument lié 4 une
morphologie particuli¢re des dents jugales.

Les relations qui unissent les caractéres aux
conditions de vie ne sont ni directes ni simples.
Comme le note Forsten (1981) & propos de 'hyp-
sodontie des dents jugales, il y a en général com-
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promis entre deux ou plusieurs adaptations fonc-
tionnelles. Si la signification founctionnelle des
caracteres retenus n’est pas comprise ou n’est pas
présente a Vesprit, les déductions biostratigra-
phiques et phylogéniques risquent d’étre inexac-
tes. Ainsi les dents brachyodontes de 'Hipparion
des lignites de Marceau (Algérie) ont &té inter-
prétées comme vallésiennes (Eisenmann 1980)
Jusqu’a ce que Petter & Thomas (1986) montrent
que le gisement était probablement turolien, mais
boisé. Ainsi Bernor & Lipscomb (1995) interpra-
tent la proclivité des incisives comme une apo-
morphie exclusive d'Eurygnatohippus alors qu'el-
le s'observe aussi chez H. erassum qui, & bien des
titres, parait 'opposé méme d’Eurygnatohippus.

Aux niveaux systématiques bas (esptces et
genres), les caractéres morphologiques sont beau-
coup moins corrélés qu’on ne le suppose intuitive-
ment. Méme les caractéres en géndral interprétés
comme adaptatifs ne sont pas nécessairement Jiés
entre eux. Hypsodontie, doubles boucles cabal-
lines, ectostylides, proportions des symphyses,
morphologie des incisives, fosses préorbitaires,
sont tout autant d’éléments qui s’assembicnt en
mosaiques diverses suivant les especes d’éguidés.
1l n’est donc pas justifié d’extrapoler & partir d’un
caractére, aussi “évolué” ou aussi “adaptatif” qu’il
paraisse: une détermination sérieuse au niveau
spécifique est impossible a partir d’un élément.
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