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Mots cles: Carnivores, Felides, Formes machairodontes, USA, Miocene,
Clarendonien, Anatomie, Systematique, Sous-espece nouvelle, Phylogenie.

RESUME

De nombreux restes de la denture et de l'osteologie de l'espece Nimravides pedionomus sont decrits
et figures Iis proviennent de plusieurs localites du Clarendonien des USA et sont conserves en grande
majorite a l'American Museum de New York (collection Frick) Des considerations taxonomiques sont
faites d'ou tl ressort la necessite de creer une sous-espece nouvelle N p nebraskensis pour les restes de

grande taille les plus recents N pedionomus est ensuite compare d'une part avec des Nimravides plus
evolues de la fin du Clarendonien et de l'Hemphillien et, d'autre part, avec des grands Pseudaelurus plus
anciens et plus pnmitifs 11 ressort que ces formes sont phylogenetiquement liees Des pieces, intermediaires
surtout par la taille, sont signalees Enfin, la possibilite d'une parente evolutive entre Nimravides et les

Machairodus plus tardifs du Nouveau Monde est longuement discutee, en comparaison avec 1'idee genera-
lement admise d'une elimination du premier par les seconds venus d'Eurasie.

ABSTRACT

Numerous remains of the dentition and of the osteology of the species Nimravides pedionomus are
described and depicted They come from a lot of localities of the Clarendonien of the US and are preserved
in great majority at the American Museum (Frick collection) Taxonomical considerations are made
from which appears the necessity to create a new subspecies N p nebraskensis for the bigger and more
recent remains. N pedionomus is afterwards compared on one side with specimens of Nimravides more
evolved from the end of the Clarendonian and from the Hemphilhan and on the other side with great
Pseudaelurus, older and more primitive It appears that these forms are phylogenetically linked Some

remains, intermediate mainly by the size, are mentionned Finally, the possibility of an evolutive kinship
between Nimravides and the more recent Machairodus of the New World is discussed at great length,
in comparison with the generally accepted idea of an elimination of the former by the latter coming from
Eurasia

PREFACE

En 1983, au cours de sept semaines de travail aux USA, j'ai pu voir une bonne

partie des restes connus du genre Nimravides grace ä l'amabilite de R. H. Tedford
(American Museum, New York), D. E. Savage (Museum of Palaeontology,
Berkeley) et R. Hunt (Department of Geology, Lincoln) ainsi que, par un pret ä

New York, de S. D. Webb (Florida State Museum, Gainsville). Je suis aussi

redevable ä ces collegues de diverses aides telles que: facilites de travail, rensei-

gnements ecrits et verbaux, pret de materiel, envois de moulages etc. Mon ami
N. SOLOUNIAS, actuellement ä Baltimore, m'a fait parvenir de precieuses informations

et des photos concernant des pieces du Yale Peabody Museum. J'ai pu obtenir
un moulage tres utile du Department of Geology, Princeton, grace ä D. Baird. Que
ces collegues americains ou travaillant aux USA veuillent bien trouver ici 1'expression
de mes plus vifs remerciements.
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Ma gratitude va egalement ä tous les «Europeens» grace auxquels j'ai examine,
depuis environ vingt-cinq ans, de tres nombreux Felides machairodontes dont je me
suis servi ici, plus ou moins directement, dans un but de comparaison. Sans tenir
compte des dates oil ils m'ont repu ou envoye du materiel, il s'agit, par ordre alphabe-
tique, des collegues suivants: J.-P. Aguilar (Montpellier), A. Azzaroli
(Florence), |M. Crusafont-Pairö (Sabadell), F. David (Lyon), R. Dehm (Munich),
B. Engesser (Bale), V. Fahlbusch (Munich), A. W. Gentry (Londres), L. Gins-
burg (Paris), R. Heil (Darmstadt), W. von Koenigswald (Darmstadt), P. Mein
(Lyon), L. Michaux (Montpellier), J. Morales (Madrid), M. Philippe (Lyon),
A. Prieur (Lyon), H. Schaefer (Bale), N. Schmidt-Kittler (Mayence), S. STUENES

(Uppsala), E. Thenius (Vienne), H. Tobien (Mayence), tJ- Viret (Lyon),
M. Weidmann (Lausanne), H. Zapfe (Vienne).

Je dois mentionner encore ici le nom de L. TOOHEY qui fut le premier (fide
R. H. Tedford, in verbis) ä determiner et ä classer ä l'American Museum le tres
riche materiel de la collection Frick relatif ä la forme N. pedionomus en vue d'une
publication qui ne vit jamais le jour. J'ai largement beneficie de l'excellent travail
qu'il avait accompli.

La stratigraphie utilisee sera celle de Tedford et alia in Woodburne (1987)
avec bien des renseignements fournis in verbis par R. H. Tedford.

La systematique des Felides suivra (avec l'adjonction de Nimravides dans les

Machairodontini!), au niveau generique et au-dessus, celle que j'ai esquissee en 1964,

sans prejuger de l'existence, maintenant fort probable (Hunt 1987), d'une famille
des Nimravides, regroupant Nimravines et Hoplophoneines et que j'avais envisagee
alors et depuis (1978 i.a.) '.

Les prises de vue des photographies sont de l'auteur; les agrandissements ont
ete faits par G. Dajoz du Museum de Geneve que je remercie vivement ici.

HISTORIQUE DU GENRE NIMRA VIDES

Le genre Nimravides a ete cree par Kitts (1958) pour l'espece Pseudaelurus
thinobates MacDonald (19486) du Clarendonien superieur et de l'Hemphillien
inferieur. Aucune autre forme n'etait reconnue. En 1975, j'ai attire l'attention sur
la ressemblance de Nimravides avec les Machairodus primitifs eurasiens, surtout val-
lesiens, groupes autour de Machairodus aphanistus (Kaup). Je soulignais de plus
(p. 392) que la forme pedionomus decrite par MacDonald (1948a) comme
Pseudaelurus presentait des caracteres intermediaires entre ce genre et Nimravides.

1 Les rapports avec l'un ou l'autre ensemble pres du depart de certaines lignees restent cependant
delicats ä elucider en l'absence de la region auditive. C'est le cas du premier des genres lies Afrosmilus,
Syrtosmilus, Prosansanosmilus et Sansanosmilus et nous y reviendrons.

Archives des Sciences, Geneve, 1990. 9
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En meme temps, Schultz et Martin (1975) ont fait une revision des restes nord-
americains connus jusqu'alors. lis ont entre autres montre (je l'avais aussi suggeree
simultanement, 1975, p. 387) la proche parente du type de l'espece Machairodus
catocopis Cope avec Nimravides thinobates, consideree par eux comme un

synonyme probable et definitivement mis en evidence la separation de cette forme
d'avec Machairodus coloradensis Cook de l'Hemphillien moyen et superieur avec
lequel elle avait ete jusqu'alors confondue (cependant, voir encore de Beaumont,
1975, p. 384...). Iis attribuaient de plus ä N. catocopis des pieces decrites et figurees
sous des noms divers par Burt (1931), Hesse (1940) et Savage (1941). En 1977

(addendum), j'insistais de nouveau sur la ressemblance entre Machairodus et

Nimravides en me basant pour ce dernier sur une canine superieure. En 1978, je suis

meme alle jusqu'ä proposer de considerer Nimravides comme un sous-genre de

Machairodus, suggestion sur laquelle je reviendrai plus loin.
En 1981, Baskin decrivait le cräne et la denture de la nouvelle espece Nimravides

galiani du Clarendonien superieur et proposait par suite de l'etat du type de la forme
catocopis de considerer cette derniere comme nomen vanum. De plus, ilarrivait prati-
quement aux memes conclusions que moi concernant l'espece pedionomus qu'il
laissait toutefois dans le genre Pseudaelurus. En 1983, Harrison publiait de nom-
breuses comparaisons entre les squelettes de Nimravides et de Machairodus. En 1984,

dans la version de sa these de 1980 diffusee par University Microfilms International
et qui reprend entre autres integralement son article de 1981, Baskin decrivait aussi

le squelette post-cränien de N. galiani et donnait ses idees sur la proche parente des

especes intrepidus - pedionomus - thinobates - galiani. II parlait de meme des rapports
evolutifs eventuels entre Nimravides et Machairodus, en fournissant une image qui
sera discutee plus loin et qui semble etre la version americaine «officielle» '.

MATERIEL

L'holotype de l'espece Nimravides pedionomus est la mandibule decrite et

figuree sous le nom generique de Pseudaelurus par J. R. MacDonald (1948ö, p. 44,

fig. 1), conservee au Museum de Paleontologie de l'Universite de Berkeley (Califor-
nie) avec le numero 29186. II provient du Clarendonien inferieur (Minnechaduza)
de Niobrara Game Preserve, Cherry County, Nebraska (UC Mus. Pal. Loc. V 3325).

Quelques os representent des paratypes (figs 2 et 3) dont il faut exclure l'humerus
fragmentaire (voir aussi Webb 1969, p. 70) comme nous en discuterons plus loin.
Le reste du materiel comprend surtout des pieces importantes pour la denture, le

1 Parmi les materiaux dejä pns en consideration, d conviendrait encore de rapporter ä notre genre
au moms la mandibule figuree par Sinclair (1915) comme Felide gen. et sp. indet. et peut-etre le groupe
d'os, decrit par Thorpe (1922) sous le meme nom, qui n'a pas pu etre examine.
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squelette des membres etant de meme assez bien documente et celui du crane tres
mal sauf pour la mandibule. II provient de localites presque toutes datees du
Clarendonien superieur.

Dans un but de comparaison, nous signalerons ensuite brievement des fossiles

plus rares et generalement plus anciens faisant, au moins par la dimension, une transition

morphologique avec les Pseudaelurus classiques du groupe intrepidus. Puis

quelques autres pieces nous ouvriront la voie vers les Nimravides de plus grande taille
du Clarendonien superieur et de l'Hemphillien inferieur dont nous nous occuperons
peu. Disons des ici que nous n'avons pu faire de vraies investigations d'ordre systema-
tique sur tout le genre Nimravides. Nous verrons cependant qu'il y a des problemes

pour l'espece pedionomus, le type et les paratypes devant etre separes subspecifique-
ment de la quasi-totalite du reste du materiel ici attribue ä cette forme.

DESCRIPTIONS
(PI. I-V)

Denture. — Elle a une allure generale dont la tendance machairodonte repose
3 13 1

principalement sur la canine superieure. La formule dentaire est ' ' ' Une
3,1,2-4,1

crenulation irreguliere mais bien distincte se remarque qa et lä, surtout sur les aretes

des canines et celle de la partie posterieure de M,.
Les incisives inferieures ne sont visibles (et assez mal) que sur la piece de White

Fish Creek Clar C 22146. Ailleurs, la zone alveolaire, en mauvais etat quand elle

est presente, confirme ce qui suit. La deuxieme dent est bien reculee derriere le plan
des deux autres qui sont approximativement au meme niveau. La taille croTt peu de

11 ä 12 et plus nettement de cette derniere ä 13. 1, et 12 out une pointe principale
labiale et une autre plus basse et peu distincte en position linguale. 13 a un sommet

principal plus net et asymetrique, avec une longue arete distale oblique, aboutissant
ä une petite pointe bien definie. En vue interne, la dent a un aspect grossierement

triangulaire caracteristique, l'extremite du bas etant un peu emoussee.
La canine inferieure, presente sur 4 exemplaires en plus du type, est une dent

plutot forte dont la caracteristique principale reside dans un assez net aplatissement

labio-lingual. Pas tres haute, elle montre deux aretes, une en position posterieure
et Lautre dans la zone antero-interne situee au tiers approximativement depuis
l'avant. Pres de sa base, cette derniere tourne progressivement vers l'arriere, devenant

parallele ä Lautre arete en vue interne. La face externe est divisee en deux pans mal

definis de taille approximativement egale qui se rejoignent en creant un saillant vertical

tres emousse. L'espace transverse occupe par cette dent est plus grand que celui

qui est reserve aux incisives dans une proportion de 2/3-3/4 env.
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Le bord superieur de l'os entre C et P, est assez long avec une crete descendant
faiblement vers l'arriere et concave vers l'exterieur en vue occlusale. Sur le type, cette
region portait deux premolaires, la premiere representee par une petite dent uniradiculee

en ellipse tres faiblement allongee avec une vague elevation centrale et la seconde

par un alveole presque circulaire. La plus avancee se situe ä egale distance entre C

et P,, l'autre au milieu de la distance separant la premiere de P3. Sur les six autres
exemplaires oil cette zone est visible, deux d'entre elles (Kat Quarry et White Fish

Quarry) montrent un seul petit alveole situe legerement en arriere du milieu de l'espace
CP3.

La P3 est relativement uniforme en taille chez les cinq exemplaires oil on peut
l'observer. Seule une piece de Xmas Quarry semble indiquer d'apres les alveoles par-
faitement nets une dent distinctement plus grande que les autres. Specialement etroite
chez le type, la partie anterieure presente ä sa base, legerement du cöte interne, sauf

pour deux exemplaires (type et White Fish Quarry), un denticule allant de tres faible
ä assez distinct rnais toujours peu eleve. La pointe principale, ogivale, haute et un

peu inclinee en arriere culmine au milieu de la longueur. Tres nette et arrondie en

vue laterale, l'elevation posterieure atteint la mi-hauteur totale. Le sommet cingulaire
qui la suit est assez mal defini. La largeur maximum de la dent se place tres en arriere.
On note un cingulum seulement sur le tiers posterieur, un peu plus developpe sur
le flanc interne. La racine posterieure est la plus forte.

La P4 differe de P3 surtout par sa partie anterieure plus large portant toujours
un denticule nettement plus fort, aussi haut que le sommet posterieur. Ce dernier
se place legerement plus pres du bord externe et il culmine un peu plus haut par rapport
ä la pointe principale. A part ces quelques differences bien marquees, seule la taille

separe encore distinctivement les deux dents.

Connue par sept exemplaires, la M| a un paraconide ä marge anterieure tres
inclinee en arriere, plus court et plus bas que le protoconide, ce dernier fort et passa-
blement eleve. Le groupe metaconide + talonide, de taille relativement grande pour
un Felide, montre bien ses deux elements etages, soit en vue laterale un premier ressaut

anguleux suivi en bas par un seuil plus arrondi. Sur un exemplaire (F: AM 25207)
le premier sommet culmine ä mi-hauteur du bord posterieur du protoconide; sur les

autres, il n'en depasse pas le tiers. Les deux reliefs se suivent bien dans Faxe de la

longueur de la dent. Du cote externe, la limite inferieure de la couronne forme un

gros lobe descendant sous la partie posterieure du paraconide. Du cote interne, la

base de 1'email est plus rectiligne. La largeur maximum de la dent se situe ä la

rencontre des deux sommets principaux ou juste en avant de ce point. La racine

posterieure est de loin la plus faible.
11 n'y a jamais de M2.
Les incisives superieures sont de taille reduite et disposees presque en ligne droite.

Rarement presentes, on les connalt surtout sur l'exemplaire White Fish Quarry oü
elles sont cependant mal visibles. 11 et l2 sont subegales et l3 n'est pas beaucoup
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plus grande. Grossierement cylindro-conique cette derniere presente une pointe prin-
cipale assez emoussee avec une faible arete tres verticale du cote distal et une autre
bien plus nette et plus oblique sur le flanc mesial. La partie la plus avancee de celle-ci
est reliee par une crete ä un sommet accessoire mesio-lingual. Un autre exemplaire
(F: AM 61855) presente une difference de taille plus nette entre l2 et l3. En vue
occlusale le bord du palais entre cette derniere et la canine montre une nette concavite.

Connue par deux exemplaires et distinctement machairodonte par sa couronne
haute de 53 mm env. sur son cöte posterieur chez l'un des exemplaires (F: AM 61855),
la canine a toutefois un indice largeur/longueur assez eleve (0,58-0,60). La zone de

courbure maximum de la face externe est avancee au tiers anterieur, alors qu'elle
se situe tres pres du milieu sur le flanc interne un peu moins bombe. L'arete anterieure
tourne de plus en plus vers l'interieur en approchant du collet. Dans les deux cas

observes, il y a du cöte externe, en dedoublement, une cöte nette mais pas tres tran-
chante qui se rapproche peu ä peu de l'arete proprement dite en avanpant vers la
pointe et ne depasse pas la mi-hauteur.

La canine est separee de P3 par un espace compris entre la moitie et les 4/5e
de la longueur de cette derniere dent. II y a un alveole allonge pour une P2 de position

fort variable.
La P3 n'est conservee nulle part de maniere parfaite. Elle debute par un faible

sommet antero-interne. La pointe principale, forte, haute et un peu inclinee en arriere,
a la verticale de son sommet pres de la mi-longueur de la dent. II y a un sommet
posterieur faible et un cingulum peu developpe termine la couronne en arriere. La
largeur maximum se place au 3/4 posterieur ä cause d'une grosse protuberance de

la marge linguale ä cet endroit, alors que le bord externe est plus rectiligne.
La carnassiere a quatre sommets externes. II y a un tres faible preparastyle situe

en position un peu linguale sur l'arete anterieure du parastyle et qui s'accompagne
vers l'exterieur d'un lobe semi-circulaire. Celui-ci porte en avant une faible arete

transverse qui dans un cas sur deux depasse un petit peu en direction anterieure le

preparastyle proprement dit. Le parastyle robuste et eleve precede un paracöne dominant,

faiblement incline en arriere et qui presente une crete du deuterocöne bien visible
dirigee vers la partie posterieure du denticule interne. Le metacone a exactement la

meme longueur que le paracöne. Le deuterocöne, distinctement saillant en vue occlusale,

se place de maniere ä ce que son sommet s'aligne dans le sens transverse sur
celui du parastyle, mais reste un peu en retrait de la partie anterieure de la couronne.
II presente une arete postero-interne nette rejoignant la crete du deuterocöne et une
autre tres peu distincte vers l'avant '.

La petite M1 etiree en travers a une arete transversale dans sa partie externe qui
tourne vers l'arriere au milieu de la largeur de la dent et aboutit ä un sommet para-

' Rappelons que, depuis environ vingt-cinq ans, les denominations utilisees ici me servent, dans
un sens purement morphologique, ä designer les reliefs de la P des Carnivores.
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cöne) tres peu distinct. De lui part une autre Crete emoussee allant vers Pextremite

linguale pointue.

Cräne. — Tres mal conserve chez cette espece, il ne montre bien que la mandibule
et n'apporte en plus que quelques connaissances tres incompletes de la region auditive.

L'os mandibulaire augmente de hauteur vers l'avant depuis le niveau de M,;
le menton est lourd, ä l'arrondi bien developpe, parfois exagere encore par une
concavite du bord inferieur. En avant, il y a creation d'une face antero-inferieure

par suite de la presence d'une crete mentonniere emoussee. La separation d'avec le

flanc externe n'est toutefois pas toujours bien nette. Cette face est haute, plutöt etroite
et bombee dans la partie superieure oil devait exister une depression verticale et

evasee, etiree sur la Symphyse. La crete en bas de cette derniere descend presque
toujours distinctement plus que la partie mentonniere externe; dans un cas toutefois,
le niveau inferieur est pratiquement le meme (Xmas Quarry, F: AM 25205). Par
rapport ä un Fehde actuel de taille comparable, la partie posterieure de la mandibule
est un peu reduite; ce trait se remarque moins sur le type de l'espece. Le proces
coronoidien est eleve mais court dans sa partie superieure de sorte que ses bords ante-
rieur et posterieur y sont presque paralleles sur une courte distance. Le fort proces
articulaire n'est bien conserve chez aucun exemplaire. Le proces angulaire est robuste,
disposition liee ä l'abaissement net de la partie posterieure du bord inferieur. La fosse

masseterique, tres profonde et bien delimitee, va en avant jusque sous l'arriere de

la M|. 11 y a un gros foramen mentonnier, ä mi-hauteur ou peu au-dessous, au
niveau de l'espace C-P3 et, derriere lui, un autre plus petit de situation precise assez

variable. Chez le type, les deux foramens sont de taille plus semblable et de position
plus voisine. Le foramen mandibulaire se situe ä egale distance de M, et de la limite
posterieure de l'os.

Ce qui reste du bord du palais et de la paroi laterale du museau ne justifie guere
une description. Disons cependant que le foramen palatin se situe au niveau de P,

et l'ouverture anterieure du canal infra-orbitaire au-dessus de l'extremite anterieure
de cette dent.

Des observations vraiment detaillees n'ont pas pu etre faites sur la region auditive.
La description se base sur l'exemplaire F: AM 61155 et se fera surtout par comparai-
son avec celle de TV. gaiiani (Baskin 1981 et 1984). La zone mastoidienne n'indique
qu'une relativement faible tendance machairodonte manifestee par un abaissement

et une avancee plus forts que chez un Panthera de meme taille; le relief rappelle bien
TV. gaiiani en un peu moins accuse. La region glenoidienne est bien etiree en travers
avec un proces post-glenoidien peu recourbe vers l'avant. Tres incomplete, la bulle

presente deux chambres separees par un septum oblique (largement creve actuelle-

ment) dont l'aspect ne semble pas differer de celui des exemplaires de Floride,
c'est-ä-dire avec une nette convexite vers l'arriere et un appui sur la zone du promun-
torium grace ä une marge recourbee vers l'avant et l'exterieur. La chambre posterieure
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(entotympanique) devait etre distinctement la plus spacieuse. Le meat auditif externe
n'a aucun prolongement tubulaire externe et, ä l'interieur, on voit la crista tympanica.
Le promuntorium a une morphologie qui apparait distinctement feline. Rien n'est
visible en arriere de la zone mastoidienne.

Osteologie post-cränienne. — Bien representee par les os des membres, cette

partie du squelette sera surtout figuree, mesuree et rapidement decrite par comparai-
son avec celle d'un Tigre du Museum de Geneve (756/97) de taille voisine des grands
exemplaires fossiles. Des ressemblances tres nettes existent en tout cas avec des formes
eteintes, surtout d'autres Nimravides mais aussi avec des representants des genres
Machairodus et Pseudaelurus. Les os de l'especepedionomus semblent tous etre des

trouvailles isolees de sorte que les proportions relatives ne peuvent etre donnees. Tou-
tefois des indications se trouvent chez des exemplaires d'autres especes, plus grands
et plus recents. C'est entre autres le cas d'un squelette partiel provenant de l'Hemphil-
lien de F. Sebastin Place, dejä mis en oeuvre par Harrison (1983) et conserve ä New
York (F: AM 104.044). A propos des tres nombreux restes du Clarendonien terminal
du «Love Bone Bed» (Floride), je n'ai vu que l'astragale et le calcaneum et il est

regrettable que malgre les bonnes descriptions et les nombreuses mesures rien n'ait
ete figure (Baskin, 1984). Rappeions que pour l'espece pedionomus, il s'agit d'os
dejä selectionnes (par L. Toohey, voir Preface) et je n'ai fait aucune nouvelle
recherche dans les collections new-yorkaises pour retrouver d'autres pieces. Le
Probleme pose par la taille des elements du squelette sera discute plus loin (p. 135).

Par rapport ä l'os correspondant du Tigre, l'extremite superieure de l'humerus,
moins saillante et ä diametre anteroposterieur plus faible mais de largeur egale, pre-
sente une tete articulaire un peu plus forte, moins anguleuse vers le bas en avant
et bien moins debordante en vue laterale. La grande tuberosite ne s'eleve pas autant.
La diaphyse est bien plus robuste d'un bout ä l'autre; en vue laterale, la zone de

courbure posterieure se situe un peu plus bas. L'extremite inferieure ne differe guere
en volume et en relief. La crete ectepicondylienne se deploie moins. La zone inferieure
de l'entepicondyle s'etire moins vers le bas, c'est-ä-dire qu'elle presente une plus
grande difference de niveau avec la poulie.

L'extremite proximale du radius est plus volumineuse et la tuberosite un peu
plus basse. La diaphyse, plus large, montre une zone de courbure moins elevee et

moins etendue. Distinctement moins degagee mais de largeur egale, l'extremite distale
a en vue laterale une zone posterieure bien plus anguleuse.

Le cubitus presente une distance superieure entre les bees avec un olecrane plus
etendu dans le sens anteroposterieur, un peu moins haut et un peu moins deploye
en travers. La diaphyse est nettement plus robuste d'une extremite ä l'autre et

l'epiphyse distale s'avere plus forte mais moins saillante.

De I'autopode anterieur, seuls sont connus CIII et CIV, tous deux ä diaphyse
plus robuste et d'epaisseur moins constante avec des epiphyses moins fortes. CIII
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ne presente que quelques legeres differences dans l'extremite proximale. CIV a une
epiphyse distale moins asymetrique. Signalons (tres rapidement!) que le metacarpe
norame III chez de Beaumont et CrusafontPairö, 1982, fig. 3 est en realite un

IV, tres semblable comme relief mais plus grele...
Les phalanges ne peuvent se repartir entre la main et le pied; seules les 1 et 2,

typiquement felines, sont connues.
Toujours par rapport au Tigre, l'extremite superieure du femur, moins elargie,

presente un grand trochanter moins eleve, une tete probablement moins proeminente
vers le bas, un col egal et un petit trochanter place plus haut et moins saillant. Le
troisieme trochanter est tres faible ou absent. La diaphyse est plus forte en bas et

presque egale au tiers depuis le haut. L'extremite inferieure s'avere plus faible.
Le tibia a une extremite proximale moins robuste et moins saillante, une diaphyse

plus forte dans sa partie superieure surtout et une extremite inferieure nettement plus
faible et moins oblique. Le paratype est un peu moins massif et ses epiphyses sont
un peu plus saillantes.

L'extremite distale du perone est mieux degagee. La diaphyse, plus forte, n'a
pas de lame sur son bord interne. II y a une tres forte rugosite sur sa face anterieure
ä quatre centimetres au-dessus de l'epiphyse.

Le calcaneum a une face anterieure et une construction generale moins oblique
en vue superieure. Le tuber est moins etendu dans le sens dorso-plantaire, un peu
moins allonge et moins etroit sauf ä l'extremite proximale. La tuberosite externe
s'etire davantage dans le sens antero-posterieur et la fossette musculaire externe se

revele plus nette. Le paratype est distinctement plus petit et plus semblable.

L'astragale a une poulie aussi creusee mais moins asymetrique. La tete, un peu
plus saillante, presente un aplatissement distinctement plus net dans le sens dorso-
ventral. Les facettes calcaneennes sont moins separees et l'anterieure se relie mieux
ä la tete. La depression du ligament calcaneo-scaphofdien est moins profonde.

Les seuls metatarses etudies en plus du paratype V, sont le II et le IV. Les

diaphyses de ces deux derniers se revelent plus fortes. Sauf l'epiphyse proximale du

II, les extremites sont moins robustes. Le paratype V se remarque entre autres par
sa legerete et surtout le relief de l'epiphyse proximale rappelant beaucoup Pseudaelurus

(voir Ginsburg 1961, fig. 61 et Schmidt-Kittler 1976, fig. 108) et nettement
moins le Tigre...

On peut resumer ce qui precede en disant que du point de vue strictement mor-
phologique la difference principale avec la forme actuelle reside dans une plus grande
robustesse de la diaphyse des os longs, constatee surtout au membre anterieur, avec
des epiphyses un peu plus faibles, partant distinctement moins saillantes.
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REMARQUES

Preambule. — Dans ce chapitre, nous discuterons tout d'abord des problemes
relatifs ä Nimravides pedionomus, compris dans les limites que nous lui avons
donnees implicitement dans la description ci-dessus. Puis, nous comparerons cette

forme avec les autres especes du genre, en prenant aussi en consideration rapidement
un certain nombre de pieces intermediaries, pour la taille surtout, avec ces dernieres.

Enfin, nous considererons Nimravides dans ses rapports avec les genres voisins,
principalement Pseudaelurus s. 1., plus primitif et souvent plus ancien et Machai-
rodus s. 1., plus evolue et volontiers plus recent. La rarete des pieces de transition
et l'impossibilite de mettre en oeuvre par une revision veritable tout le materiel

retrouve empecheront parfois des conclusions taxonomiques et evolutives precises,

englobant toutes les formes dont il sera question.

Problemes relatifs ä N. pedionomus. — Le materiel qui a ete attribue ä cette

espece par MacDonald (1948a), Toohey (voir Preface) et dans ce travail presente
une heterogeneite certaine. Les restes proviennent de diverses localites etagees dans
le Clarendonien et peuvent se repartir grosso modo par taille croissante en quatre
dimensions.

Dimension I: eile est representee surtout par les paratypes (squelette post-
cränien) de MacDonald (1948a, figs 2 et 3). Disons d'emblee que Webb (1969),

sur la foi d'une remarque de Mawby, a propose d'ecarter des autres pieces l'hume-
rus fragmentaire (fig. 2c) et de l'attribuer ä Aelurodon. Je suis en tout cas d'accord
avec la premiere partie de cette observation. Meme si cet os presente de rares traits
felins (il y a une faible ressemblance, peut-etre surtout «cursoriale», avec le Guepard),
il s'ecarte neanmoins de tous les humerus qu'il y a de tres fortes raisons d'attribuer
ä Nimravides ou ä de grands Pseudaelurus. En ce qui concerne la determination
comme Aelurodon, je n'ai rien ä en dire, si ce n'est pour souligner des differences
nettes avec Osteoborus (voir Harrison 1983). Les autres os sont plus aises ä attri-
buer ä Nimravides (surtout femur, tibia et calcaneum). Signalons encore, malgre
qu'ils n'appartiennent pas forcement au meme individu, les dimensions tres voisines
du femur et du tibia.

Les restes dentaires et cräniens se rattachant ä ces paratypes sont peu nombreux.
Signalons des ici un cräne de White Fish Creek indiquant un animal un peu plus

petit que le type de l'espece. D'autres rares restes tres proches et plus ou moins
intermediaires avec les grands Pseudaelurus seront discutes plus loin.

Dimension 2: type de MacDonald (1948a, fig. 1). Cette piece est plus petite

que les restes du Clarendonien superieur (voir mesures p. 148) mais plus delicate ä

separer sur d'autres criteres fondes (voir ci-dessous).

Dimension 3: cranes et surtout dentures de diverses localites du Clarendonien

superieur (Leptarctus Quarry «LPTQ», Kat Quarry, Xmas Quarry etc.). Disons des



136 CONTRIBUTION A L'ETUDE DU GENRE NIMRAVIDES KITTS

ici que ces pieces paraissent plus petites que Celles du «Love Bone Bed» de Floride
formant le materiel-type de N. galiani (Baskin 1981, 1984) bien que de peu. Des

os de membres peu nombreux des memes localites vont encore assez bien avec les

autres restes.

Dimension 4: os de membres provenant presque toujours de gisements differents
deceux delatroisieme (EKQC, Balanced Roc Quarry, John Wilson Quarry, Johnson
Place, MCDQ etc.). Du meme niveau que les precedentes, ces pieces sont volontiers
les plus grandes, atteignant et parfois depassant Celles de Floride (voir ci-dessus).

Ces quatre dimensions sont relativement arbitraires, ce qui est dü en partie au

fait qu'elles se fondent les unes sur des restes cräniens et dentaires et les autres sur
des os de membres. II n'y a pas d'exclusive entre deux grandeurs consecutives mais

la premiere et la quatrieme pourraient paraitre delicates ä reunir dans une meme

espece. Ainsi, le femur, paratype de MacDonald (1948«), a une longueur de

246 mm alors qu'un os de «EKQC» mesure 344 mm, ce qui fait une difference de

plus de 30%... II est difficile aussi d'ecarter arbitrairement les pieces des carrieres
oil aucun reste cränien n'a ete retrouve. Par exemple ä LPTQ, oil ceux-ci sont
nombreux, un femur a une longueur de 320 mm soit une difference de 25% environ
avec le paratype de MacDonald mais seulement de 6% avec la piece de «EKQC»!

Apres reflexion, il me semble que les restes correspondant aux deux petites
dimensions peuvent rester unis et ceux des deux plus grandes categories assez peu
distinctes l'une de l'autre mais mieux separees au moins par la taille des deux
premieres doivent, elles, former ensemble un autre groupe. II me parait pour le moment
plus raisonnable de ne differencier ces deux paires qu'ä l'echelon subspecifique. Le

clivage se remarque surtout pour la taille, accompagne seulement par des faibles
distinctions morphologiques (dans le groupe plus ancien, possibility de presence de P,,
absence de denticule anterieur sur P3 et ce meme sommet plus faible sur P4, partie
posterieure de la mandibule derriere Mi un peu plus forte par rapport ä P3-M|,
branche mandibulaire plus haute, foramens mandibulaires de taille plus semblable,

aspect plus oblique du calcaneum en vue dorso-plantaire). Certains des criteres pris
isolement n'ont pas de valeur absolue comme c'est le cas de la presence de P, (voir
i. a. Dehm 1950, pour ce probleme de variability chez Pseudaelurus turnauensis).

La sous-espece type du Clarendonien inferieur s'appellera done Nimravides
pedionomus pedionomus et je propose le nom de:

Nimravides pedionomus nebraskensis n. ssp.

pour la plus grande sous-espece du Clarendonien superieur. Son type sera la mandibule

F: AM 25206 (PL I, fig. 2) provenant de Xmas Quarry.

Rapports de N. pedionomus avec d'autres especes de Nimravides. — Les autres

especes attributes ä Nimravides ou decrites sous ce nom sont rares (Kitts 1958,

Schultz et Martin 1975, Baskin 1981, 1984). II s'agit des formes suivantes:
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N. catocopis (Cope), N. thinobates (MacDonald) et N. galiani Baskin. Les types
des deux dernieres datent du Clarendonien superieur et l'origine precise de celui de

la premiere est inconnue. Bizarrement, il se trouve que l'ecrasante majorite des restes

provient de niveaux divers de rHemphillien inferieur mais ces pieces, surtout
representees dans la collection Frick (American Museum), n'ont encore ete que tres peu
etudiees (Harrison 1983).

N. galiani du «Love Bone Bed» de Floride est la forme decrite de loin la mieux
documentee si l'on se base sur l'echantillon type (Baskin 1981, 1984). La taille des

restes dentaires indique une espece legerement plus grande que N. pedionomus
(longueur Mi 24,6-28,8; longueur P4 31,7-36,2). On a dejä dit que les os de membres
etaient tres distinctement plus forts par rapport aux paratypes de MacDonald
(1948a) mais relativement plus voisins, voire egaux par rapport aux dimensions 3

et 4 (voir ci-dessus). A part ce probleme de taille, il n'y a que des differences assez

faibles. En se basant sur l'exemplaire represents par Baskin (1981, fig. la et b), le

deuterocöne (protocöne pour Baskin) de P4 est plus recule chez la forme de Floride
oü les premolaires inferieures paraissent un peu moins inclinees en arriere et le menton
legerement plus anguleux. L'espace CP, (non mesure) est aussi relativement court
sur l'exemplaire de la figure 7 et il n'y a tres probablement pas de P2. La Cs est un

peu plus etroite.
Le materiel de N. thinobates du Black Hawk Ranch de Californie decrit par

MacDonald (1948b) comprend la mandibule type (UC Mus. Pal. 34513), une autre
mandibule, un crane, une extremite inferieure d'humerus (non vidi) et une canine
inferieure (non vidi), ces deux derniers restes semblant tres petits d'apres les chiffres
donnes par MacDonald (1948b)!... II y a encore tres probablement un calcaneum

(34816) et un metatarse III (33719). Pour les mandibules, il s'agit d'une forme plus
evoluee que N. pedionomus et distinctement plus grande (M,: 28,3 et 30,9 de

longueur). Toutefois, le cräne mal conserve avec une P4 de 33,0 indique probablement
un animal plus petit et ne depassant que de tres peu N. pedionomusl Le deuterocöne
de la carnassiere est cependant plus avance chez ce dernier. Rappelons rapidement
ici qu'un probleme identique de taille se retrouve chez Machairodus aphanistus (tres
semblable, pour la localite d'Eppelsheim surtout, & thinobates comme nous le ver-
rons) et nous n'y reviendrons pas (voir de Beaumont 1975 /. a.). La separation avec
N. galiani n'est pas d'une clarte evidente en ce qui concerne le materiel type, tres

peu abondant et pas tres bien conserve au Black Hawk Ranch. Les differences les

plus nettes pourraient se situer au niveau des premolaires inferieures, plus evoluees
chez N. thinobates (denticules accessoires plus forts et sommet principal plus incline).

Le type de N. catocopis (Cope) est une Symphyse mandibulaire avec une canine

fragmentaire provenant de l'Hemphillien? des Republican River Beds de Philipps
County (Cope 1887, Martin et Schultz 1975). II est tres delicat de se servir d'une
telle piece comme holotype, ce qu'a bien vu Baskin (1984) qui propose de considerer
cette espece comme nomen vanum. II n'est pas du tout exclu qu'au moins une bonne
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partie des restes de l'Hemphillien inferieur appartienne ä la meme forme, ce qui sera

cependant toujours difficile ä demontrer. II y a theoriquement trois solutions pour
ce probleme. La premiere consisterait ä garder le nom de catocopis en choisissant

un neotype. La seconde serait de donner un ou plusieurs nouveaux noms aux restes
de l'Hemphillien. La troisieme verrait une tentative de mettre en synonymie catocopis
avec une autre espece dejä decrite. Disons seulement qu'il me semble probable que
les restes de l'Hemphillien doivent se ranger dans une ou plusieurs especes differentes
de galiani et de thinobates mais je ne pense pas, au moins pour le moment, me lancer
dans ce probleme bien que j'aie pu observer, mesurer et souvent photographier une
bonne partie du materiel de 1'American Museum. Au cas oil les deux formes du Cla-
rendonien superieur considerees ci-dessus seraient bien differentes l'une de l'autre
et oil les restes hemphilliens devraient appartenir ä l'une ou l'autre de celles-ci, c'est
vraisemblablement avec thinobates que l'on serait amene ä les reunir.

Recensons encore rapidement, par taille croissante, quelques trouvailles proba-
blement en partie hemphilliennes et generalement isolees qui sont par leurs dimensions
tres voisines de galiani et, par lä, parfois seulement un peu plus grandes que pedionomus.
Les deux pieces signalees et figurees par Martin et Schultz (1975, fig. 3B et F)
de Smith County sont tres proches l'une de l'autre; la seule M, mesurable vaut
25,4 mm. Ensuite on passe peut-etre ä la partie anterieure de mandibule decrite par
Sinclair (1915, fig. 6) de Sioux County. Deux mandibules de P. E. Pit de 1'American
Museum ont des M, de 27,0 et 27,1. Une süperbe mandibule inedite du Musee de

l'etat de Nebraska ä Lincoln, provenant de la localite Kh 102, Keith County, Nebraska

(Clarendonien superieur) a aussi une M, de 27,1 mm et precede de peu une des

pieces de Arnett P. E. Pit) figuree par KlTTS (1958, PL I, fig. b) oil cette dent

mesure 27,4. A partir de 28-29 mm commence la tres grande serie des formes
«normales» de l'Hemphillien dont la taille de M, peut s'elever jusqu'ä 35 mm environ.

En resume, pour terminer, il semble que les especes clarendoniennes du genre
sont de plus en plus evoluees en passant de pedionomus ä thinobates par galiani,
ce qui ne prejuge pas d'eventuelles synonymies!...

Rapports de Nimravides avec Pseudaelurus. — Une proche parente, surtout
evolutive, de Nimravides avec les grands Pseudaelurus apparait certaine. En Amerique
du Nord, ces derniers appartiennent ä diverses faunes (Hemingfordien superieur-
Clarendonien inferieur). Le type de P. intrepidus Leidy (1869, PI. I, fig. 8) a une

M, qui vaut environ 19,5 mm de long, ce qui fait une difference de pres de 15%

avec celle du type de N. pedionomus. Le premier se signale en outre par le menton
moins arrondi, le bord inferieur de l'os moins concave, le proces coronoidien plus

fort, le proces angulaire moins deploye, le groupe metaconide plus talonide de la

carnassiere mieux etage, les denticules accessoires de P4 moins forts et les dents plus
grandes par rapport ä l'os qui les porte. Teiles qu'elles existent sur les types, ces
distinctions paraissent süffisantes pour justifier une separation au moins specifique et
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probablement generique. Pour la taille, des differences assez considerables existent
chez P. intrepidus, que celui-ci englobe ou non l'«espece» marshi. Les autres pieces
semblent souvent plus petites que le type (STOCK 1934) mais il y a des exceptions,
comme par exemple une mandibule de 1'Institut de Geologie de Lincoln provenant
du Barstovien moyen de Norden Bridge Quarry (83981) oü la M[ vaut aussi 19,4.

Diverses pieces de niveaux varies dans le Clarendonien sont plus ou moins
intermediaries, au moins par la taille et parfois par la morphologie, entre les types des

especes intrepidus et pedionomus et nous en citerons ici cinq par longueur de M|
decroissante. Malheureusement, ces fossiles sont souvent mal conserves; sauf indication

contraire ils font partie des collections de l'American Museum. Le plus grand
d'entre eux est un fragment de mandibule ecrase avec P3 et M, provenant du gise-

ment appele «Petrified Forest». La carnassiere a une longueur de 21,9, mais le niveau
semble etre Clarendonien superieur et le fossile serait de ce fait plus jeune que le

type de pedionomus.
Ensuite, on trouve une mandibule probablement presque de meme taille

(M, —21,7) du Clarendonien inferieur de Lower Santa Clara Canyon, assez ecrasee
eile aussi avec la serie I2-Mi mal conservee. L'espace CP3 avait aussi deux pre-
molaires mais semble avoir ete plus court que chez N. pedionomus. La longueur
PrM, vaut 51 mm.

Une assez belle mandibule de Midway Quarry a malheureusement une M, mal
conservee — 21 mm). Cette piece est tres probablement la plus ancienne de Celles

dont nous sommes en train de parier. P3-M! vaut 49 mm et l'espece CP3 environ
21 mm.

Une M] isolee, en tres bon etat, du Clarendonien inferieur de Big Spring
Canyon conservee ä Berkeley a une longueur de 20,6. Le groupe metaconide + talo-
nide paralt etre un peu plus faible et la dent plus basse que chez le type &' intrepidus.

Enfin, ce dernier est rejoint par une mandibule de Lewis Place (M,~20 et

P3-M, 44).
Le niveau geologique de certaines de ces pieces pourrait laisser supposer qu'elles

sont des exemplaires attardes, ä morphologie primitive, ä une epoque oü l'espece

pedionomus etait dejä presente. Disons enfin que les rapports de cette derniere sont
bien entendu aussi tres nets avec P. quadridentatus de l'Ancien Monde qui semble

extremement voisine d'intrepidus d'apres tous ceux qui s'en sont occupes (par
exemple Viret 1951). II est delicat de dire sans recherches nouvelles laquelle des deux

especes de Pseudaelurus serait morphologiquement la plus apte ä avoir engendre Nim-
ravides par N. pedionomus, la forme la plus ancienne. Que Baskin (1984) ait laisse

ce dernier dans les Pseudaelurus se justifiait bien, surtout pour les os de membre
de petite taille (MacDonald 1948a, figs 2 et 3), quand on n'avait pas la connais-
sance du materiel du Clarendonien superieur.

Redisons encore pour terminer l'absence de parente speciale de Nimravides avec
l'un quelconque des Metailurini (sensu de Beaumont 1965, 1978 /. a.).
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Rapports de Nimravides avec Machairodus. — Bien qu'evidentes pour la

morphologic, ces relations se revelent complexes pour ce qui touche k revolution. Rappe-
lons tout d'abord quelques donnees de base. Tel que nous 1'envisageons provisoire-
ment ici, le genre Machairodus est connu depuis l'Astaracien superieur jusqu'ä la
fin du Turolien dans l'Ancien Monde. Pour notre propos, dans ces regions, nous
reconnaTtrons seulement deux especes, soit M. aphanistus surtout vallesien et

M. giganteus turolien (de Beaumont 1975 /. a.). Le second plus specialise descend

du premier qui comprendra aussi un peu provisoirement ici les «especes» pseudailu-
roides, robinsoni et alberdiae. La date du passage n'est pas connue exactement.
M. aphanistuss'enracine tres vraisemblablement dans une forme eurasienne de Pseu-
daelurus s. 1. M. giganteus semble passer insensiblement aux premiers representants
du genre Homotherium au cours du Ruscinien bien que certains restes africains
puissent poser quelques problemes (Hendey 1974). On retrouve Machairodus s. 1.

dans le Nouveau Monde avec l'espece coloradensis des 1'Hemphillien inferieur (Late
early Hemphill pour Tedford et alia 1987). Son destin dans cette partie du monde
ne nous interessera pas ici.

Nous venons de voir que Nimravides debute au Clarendonien inferieur par
N. pedionomus qui est remplace probablement evolutivement par d'autres formes
au cours du Clarendonien superieur oil en ont ete decrites deux, soit N. galiani et
N. thinobates. Plus tard, ä 1'Hemphillien inferieur, on trouve des restes abondants
indiquant une ou plusieurs especes de grande taille. Le genre ne depasse pas la fin
de la premiere partie de cet etage. Nimravides derive tres probablement d'une forme
(?nord-americaine) du genre Pseudaelurus s. 1. et son devenir eventuel constitue un
des problemes dont nous allons debattre.

Disons rapidement que ce n'est pas le lieu de rappeler encore une fois ici les

modalites de la «tendance machairodonte» et de ses manifestations plus ou moins

poussees (de Beaumont 1964 i. a.). Nous nous occuperons surtout des modifications

cräniennes et dentaires liees ä l'allongement de la canine superieure. Rappelons
aussi que ces manifestations interferent plus ou moins avec celles qui se remarquent
dans revolution de tous les Felides (ou formes felinoides).

Les genres Nimravides et Machairodus evoluent done separement jusqu'ä une
date correspondant au milieu de 1'Hemphillien et il importe de suivre avec encore
plus de details les faits et la Chronologie relatifs ä leur histoire. Les premiers representants

du genre Machairodus voisins de la limite Astaracien-Vallesien sont des formes
de petite taille mais dejä assez caracteristiques que j'ai propose (de Beaumont
1988a) de nommer provisoirement M. cf. aphanistus. lis precedent les plus anciens

Nimravides certains et, bien que mal connus, apparaissent plus evolues que les formes
intermediaires entre le genre nord-americain et les Pseudaelurus (voir ci-dessus). Au
cours du Vallesien, M. aphanistus s'etablit avec des caracteristiques plus accusees

(sud de l'Allemagne, Espagne, Suisse et devenant encore plus nettes plus tard i. a.

en France, soit ä Soblay-Montredon). A la meme epoque, e'est-a-dire environ au
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tiers moyen du Clarendonien, en Amerique du Nord, Nimravides n'est represents

que par la formepedionomus, ä tendance machairodonte plus faible mais cependant
distincte. A la fin du Vallesien et au debut du Turolien, les trouvailles de Machairodus
sont rares tandis que les Nimravides atteignent alors seulement avec N. galiani et
N. thinobates un niveau evolutif presque equivalant ä celui qu'avait auparavant
l'espece M. aphanistus. La ressemblance est tout ä fait speciale entre les restes du
Black Hawk Ranch (MacDonald 19486) et ceux d'Eppelsheim (de Beaumont
1975, 1987). L'une des deux mandibules americaines (34514) rappelle plus les exem-
plaires d'Allemagnequ'elle n'est proche de l'autre piece... II y aaussi les plus grandes
similitudes (surtout P4) avec les fossiles de Soblay et Montredon, un peu plus
recents et evolues. Ce n'est qu'au Turolien moyen Pontien classique) que s'etablit
en force M. giganteus, plus specialise que les restes vallesiens de la forme dont il
descend. A ce moment regnent en Amerique du Nord des Nimravides de grande taille
certes plus avances que leurs predecesseurs mais distinctement plus primitifs que leurs
contemporains de 1'Ancien Monde. lis rappellent encore plus les aphanistus evolues
de Soblay-Montredon.

Apres le «Pontien classique» eurasiatique, soit au dernier tiers du Turolien, les

Machairodus redeviennent plus rares dans 1'Ancien Monde; ce qui se passe alors en

Amerique du Nord est specialement interessant et nous allons y revenir. Disons encore
ici, comme il ressort nettement de ce qui precede, que pendant tout l'espace de temps
considere, les formes nord-americaines ont eu par rapport aux eurasiennes un deca-

lage continu dans leur evolution et specialement un retard dans l'etablissement de

leurs tendances machairodontes. L'avance des formes de 1'Ancien Monde d'apres
ce que nous savons de la stratigraphie n'a peut-etre pas ete regulier (eile est de toute
maniere difficile ä quantifier!) mais eile se manifeste au moins sur la plus grande
partie du temps considere, soit de l'Astaracien superieur au Turolien moyen, c'est-ä-
dire sur environ six millions d'annees. Si l'on admet une evolution des Pseudaelurus
de 1'Ancien Monde jusqu'ä M. giganteus (Orleanien superieur-Turolien) d'une part
et des Pseudaelurus du Nouveau Monde jusqu'aux Nimravides evolues

(Hemingfordien-Hemphillien) d'autre part, cela represente pendant bien des millions
d'annees une transformation parallele d'une precision remarquable.

Insistons encore ici sur le fait que Nimravides est connu presque d'un bout ä

l'autre de son histoire (surtout grace ä la collection Frick!) par des restes bien plus
nombreux et beaucoup mieux conserves que ceux de Machairodus au cours de la
meme periode. C'est seulement pendant le bref espace de temps correspondant au
«Pontien classique» que Machairodus est aussi bien represente. Ce fait est genant
pour des recherches evolutives comparees comme nous allons le voir.

Venons-en au probleme important pose maintenant et qui se resume ä essayer
de savoir si, au Nouveau Monde, Nimravides a donne naissance aux Machairodus
de ce continent ou si ces derniers sont des envahisseurs venus de 1'Ancien Monde
au «late early Hemphillian» et qui ont provoque (ou contribue ä provoquer) l'elimina-
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tion de la forme autochtone. Disons des ici que la seconde possibilite est l'avis de

Baskin (1984) et de R. H. Tedford et alia (1987).

Repondre ä ce genre de question est toujours tres delicat. Des points touchant
ä Revolution, ä la taxonomie (il s'agit ici de formes tres voisines), aux changements
de faunes doivent etre pris en consideration et, de toute maniere, la solution proposee
peut toujours etre rejetee comme mal fondee! Nous allons neanmoins essayer

d'apporter quelques elements de reflexion en posant le probleme le mieux possible.
Tirees des diagnoses d'apres Martin et Schultz (1975), les differences entre

Machairodus coloradensis et Nimravides catocopis thinobates pour les auteurs)
seraient les suivantes:

Machairodus coloradensis

1 P4 avec preparastyle fort
2 Foramen mentonnier anterieur grand
3 Incisives (superieures?) deployees et

fortes
4 Mi grande et placee assez en arriere
5 P4 et M, ä encoche carnassiere pro-

fonde
6 Proces coronoidien bas ä base courte

et peu recourbe en arriere
7 Marge anterieure de la mandibule

distinctement prognathe
8 Metaconide de M, reduit ou absent
9 M' petite

Nimravides catocopis
P4 avec preparastyle faible ou absent

Foramen mentonnier anterieur plus petit
Incisives (superieures) rassemblees et

faibles
M, plus petite et plus avancee
P4 et M, ä encoche carnassiere plus
faible
Proces coronoidien plus haut ä base

plus longue et plus recourbe en arriere

Marge anterieure de la mandibule moins

prognathe
Metaconide de Mi present
M1 absente

Disons tout d'abord que la diagnose de M. aphanistus donnee par les auteurs
ne convient pas, en partie par suite de la non distinction des formes surtout valle-
siennes (aphanistus) et surtout turoliennes (giganteus) (de Beaumont 1975, /. a.).

Les differences ci-dessus suscitent de nombreuses remarques. Tout d'abord, le

critere de separation No. 9 n'est pas valable tel qu'il est exprime bien qu'il faille cons-
tater chez Nimravides, ä l'Hemphillien, une reduction poussee du «couple»
M'-groupe metaconide Ltalonide de M,, ce qui touche aussi le point 8. Les sept
autres criteres indiquent surtout plus ou moins nettement que M. coloradensis est

plus evolue que N. «catocopis» et ne sauraient avoir d'influence sur la possibilite
de passage de l'un ä l'autre. Un autre probleme se pose par suite du fait qu'aucune
de ces distinctions ne serait vraiment valable pour tenter de separer les Machairodus
aphanistus classiques de l'Ancien Monde des grands Nimravides de la fin du Claren-
donien et encore de 1'Hemphillien. La mauvaise connaissance que nous avons des

premiers est toutefois genante dans cette perspective mais il est probable que certains
traits auraient seulement dans ce dernier cas un caractere de nuance qui se remarque-



L'ESPECE N PEDiONOMUS (MACDONALD) 143

rait aussi si Ton prenait en consideration les petits Machairodus cf aphanistus, plus
anciens et plus primitifs que les restes des niveaux d'Eppelsheim ou de Soblay-
Montredon. En se basant sur les criteres 1-8 ci-dessus, M. aphanistus serait morpho-
logiquement bien plus proche de N. «catocopis» ou thinobates que de M. colora-
densis lequel ne se distinguerait que tres mal, d'apres ceux-ci, de M. giganteus.

Voyons s'il existerait d'autres criteres de differentiation qui exclueraient un des

Nimravides des ancetres de M. coloradensis. Ici, je dois tout d'abord faire appel ä

un trait qui m'a ete signale in verbis par R. H. Tedford et H. Galiano. Si j'ai
bien compris ce que ces collegues voulaient dire, une distinction residerait dans le

fait que chez Nimravides, ä la partie antero-inferieure de la mandibule, la crete
symphysaire (ä l'interieur, sur la jonction des deux branches) descendrait plus bas,

en vue anterieure (Symphyse verticale), que la crete mentonniere (situee plus ä l'exte-
rieur, approximativement sous la canine) alors que le contraire serait vrai chez

Machairodus. Ce trait fait d'ailleurs peut-etre partie de la distinction 7 ci-dessus

(«prognathisme» pour Martin et Schultz 1975). II faut voir ceci plus en detail
et on peut considerer trois groupes de formes:

1) Celles qui se rattachent ä M. aphanistus (Ancien Monde)
2) Celles qui se rattachent aux Nimravides de l'Hemphillien (Nouveau Monde)
3) Celles qui se rattachent au groupe M. giganteus-coloradensis (Ancien et

Nouveau Monde).
1) Malheureusement, les exemplaires ä zone symphysaire conservee sont rares

et je n'en connais que 3 qui sont: une mandibule de Los Valles de Fuentiduena decrite

par Ginsburg, Morales et Soria (1980), une d'Eppelsheim decrite par de Beaumont

(1975) et une de Montredon (de Beaumont 19886). Chez la seconde, la crete
mentonniere descend un peu plus bas; chez les deux autres c'est le contraire qui est

vrai, bien que 1'on soit proche de l'egalite.
2) Le materiel ä disposition est tres abondant. Dans presque tous les cas, la crete

symphysaire s'abaisse assez distinctement plus bas que l'autre, mais chez quelques-
uns des exemplaires on va vers l'egalite, on l'atteint ou il y a un tres leger renversement
de tendance. Ces dernieres dispositions se remarquent plus ou moins nettement chez
le type de N. catocopis de Philips county, Kansas et les mandibules Hig. 36-592 de

P. E. Pit, Hig. 226 VVP de V. V. Parker, Kan. 93-60 de Jack Swaize Quarry (toutes
les quatre de l'American Museum) et UCMP 30226 de Higgins (Berkeley).

3) Les restes sont tres nombreux. Chez pratiquement toutes les pieces connues,
la crete mentonniere s'abaisse davantage, parfois il est vrai d'assez peu. Je ne connais

pas d'exception pour giganteus. Pour coloradensis la seule difficulte vient de la loca-
lite de Wray oil il semble que l'on a (fide Tedford in verbis) plusieurs carrieres d'äge
different ayant livre (les plus anciennes) des Nimravides et (les plus recentes, apres
l'invasion?) des Machairodus!... Cependant, chez un des paratypes de M.
coloradensis (Cook 1922, Col. Mus. 207) les deux cretes descendent rigoureusement
aussi bas l'une que l'autre!

Archives des Sciences, Geneve, 1990 10
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De toute maniere, il s'agit sans doute dans le cas 3 ci-dessus d'une disposition
evoluee (apomorphe) theoriquement absente chez la forme ancestrale. La presence
possible de la configuration primitive chez M. aphanistus et cf. aphanistus du Valle-
sien de l'Ancien Monde paraTt de plus indiquer que le passage de l'une ä l'autre etait
realisable si Ton admet que cette derniere forme a donne naissance ä M. giganteus.
II semble done que l'on ne puisse guere se servir de cette difference pour nier une
evolution de Nimravides vers certains Machairodus. II va bien sans dire que Pseudae-

lurus a toujours la disposition plesiomorphe... comme N. pedionomusl

Pour la denture, signalons encore quelques differences entre Nimravides et les

Machairodus evolues. La canine superieure du premier, inconnue de Martin et

Schultz (1975), est moins specialisee que chez le second mais eile a, ä l'Hemphillien
inferieur surtout, un aspect bien machairodontoide avec possibility d'un net dedou-
blement de l'arete anterieure. La canine inferieure est plus forte avec un aplatissement
labio-lingual marque. La P3 est plus elargie en arriere et la P4 a un deuteroeöne ä

faible relief, avance et surtout nettement saillant en vue occlusale sur le bord interne
de la dent alors que cette structure a presque totalement disparu chez la forme plus
recente oil le peu qui en reste est distinctement recule, caractere accentue par le pre-
parastyle bien plus robuste. Les denticules accessoires des premolaires sont moins
forts. Une fois de plus, tous ces caracteres de Nimravides se retrouvent chez Machairodus

aphanistusou cf. aphanistus... (Schmidt-Kittler 1976, de Beaumont 1975

i. a., de Beaumont et Crusafont-Pairö 1982, Ginsburg, Morales et Soria
1981). Sauf pour certaines particularites des canines (aplatissement en bas, possibility
de net et long dedoublement de l'arete anterieure en haut), il s'agit de dispositions
plesiomorphes vis-ä-vis des Machairodus plus recents.

Le caractere primitif de certains autres traits se voit encore chez Nimravides par
rapport aux Machairodus evolues. II s'agit par exemple de l'aspect de la face
anterieure de la branche mandibulaire, bombee avec une nette tendance ä la creation d'une
depression etiree sur la partie superieure de la Symphyse chez le premier alors qu'elle
est plane, plus large et rectangulaire chez Machairodus. La disposition primitive, liee
ä la taille assez forte et ä l'aplatissement de la canine et ä la relative faiblesse des

incisives, se retrouve aussi (sauf ä Montredon) chez M. aphanistus de l'Ancien Monde
(de Beaumont 1975, 1988b)

La region auditive est mal connue chez N. pedionomus (voir ci-dessus p. 132).

Elle a ete bien etudiee par Baskin (1981, 1984) sur N. galiani oü eile paraTt fort
semblable. Elle montre une disposition interne bicamerale primitive (feline) mais la

comparaison ne peut etre faite avec Machairodus oil cette zone n'est connue que de

l'exterieur. D'apres le seul aspect general, ce dernier genre est distinctement plus
evolue mais les quelques cranes de Nimravides de l'Hemphillien, encore qu'ils
montrent une certaine variability, apparaissent quelque peu intermediaires au moins

pour les tendances machairodontes dans la morphologie globale de cette region.
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Le rapide examen que j'ai pu faire du squelette post-cränien des Nimravides
de l'Hemphillien montre leurs traits un peu plus progressifs que N. pedionomus mais
moins evolues que dans le groupe giganteus-coloradensis dont la tendance culmine
au debut du Quaternaire avec Homotherium et il en va de meme pour bien des traits
craniens (surtout Ballesio 1963). Cette partie de l'osteologie est mal representee
dans le Vallesien de 1'Ancien Monde. Les os connus proviennent presque uniquement
du Valles Panades (de Beaumont et Crusafont-Pairö 1982); ils ont aussi des

traits primitifs par rapport aux restes turoliens plus tardifs et, par lä, ils rappellent
Nimravides...

Venons-en maintenant ä ce qui serait eventuellement la seule caracteristique evo-
luee (apomorphe) de Nimravides qui pourrait ne pas se trouver au moins chez certains

Machairodus. II s'agit chez les formes avancees du premier de l'absence de P2, ±
liee ä une reduction de l'espace CP3 (et CP3) et, par lä, ä un raccourcissement du

museau. Disons d'emblee que cette distinction n'est pas valable pour N. pedionomus
oü la seconde premolaire superieure est presente. En ce qui concerne les especes thino-
bates et galiani on n'a pas decrit cette region avec precision. Sur le cräne de Berkeley

(MacDonald 1948b) il n'y a en tout cas pas de P2 comme cela semble bien etre
le cas aussi sur l'exemplaire figure par Baskin (1981, fig. 7 et 1984, fig. 7). Je n'ai
vu cette dent chez aucun des cinq exemplaires de Nimravides de l'Hemphillien infe-
rieur connus ä 1'American Museum. Par contre, eile pourrait etre presente chez les

Machairodus plus tardifs (groupe coloradensis-giganteus).
II faut noter cependant que: 1) Le cräne de Wray du materiel-type de Cook

(1922, non vidi) n'a pas de P2 d'apres cet auteur. Quelles que soient les incertitudes

stratigraphiques liees ä cette localite (voir plus haut), il s'agit d'un exemplaire nette-
ment du cöte Machairodus. II y a peut-etre une autre exception au Coffee Ranch

mais les donnees sont ici contradictoires (Burt 1931, Dalquest 1969). 2) Cette

petite dent aurait pu tomber assez aisement et son alveole se colmater. 3) La disposition

nettement plus machairodonte du cräne dans le groupe coloradensis-giganteus

par rapport ä Nimravides doit se manifester par une longueur superieure du palais,
sensible surtout dans la region anterieure et cette conformation, dans ce cas evoluee

et liee ä l'aspect de la canine, aurait pu favoriser la presence d'une P2 dans un

espace CP3 secondairement agrandi. 4) Chez M. giganteus, on connaTt bien des

exemplaires sans P2, par exemple ä Pikermi (Roth et Wagner 1955), Mahmutgazi
(Schmidt-Kittler 1976) et Samos (un palais du Naturhistorisches Museum de

Vienne). II semble que pour Pilgrim (1931) on puisse deduire des diagnoses com-
parees qu'il en etait de meme pour la plus grande partie des restes «pontiens» euro-
peens, ce qui n'est pas vrai toutefois pour ceux plus nombreux de Chine (voir
Zdansky 1924, Teilhard de Chardin et Leroy 1945 et Chang 1957).

Diviser sur ce critere les formes turoliennes ne parait pas possible bien que les

restes asiatiques soient plus voisins de ceux d'Amerique, morphologiquement et...
geographiquement! Je dois bien reconnaitre une certaine faiblesse dans ces arguments
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mais ne les elimine pas automatiquement pour autant. Disons enfin que cette region
est connue, chez M. cf. aphanistus, seulement sur le museau de Santiga en trop mau-
vais etat pour avoir une certitude (mais la P2 n'y etait en tout cas pas sürement pre-
sente, l'espace CP3 etant fort reduit) et sur la piece de Esme-Akgaköy oü l'alveole
de cette dent, extremement petit, est visible dans un espace CP3 ici certes plus
etendu mais dont la longueur exacte ne peut etre precisee par suite de la deformation
de Tos (Schmidt-Kittler 1976, de Beaumont et Crusafont-Pairö 1982).

En ce qui regarde un eventuel passage Nimravides-Machairodus, il y aurait fallu
(pour autant quecela soit possible) etudier tous les Nimravides de la totalite de l'Hem-
phillien inferieur avec une stratigraphie tres precise pour voir si au cours du temps
se developpent des traits rappelant de plus en plus Machairodus. En ce qui me

concerne, je n'ai pu le faire... Une etude tres poussee des tout premiers coloradensis
certains est aussi necessaire pour savoir si ils peuvent se rattacher aux formes contem-
poraines de l'Ancien Monde sans retour en arriere mais la rarete de ces derniers dans
les terrains suivant de peu le Pontien classique et precedant immediatement 1'invasion

supposee rend cette investigation presque impossible.
II y a aussi une tres grande difficulte ä regier les problemes des rapports de nos

deux genres sur le plan purement systematique oil il est evident que Machairodus
aphanistus a infiniment plus de caracteres communs (il est vrai plesiomorphes!) avec
les Nimravides qu'avec n'importe lequel des Machairodus plus tardifs. Pourrait-on
envisager de reunir generiquement la forme de l'Ancien Monde (helas, type du

genre!...) avec une ou plusieurs de celles du Nouveau Monde? Ce n'est pas ici le

lieu de repondre ä cette question et il faut bien aussi reconnaitre que la proposition
faite en 1978 d'introduire des sous-genres pour apporter quelque assouplissement

au probleme doit attendre des connaissances plus precises dont devraient naitre un

consensus raisonne et indispensable entre toutes les personnes interessees par ce sujet.
In cauda venenum disons toutefois que ce n'est en tout cas pas pour des raisons

theoriques (presence d'envahisseurs certains ä l'epoque cruciale) que l'on va se pro-
noncer «magistralement» sur l'absence eventuelle d'avenir evolutif de Nimravides!
Rappelons que le meme probleme pourrait, suivant un tel critere, se poser pour l'ori-
gine d'une part de Nimravides et, d'autre part, des Homotherium du Nouveau Monde
(evolution sur place ou invasion)!... En conclusion, et l'on va sürement me le

reprocher, je ne trancherai pas ici pour le moment.
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MESURES
N. pedionomus

denture

Niobrara Game
Preserve (Type)
UCMP 29186

White fish Creek
Clar C22 146

Xmas
Quarrv
F AM
61854

Xmas
Quarry
f AM
25205

Xmas
Quarrv
F AM
25206

Xmas
Quarrv
F AM
25208

haI
Quarrv
F AM
25207

C, 13,9;—
Pi 13,2;6,4
P4 17,0;9,0
M, 22,5;9,5

P,-M, 51,5
CP, 19,0

a 153
b 30,5
c 50

13,2;5,9
17,8;9,0

22,0;-9,5
-53
20

30,5

23,9;10,2

33,5
55

18,0;11,0
(17,4;6,3)
(19,8;8,8)
24,3;10,3

61

22
162

29,5
53

16,1 ;9,9
15,1;7,5
20,0;9,8

24,1;11,0
55,5
23
154
31

48

16,3; 10,1

15,2;7,7
19,8 ;9,3

23,6;10,1
55
21

30,5

16,0;7,7
20,3;9,9
23,6;10,2

57
21

32,5

While hsh Creek
Clar C22 146

LPTQ
F AM
61582

LPTQ
F AM
61853

Niobrara River
Upper Zone

F AM
6/855

r
l2
1'

Cs
P2

P1

P4

M1

- 23,0;—

- 17,0;—
- 26,0;—

(2,1,3,8)
(3,4;4,9)
7,5;9,0

21,3; 12,8
(4,4;3,0)
(—;io,2)
29,2;16,0

(4,1 ;2,9)
20,2;9,0
32,0;17,0
6,5;12,9

3,8 ;6,1
3,7;5,9
6,2;7,8

22,5;13,0
6,0;2,6

18,0;10,9
27,8;14,2
6,8; 12,4

Niobrara Game Preserve et V\ hite Fish Creek Clarendomen mferieur les autres Clarendonien superieur

a ant-extr. post os, b hauteur sous M|; c Mj post -base proces coron post
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Osteologie des membres

os, localiti,
num£ro a b c d os, locality,

numtro a b c d

Humerus Bal Rock

Quarry F:AM 62156
299 61 74 27 Femur EKQC

F:AM
344 76 60 29

Humerus Bal Rock
Quarry F:AM 62156 A

303 63 75 26 Femur LPTQ
F:AM 62153 B

320 66 56 27

Humerus LPTQ
F:AM 62156 B

284 61 75 26 Tibia Bal. Rock
Quarry F:AN 62152 A

330 — 50 30

Humerus Xmas Quarry
F:AM 62156 C

— — 67 — Tibia Bal. Rock

Quarry F:AM 62152 B

327 71 — 30

Humerus LPTQ
Quarry F:AM 62156 D

— — 75 — Tibia LPTQ
F AM 62152 C

307 65 48 28

Humerus Xmas
Quarry F:AM 62156 E

— — -83 — Tibia JWQ
F:AM 62252 D

288 63 47 27

Humerus? Xmas
Quarry F'AM 62156 F

— — 67 — Mt 11EKQC
F:AM 62160

107 19 24 14

Humerus EKQC
F:AM 62156 G

— — 74 — Mt IV Dime Creek
F:AM 22524 B

117 19.5 21 14

Humerus Johnson 72,5
Place F:AM 62156 H

a e / g
Radius LPTQ
F:AM 62154

Radius LPTQ
F:AM 62154 A

241

251

37 52

48

30

28

Calcaneum MCDQ
F:AM 62158

96 7 26 43,5

Radius Bal. Rock
Quarry F:AM 62154 B

260 37 52 30 a e h /

Radius Bal. Rock
Quarry F:AM 62754 C

260 36 52 30 Astragale Xmas Quarry
F:AM 62157

45 46 22 28

Cubitus Bal Rock
Quarry F:AM 62155 A

322 — — — Astragale
F:AM 62157 A

52 53 24,5 30

Mc III LPTQ
F AM 62160 A

103 22,5 22 14,5 Astragale WLKQC
F:AM 62157 B

53 54 24 30,5

Mc IV TSXQC
F AM 62160 B

98 18 -20 13

Mc IV JWC
F.AM 62160

98 18,5 19 13,5

Toutes les pieces

a: longueur
b: largeur extr. proximale
c: largeur extr. distale
d: largeur milieu diaphyse

dornen superieur

e: diametre transverse maximal
f. diametre transverse surface artic. dosale

g longueur tuber au-dessus surface astragalienne
h: largeur poulie i largeur tete
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Planche 1

Nimravides pedionornus

1. — Mandibule gauche avec P|, P3-M1. Niobrara Game Preserve (V3327). Vue interne. UCMP 29186.
Type sp. (voir MacDonald 1948a, fig. 1). 2. — Mandibule droite avec C-Mj.Xmas Quarry. Vue externe.
F: AM 25206. Type n. ssp. 3. — Mandibule droite avec P3-M1. Kat Quarry. Vue externe. F: AM 25207.
4. — Mandibule gauche avec C, M|. Xmas Quarry. Vue interne. F: AM 25205. 5. — Mandibule gauche
avec P3-M1. Xmas Quarry, a, vue occlusale; b, vue interne. F: AM 25208. 6. — Maxillaire droit avec
l'-P4. LPTQ. Vue interne. F: AM 61852. 7. — Maxillaire droit avec I -M Upper Zone, S. of Nenzel,
Niobrara River. Vue occlusale. F: AM 61855.

Fig. 1. — Clarendonien inferieur. N pedionornus pedionornus.

Figs 2-7. — Clarendonien superieur. N. pedionornus nebraskensis n. ssp.

Fig. 5a. — x 1. Toutes les autres x2/3.

Fig. 1. — University of California, Berkeley.

Figs 2-7. — American Museum, New York.

PtANCHE 11.

Nimravides et formes voisines

1. — Mandibule gauche avec c-Mj. Clarendonien inferieur; White Fish Creek, a, vue externe; b, vue
interne. Clar C 22 146. 2. — Mandibule droite avec P3, M|. Clarendonien superieur. Petrified Forest.
Vue externe. 3. — M| gauche. Clarendonien inferieur; Big Spring Canyon. Vue interne. UCMP 33495.
4. — Mandibule gauche avec C-M]? Clarendonien; Midway Quarry. Vue interne. F: AM 61851.
5. — Mandibule droite avec C-M]. Clarendonien; Lewis Place, Clarendon, a, vue interne; b, vue externe.
F: AM 62172. 6. — Mandibule gauche avec C-M|. Clarendonien inferieur; Lower Santa Clara Canyon.
Vue externe. F: AM 62130. 7. — Mandibule gauche avec C, M|. Clarendonien superieur. Kh 102, Keith
County, Nebraska. Vue externe. KR 69-93, 2663.

Fig. 1. — Nimravides pedionornus.

Figs 2-6. — Nimravides sp. ou Pseudaelurus sp.

Fig. 7. — Nimravides sp.

Toutes les figures x2/3.

Fig. 3. — University of California, Berkeley.

Fig. 7. — Institute of Geology, Lincoln.

Figs 1, 2, 4-6. — American Museum, New York.
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Planche 111.

Nimravides pedionomus pedionomus
paralypes (UCMP 29186)

1 — Femur droit. Vue posterieure. 2. — Calcaneum droit, a, vue interne; b, vue externe. 3. — Tibia
gauche, a, vue posterieure; b, vue anterieure.

Clarendonien inferieur

Niobrara Game Preserve V3327

Figs 1, 3: x2/3; Fig 2: x 1.

University ot California, Berkeley.

Pi anc ML IV.

Nimravides pedionomus nebraskensis

1. — Humerus droit. Balanced Rock Quarry, a, vue anterieure; b, vue interne; c, vue posterieure.
F AM 62156. 2. — Cubitus droit. Balanced Rock Quarry, a, vue anterieure; b, vue externe; c, vue interne.
F- AM 62155a. 3. — Radius gauche Balanced Rock Quarry, a, vue posterieure, b, vue anterieure;
c, vue interne. F: AM 62154b. 4 — Metacarpe IV droit. TSXQC. Vue plantaire. F: AM 62160B.
5. — Metacarpe III gauche. LPTQ. Vue plantaire. F: AM 62150 A.

Clarendonien xupeneur

Figs 1-3' x 1/3, Figs 4-5 x 1/2.

American Museum, New York.

Planche V.

Nimravides pedionomus nebraskensis

1 —Femur droit. LPTQ. a, vue interne; b, vue posterieure. F: AM 62153B 2. — Perone droit MCQD
Vue interne F: AM 62159A. 3 — Tibia droit. J. W. Q. a, vue anterieure; b, vue posterieure. F; AM
62152D 4. — Calcaneum gauche MCDQ a, vue dorsale; b, vue externe. F: AM 62158 5 —Astragale
gauche Xrnas Quarry, a, vue plantaire; b, vue dorsale. F: AM 62157B 6. — Astragale droit. WLKQC.
Vue plantaire. F: AM 62157. 7. — Calcaneum droit. Amarillo. a, vue dorsale; b, vue externe. 8 — Meta-
tarse IV gauche. Dime Creek, a, vue plantaire; b, vue interne. F: AM 22524 B. 9. — Metatarse 11 droit.
EKQC. a, vue plantaire; b, vue externe. F: AM 62160. 10. — Phalange 1. HJQ. Vue dorsale. 11. —
Phalange 1. EKQC. Vue dorsale. 12 — Phalange 2. HJQ. Vue dorsale. 13. — Phalange 2. EKQC. Vue dorsale.

Clarendonien superieur.

Figs 1-3: x 1/3; Figs 4-13: x 1/2.

American Museum, New York.
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