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Le régime alimentaire du Cervidae (Mammalia) Eucladoceros
ctenoides (NESTI 1841) reconstitué par la morphologie du créne et par

I’usure dentaire

ANDREA M.F. VALLI & MARIA R. PALOMBO
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Key words: Cervidae, diet, Eucladoceros ctenoides, functional morphology, Saint-Vallier, Senéze, Villafranchian

RESUME

Le régime de deux sous-especes d’Eucladoceros ctenoides (NEsTI 1841), E. cte-
noides vireti HEINTZ 1970, provenant du gisement paléontologique de Saint-
Vallier (Dréme, France), et E. ctenoides senezensis DEPERET 1910, provenant
du site de Senéze (Haute-Loire, France), a été étudié a I'aide des caracteres
morphologiques du crane et de la mandibule, ainsi que I'usure de la deuxi¢me
molaire supérieure. Les caractéres craniens ont été testés sur des spécimens
actuels de cervidés a régime folivore (tels le chevreuil, I'élan et le cerf de Vir-
ginie) et sur d’autres a régime mixte d’herbe et feuillage (2 des degrés divers,
le cerf du Pere David, le daim, le chital, le sambar, I'élaphe et le wapiti). Les
résultats ont montré que les deux sous-especes d’Eucladoceros ont maintenu
la méme niche écologique et le méme régime. Elles étaient caractérisées par
une morphologie cranienne plus proche de celle des folivores que des taxons
ayant un régime mixte. La morphologie fonctionnelle se révele un instrument
incontournable 1a ou I’échantillonnage fossile est trop maigre pour la seule
utilisation d’autres méthodes (par exemple, les méthodes fondées sur I'usure
dentaire).

ABSTRACT

The paleodiet of Eucladoceros ctenoides (NESTI 1841), has been investigated
on two sub-species from the Villafranchian fossiliferous sites of Saint-Vallier
(Drome, France), E. ctenoides vireti HEINTZ 1970, and Senéze (Haute-Loire,
France), E. ctenoides senezensis DEPERET 1910, using skull and mandible mor-
phological features as well as the meso- and microwears methods. The validity
of skull and mandible characters used to infer diet has been tested on extant
cervid species: browsers (roe deer, moose and white-tailed deer) and mixed
feeders at different level (Pere David's deer, fallow deer, chital, sambar, red
deer and elk). The obtained results show that the Eucladoceros specimens
from Saint-Vallier and Seneéze shared paleodiet and ecologic niche. Cranial
morphology and tooth wear are more similar to those characterising browsers
than mixed feeders. Cranial morphology can be considered as a useful tool in
inferring palaeodiets, in particular when tooth samples are too scanty to apply
of micro- and/or mesowear analytic methods.

1. Introduction

La reconstitution des régimes des ongulés fossiles peut fournir
des informations utiles a la compréhension a la fois de leurs
niches écologiques et a celle du milieu ot ils vivaient. Ces
études peuvent étre réalisées a ’aide de méthodologies diffé-
rentes, fondées sur la morphologie fonctionnelle du crane et de
la mandibule (Janis 1986, 1995; Solounias et al. 1988; Solounias
& Dawson-Saunders 1988; Solounias & Moelleken 1993a,
1993b; Caloi & Palombo 1995; Solounias et al. 1995; Pérez-
Barberia & Gordon 1999; Mendoza et al. 2002), sur I’étude des
foramens craniens (Solounias & Moelleken 1999) et sur I’ana-
lyse des trace d’usure dentaire ou «microwear» (Teaford 1988;
Hayek et al. 1991; Solounias & Moelleken 1992, Palombo et al.

sous presse). Ces deux dernieres approches sont plus poussées
car elles nécessitent I'utilisation de la radiographie ou du mi-
croscope électronique a balayage. Récemment, une nouvelle
méthode a été proposée. Elle s’appelle «mesowear» (Fortelius
& Solounias 2000; Kaiser et al. 2000; Kaiser 2003) et consiste
dans I’analyse du profil des cuspides dentaires labiales et de
leur degré d’usure. La plupart des nouvelles techniques néces-
sitent un certain nombre de spécimens pour fournir un résultat
fiable. Or le nombre d’échantillons fossiles est souvent trop
faible pour respecter ces contraintes. Dans ce cas, la méthode
classique non seulement reste valide lorsque les restes sont peu
nombreux, mais elle nous permet, sur le méme spécimen, de
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contrdler plusieurs caracteres qui vont contribuer, dans leur
ensemble, a définir le régime des taxons étudiés.

Les cervidés considérés autrefois comme de simple herbi-
vores brachyodontes inféodés aux foréts et aux milieux boisés,
sont en réalité des animaux assez souples, capables de s’adap-
ter a des milieux différents (Geist 1999). D’ou le besoin d’en-
quéter sur le régime des taxons fossiles pour établir le role
exact qu’ils ont eu dans leur milieu. La présence de restes de
plusieurs especes de cervidées trouvés dans le méme site fossi-
lifere peut étre expliquée soit par un age pas tout a fait
contemporain des taxons, soit par un mélange d’espéces pro-
venant d’endroits divers (voir taphonomie), soit par une répar-
tition différente des niches écologiques de cervidés qui ont
vécu a la méme époque et dans les mémes lieux.

La présente étude se propose de reconstituer le régime de
deux taxons fossiles considérés faisant partie d’'une méme li-
gnée phylétique: Eucladoceros ctenoides vireti HEINTZ 1970 et
E. ctenoides senezensis DEPERET 1910 (pour la taxonomie de
’espece, les noms ont été choisis en accord avec les synony-
mies établies par De Vos et al. 1995). Ils proviennent de deux
gisements francais, respectivement de Saint-Vallier (Drome)
et de Senéze (Haute Loire), dont I'4ge et le milieu ont été
considérés différents par plusieurs auteurs. Les deux en-
sembles faunistiques sont incontournables pour la biochrono-
logie européenne de la fin du Tertiaire; en effet les deux sites
ont été proposés comme références internationales. La faune
de Saint-Vallier a été considérée comme étant caractéristique
de I’ensemble faunique du Villafranchien moyen (= MNI17,
sensu Mein 1975; De Bruijn et al. 1992; = UF Saint-Vallier,
sensu Azzaroli 1977; Azzaroli et al. 1988; Gliozzi et al. 1997).
En revanche, les taxons de Senéze constitueraient un ensemble
faunique plus récent (= Villafranchien supérieur sensu Heintz
1970; Heintz et al. 1974; = MNQ18 Guérin 1980, 1998; = Villa-
franchien moyen, UF Senéze sensu Torre et al. 1992), caracté-
risé par la présence, entre autres, de Canis senezensis MARTIN
1973, Leptobos (Smertiobos) etruscus (FALCONER 1859) et Cer-
valces gallicus (AzZzAROLI 1952) (Sus strozzii MENEGHINI 1858
serait déja présent a Saint-Vallier; Faure 2004) et par I’évolu-
tion au niveau sous-spécifique de taxons déja connus dans
Iautre site, par exemple, «Cervus» philisi philisi’ SCHAUB 1941,
Croizetoceros ramosus minus HEINTZ 1970. Les faunes renou-
velées du Pliocéne supérieur sont connues, par exemple, a
Costa San Giacomo (Italie; Biddittu et al. 1979) et &4 Le Coupet
et Chilhac (France; Heintz et al. 1974; Beeuf 1997), dont I’dge a
été évalué autour de 1,9 millions d’années. Chacune de ces
faunes provient d’un seul niveau; en revanche, la situation stra-
tigraphique des fossiles de Seneze est plus problématique car il
n’est méme pas slr qu’il s’agisse d’un ensemble homogene ou
inversement de plusieurs faunes mélangées provenant de plu-
sieurs niveaux (Heintz 1970; Bonifay 1992; Azzaroli et al. 1997;
Maul et al. 1998; Faure et al. 2004). Tous les auteurs, cepen-

! Pour les problemes liés a la nomenclature et 2 la phylogengse de «Cervus»
philisi voir Valli (2001) et Di Stefano & Petronio (2002) et bibliographie
relative au sujet.
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dant, s’accordent sur le fait que la (ou les) faune(s) de Seneze
est (sont) plus jeune(s) que celle de Saint-Vallier. Ce dernier
site a été daté par spectrométriec R.P.E. a environ 2 millions
d’années (Bouchez et al. 1984, 1986; Faure & Guérin 2004)
bien que beaucoup de paléontologues pensent qu’elle est un
peu plus ancienne. En revanche, Roger et al. (2000) affirment
que «...the ‘Villafranchan’ mammal fauna found in the Seneze
maar is younger then 2,09 Ma...». Cependant, a cause de I'in-
certitude sur la position stratigraphique des fossiles, cette affir-
mation nécessite encore d’étre prouvée.

A Saint-Vallier I’Eucladoceros cotoyait deux autres es-
peces de cerfs, «Cervus» philisi valliensis HEINTZ 1970 et Croi-
zetoceros ramosus medius HEINTZ 1970 (Viret 1954; Valli
2001). A Senéze, trois autres cervidés ont été reconnus, «Cer-
vus» philisi philisi, Croizetoceros ramosus minus, déja évoqués,
et Cervalces gallicus (Heintz 1970). Toutefois, la position stra-
tigraphique relative des cervidés de Seneze n’est pas exacte-
ment connue: nous ne savons pas s’ils ont réellement coexisté.

La finalité du présent travail est d’établir la niche alimen-
taire des Eucladoceros de Saint-Vallier et de Senéze et de voir
s’il y a des variations notables entre les deux gisements en
fonction des possibles différences en termes de chronologie et
d’environnement.

2. Matériel et méthode

Pour I’ Eucladoceros de Saint-Vallier nous avons étudié le ma-
tériel conservé dans les Collections de Paléontologie de 1'Uni-
versité Claude-Bernard-Lyon 1 (FSL) et dans le Muséum
d’Histoire Naturelle de Lyon (ML). Le matériel de I'Universi-
té provient de nouvelles fouilles conduites entre 1993 et 1999
par M. Faure et C. Guérin, Maitres des Conférences respecti-
vement a I'Université Lumiere-Lyon 2 et a I'Université Clau-
de-Bernard-Lyon 1. Les restes conservés au Muséum font par-
tie des fossiles recueillis par J. Viret en 1946 et entre 1948 et
1956.

Les spécimens de Seneze sont tous conservés dans les Col-
lections de Paléontologie de I’Université Claude-Bernard-
Lyon 1; y compris les deux squelettes montés décrits par E.
Heintz (1970). (Annexe).

Les taxons fossiles ont été comparés avec des espéces ac-
tuelles conservées au Muséum National d’Histoire Naturelle
de Paris (MNHN), au Muséum d’Histoire Naturelle de Lyon,
au Dipartimento di Scienze della Terra dell’Universita di
Roma «La Sapienza» (UR), au Museo Civico di Zoologia di
Roma (MR), au Museo di Scienze Naturali di Firenze, Sezione
di Zoologia, «La Specola» (MSNS) et a I'Istituto Italiano di
Paleontologia Umana (ITPU). Nous avons aussi tenu compte
du statut de I'individu (libre ou en captivité) a sa naissance
et/ou durant sa vie. (Annexe).

Parmi les taxons étudiés, le chevreuil (Capreolus capreolus
[LINNAEUS 1758]), I’élan (Alces alces [LINNAEUS 1758]) et le
cerf de Virginie (Odocoileus virginianus [ZIMMERMANN 1780])
sont considérés comme folivores typiques (les «browsers» des
auteurs anglais); le daim européen (Dama dama [LINNAEUS



Fig. 1. Crane de cervidé: en noire, aire du maxillaire devant la P%; en gris, aire
d’origine du muscle masseter (taille x0,35 environ). Cervid skull: black surface,
maxillary area in front of the P’ grey surface, origin area for the masseteric
muscle (size x0.35 approximatly).

1758]), le chital (Axis axis [EXLEBEN 1777]), le sambar (Rusa
unicolor [KERR 1792] et R. timorensis [BLAINVILLE 1822]) et le
wapiti (Cervus canadensis EXLEBEN 1777) ont un régime plus
varié qui comprend des feuilles et des herbages, alternant leur
nourriture selon la saison, la région ou leurs préférences (aussi
appelés «mixed feeders»). Le cerf du Pere David (Elaphurus
davidianus MILNE EDWARDS 1899) est 'espece qui se rap-
proche le plus au style «tondeur d’herbe» («grazer»), car il
consomme une quantité importante d’herbages (Hofmann
1989; Cornelius et al. 1999; Geist 1999; Fortelius & Solounias
2000; Cransac et al. 2001; Stewart et al. 2002). Le cerf élaphe
(Cervus elaphus LINNAEUS 1758), enfin, bien qu'indiqué
comme herbivore a régime mixte, est une espece tres plastique
qui peut présenter des adaptations et des habitudes alimen-
taires variables selon le type d’environnement fréquenté
(Groot Bruinderink & Hazebrock 1995).

Les caracteres testés sont principalement ceux indiqués par
Solounias et al. (1988), Solounias & Dawson-Saunders (1988)
et Solounias & Moelleken (1993a, b) pour les ruminants en gé-
néral et adaptés par Caloi & Palombo (1995) et Croitor (2001)
aux cervidés en particulier. De plus, nous avons établi
quelques nouveaux caracteres. Sur le crane, les caracteres les
plus significatifs sont: la forme des extrémités antérieures des
prémaxillaires, la forme et les proportions du maxillaire en
avant de la P2, la surface d’origine du muscle masseter et I'in-
clinaison et I'ampleur de I’attache du muscle sur I’arcade zygo-
matique (Fig. 1 et 2), enfin, la silhouette de la surface occlusale
des dents jugales, en vue latérale. Les différences morpholo-
giques qu’on remarque sur les mandibules sont plus impor-
tantes (Fig. 3). Les caracteres considérés comprennent: la lon-
gueur de la symphyse mandibulaire, I'angle entre les axes des
branches montante et horizontale, la forme et I’épaisseur du
dentaire sous la rangée dentaire, la silhouette de la rangée
dentaire, le développement de 1’apophyse angulaire, la forme
du bord postérieur et I’épaisseur antéro-postérieure de la
branche montante en arriere de la M3, la surface d’insertion du
muscle masseter, la forme du condyle articulaire, le développe-
ment de 'apophyse temporale et la surface d’insertion du
muscle correspondant. Tous ces caracteres n’ont pas la méme
signification fonctionnelle et ils seront commentés dans les sec-

D

Fig. 2. Extrémités des prémaxillaires du cerf de Virginie (A) et daim (B), en
face les profiles des prémaxillaires de folivores typiques (C) et d’herbivores a
régime varié (D) (les deux derniers d’apres Caloi & Palombo 1995): échelle
5 cm; fleche indentation du prémaxillaire. Premaxillary tip of white-tailed deer
(A) and fallow deer (B), in front of these the premaxillary tip outlines of brow-
sers (C) and mixed feeders (D) (the last two after Caloi & Palombo 1995): scale
bar 5 cm; arrow indentation of the premaxillairy.

tions suivantes. Les caracteres de la denture (le rapport entre
la longueur des prémolaires et celle des molaires, la longueur
de la M3 par rapport a celle de la M?, la forme du bord alvéo-
laire, la présence et le développement des colonnettes interlo-
baires sur les molaires supérieures ou inférieures, endostyles et
ectostylides; Solounias & Dawson Saunders 1988), déja discu-
tés par Caloi & Palombo (1995), sont considérés comme étant
moins significatifs pour définir le régime des cervidés et ne se-
ront pas pris en considération. En ce qui concerne l'indice
d’hypsodontie (hauteur/longueur de la dent x 100), I’ Euclado-
ceros de Saint-Vallier et celui de Senéze sont brachyodontes:
pour la M? de Saint-Vallier la moyenne est 82,42 (6 spécimens,
min = 74,00, max = 84,00); pour la M? de Seneze elle atteint
95,59 (un spécimen). Les autres molaires supérieures ont des
valeurs similaires (Heintz 1970; observations personnelles).
Nous considérons donc les différences entre les M> comme non
significatives.

Nous avons aussi fait une analyse des traces d’usure dentai-
re (microwear) des deux sous-especes fossiles. Les moulages
en polyuréthane des M? ont été examinés au microscope élec-
tronique a balayage (un appareil Cambridge Stereoscan 250),
avec lequel nous avons pris des photos aux agrandissements
x200 et a x500 (pour pouvoir confronter les résultats a deux
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Fig. 3. Hémi-mandibules gauches de cerf du Pere David (A) et de chevreuil
(B), pas a la méme échelle; en gris, 'aire d’insertion du muscle masseter. Left
horizontal ramus of Pére David’s deer (A) and roe deer (B), not at the same
proportions; grey surface, insertion area for the masseteric muscle.

agrandissements différents). Chaque image a été analysée qua-
litativement et quantitativement. L’analyse quantitative a été
faite a I'aide du logiciel Microwear 4.0 (Ungar 2001): les traces
ont été séparées en deux catégories, les trous (pits) et les stries
(scratches). Ils sont définis par le rapport longueur sur largeur,
inférieur a 4 pour les trous et supérieur a ce chiffre pour les
stries (Solounias et al. 1988; Teaford 1988). Les résultats pour
chaque image ont été exprimés en termes de pourcentage de
trous et de stries par rapport au total, et I'intervalle de varia-
tion des pourcentages des différents types d’empreintes sur la
surface de mastication a été analysé, tout comme leur morpho-
logie et leur orientation.

Enfin, sur les mémes taxons, une analyse du «mesowear»
selon les indications de Fortelius & Solounias (2000) a été
conduite sur toutes les M? disponibles. Bien que le nombre des
¢échantillons pour les deux sites soit insuffisant pour en déduire
directement le régime par les méthodes du micro- et du meso-
wear, les résultats ont été utilisés pour appuyer les conclusions
de I'étude des caracteres morphologiques du crane et de la
mandibule.

3. Résultats

Chacune des méthodes décrites ci-dessus apporte une partie
de réponse a la problématique du régime d’Eucladoceros: pour
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cette raison les résultats obtenus pour chaque démarche seront
comparés aux autres.

Morphologie fonctionnelle

— Sur le crane, la forme des extrémités antérieures des pré-
maxillaires semble étre le caracteére le plus important pour
I'identification du régime. La morphologie du museau est aussi
li¢ a la forme et a la disposition des incisives (Solounias &
Moelleken 1993a). Chez les taxons folivores (chevreuil, élan et
cerf de Virginie) les prémaxillaires ont une forme en pointe
plus accentuée que celle des «tondeurs d’herbes» ou des
taxons a régime mixte (Fig. 2). Une telle morphologie favorise
une meilleure sélection des végétaux ingérés. En revanche, les
autres sont pourvus d’un museau plus élargi ou aplati a I'extré-
mité. Le daim, le chital, le sambar, le wapiti (exception faite
pour un spécimen) et le cerf du Pere David ont un bourrelet
aux extrémités des prémaxillaires marqué par une petite in-
dentation en arriere (Fig. 2; fleche). Le cerf européen n’a gé-
néralement pas de bourrelet (il est visible sur cinq individus
seulement), mais les extrémités des prémaxillaires sont arron-
dies et aplaties comme celles des autres especes mentionnées
ci-dessus. Le cerf du Pere David a le museau le plus large et le
plus aplati de tous les taxons étudiés. L'individu Ma37, appar-
tenant a cette derniere espece, a un museau plus arrondi que
celui des autres spécimens; cependant sa morphologie est plus
proche de celle d’un taxon a régime mixte que d’un folivore.

Les taxons fossiles sont beaucoup moins complets que les
spécimens de comparaison. En effet, les prémaxillaires sont
des os assez fragiles: ils sont cassés et leur extrémité n’est ob-
servable sur aucun reste d’Eucladoceros.

Les caracteres suivants ont pu étre observés tant sur les es-
peces actuelles que sur les fossiles.

— L’aire du maxillaire délimitée par les nasaux et les pré-
maxillaires (en avant et en haut), le bord inférieur (en bas) et
la droite verticale tangente a la partie antérieure de la P? (Fig.
1) est de forme trapézoidale chez tous les cervidés, plus proche
de celle des folivores typiques que de celle des tondeur d’herbe
(Solounias & Dawson-Saunders 1988; Caloi & Palombo 1995).
Elle est allongée chez le cerf de Virginie et I'élan, malgré le
recul des prémaxillaires (surtout chez I’élan, ot cependant, ils
n’atteignent pas les nasaux comme observé aussi par Kahlke
1970 et Azzaroli 1979). Chez le chevreuil cette partie anato-
mique est plus raccourcie et les prémaxillaires sont relative-
ment moins étendus vers I'arriere. Le cerf du Pere David (ex-
ception faite pour I'individu Ma37), le daim et le chital (surtout
ces deux derniers taxons) ont des maxillaires assez courts en
avant de la P, plus courts que ceux du chevreuil. Chez le cerf
du Pere David et le chital la forme de cette aire est presque
triangulaire a cause du raccourcissement du museau et de
I’extension vers l'arricre des prémaxillaires. Certains spéci-
mens de daims présentent la méme morphologie. Chez le cerf
élaphe et le wapiti le museau est plus allongé et la surface
antérieure de la P? est bien développée. Elle est plus variable
en taille chez le sambar.



L’aire du maxillaire antérieure a la P sur le crane de I'Eu-
cladoceros de Saint-Vallier est vaste comme celle du cerf
¢laphe, malgré le recul des prémaxillaires (Fig. 4). Chez I’ Eu-
cladoceros de Sencze cette aire est comparable et sa forme est
trapézoidale. Les prémaxillaires reculent moins que chez les
individus de Saint-Vallier.

— La surface d’origine du muscle masseter sur le crane dé-
pend de la position de I'orbite au-dessus de la rangée dentaire
(sa position plus ou moins reculée et la hauteur entre le bord
inférieur de I'orbite et les dents jugales) et de I'extension anté-
rieure et inférieure du muscle (Fig. 1). La limite supérieure de-
vant I'orbite est donnée par une petite créte, oblique vers
I'avant et le bas, qui marque la limite de I'extension de la fosse
antéorbitaire. Cette créte est toujours présente indépendam-
ment du développement de la fosse. L’extension antérieure de
la partie superficielle du muscle est mise en évidence par une
saillie du maxillaire (tubercule facial; Caloi & Palombo 1995).
L’espace sous-orbitaire est généralement réduit chez les cervi-
dés: certains individus de chevreuil ont proportionnellement
une orbite plus élevée que les autres taxons folivores; cepen-
dant la surface d’attache du muscle reste toujours confinée a la
partie supérieure du maxillaire. De plus chez ces especes le re-
bord orbitaire est moins saillant dans sa portion antéro-infé-
rieure. Le chital est I'espéce chez laquelle la limite inférieure
de la surface d’origine du muscle se rapproche le plus de la
rangée dentaire. Cette configuration offre donc le plus d’ex-
tension verticale au muscle. Le rebord antérieur de I’orbite est
au niveau de la partie antérieure ou la moitié de la M?, chez le
chevreuil, I'élan et le cerf de Virginie. Il atteint seulement la
M? ou la limite M3-M? (la moitié¢ de la M2 chez un individu de
sambar) chez les autres especes, exceptée le cerf du Pére
David. Ce dernier a l'orbite la plus reculée: sur la moiti¢ des
individus (deux) elle reste confinée derriere la rangée dentaire,
sur autre moitié elle atteint la partie postérieure de la M?. De
plus, chez les taxons a régime mixte, I'aire d’origine du muscle
zygomatico-mandibulaire du groupe du masseter est claire-
ment indiqué sur l'os jugal. Cette partie est presque plate et
horizontale. Chez les folivores et quelques individus de cerf
élaphe cette région est étroite, allongée et I’'os zygomatique est
plus incliné dans le plan para-sagittal.

En ce qui concerne la limite antérieure de ’origine du
muscle, elle est généralement située au-dessus de la M', quel-
quefois plus reculée chez le cerf européen (M'-M?). Sur cinq
individus de chevreuil et un de cerf du Pere David elle atteint
la partie postérieure de la P*. Chez les especes folivores cette
région est généralement moins saillante que sur celles a régime
mixte, o I'on peut parler de tubercule facial. Toutefois une
certaine variation individuelle de ce caractere a été observée.

Chez Eucladoceros I'orbite atteint le niveau de la partie
postérieure de la M2 Cependant, comme chez le chevreuil, la
surface d’origine du masseter ne descend pas jusqu’aux al-
véoles des dents: elle reste limitée a la moitié supérieure du
maxillaire (Fig. 4). Antérieurement, elle atteint la M'. Cepen-
dant, si I'individu FSL 96131, provenant de Sene¢ze, présente
cette morphologie, il ne semble pas en étre de méme pour I'in-

Fig. 4. Vue latérale droite du crane d'Eucladoceros ctenoides vireti de Saint-
Vallier (FSL 497901): échelle S cm. Skull of Eucladoceros ctenoides vireti
from Saint-Vallier in right side view: scale bar 5 cm.

dividu 96128, du méme site. Chez ce dernier I'aire d’origine
semble plus vaste, mais les interventions de restauration ne
permettent pas d’établir de maniere définitive la position exac-
te des limites pour ce muscle.

— La silhouette de la rangée dentaire, en général, est plus
droite chez les espéces a régime mixte que chez les folivores
(cependant, les exceptions ne sont pas rares). Ce caractere est
plus évident sur la mandibule, en effet sur certains individus
nous avons remarqué un manque d’occlusion entre les prémo-
laires supérieures et inférieures en position de repos. Chez Eu-
cladoceros la rangée est faiblement courbée.

— Sur la mandibule, la forme de la symphyse et la disposi-
tion des incisives constituent des caracteres importants. La
symphyse de I’élan et du cerf de Virginie est assez allongée et
mince. Chez le chevreuil elle est plus trapue et relativement
plus courte, cependant elle reste généralement plus allongée
que chez les autres especes. Le daim et le chital, qui ont une
symphyse relativement courte, sont aussi remarquables pour
le raccourcissement du diasteme entre les dents antérieures et
la P> (ce caractere, évidemment, est li€ au raccourcissement du
museau en avant de la P?). Enfin, le cerf européen montre une
certaine variabilité individuelle avec des symphyses aussi
longues et minces que celles du chevreuil (mais jamais comme
I’élan ou le cerf de Virginie) et d’autres similaires a celles du
daim et du chital. Un exemplaire du wapiti (ML 50.002212)
montre aussi une symphyse plus allongée que les autres taxons
a régime mixte. La partie antérieure de la mandibule du sam-
bar est relativement élargie par rapport aux autres taxons, ce-
pendant, a cause de la fragilité¢ de cette partie anatomique, ce
résultat a été obtenu seulement sur la moitié¢ des spécimens
considérés. En plus, chez les taxons a régime mixte les inci-
sives centrales sont spatulées et alignées alors que chez les
autres elles sont disposées en arc de cercle. De 1a il découle
que les especes a régime mixte tendent a avoir une symphyse
plus élargie dans sa partie antérieure.

Sur le spécimen d’Eucladoceros FSL 96131 de Seneze, la
symphyse n’est pas plus courte que celle de 1'élaphe. En sa par-
tie distale elle est bien plus étroite que celle du sambar.
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— L’angle entre les axes des branches montante et horizon-
tale est assez variable méme au niveau spécifique. Cependant,
il nous semble que chez les taxons tondeurs d’herbes I’angle
est plus fermé (plus proche de 90°). Chez les squelettes montés
des cerfs de Sene¢ze I’angle est bien ouvert.

- Le corps du dentaire est relativement bas, surtout chez le
chevreuil et le cerf de Virginie. L'élan, le daim et le chital aussi
ont un dentaire relativement peu profond, dans certains cas
comparable a celui des deux especes précédentes. Le sambar
et le cerf européen présentent une certaine variation indivi-
duelle pour ce caractere. Le wapiti et le cerf du Pere David, en
revanche, ont un dentaire plus robuste et plus épais dorso-ven-
tralement. La hauteur du dentaire ne varie pas sensiblement
entre P et M3 chez tous les taxons considérés, a I'exception du
cerf du Pére David chez qui le bord inférieur rappelle celui
d’un bovidé.

La hauteur de la branche horizontale du cerf de Saint-Val-
lier varie selon les individus (Valli, 2001); elle reste cependant
légeérement plus basse par rapport a celle du cerf européen,
mais plus haute que celle du cerf de Virginie. Celle du taxon de
Senéze demeure tres similaire.

— L’apophyse angulaire (ou les muscles masseter et ptéry-
goidien s’insérent) est bien développée (vers le bas et I’arriere)
chez le chevreuil, le cerf de Virginie et I'élan. Toutefois il ne
s’agit pas d’un caractere exclusif des espéces folivores, car, en
ce qui concerne le sambar et le chital, presque tous les indivi-
dus ont cette partie anatomique aussi proéminente que celle
de ces trois taxons (deux spécimens de la premiére espece et
un de la deuxieme font exception, car leur morphologie est
plus proche de celle du daim). Chez toutes les autres espéces,
I’apophyse angulaire est nettement moins prononcée (excep-
tion faite pour une femelle de wapiti et un male de daim). Ceci
est vrai surtout pour le cerf du Pére David, chez lequel la
morphologie est trés proche de celle des bovidés. Chez le
cerf européen une certaine variation individuelle a pu étre
remarquée.

L’apophyse des taxons fossiles est bien développée (sur le
spécimen 20.162114 de Saint-Vallier, montré Fig. 5), presque
comme celle du chevreuil, de I’élan et du cerf de Virginie.

- L’extension en arriére de I’apophyse angulaire rend le
bord postérieur de la branche montante nettement concave
chez les taxons folivores plus le chital et le sambar. Cependant
les deux derniéres espéces, surtout la deuxiéme, ont la branche
montante qui est plus épaisse en direction antéro-postérieure
(caractere qui est lié a la surface d’insertion du muscle masse-
ter sur la mandibule). Les autres ont le bord postérieur peu
concave. L’épaisseur antéro-postérieure est relativement ré-
duite chez le daim (presque comme les taxons folivores), va-
riables chez I’élaphe (mais généralement moins épais que chez
le sambar), mais il reste important chez le wapiti et le cerf du
Pére David.

Encore une fois, la morphologie de I’hémimandibule
d’Eucladoceros est trés proche de celle des taxons folivores.

- L’insertion du muscle masseter sur 1’os dentaire est plus
ou moins étendue (Fig. 3): selon le taxon, il peut remonter plus
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ou moins sur la branche montante ou il peut se développer le
long du coté labial du corps horizontal du dentaire. De méme,
sur I'autre cOté, pour le muscle ptérygoidien. Dans cette direc-
tion, ces muscles n’atteignent jamais le développement remar-
qué chez les bovidés (Solounias & Dawson-Saunders 1988;
Caloi & Palombo 1995). Chez les cerfs, ils restent limités a la
partie postérieure de la branche montante ou a I’espace entre
celle-ci et la partie postérieure de la M3 (chez le chital, ils peu-
vent atteindre le niveau du dernier lobe de cette dent). Cepen-
dant, certains taxons augmentent I’espace entre leur derniere
jugale et la branche montante (cerf du Pére David, sambar et
certains individus du cerf européen), ce qui permet d’acquérir
une surface plus étendue pour I'insertion du muscle masseter.
Chez le cerf du Pere David, et dans une moindre mesure le
chital, le daim, le wapiti et I'élaphe, les surfaces d’insertion re-
montent sur la branche montante, alors que chez les especes
folivores elles restent confinées a I’apophyse angulaire. Sur
trois individus de chevreuil, la surface d’insertion musculaire
semble remonter la branche montante, cependant le rapport
entre l'aire d’insertion du temporal et celle du masseter est
tout a fait comparable a celui des autres especes folivores.
L’extension antéro-postérieure de la branche montante contri-
bue aussi a ’augmentation de cette surface chez le sambar.

Chez le taxon de Saint-Vallier, bien que la série dentaire
semble avancée par rapport a la branche montante, I’aire d’in-
sertion du masseter reste limitée a ’apophyse angulaire et elle
ne monte pas ou trés peu sur la branche montante (Fig. 5).
Chez I’ Eucladoceros de Senéze I'insertion du masseter est limi-
tée a I'apophyse angulaire.

- La morphologie des condyles est assez variable, cepen-
dant nous avons remarqué que chez les taxons a régime mixte
ils sont plus développés médio-latéralement, avec une surface
articulaire supérieure plus concave. IIs sont aussi relativement
plus élevés, ce qui permet une meilleure fonctionnalité du
muscle ptérygoidien. Les mouvements latéraux sont plus im-
portants. Malheureusement les condyles des taxons de Saint-
Vallier et de Senéze manquent ou sont abimés.

— L’apophyse temporale est plus développée, surtout a sa
base, chez les taxons folivores, ou I’aire d’insertion du muscle
homonyme demeure relativement plus vaste. Chez les autres
taxons I’apophyse est moins développée avec une surface ré-
duite. Cependant, chez deux individus du cerf élaphe ’apophy-
se temporale est comparable a celle du chevreuil.

Chez I’Eucladoceros de Senéze I'apophyse temporale est
plus développée dans sa partie basale (la partie supérieure est
abimée) que chez le daim, I’axis et le cerf du Pere David, et
I’aire pour le muscle homonyme est relativement plus impor-
tante. L’apophyse temporale de I’autre fossile manque.

Usure dentaire (micro et mesowear)

L’analyse des microtraces d’usure sur les dents provenant de
Saint-Vallier (7 images disponibles) indique une prévalence de
petites cavités arrondies a marges irréguliéres ou trous ovales
(pits). Quelques cavités plus grandes et allongées (peut-étre



Fig. 5. Hémi-mandibule gauche d’Eucladoceros ctenoides senezensis de Seneze (FSL 96131): échelle 5 cm. Left horizontal ramus of Eucladoceros ctenoides

senezensis from Seneze: scale bar 5 cm.

dues a la consommation de nourriture plus dure, i.e. graines ou
tubercules) sont aussi présentes mais elles sont rares, tout
comme les dépressions probablement déterminées par la
confluence de plusieurs types d’empreintes. Les stries
(scratches) sont plutdt minces, bréves et généralement pour-
vues d’un fond en forme de «U». Vraisemblablement, elles ont
été produites par la consommation de feuilles ou d’herbes a
faible pourcentage phytolithique. Les croisements sont fré-
quents et ils concernent des stries de générations différentes
ainsi que de méme génération. Parfois il est possible, a agran-
dissement approprié (x 500), de voir les cristaux polis d’émail,
qui d’apres Solounias & Moelleken (1992) ne seraient pas vi-
sibles sur les dents des tondeurs d’herbes. L’¢tat de conserva-
tion des dents fossiles provenant de Seneze nous a permis seu-
lement une observation limitée. Cependant, elle a été suffisan-
te pour affirmer que, sur ces individus, les cavités et les dépres-
sions (petites et grandes) sont plus fréquentes que sur ceux de
Saint-Vallier.

L’analyse quantitative confirme I'impression de prévalence
des trous: le pourcentage moyen des trous a Saint-Vallier est
56,08 (min = 52,28; Max = 58,77; écart type 2,24) sur 7 images.
A Seneze il s’éleve a 59,06 (min = 52,97; Max = 62,13; écart
type 5,26) sur 3 images.

Fig. 6 nous montrons deux exemples (a agrandissements, x
200 et x 500) des microtraces d’usure sur les dents d’Euclado-
ceros de Saint-Vallier.

Les résultats de I'analyse du mesowear sont montrés Fig. 7
(pour I'explication des variables voir Fortelius & Solounias
2000). IIs sont compris dans les limites de variations des foli-
vores.

4. Discussion

Le premier résultat qui découle de I'analyse est que les sous-
especes d'Eucladoceros, de Saint-Vallier et de Seneze, avaient
la méme morphologie fonctionnelle du crane et de la mandi-
bule, les petites différences rencontrées relevant de la varia-
tion individuelle. Par conséquent, on doit supposer qu’elles te-
naient évidemment le méme role dans leur milieu respectif.
La comparaison avec les taxons actuels nous montre que
les Eucladoceros de Saint-Vallier et de Senéze €taient caracté-
risés par une morphologie plutot similaire a celle des folivores,
avec toutefois des caractéristiques moins nettes que celles des
especes typiquement liées a ce type de régime. Par exemple,
on peut observer que 'aire d’origine du masseter sur le crane
reste confinée a la portion supérieure du maxillaire comme
chez le chevreuil, alors que son orbite est [égerement plus re-
culée que celle de ce dernier. D autre part, la symphyse mandi-
bulaire, bien que plus allongée que chez les taxons typiques
d’un régime mixte (daim et chital), est plus similaire a celle de
quelques individus de cerf (wapiti ou €laphe); cependant elle
est bien étroite a son extrémité antérieure, ce qui fait penser a
un museau relativement pointu. L’apophyse angulaire est bien
développée et le bord postérieur de la branche montante est
concave comme chez les folivores, mais il faut observer que
quelques taxons a régime mixte, comme |’axis et le sambar, ont
la méme conformation. Il faut cependant remarquer que I'ex-
tension antéro-postérieure de la branche montante de I’ Eucla-
doceros et des folivores n’atteint pas le degré remarqué chez le
sambar. L’aire d’insertion du masseter, sur la mandibule, pré-
sente un développement intermédiaire entre celui des especes
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Fig. 6. Images des microtraces d’usure sur la M? droite d’ Eucladoceros ctenoides vireti de Saint-Vallier (FSL 497901): (A) échelle 100 um (x 200), (B) échelle 40
um (x 500); les deux images ne représentent pas la méme aire. Images of microwear on M? of Eucladoceros ctenoides vireti from Saint-Vallier (FSL 497901): (A)
scale bar 100 um (x 200), (B) scale bar 40 pm (x 200); the two images do not show the same area.

a régime typiquement folivore et mixte. Globalement, les aires
d’insertion et d’origine du groupe du masseter/ptérygoidien,
par rapport a celles du temporal, semblent avoir une extension
intermédiaire entre celle des folivores typiques (chez lesquels
le muscle temporal est bien développé, et donc, occupe un vo-
lume plus grand) et celle des cervidés a régime mixte. Le déve-
loppement relatif de ces trois groupes de muscles contribue a
différencier le type de régime alimentaire chez les mammiferes
(Turnbull 1970).

Bien qu’aucun caractére analysé sur I'Eucladoceros de
Saint-Vallier et de Seneze n’ait une valeur diagnostique stire
(il manque, par exemple, I'extrémité des prémaxillaires), I'en-
semble de la morphologie fait pencher pour un régime princi-
palement folivore. En effet, pour aucun des caracteres exami-
nés, nous n’avons trouvé chez Eucladoceros la morphologie ty-
pique des formes a régime mixte, bien que parmi celles-ci on
puisse parfois retrouver une morphologie «folivore». Par
exemple, la portion du maxillaire du wapiti antérieur de la P?
est similaire a celle d’Eucladoceros aussi bien qu’a celle du
chevreuil.

Compte tenu du fait que les Eucladoceros de Saint-Vallier
et de Seneze ont une morphologie cranienne et mandibulaire
assez proche de celle des folivores (cependant avec quelques
caracteres moins accentués que ceux des ces taxons) et que
certains individus des espéces a grande plasticité alimentaire
(cerf européen) montrent une morphologie similaire a celle
d’Eucladoceros, il est possible d’en déduire que celui-ci ait eu
un régime comparable a I’élaphe mais avec une tendance plus
accentuée a se nourrir de feuillages et de pousses.

Donc, les sous-especes d’Eucladoceros examinées devaient
étre plus inféodées aux aires boisées (ou au moins buisson-
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neuses) que I'élaphe actuel. La quantité d’herbage qu’elles de-
vaient assimiler devait &tre relativement faible, feuilles,
pousses et écorces constituant la plus grande partie de leur ali-
mentation. Ce type de régime devait leur permettre d’éviter la
compétition avec les herbivores de taille comparable qui le c¢o-
toyaient tels qu’'Equus stenonis CoOCCHI 1867 et les Leptobos
RUTIMEYER 1878. Les autres bovidés, Gazella borbonica DE-
PERET 1884, Gazellospira torticornis (AYMARD 1854), Gallogo-
ral meneghinii (RUTIMEYER 1878) a Saint-Vallier, Gazellospira
et Gallogoral ainsi que Pliotragus ardeus (DEPERET 1884), Pro-
camptoceras brivatense SCHAUB 1923 et Megalovis latifrons
ScHAUB 1923 a Seneze (Heintz et al. 1974), bien que de taille
moindre, étaient des formes de milieux plutot ouverts (il faut
cependant rappeler que les bovidés de Senéze, tout comme les
cervidés, n’ont pas été retrouvés dans les mémes amas et nous
ne savons pas s’ils ont tous été contemporains). En revanche, il
n’y avait pas de compétition directe entre I'Eucladoceros et les
autres especes de cervidés. Celles provenant du gisement de
Saint-Vallier étaient trop petites et devaient donc occuper des
niches différentes. Toutefois, a Seneéze a aussi €té retrouvé un
élan, Cervalces gallicus, de taille comparable a celle d’Euclado-
ceros (Azzaroli 1952). Cependant, méme s’ils ont été contem-
porains et si on attribue a C. gallicus un comportement compa-
rable a celui de I’élan actuel, il n’y avait pas de compétition di-
recte (Ludewing & Boyer 1985; Geist 1999).

L’analyse du microwear, bien que seulement indicative a
cause du faible nombre d’exemplaires disponibles, est cohé-
rente avec les données obtenues par la morphologie fonction-
nelle. Elle indique que les deux formes se nourrissaient sur-
tout de feuilles et de bourgeons, plus rarement de graines ou
de tubercules.
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Fig. 7. Résultats du «mesowear» sur I' Eucladoceros de Saint-Vallier (A) et celui de Seneze (B): abréviations comme en Fortelius & Solounias (2000; table 1, pag.
4-5). «Mesowear» on the Eucladoceros from Saint-Vallier (A) and that from Senéze (B): abbreviations as in Fortelius & Solounias (2000; table 1, pag. 4-5).

Bien que les résultats de I'analyse du mesowear ne soient
pas facile a interpréter a cause du nombre peu élevé d’indivi-
dus (5 spécimens pour Saint-Vallier et 3 pour Seneze) nous les
considérons comme compatibles avec une alimentation plutot
folivore. D apres un test du % pour deux échantillons (Wall
1996), les deux diagrammes ne sont pas significativement diffé-
rents (en comparant les valeurs dans les barres des deux dia-
grammes fig. 7, x° est égal 2 0,75).

5. Conclusions

L’analyse comparée des caracteres craniens et mandibulaires
des cervidés actuels, dont le régime est connu, nous a permis
d’établir que les especes folivores ont généralement des mu-
seaux plus allongés et pointus que celles dont le régime com-
prend des herbages. Les aires d’origine et d’insertion du
muscle masseter, respectivement sur le maxillaire et sur la
mandibule, tendent a &tre plus vastes. Au contraire, la surface
d’insertion du muscle temporal sur I'apophyse homonyme est
relativement plus réduite. Les formes de la symphyse mandi-
bulaire, liée a celle du museau, et du corps du dentaire sous les
jugales, de 'apophyse angulaire et du bord postérieur de la
branche montante de la mandibule, se révelent aussi impor-
tantes mais pas discriminantes si elles sont utilisées sans autres
criteres. Les résultats plus fiables s’obtiennent par I'utilisation
conjointe de tous les caracteres, car chaque taxon doit adapter
la morphologie acquise par I'évolution aux ressources dispo-
nibles. Naturellement la fiabilité est aussi liée a la taille de
I’échantillon. L’examen d'un ou deux caractéres sur un
nombre réduit de spécimens peut amener a des résultats erro-
nés. Si I’échantillon est peu nombreux, seul 'ensemble de la
morphologie permet d’établir des affirmations sérieuses. Natu-
rellement, entre les morphologies extrémes on trouve des

formes intermédiaires qui témoignent d’une adaptation a
I'exploitation de plusieurs types d’aliments aussi bien au sein
de la méme espece que d’un taxon a 'autre.

Grace a la comparaison avec les especes actuelles il est pos-
sible de reconstituer le régime des taxons fossiles. Nous avons
donc pu établir les tendances alimentaires des Eucladoceros de
Saint-Vallier et Seneze, respectivement d’age villafranchien
moyen et supérieur. Notre analyse amene a la conclusion que
les deux sous-especes avaient un régime comparable, composé
essentiellement de feuilles et de pousses. La consommation
des herbes et graminées devait étre moindre que celle de
I’élaphe actuel. Probablement, grace a ce type de régime,
Eucladoceros évitait la compétition directe avec les bovins de
I'époque, tel Leptobos.

L’étude morphologique du crane et de la mandibule, ap-
puyée par I'analyse des traces d'usure dentaire, suggere un ré-
gime généralement folivore pour les Eucladoceros de Saint-
Vallier et de Seneze. Ceci impliquerait le maintien du méme
role et de la méme niche écologique de ces deux sous-especes,
méme dans un contexte environnemental peut-étre différent.

L’étude de la morphologie générale cranio-mandibulaire,
comme réaffirmé récemment par Solounias & Semprebon
(2002), se révele donc efficace pour la reconstitution des ré-
gimes des animaux disparus la o le nombre des restes est trop
faible pour I'utilisation d’autres méthodes quantitatives.
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ANNEXE
Liste des spécimens fossiles et actuels considérés:

Spécimens d’Eucladoceros ctenoides vireti provenant de Saint-Vallier:

FSL 495991, portion de dentaire gauche au-dessous de P>-Mj3.

FSL 497639, hémi-mandibule gauche 1égerement plus compléte que la précé-
dente ayant la base de la branche montante et I'apophyse angulaire cassée.
FSL 497901, crane incomplet manquant des extrémités des prémaxillaires et
de la portion postérieure aux orbites.

ML 20.162082, crane déformé manquant des extrémités des prémaxillaires et
endommagé a partir des orbites.

ML 20.162084, palais avec une portion importante des maxillaires.

ML 20.162107 et 20.162116, portions de dentaires droits au-dessous de P>-Ms.
ML 20.162114, hémi-mandibule gauche manquant de la partie supérieure de la
branche montante avec I'apophyse articulaire et I'apophyse temporale.

Spécimens d’Eucladoceros ctenoides senezensis provenant de Senéze:

FSL 96128 et 96131, cranes et mandibules complets, bien que certaines parties
aient été restaurées; ils manquent seulement les extrémités des prémaxillaires.
FSL 210766, mandibule compleéte.

Spécimens actuels de comparaison. Ils sont listés ci-dessous avec leur numéro
de référence et leur sexe (certains sont incomplets, seulement le crane ou la
mandibule étant présents; ceci a €té mis en évidence lorsque la partie anato-
mique étudiée est entre parenthese):

Cerf européen ou élaphe, Cervus elaphus LINNAEUS 1758: ML 50.002198,
50.002228, MNHN 1878-604, UR 22677, MSNS 1328, 11932, 12071, 12453,
12966, 12967, 12968, 12982 (les 4 derniers crane seulement), 18855 males; ML
50.002209, MSNS 11928 femelle.

Wapiti Cervus canadensis EXLEBEN 1777: ML 50.002211 (crane), 50.002212,
MNHN 1896-184, A 8010 males; MNHN 1880-1046, 1893-655, MR 117 fe-
melles.

Chevreuil, Capreolus capreolus (LINNAEUS 1758): ML 50.002244, MNHN
1924-112 (crane), MR Ma86 (sans prémaxillaires), Ma95, Mal 14, MSNS 9731,
12456, 10013, males; ML 50.002245, MNHN 1838-84, 1902-811, 1902-815, 1902-
816 (crane), 1933-192, 1933-193, MR Ma96, Mal01, Mal77 (sans prémaxil-
laires), MSNS 4164 femelles.

Daim européen, Dama dama (LINNAEUs 1758): ML 50.002156, 50.002169
(crane), MNHN 1873-327, 1882-128, 1907-136, 1-2156 (crane), UR s.n., MR
183 (sans prémaxillaires), MSNS 12059 (crane), 12061, 12062 (crane),12078,
12983 (crane), ITPU 398 males; MNHN 1883-452, 1905-110, 1-2156, UR 8555
(crane), MR Ma74 (sans prémaxillaires), 112, MSNS 1593 femelles.

Elan, Alces alces (LINNAEUS 1758): ML 50.002243 male; MNHN 1887-742,
1962-24 femelles.

Sambar, Rusa unicolor (KERR 1792): ML 50.002172, 50.002177, 50.002183,
50.002193, MNHN 1880-1051, MR 6448 males; ML 50.002176 femelle; R. timo-
rensis (BLAINVILLE 1822): MR 126 femelle; Rusa sp. (probablement R. unico-
lor) MR 6475 male, MR 176 (crane avec le museau mal ossifié), MSNS 12078,
12079 (les 2 derniers crane seulement).

Cerf de Virginie, Odocoileus virginianus (ZIMMERMANN 1780): ML 50.002224,
50.002225, MNHN 1845-251, 1884-2, 1896-121, 1944-208, 1945-136 (crane)
males.

Chital, Axis axis (EXLEBEN 1777): MNHN 1861-45 (mandibule), 1923-2153,
MSNS 12075 (crane sans prémaxillaires), 12089 (crane) males; MNHN 1904-
84,1901-547, MR Ma202 (sans prémaxillaires) femelles.

Cerf du Pere David, Elaphurus davidianus MILNE EDWARDS 1899: MNHN
1870-66, MR Ma37 males;: MNHN 1972-67, 1870-66, femelles.
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