





























MARTIN : CANIDE VILLAFRANCHIEN

Fig. 6. — M2 inférieure gauche de Nycterentes megamasioides de Vitlaroya
de type multicuspidé (X 5).

concordance trés étroite apparait entre les dimensions de la carnassiére et des
tuberculeuses de N. megamastoides et N. donnezani, Si on élargit cette com-
paraison en ajoutant, comme je P’ai fait, les valeurs des dimensions homologues
de V. vulpes et de C. lupus on se rend compte, comme d’aufres auteurs l'ont
déja souligné, que dans le genre Nyctereutes la somme des longueurs des deux
tuberculeuses supérieures présente, par rapport 4 la longueur de la carnassidre
supérieure, une valeur relative plus grande que chez le renard et le loup.

D’autres différences peuvent &tre mises en évidence lorsqu'on examine
séparément les tuberculeuses supérieures; ces dernidres paraissent plus massi-
ves dans le genre Nyctereutes car la longueur relative est alors, par rapport & Ia
largeur, plus élevée que chez le renard. Ceci apparait bien dans le diagramme
(fig. 7) représentant la covariation des longueurs et largeurs de M?: en ce qui
concerne N. megamastoides et N. donnezani une allométrie longueur-largeur
positive existe, dont le coefficient atteint Ia valeur k = 1,24, Cette allométrie
est moins forte chez V. vulpes pour lequel j'ai calculé k = 1,10 (échantilion
de dix-sept renards actuels de la région Rhone-Alpes); mais pour C. lupus
(neuf M2 appartenant & un échantillon du Quaternaire supérieur) la ligne de
régression présente une pente assez différente exprimant une allométrie
négative (k = 0,78).

En ce qui concerne la canine supérieure, la hauteur relative de la couronne
{par rapport & la longueur et i la largeur) est assez faible, caractére se retrou-
vant sur la canine inférieure et il me parait difficile d’affirmer, comme I.
Viret, que cette dent est bien < alopécoide », si 'on admet que ce qualificatif
doit traduire P'allure élancée de la couronne. Le nombre de canines supé-
rieures mesurables, A ce point de vue, est malheureusement trés faible (n = 5),
comme d’ailleurs celui des canines de N. donnezani (n = 4) pour utiliser des
tests statistiques wvalables. Une observation attentive permet de constater
cependant que les canines supérieures ef inférieures de N. donnezani ont une
hauteur relative de couronne qui les rapproche de V. vulpes, tout en

49



PALAOVERTEBRATA, vol. 4, 1971

de MZen mm

[+<]
Longueur

ECRELLE  LOGARITEMIOUE Largeur de M2 en mm
7 8 9 10 1 12 13 4 15
X N megamastoides de 5 Vallier ® N. donnezani de Perpignan
O N. procycnoides actuel A V., alopecoides de St Vallier
A V. vulpes actuel [ < lupuswirmien

Lignes de régression des longueurs sur les largeurs de M2 : N, V et C

Ligne i : N, megamastofdes (n = 10} e4 N, donnezani (n = 2) — coefficient d allomérls : 1,24
Ligne ¥ : V. vulpes {n = 17) - ceefficient d’allométrie : 1,10

Ligne C: C. lupus (n = 9) - cocfficient d'allométrie - 0,78

Fi16. 7. — Représentation graphique de 1a covariation des longueurs-largeurs
des M2 supérieures appartenant aux genres Nyctereutes et Vulpes.
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paraissant cependant moins « alopécoides ». Quant aux canines des représen-
tants du genre Canis, elles se distinguent nettement par leurs dimensions
relatives plus fortes qui leur conférent une robustesse bien plus marquée que
chez les Canidae précédents,

LLE CRANE EN NORMA LATERALIS

Grfice au riche matériel de St-Vallier, j'ai pu mettre en connexion avec le
crine ML-QSV n° 1108 (conservé en totalité) une mandibule s'adaptant de
fagon presque parfaite, ce qui m’a permis de réaliser un dessin schématique
de l'ensemble vu en norma lateralis (fig. 8). Je présente, sur la méme page,
la reproduction d’uin crine de V. vuipes et d'un de C. fupus.: pour rendre
la comparaison plus aisée, les dimensions ont été modifiées de fagon que les
longueurs totales respectives apparaissent & peu prés identiques pour les trois
crines; j'ai choisi, d'autre part, le plan auriculo-orbitaire comme plan hori-
zontal de référence {a), ce qui me parait logique car on tient compte ainsi du
plan physiclogique de la vision.

Plusieurs constatations peuvent étre faites grice 4 cette technique d’étude.
Chez N. megamastoides le museau est fin, assez court et pointu tandis que le
diamétre vertical (b) perpendiculaire au plan auriculo-orbitaire et passant par
le trou grand rond (foramen rotundum) est particuliérement important; il y a
une nette prépondérance relative de la partie moyenne du criine au niveau et
en arrigre des apophyses orbitaires du frontal trés robustes. La ligne de profil
depuis la partie culminante du crine {portion moyenne de la boite crinienne)
montre une obliquité assez prononcée vers le bas et en avant, avec un bombe-
ment bien apparent de 'os frontal traduisant la présence constante de sinus
frontaux (j’ai pu vérifier radiographiquement cette structure sur tous les
crines de St-Vallier), Chez €, lupus le museau extrémement robuste, trés épais
dans le sens vertical au niveau des prémolaires {ce qui se traduit & ce niveaun
par une béance interdentaire) (5) n’a ni la brigveté ni la finesse de celui de
N. megamastoides. D'autre part, la volte crinienne est pratiquement subhori-
zontale de l'arrigre 3 l'avant jusqu'au niveau des apophyses orbitaires oll, par
suite de Pexistence de sinus frontaux en général importants, cette région appa-
rait un peu boursouflée. Chez V. vulpes, bien que la partie rostrale soit dans
I'ensemble un peu fine, le diamétre vertical de la téte est & peu prés constant
de P'avant vers Parriére. Le point culminant du criine, tel qu'il est orienté, se
trouve trés en arridre, peu avant fa protubérance occipitate externe et le profil,
a partir de ce point, décrit une ligne peu oblique vers le bas,

Un autre caractére intéressant révélé par I'étude en vue latérale est I'angle
occluso-orbitaire (¢) formé par le plan auriculo-orbitaire (a) et le plan occlu-
sal (¢}, Comme le plan occlusal est presque horizontal chez N. megamastoides,

(5) Dans la terminologie médicale odonto-stomatologique, elle correspond & l'existence
d'un espace séparant dans le sens vertical une portion de la rangée dentaire supéricure de
la portion correspondante de la rangée inféricure lorsque les machoires sont réunies,
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F1G. 8, — Cranes de Nyctereutes megamastoides (1), Canis lupus (I1) et Vulpes vuipes (115)
vus en norma lateralis,
Un réduction des dimensions a été réalisée de telle fagon que les longueurs respectives
de chaque crine paraissent sensiblement égales.
a) Plan horizontal auriculo-orbitaire;
b} Diaméire vertical passant par le trou grand rond;
¢} Plan occlusal;
w) Angle occluso-orbitaire.
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la valeur de Pangle est, par suite, extrémement faible, alors que le méme plan
étant bien plus oblique en bas et en avant chez les deux autres Canidae, 'angle
est alors plus important : au moins 10° chez V. vulpes et 15° chez C. lupus.

Ces caractéres mis en évidence sur I'ensemble crine-mandibule de N,
megamastoides en norma lateralis se retrouvent presquidentiques chez N.
procyonides actuel, si bien que j'ai jugé inutite de représenter le crine de ce
dernier : méme museau court et pointu, diamétre vertical maximum a la partie
moyenne du crine et faible au niveau de la région prémolaire. Il n'y a
matheureusement pas de crine de N. donnezani suffisamment bien conservé
pour se préter & ce genre d'étude.

LLES MUSCLES MASTICATEURS ET LE REGIME ALIMENTAIRE

En examinant minutieusement les aires d'insertion des muscles mastica-
teurs, il est possible d'obtenir, au cours de Pétude de restes fossiles, des rensei-
gnements fort intéressants pour la compréhension de la cinématique mandi-
bulaire, Sur les crines de N. megamastoides de St-Vallier, il est facile de
remarquer le relief trds accusé des crétes fronto-pariétales (finea temporalis),
de la créte sagittale externe de loccipital (crista occipitalis externa) et la
robustesse de P'arcade zygomatique {arcus zygomalticus) qui indiquent la puis-
sance considérable du muscle temporal. Dautre part, 'apophyse paroccipitale
de Poccipital {processus jugularis) servant d’attache au muscle digastrique est
particulierement volumineuse. Enfin et surtout, de précieuses indications pour
la compréhension de la fonction masticatrice peuvent étre apportées par une
observation minutieuse de la région angulaire de la mandibule, Les travaux
de M. Gaspard (1964) sur le dispositif complexe des muscles masticateurs des
Canidae ont montré que Pimportance et les caractéres de I'action musculaire
au cours de la mastication se traduisaient sur le modelé et la morphologie de
la région angulaire; cet auteur a décrit quatre types morphologiques principaux
de T'angle mandibulaire auxquels correspondent des caractéres particuliers
de la denfure et des fonctions masticatrices différentes, Entre un type A broyeur
(Canis aureus) et un type B oil la lacération prédomine (Cuon alpinus) prennent
place des formes intermédiaires: type C moyen (C. lupus) ol trituration et
lacération s'équilibrent plus ou moins et type D avec lobe sous-angulaire
(Otocyon megalotis). La mandibule de N, smegamastoides présente & ce niveau
(fig. 1 et 2) des reliefs prononcés: du cété interne I'aréte interne, 1, (6) qui
divise I'apophyse en deux fossettes ptérygoidiennes, la supérieure, 2, étant un
peu plus vaste que Plinférieure et la créte pointillée, 3; du coté externe, la
créte diagonale, 4, bien marquée va du tubercule antérieur, 5, au tubercule
postérieur, 6. Ces caractires ajoutés & une réduction de la fosse massétérine
(fossa masseterica), 7, rapprochent beaucoup N. ntegamastoides du type A
{broyeur). Les traits particuliers de {a denture (faiblesse relative des pré-car-
nassiéres, importance fonctionnelle de la portion broyeuse, carnassiéres basses

(6} Suivant la terminologis utilisée par M. Gaspard.
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et massives) sembleraient confirmer [a prépondérance des mouvements d'ajus-
tement, de latéralité aux dépens de ceux de cisaillement. Mais la présence d’'un
lobe sous-angulaire fait entrer cette mandibule dans une catégorie spéciale, le
type D. Cette. expansion est vraiment énigmatique; est-ce un simple remanie-
ment, comme le suggére M. Gaspard, ou peut-on tenter d’apporter une autre
explication 7 Je crois que chez N, megamastoides les fonctions de lacération,
de cisaillement devaient étre nettement dominées par une fonction broyeuse
d'intensité maximale. 1l ne s’agit pas, & proprement parler, de trituration mais
plutdt d*écrasement, Ce mécanisme utilisant principalement les parties broyeu-
ses de la denture devait solliciter non seulement les muscles d’ajustement per-
mettant les mouvements de latéralité (toujours restreints chez de tels Carni-
vores méme dans le cas d’abrasion prononcée) mais également d'autres fais-
ceaux, facteurs de puissance., Parmi ceux-ci deux muscles d'action opposée me
semblent particulitrement essentiels: le temporal, d’abord, dont les aires
d’inserfion criniennes sonf (rés apparentes et, d'autre part, le digastrique qui
va de l'apophyse paroccipitale au lobe sous-angulaire de la mandibule. Cette
expansion osseuse constitue pour le digastrique une insertion mandibulaire
mobile basse et reculée, si bien que la direction des fibres, au lieu d'étre proche
de 'horizontale comme chez beaucoup de Carnivores, est oblique en haut et en
arridre. La puissance de ce muscle devait étre nettement plus considérable
que chez un auvire canidé de méme taille. En admettant Paction d'une pression
intense sur Pangle mandibulaire par lintermédiaire des dents postérieures, se
traduisant . radiographiquement par une disposition particuliére des travées
osseuses, il est permis de penser que, par ce mécanisme et sous I’action mode-
lante d’un muscle digastrique trés développé, la mandibule a dit progressivement
édifier cette expansion. Ce qui n'était qu’une variation intra-spécifique chez
N. donnezani est devenu un trait caractéristique chez N. megamastoides.

La mandibule de N. donnezani se rapproche beaucoup du type A, elle
aussi, avec son apophyse angulaire trés épaisse et puissante, sa fosse massétérine
réduite mais sa fossette ptérygoidienne supérieure est moins importante. Elle
parait moins spécialisée dans la fonction triturante et ceci est confirmé par les
caractéres de la denture : m&me allure générale que les dents de N. megamas-
foides mais abrasion relative moindre au niveau des tuberculeuses et existence
de quelques caractéres alopécoides (canines). On peut donc considérer cette
mandibule de N. donnezani avec un lobe sous-angulaire plus ou moins évident
(ne constituant pas, en tout cas, un caractére vraiment spécifique) comme
appartenant & un canidé moins spécialisé dans ce type particulier de fonction
broyeuse,

En ce qui concerne N. procyonides actuel, je ne crois pas que la fonction
triturante ait la m&me intensité que chez son ancétre villafranchien; I’abrasion
peu apparente et Paspect assez < piquant » de la denture avec une bonne hau-
teur d’engrenure le laissent supposer, Cet animal a une taille nettement plus
faible et I'aspect général de son squelette dénote une gracilité indéniable quand
on le compare & N. megamastoides. Le crine, en particulier, qui ne posséde
pas de fortes crétes d’insertion musculaire fait penser & une béte beaucoup
moins redoutable. N. procyonoides qui se nourrit actuellenent de petites proies
vivantes, poissons, grenouilles, insectes n’a certainement pas le méme régime
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alimentaire que N. megamastoides. Le lobe sous-angulaire qu'il présente est
probablement un caractére archaique au méme titre d’ailleurs, & mon avis, que
le lobe visible sur la mandibule de cerfains petits Canidae d’Amérique.

CONCLUSION

En résumé, & la suite de Pétude de N. megamastoides de St-Vallier que
j’al comparé aux autres représentants du genre et a certains Canidae actuels,
dans le but de préciser les affinités du fossile villafranchien et par suite sa
position systématique, j'ai pu retenir un certain nombre de traits originaux:
en premier liew, la morphologie caractéristique de 1a mandibule avec une
robustesse et une massivité considérables de la partie postérieure qui présente
un lobe sous-angulaire trés apparent. La région angulaire qui devait donner
attache 4 un systéme musculaire extrémement puissant, mis en jeu au cours
de Ia mastification, contraste de fagon frappante avec la finesse de la mandibule
dans sa partie antérieure. Du ¢6té des dents, d'autre part, il faut signaler
I'importance secondaire de 1a « cisaille antérieure » {7} par rapport au dents
postérieures, et la nette prépondérance des dents broyeuses par rapport aux
dents sectoriales aussi bien 4 Ia mandibule qu'au maxillaire. I’abrasion souvent
considérable de cette partie broyeuse confirme tout & fait cette spécialisation,
L'étude du crine montre, & cbté d’empreintes musculaires extrémement vigou-
reuses, le fort développement de la partie moyenne au niveau et en arrigre des
apophyses orbitaires du frontal (ol le diamétre vertical de Pextrémité céphalique
est le plus important) ce qui contraste avec le musean court et pointu,

Plusieurs conséquences peuvent étre tirées de ces constatations :

1) N. megamastoides devait posséder une fonction masticatrice de type
broyeur trés accusé; il s’agissait au niveau des dents postérieures d’'un méca-
nisme trés puissant d'écrasement plutét que d'une simple trituration. La
présence de petites canines et de prémelaires gréles sans béance interdentaire,
la finesse et la brigveté du museau indiquent que N. megamastoides nétait
pas un prédateur caractérisé mais il n’est pas possible évidemment d'émettre
quelque hypothése sur le genre précis de nourriture consommée, On peut
penser, en tout cas, que cette fonction masticatrice particulidre devait corres-
pondre & un haut degré de spécialisation. Cect peut expliquer sa disparition
brutale aprés le Villafranchien, par suite de conditions écologiques (différentes)
imposées par un changement climatique d’oll a pu découler une modification
trop radicale dans les possibilités alimentaires offertes.

2) Je crois tout a fait légitime de placer le fossile du Pliocéne de Perpi-
gnan dans le genre Nyctereutes ; les caractéres de la mandibule {(massivité de
la portion postérieure et finesse de la portion antérieure, échancrure pré-
angulaire trds marquée et lobe sous-angulaire en voie de réalisation) alliés &

(7) 11 semblerait justifié de remplacer, tout au moins chez les Canidae, ce terme créé
par M, Friant par celui plus exact de « pince antérieure ».
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ceux de la denture {dimensions et morphologie extrémement proches de celles
de N, megamastoides) justifient cette position, Il est indéniable que N. donne-
zani montre quelques caractéres qui le rapprochent du genre Vulpes: canines
quelgue peu alopécoides, tendance i la formation de denticules supplémentaires
sur les molaires inférieures. D’un autre c6té, certains traits archaiques (trigo-
nide de M.,), l'absence d'une spécialisation dans uvne fonction masticatrice
bien définie autorisent 3 penser que si N. donnezani n'est pas I'ascendant
direct de N. megamastoides il doit tout au moins appartenir 4 une lignée
évolutive extrémement voisine. On considére habituellement que la fréquence
importante des restes de N. megamastoides dans les gisements villafranchiens
est expliquable par Parrivée en Europe de l'espéce asiatique Nyctereufes
sinensis Schlosser. L'hypothése d’une migration ne doit pas étre rejetée mais
il fant admettre que le genre devait exister au Pliocéne en Europe : sa présence
est signalée dans un gisement découvert récemment & Layna (Espagne) et
datant du Villafranchien inférieur qui doit étre inclus, pour beaucoup d’auteurs,
dans le Pliocéne terminal. N. donnezani semble, par quelques caractéres
alopécoides, encore peu éloigné du phylum qui a conduit au genre Vulpes;
ceci pourrait &ire expliqué par P'existence 4 une période peu antérieure d’un
tronc commun de¢ Canidae moins différenciés, se divisant par la suite pour
aboutir aux gentes Nyctereutes et Vulpes. On comprend dés lors que les
représentants fossiles du genre Nycrereutes présentent certains caractéres
proches de ceux des renards, au point que certains auteurs les aient, dans
le passé, rattachés au genre Vulpes,

3) Le genre Nyctereutes parait, par contre, plus éloigné de la lignée des
Canis; celle-ci qui débute 4 la fin du Miocene espagnol (Canis cipio Crusafont)
a 6té retrouvée dans le Pliocéne du Roussillon grice aux récentes découvertes
de J. Leinders et J, Michaux (1969). Dés cette période le développement
important de la canine et des précarnassidres indiquent un prédateur carac-
térisé; la puissance de la « pince » antérieure qui s’oppose au développement
limité de la partie broyeuse postérieure se retrouve, a un degré plus ou moins
accentué, tout au long du Quaternaire depuis le groupe de Canis etruscus
jusqu’d C. lupus actuel.

4) N. procyonides actuel qui vit en Asie est le descendant de N. sinensis,
Ce dernier n'a pas subi le méme sort que N, megamastoides et a pu survivre
grice & une adaptation & des conditions écologiques probablement trés diffé-
rentes qui s'est traduite par une diminution progressive de taille. Bien qu'on
retrouve sur cette espéce beaucoup de caractéristiques morphologiques, en
particulier le lobe sous-angulaire, il est évident qu’on se trouve en présence
d'un petit animal bien différent, en ce qui concerne principalement sa fonction
masticatrice. Cette diminution de taille importante et un peu insolite doit
correspondre 4 un changement radical de régime alimentaire.

5) Pendant longtemps, I'ancienne classification des Canidae établie par
T. H. Huxley et basée principalement sur l'existence ou non de sinus fron-
taux a été largement utilisée. Dans le- cas de N. megamastoides il n'apparait
pas que la présence d’un sinus frontal soit suffisante pour rapprocher ce
fossile du groupe des Thooides tel qu'il a été défini par Huxley alors qu'if est
plus proche des Alopécoides du fait des caractéres de sa denture, Il présente,
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de fagon évidente, suffisamment de traits originaux pour mériter un classement
& part et attribution au genre Nycterentes qui en a été faite est pleinement
justifiée. Il semble bien que des études approfondies basées sur du matériel
fossile nouveau solent nécessaires pour clarifier le difficile probléme taxino-
mique posé par la famille des Canidae.
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