




































































































































































































































































moyenne de la partie inférieure de la couronne a été appelé taux d'abrasion. 
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Figure 40.- a: vue latérale, en vue antérieure d'une Ml! (Eomys gigas, Pech du Fraysse. PFY 1416) montrant 
l'angle occlusal entre le plan oblique lingual (0) et le plan horizontal labial (H) de la surface de la dent et l'angle 
d'ouverture du sinus antérieur. aMg: MI-21 de Rhodanomys trallsiens de Paulhiac en vue occlusale et vue interne 
montrant l'effet de l'usure sur la surface occlusale. b·c: MI-21 gaUChe inversée, PHM 3570, coll.UM2; d-e: MI-21 
droite, PHM 3563, coll UM2, f-g: MI-2I droite, PHM 3568, coll UM2; h·o: vue occlusale et latérale montrant la 
relative indépendance de l'ouverture de l'angle occ1usal par rapport au degré d'usure chez des Ml-21 de Eomys 
milloquensis nov. sp. de La Milloque (h-i: LM 763, j-k: LM 762) et Rhodanomys aff. hugueneyae de la même 
localité (l-m: LM 865; 1\-0: LM 860). Echelle 1 mm. 
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Figure 41.- Représentation des effets de la croissance et de l'usure sur la hauteur de la couronne au dessus (Hs) et 
au dessous (Hi) du sinus pour les MI-2/ de quatre populations d'Eomyidae (LM ~ La Milloque, THZ ~ Thézels. 
PAU = Paulhiac), Les individus étant rangés par usure décroissante (Hs croissant) on ne constate aucune variation 
corrélative de Hi : la croissance ne se poursuit pas vers la base de la couronne. 

Le coefficient de cOlTélation de HslHi avec L et 1 (Longueur et largeur dentaires) 
est très faible: HslHi, qui mesure le degré d'usure, est donc un paramètre indépendant 
des dimensions dentaires de la population considérée. 

La comparaison des rapports HslHi moyens (Tableau 59 en annexe) montre que 
ce paramètre permet des regroupements de formes qui s'accordent avec ceux fournis par 
les autres caractères dentaires: 

- pour Eomys zitteli de Pech Desse et Pech du Fraysse le rapport HslHi est 
comparable et se distingue nettement de celui d'Eomys major ainsi que de celui des 
formes de la lignée de Rhodanomys hugueneyae-Rhodanomys transiens, 

- EOl1lys antiqulls possède un rapport HslHi significativement différent de celui 
des autres EOl1lys mais comparable à ceux de la lignée Rhodanomys hugueneyae -
transiens (excepté Rhodanomys aff. transiens de Théze1s qui se distingue par un HslHi 
un peu plus faible que celui de ses congénères), 

- le groupe Eomys zitteli, Eomys major-Eol1lYs quercyi se sépare nettement des 
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Rhodanomys de la lignée transiens, 

- Eomys quercyi et Eomys milloqllellsis montrent un HslHi comparable et 
s'isolent des autres formes, excepté de Eomys zitteli de Pech Desse (qui possède dans 
un niveau plus ancien un Hs et un Hi comparables) ce que l'on peut considérer comme 
un événement aléatoire. 
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Figure 42.- Représentation des effets de la croissance et de l'usure sur la hauteur de la couronne au dessus (Hs) et 
au dessous (Hi) du sinus pour les MI-21 de trois populations d'Eomyidae miocènes. Les individus étant rangés par 
usure décroissante (Hs croissant) on ne constate aucune variation corrélative de Hi : la croissance ne se poursuit pas 
vers la base de la couronne, 

En portant dans un graphique (Figure 44) les différents rapports Hs/Hi en fonction 
de la taille des espèces exprimée par la longueur des dents L, nous constatons qu'en 
accord avec les hypothèses phylogéniques établies par ailleurs, Eomys major et Eomys 
gigas sont regroupés, de même que les formes de la lignée Rhodanomys hllguelleyae -
transiens et se séparent d' Eomys zitteli de Pech Desse et Pech du Fraysse ainsi que 
d'Eomys amiqul/s. 
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Figure 43,- Variation du degré d'hypsodontie, estimé par H!L et CHY, de diverses populations d'Eomyidae au 
cours de la période comprise entre les niveaux MP23 (Montai ban) et MN2a (Caunelles). Les valeurs correspondantes 
de UH et CHY sont fournies par les tableaux en annexe. 
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Figure 44.- Diagramme de répartition des valeurs moyennes du rapport HslHi des Ml~21 de diverses populations 
d'Eomyidae en fonction de la longueur moyenne de ces dents. Il montre un regroupement des populations référées 
par ailleurs à différentes lignées évolutives par leurs caractères morphométriques. E. aff. major de Boujac A (BJA), 
ancêtre supposé de la lignée E. major - E. gigas, apparaît encore très proche de la lignée de E. zitteli (Comte & 
Vianey-Liaud, 1989), La position des points relatifs à Rhodanomys schlosseri peut s'expliquer par une simple 
diminution de taille par rapport à la lignée de Rhodanomys transiens. Le point correspondant à Rittelleria molinae 
de Caunelles (CAU) apparaît isolé. 

MBL: Montalban; PDS: Pech Desse; PFY: Pech du Fraysse; POR: Portal; LM: La Milloque, PLD: La Paillade; 
NFM: Nouvelle Faculté de Médecine, 

Le regroupement de Eomys milloquensis nov. sp. et Eomys qllercyi, séparés du 
groupe Eomys zitteli, constitue un argument pour étayer une filiation entre Eomys 
qllercyi du Quercy et Eomys milloquensis nov, sp, de La Milloque. 

Nous avons voulu tester la validité de cette méthode en calculant les rapports 
Hs/Hi d'autres populations: 

-Rhodanomys aff, trallsiens de Venelles (MN 0), 

-Eomys quercyi et Eomys zitteli de Portal (MP 28), 

-Eomys aff, zitteli et Eomys aff. major de Boujac (MP 27). 

Les regroupements attendus sont observés (Figure 44) excepté pour Eomys aff. 
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major de Boujac (MP 27) qui se positionne a proximité de Eomys zitelli et non avec le 
groupe EOlllys lIlajor-gigas. Ce résultat est en accord avec la position de cette 
population à la base de la lignée de E. major supposée issue de E. zitteli (Comte et 
Vianey-Liaud 1989). 

L'application de cette méthode à deux populations aquitaniennes attribuées à 
RhodanolllYs schlosseri (La Paillade; Aguilar, 1974 et Nouvelle Faculté de Médecine; 
Aguilar, 1977) les sépare de la lignée transiens du fait de dimensions dentaires 
brutalement plus faibles. De même avec un Hs moyen très faible, Ritteneria lIlolinae du 
gisement un peu plus récent de Caunelles, apparaît isolé. 

En raison de la filiation supposée Rhodanomys transiens - schlosseri - Ritteneria 
on pouvait s'attendre à un net regroupement de ces espèces, compte tenu de celui, très 
marqué, observé pour les populations attribuées à Rhodanomys transiens. 

Tel n'est pas le cas, ce qui pOUiTait constituer un argument pour reconsidérer 
l'OIigine des lignées d'Eolllyidae (Rhodanomys schlosser!, Ritteneria) du Miocène 
inférieur. 

De même, la nette séparation des EOlllys et du groupe RhodanolllYs hugueneyae­
transiens, repose le problème de l'origine des Rhodanomys. L'étude de la table d'usure 
abordée ci-après nous app0l1e quelques éléments de réponse. 

2 - Table d'usure 
Le problème de l'origine du genre Rhodanomys a été plusieurs fois évoqué (M. 

Hugueney 1969, B. Engesser 1987, Comte et Vianey-Liaud 1987-1989). A la suite de 
Hugueney (1969, p. 76) on oppose le genre Rhodanomys, lophodonte à table d'usure 
plane, au genre Eomys, bunodonte, dont les tubercules internes dominent nettement les 
externes même après usure. 

De plus l'hypsodontie aurait été responsable de la disparition rapide, par usure, 
des structures dentaires aux molaires inférieures (Hugueney, 1669 p. 81) et supérieures 
(p. 83) chez Rhodanomys tandis que Eomys (considéré comme non hypsodonte) 
conserve cinq anticlinaux. 

Les caractères de la morphologie dentaire restant malgré tout assez proches entre 
les deux genres, une filiation entre le genre le plus ancien (Eomys) et le plus récent 
(Rhodanomys) est considérée comme très vraisemblable par de nombreux auteurs 

La bonne représentation des Eomyidae dans la période comprise entre MP 28 et 
MN 1 au cours de laquelle apparaît le genre Rhodanomys, nous a semblée propice à 
tenter de mettre en évidence une évolution de la table d'usure et des anticlinaux bordiers 
de la couronne. 

Nous nous sommes limités à l'étude des Ml et M2 supérieures. L'angle fait entre 
les deux plans d'usure occlusaux (interne oblique et externe horizontal), ou angle 
occlusal, a été mesuré la dent étant observée par la face antérieure (Figure 40 a). Au 
cours de la même observation a été mesuré l'angle d'ouverture du synclinal antérieur 
par rapport au plan occlus al externe. L'observation des dents par la face postérieure a 
foumi l'angle d'ouverture du synclinal IV. 
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La mesure de l'angle occlusal (Tableau 13) révèle d'abord que la table d'usure des 
Rhodallomys étudiés (lignée transiens) est très rarement vétitablement plane (6% des 
dents à Paulhiac) (Tableau 12). 

Synclinal 1 SyncllnlllV non vl.lblt Table d'u.ure plane Plan ocelusallnteme Plan occlusallnleme 
non vllible en en vue pc.16I1eure: dominant. peu ou à peine dominant. 
vue Intirleure absent 00 usé fermé (Angle ocdusal;; ISO') (Angle occIusal inférleur (An9le occluse! 

GiSement 1 espèce ou égal à ISO') supérieur à 160') 
PECH DESSE 0-0·4 0·0-4 0-0-4 0-0- 4 83-91·96 4·9·17 
Eomysma}or 0/82 0/82 0/82 0/82 75/82 7/82 
PECH DU FRAYSSE 0·0· 9 0·3-13 0·0-9 0-0·9 76-90-97 3-10-24 
Eomys zltteli 0/40 1140 0140 0140 38/40 4140 
PECH DU FRAYSSE o .()·28 o .()·2S o .(l-2a 0-0-28 72.100-100 o .()·28 

fom". glg~$ 0/11 0111 0111 0111 11111 0/11 
PECH DU FRAYSSE 0-0·6 1·5-14 0·0-6 0-0·6 65.78-87 13-22-35 
Eomys quercyi 0J58 "58 0158 0/58 45158 '''58 
PORTAL 0-0·12 0·3-17 0·0-12 0-0·12 73-90·98 2-10-27 
Eomys zlttell 0f3<) ''''' 0"" 0/30 """ 3f3O 
PORTAL 0-0·9 0-3·14 0·0-14 0-0-14 78-92·98 2-8-22 
EomYl qlJ'rcyi. 0137 '~7 0/37 0/37 34137 3137 
LAMILLOQUE 1 .10-30 1-10·32 0-0·17 0-0·16 22-43-66 34-57-78 
E. mJ/loquent/$ n.l. 212' 2120 0120 0/" "" '212' 
LAMII..LOQUE 9 ·19·33 8-17-31 2-9·20 0-0-8 5-13-23 77-87·95 
Rh. aff. hugueneyae 9/47 8/47 4/47 0/47 6147 41147 
VENELLES 13·22·35 2·7·17 33-47..QO 0-2- 9 0-2-9 91·97-100 
Rh. aff. trans/ens. ''''' 415. 27/58 "" "58 56/58 
THEZELS 21-33-46 12-21·34 18-26-39 0-0-6 2·7-18 84-93-98 
Rh.aff. tran./ens. 2016' "." , .. , 016' 416' 57/61 
CODERETC2 49-73-91 13-32·56 25-47_70 0·0·18 0·5-28 74-95-100 
Rh. usns tens 14/19 61" 9119 0/19 1119 18119 
PAULHIAC 26-42·59 33·50..e7 6-17-33 1-6-19 1·&-19 74-89-97 
Rh. trlm./ens. 15/36 '8136 6136 2136 2136 32136 

Tableau 12.- Mesure de la variation de quelques caractères de la surface de la couronne des Ml-2/ chez divers 
Eomyidae au cours de la période allant du niveau MP 28 de l'Oligocène à la zone MN 1 du Miocène inférieur. La 
fréquence des observations est fournie en petits caractères en bas et à gauche de chaque case. Le chiffre en caractères 
gras est le pourcentage correspondant encadré par les limites de son intervalle de confiance. 

D'autre part les formes référées à Rhodanomys transiens des niveaux MN 0 à MN 
1 (Tableaux 12 et 13) montrent toutes un angle occlusal très proche de 169' ± 2' et, 
excepté une dent de Paulhiac, cet angle est toujours supérieur à 160'. 

Ces caractères définissent pour nous le type Rhodallomys à tubercules peu ou à 
peine dominants. 

Les deux espèces d'Eomys de Portal (MP 28) Eomys zitteli et Eomys quercyi, 
bien distinguées par leurs Ml-21 (Comte et Vianey-Liaud, 1989), montrent des angles 
occlusaux non significativement différents (Tableau 14), nettement plus faibles, voisins 
de 150' (Tableau 13). 

Des deux formes présentes dans le gisement de La Milloque (MP 29), l'une avec 
un angle occlus al moyen de 166' et seulement 5 spécimens ayant un angle infétieur à 
160' est bien référable au genre Rhodanomys mais en représente, pour ce caractère 
(Tableaux 12, 13 et 14), une espèce significativement plus primitive que Rhodallomys 
transiens: il s'agit de Rhodanomys aff. hugueneyae. 

L'autre forme de La Milloque, Eomys milloquensis nov. sp. qui, par ses 
dimensions et divers caractères morphologiques, semble être une forme issue d'Eomys 
quercyi, possède un angle occ\usal de 162' intermédiaire entre le type Rhodanomys et 
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Je type Eomys. 

l ' 

Tableau 13.- Variation des mesures de l'angle occlusal et du degré d'ouverture du sinus 1 de la couronne des Ml-2/ 
chez diverses populations d'Eomyidae (genres Eomys et Rhodallomys = Rh.) au cours de la période MP 28 - MN 1. 
Les mesures sont fournies en degrés d'arc. 

Pooulation 1 ddl Pooulation 2 ~aleur de t sianification seuil de sécurité 

PORTAL. E. ziltoli 65 PORTAL. E. auorcvi 072 néoalive 

LM. E. mil/oauensis n.$. 56 PORTAL. E.auercv; 4,33 oosltiv. 99% 

PORTAL. E. alf. auercvi 82 LM. Rh. aft. hugueneyae 9,98 oosltlve 99% 

LM. E. mll/cauonsis n.s. 66 LM. Rh. alf. huouonovao 2,18 oosltlve 95% 

LM.Rh. aff. huauonovae 106 THZ. Rh. aff. transions 3,25 oosltlve 99% 

THZ.Rh. aff.transions 95 PAU. Rh. transiens 1,07 néoative 

THZ. Rh. aff translens 78 COD.C2. Rh. transiens 1,80 néoative 

COD.C2.Rh. transions 53 PAU. Rh. transiBns 2,21 positive 95% 

THZ. Rh. aff. transions Ml! 59 THZ. Rh. aff. transiens M2! 2,10 posltlv. 95% 

VEN. Rh. aff. transions Ml! 56 VEN. Rh. aff. transions M2I 1,79 néoative 

Tableau 14.- Comparaison, à l'aide du test de Student, des moyennes des angles occlusaux des diverses populations 
étudiées. Sont également comparés les angles occlusaux des Mil et M2I des populations de Thézels et Venelles. (LM 
= La Milloque, THZ = Thézels, CO = Coderet, VEN = Venelles, PAU = Paulhiac). 

Cet angle est significativement différent de celui de Rhodanomys aff. 
huguelleyae du même gisement de la Milloque. De même il diffère significativement de 
celui de Eomys quercyi de Portal (Tableau 14). 
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Deux populations ont permis de comparer (Tableaux 14 et 15) l'angle occlusal 
des Ml! et M2/ chez Rhodanomys aff, transiens: à Thézels la différence mesurée est 
peu significative (t = 2,1) tandis qu'elle est non significative à Venelles (t = 1,79), 

Glsemenv Anille occlusal Ouverture du sinus 1 (- Ouverture du sinus IV • 
ESPèce n min. moy, max. Ecart·_ min. mov. max. Ecart· n min. mo. max. Ecart· e 
VENELLES SUP. 
M11 31 161 1683 180 49474 0 159 38 8,6168 16 0 118 19 4,2052 
VENELLES SUP 
M2I 30 160 110.7 179 39407 0 11 6 51 13081 15 0 107 22 7,3997 
THEZELS 
M1I 28 158 1703 178 48717 0 1162 25 7,2329 24 0 161 46 13,2768 
THEZELS 
M2I 30 163 1724 178 38771 0 81 35 10,8669 21 0 100 35 8,9176 

Tableau 15.- Mesures de l'angle occlusal et du degré d'ouverture des sinus 1 et IV chez les Ml! et M2/ des 
populations de Rhodanomys aff. transiens de Venelles et Thézels. 

L'étude du synclinal antérieur aboutit à des résultats du même ordre, Toujours 
présent chez les Eomys, il disparaît progressivement chez les Rhodanomys au cours du 
temps (Tableaux 12 et 13; figure 45). Lorsqu'il est présent, l'angle entre l'ouverture du 
sinus et la surface occlus ale externe (Figure 46) est en moyenne nettement plus faible 
que chez les Eomys, Ici encore Eomys milloquensis nov, sp, de La Milloque occupe 
une place intermédiaire, 

Certaines dents des Rhodanomys de la période étudiée présentent la palticularité 
de posséder un sinus IV clos, La fréquence variable de ce caractère semble être en 
rapport, il en sera question plus loin, avec une différenciation géographique, 

Lorsque le postérosinus est ouvert, l'angle qu'il détermine avec la surface 
occlusale est nettement plus faible chez les Rhodanomys que chez les Eomys (Tableau 
13) et paraît diminuer chez les formes de Coderet et Paulhiac, 

Il y a donc, au cours du temps, ouverture progressive de l'angle occlusal et 
diminution parallèle de l'angle entre la surface occlus ale labiale et les synclinaux I et IV 
(Tableau 16), 

GisemenU Angle occlusal Ouverture du sinus 1 (") Ouverture du sinus IV • 
Espèce n min. moy. max. Ecart- type min, moy. max. Ecart·type n min. moy. max. Ecart-type 
PORTAL 
Eomvs zitte/i 30 131 1507 170 8,7076 8 274 40 7,8469 30 0 333 53 10,5114 
PORTAL 
Eomvs auercv/ 37 137 1521 168 6,7301 6 248 50 9,4578 37 0 23.68 50 10,4986 
LAMILLOQUE 
E.mflfoauens/s nov.sP. 21 136 161 8 174 9,7474 0 211 81 16,9056 21 0 1825 28 8,0615 
LAMILLOQUE 
Rh.aff.huouenevae. 47 145 1661 175 5,9070 0 12 35 99502 41 0 134 48 10,8741 
VENELLES SVP. 
Rh. aff. trans/ens 58 160 1714 180 4,5555 0 137 51 11,3657 31 0 116 22 5.6997 
THEZELS 
Rh. aff. trans/ens 61 159 1696 178 4,6399 0 984 35 9,3584 45 0 1327 46 11,8517 
CODERETC2. 
Rh. trans/ens 19 160 1673 175 4,363 0 626 32 10,1039 9 0 34 11 4,8787 
PAULHIAC 
Rh. trans/ens 35 150 1707 180 5,7233 0 943 33 10,3241 30 0 72 35 10,018 

Tableau 16.- Variation des mesures de l'angle occlus al et du degré d'ouverture des sinus 1 et IV de la couronne des 
Ml-2/ supérieures de diverses populations d'Eomyidae (Eomys: E. et Rltodanomys: Rit.) au cours de la période 
MP 28-MN 1. Les mesures sont fournies en degrés d'arc. 

221 



Eomys milloquensis nov. sp. de La MiIloque occupe au sein de cette gradation 
une position intermédiaire (Tableaux 12, 13 et 16, tableaux 54 et 55 en annexe, figures 
46 et 49) entre les Eomys et les Rhodanomys, or il cohabite avec un Rhodanomys 
indiscutable: Rhodanomys aff. hugueneyae. 

La lignée Eomys quercyi - EOlllys milloquensis nov. sp. montrerait donc 
pendant la période MP 28- MP 29 une évolution parallèle à celle qui aurait conduit au 
genre Rhodanomys. 

Pourcentage de dents 
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• Synclinal 1 non visible en vue 
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Figure 45.- Représentation graphique de J'évolution de la table d'usure (angle occlus aI et ouverture du synclinal 1) 
chez divers Eomyidae au cours de la période MP 28 . MN 1. Les populations prises en compte appartiennent à 
plusieurs lignées évolutives. L'évolution observable n'est donc pas celle d'une lignée mais traduit les tendances dans 
les modifications morphologiques qui affectent ces formes au cours de la période étudiée où apparaît (MP 29) le 
genre Rhodallolnys. Une évolution convergente vers le « type Rhodanomys » semble se produire pour la lignée 
Eomys qllercyi - Eomys milloquel1sis nov. sp. Les valeurs en ordonnées sont les pourcentages d'observation des 
caractères. 

Ce fait argumente l'hypothèse d'une filiation entre le genre Eomys et le genre 
Rhodanomys. En effet Eomys quercyi, compte tenu de ses caractéristiques 
(simplification morphologique, proportions dentaires), donne l'image d'un ancêtre 
possible du genre Rhodanomys (Comte & Vianey-Liaud, 1989). 

Une étude biométrique des mandibules de Rhodanomys transiens de Coderet 
couche 3, portant sur douze spécimens suffisamment complets, a été réalisée. Les 
mensurations prises sont celles qui avaient été codifiées (Comte & Vianey-Liaud, 1989, 
p. 69, Texte-figure 29) pour établir la comparaison des mandibules de diverses 
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populations d'Eomys. Les caractères mesurés ont été traités par la méthode de l'analyse 
factorielle en composantes principales (Figures 47 et 48). Les composantes principales 
sont sur l'axe 1 (72,6% de l'inertie) et l'axe 2 (12,8% de l'inertie). Les variables 
V5,V6,V7 (hauteurs de la mandibule en différents points) commandent l'axe 1, la 
variable VI (distance du foramen incisif à la pointe de la fosse ptérygoïde) commande 
l'axe 2. La variable V3, qui prend en compte la taille de la rangée dentaire est également 
bien représentée sur le cercle de corrélation ClIC3. Elle classe les spécimens sur ce 
ctitère de taille selon un axe diagonal aux axes 1 et 3. Ce dernier ne représentant que 
10,2% de l'inertie il n'est pas possible de tirer des conclusions significatives de ce 
classement. 
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Figure 46.- Variation de l'angle occlusa! et du degré d'ouverture du sinus l au cours de la période MP 28-MN 1. La 
lignée Eomys quercyi - Eomys mUloquellsis nov, sp. figurée en pointillée évolue sur place de façon convergente 
vers le genre Rhodanomys et semble faire la transition Eomys - Rhodallomys, PDS: Pech Desse, PFY: Pech du 
Fray5se; POR: Portal; LM: La Milloque; VEN: Venelles; THZ: Thézels; COD2: Coderet couche 2; PAU: Paulhiac. 

Les résultats obtenus (Figure 48) confirment les conclusions énoncées (Comte & 
Vianey-Liaud, 1989) à propos de la population de Coderet qui étaient basées sur la 
simple observation morphologique. Nous montrons ici que Rizodanomys transiells 
possède, en moyenne, une mandibule nettement moins haute que celle de Eomys 
quercyi ce qui, en dépit de la simplification morphologique annoncée chez ce dernier, 
est un obstacle pour le placer dans l'ascendance de Rhodanomys. La stabilité 
morphologique d'Eomys zitteli à l'Oligocène supétieur n'annonce pas quant-à elle le 
genre Rhodallomys. 

Alors, s'il est possible qu'une filiation existe entre le genre Eomys et le genre 
RllOdanomys, il semble bien également que Rizodanomys apparaisse dans le niveau MP 
29 pratiquement parfaitement réalisé. A moins qu'il ne soit le flUit d'une évolution 
cryptique s'étant produite sur le même telTitoire au sein de populations marginales 
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passées inapercues, il faut donc admettre la probabilité d'une immigration de ce genre 
au cours de l'intervalle MP 28 - MP 29. 
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Figure 47.- Analyse en composantes principales: place des variables (dimensions mandibulaires) sur le cercle de 
corrélation (Axe 1 horizontal, Axe 2 vertical) et indication des mensurations effectuées sur la face interne des 
mandibules d'Eomys et Rhodanomys. 

Les mesures nous ont montré que l'hypsodontie admise classiquement pour les 
Rhodanomys est en réalité la plupart du temps un peu plus plus faible que chez les 
Eomys de la péliode MP 28, du moins par rapport aux gisements du Quercy, et que 
finalement si l'hypsodontie a effectivement augmenté de E. antiqlllls de Montalban 
(MP 23) à E. zitteli de Pech Desse (MP 28), il n'y a pas au delà d'augmentation nette 
de ce paramètre jusque dans l'Aquitanien (Figure 43). 

Par contre, le degré d'abrasion mesurée par Hs et Hs/Hi indique une usure 
nettement plus forte chez les Rhodanomys que chez les EOlllys, y complis EOlllys 
milloquensis de La MiIJoque, ce qui suggère pour les premiers un régime alimentaire 
plus abrasif. 

Ce régime alimentaire plus abrasif est-il responsable des caractélistiques 
occlusales des Rhodanomys ? Si cette action existe il devrait exister une corrélation 
entre ces dernières et le degré d'abrasion mesuré par Hs. 

Or on constate que le degré de corrélation entre l'angle d' ouvelture des synclinaux 
l et IV et Hs (Tableau 17), variable aussi bien chez les Eomys que chez Rhodanomys, 
est complis entre 0,290 et 0,760. De plus il n'est pas plus important chez ces derniers 
alors que l'abrasion est plus intense. Le degré d'usure des dents ne semble donc pas 
avoir une action très profonde sur le schéma occlusal (disparition des anticlinaux l et V). 
De même il n'y a pas de corrélation entre l'angle occJusal et le degré d'abrasion Hs. 

Les caractélistiques occlusales des Rhodanomys de l'Oligocène terminal et du 
Miocène basal (Figure 49) ne seraient donc pas la conséquence du régime plus abrasif 
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de ces rongeurs. 
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Figure 48.- Analyse en composantes principales de six variables mandibulaires chez six populations d'Eomys et 
chez Rltodanomys transiens de Coderet. Les données sont représentées sur le plan 1/2 et apparaissent classées le 
long de l'axe 1 en fonction de la hauteur mandibulaire. 

Tableau 17.- Corrélation entre l'angle occlusal et le degré d'ouverture des synclinaux 1 et IV avec le niveau d'usure 
moyen estimé par la hauteur du sinus (Hs) chez diverses populations d'Eomyidae. 
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De même, la faible variation du taux d'hypsodontie mise en évidence chez les 
populations d'Eomyidae étudiées ne semble pas en être cause dans les différences de 
schéma occlusa! qui séparent les Eomys des Rhodanomys. 

Ainsi il ne paraît pas possible, au cours de l'Oligocène supérieur, en Europe 
Occidentale, de relier graduellement le type occusal Eomys au type Rhodanomys. 

Toutefois, l'usure plus importante (diminution significative de Hs et de HslHi 
moyens) chez les Rhodanomys, peut s'interpréter comme la conséquence de 
l'adaptation à un régime différent, plus abrasif. Celle-ci, qui pourrait être la cause de 
l'évolution vers le type Rhodanomys, se serait produite sur un autre territoire. 

Les transformations observables dans la lignée Eomys quercyi - Eomys 
lIlilloquensis nov. sp. pourraient constituer à cet égard un bon modèle de ces 
transformations (Figure 49). 

Eomys major étant considéré comme un ancêtre possible de Eomys quercyi 
(Comte & Vianey-Liaud, 1989), le rapport HslHi diminue de manière significative 
(Tableau 59 en annexe) dans cette lignée, de 0,98 (Pech Desse) à 0,73 (Pech du Fraysse) 
et 0,78 (Portal) puis jusqu'à 0.66 chez E. milloquensis de La Milloque. Dans le même 
temps, l'angle occlusal augmente (Figure 46). 

Parallèlement, sur le plan morphologique, on constate que la simplification du 
schéma occlusal, amorcée dès le niveau de Pech du Fraysse (Figure 49, tableaux 54 et 
55 en annexe) se poursuit et s'amplifie dans les niveaux postérieurs. 

M 1·2/ ""'~"" An!.l\rolophe Méso'<lpha '_ho postérQ/ophe 
absent 1IH3I~ long inlencmpu =" M3f 

Thèzels Rh. aft. /ransiens 17 " 77 

Venelles Rh. aff. frans{ens 17 54 43 

La Milloque Rh. atf. hugueneyae 32 70 

la MiUoque E. mil uensis nov. sp. 13 40 

Portal E. quercyi 5 5 0 0 6 

Pech du Fraysse E. Quercy! 3 11 0 5 0 

Portal E. zillel! 0 0 0 0 0 0 

Pech du Fraysse E. zifte!i 6 , 0 0 0 0 

Pech du Fraysse E. g1g8$ 0 0 0 0 0 0 

Pech Desse E. ma" r 0 0 0 0 

Figure 49.- Comparaison de la fréquence de divers caractères chez différentes populations d'Eomyidae. Le genre 
RllOdallomys se distingue du genre Eomys, notamment par la disparition des crêtes antérieures et postérieures des 
dents jugales. Rhodallomys aff. huglleneyae de La MilIoque s'apparente distinctement à Rhodanomys transiens de 
la base du Miocène. L'autre Eomyidae de La Milloque. Eomys milloqllensÎs nov. sp. semble pouvoir être rapproché 
(encadré) d'Eomys qllercyi dont il représenterait la descendance. 

Les observations réalisées (disparition retardée du postérolophe de M3/ et du 
postérolophide de P/4) suggèrent que les différents caractères ne sont pas affectés en 
même temps au cours de cette évolution. 
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Tout ceci poulTait indiquer que, pendant l'Oligocène supétieur, sous la poussée de 
contraintes environnementales certains EOl11ys amorcent une évolution (lignée E. 
qllercyi - E. milloqllensis nov. sp.) ou disparaissent (lignée zitteli) , mis peut être en 
conCUlTence avec de nouveaux arrivants mieux adaptés: les Rhodanomys. 

3 . Phylogénie 
De nombreux travaux récents (Engesser, 1987-1990; Alvarez-Sien'a, 1987; Comte 

et Vianey-Liaud, 1989) ont montré que la rapidité de l'évolution dans les lignées 
d'Eomys et Rhodanomys pennet d'établir une chronologie des gisements de 
l'Oligocène supérieur et du Miocène inférieur d'autant mieux que, dans la plupart des 
localités fossilifères, celles-ci sont bien documentées. 

En Espagne quatre gisements très riches (Bergasa, Moncalvillo, Autol 1, Santa 
Cilia) documentent l'évolution d'une lignée qui conduirait de Rhodanomys transiens à 
Rhodanomys schlosseri et Rhodanomys oscensis (Alvarez-SielTa, 1987). Pour la même 
période (MN 0 - MN 1) en Allemagne du Sud, plusieurs gisements ont été étudiés par 
Werner (1994). Les données fournies par ces travaux concernent la période tout à fait 
contemporaine ou postérieure au gisement de Coderet-couche 3 étudié par M. Hugueney 
(1969). 

Pour la période immédiatement antétieure, l'étude du matériel des gisements de 
Küttigen et Brochene-Fluh 53 (Engesser, 1987-1990) a pelmis de connaître 
Rhodanomys hugueneyae, premier représentant du genre, malheureusement encore trop 
peu documenté. 

D'autres gisements de la transition Oligo-Miocène (Thézels, Venelles) avaient été 
cités dans la littérature sans qu'une étude détaillée de leur Eomyidae ait été réalisée. 
Enfin, les Eomyidés de La Milloque n'avaient jamais été étudiés. Il existait donc une 
lacune des connaissances pour cette péliode particulièrement importante qui voit 
l'appatition des Rhodanomys. Les observations faites ici fournissent quelques 
informations complémentaires. 

On peut donc suivre maintenant cette lignée RllOdanolllys hugueneyae -
Rhodallolllys transiells depuis le niveau de La Milloque (MP 28) à celui de Paulhiac 
(MN 1) dans une dizaine de gisements où elle est le plus souvent bien représentée. 

Pour tenter de dégager quelques unes des tendances évolutives de cette lignée 
nous avons comparé les caractéristiques morphologiques et biométriques des différentes 
populations. Dans les tableaux comparatifs les fréquences sont exprimées en 
pourcentage (Tableaux 48 à 53 en annexe; tableaux 21 et 22). Celui-ci est accompagné 
de son intervalle de confiance. La signification des différences entre les fréquences des 
caractères morphologiques chez différentes populations a été testée à l'aide du test du 
X

2
• 

La population la plus ancienne, celle de RhodanolllYs aff. hugueneyae de La 
Milloque (MP 29), paraît morphologiquement assez proche de RllOdanolllys 
hugueneyae de Küttigen avec peut être des dimensions un peu plus faibles. 

Nous avons donc comparé Rhodanomys aff. hugueneyae de La Milloque avec 
Rhodanomys transÎens de Coderet et de Paulhiac. Pour ce dernier gisement nous avons 
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étudié le matériel entreposé dans les collections de l'Université de Montpellier II. 
Cependant, il n'a pas été possible, pour certaines catégories dentaires, d'obtenir des 
effectifs suffisants. Pour cette raison nous avons utilisé quelques résultats des 
observations réalisées par Engesser (1987-1990). 

Rhodanomys transiens de Paulhiac a été comparé avec Rhodanomys schlosseri 
de Moncalvillo (MN 1) sur la base des données d'Alvarez-Sierra (1987). 

Nous n'avons comparé que les fréquences des caractères dont la définition, ne 
posant pas de problème de délimitation, nous a semblé la moins ambigüe possible (crête 
absente, présente, interrompue, totalement longue = atteint le bord labial ou lingual en 
ce qui concerne les mésolophe-ides). Afin de comparer des effectifs plus importants les 
Ml et les M2 ont été regroupées 

On constate, pour certains caractères (Tableaux 18, 19 et 21), une diminution de 
leur fréquence au cours du temps: 

Caractères La Milloque Coderet Paulhiac 
Paulhiac Paulhiac Moncalvillo 

Antéro/ophe absent. 88 92 - 87 92 - 92 92 -
Mésolophe absent. 6 80" + 40" 80" - 80" 100 + 

p' SyncHnallV absent 0 8 - 5 8 - 8 33 + 
Synclinal IV fermé. 19 75 + 53 75 -
Synclinal 1 absent. 11 28 - 23 28 - 28 82 + 
Synclinal 1 long. 34 25 - 33 25 - 25 1 + 

M'" Synclinal IV fermé. 38 74 + 82 74 -
Mésolophe long. 93 98 - 100 98 - 98 83 + 
Endolophe interrompu. 32 20 - 14 20 - 20 86 + 
Synclinide IV absent 66 78" - 71 78" - 78" 87 -

M,., Mésolophide absent 0 12" + 0 12" + 12" 70 + 

Tableau 18.- Comparaison, à l'aide du test du X2 (coefficient de sécurité de 95%), des pourcentages de divers 
caractères de Rhodanomys aff. huguelleyae de La Milloque, Rhodallomys transiens de Paulhiac et Coderet et 
Rhodanomys schlosseri de Moncalvillo, Les données accompagnées d'un astérisque sont tirées de Engesser (1990). 
Les pourcentages des populations de Rhodallomys transiells de Bergasa et Rhodanomys schlosseri de Moncalvillo 
sont tirés de Alvarez-Sierra (1987). 

Entre La Milloque et Paulhiac (Tableau 18), outre la fermeture du synclinal IV 
dont nous reparlerons, la différence la plus significative est la présence constante du 
mésolophide sur les MJl-2 de La Milloque tandis que cette crête est absente dans 12% 
(0.04-0.26) des cas à Paulhiac (n = 20). De même, sont significatives, l'absence plus 
fréquente du mésolophe des P4/ et de l'antérolophe (synclinal I) des Ml-21. 

Si nous considérons l'évolution de la fréquence des caractères entre les 
populations de Rizodanomys aff. hugueneyae de La Milloque et Rhodanomys 
schlosseri de Moncalvillo nous constatons que: 

- le mésolophe de P4/ devient de plus en plus court et disparaît progressivement; 
présente sur 94% (0.70-1) des dents à La Milloque (n = 17), cette crête qui ne s'observe 
que sur 20% (0.04-0.47) des dents à Paulhiac (n = 15), est encore visible sur 15% (0.08-
0.24) des P4/ de RllOdanomys sclzlosseri de Fornant 11 (n=87). Cette fréquence n'est 
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toutefois pas significativement différente (X2 = 0.78) de celle observée à Paulhiac. 

- le quatrième synclinal externe est présent sur la plupart des P4/ des populations 
étudiées. Il deviendrait plus souvent absent chez Rhodanomys schlosseri que chez 
Rhodanomys transiens. Toutefois compte tenu des faibles effectifs comparés (n=15) ce 
résultat doit être confirmé. 

- l'antérolophe des Ml-2/ (1er synclinal externe) est présent sur 89% (0.75-0.97) 
des dents à La Milloque. Il est significativement moins souvent présent à Paulhiac (0.40-
45%-0.49). A Thézels, ce caractère encore présent sur 86% (0.75-0.93) des dents, n'a pas 
évolué de façon significative par rapport à La Milloque. D'après nos propres 
observations (tableau 19) il serait plus souvent absent à Paulhiac (0.15-27%-0.46) avec n 
= 37 qu'à Coderet (0.lO-23%-0.42) avec n = 30, et plus souvent absent à Coderet qu'à 
Thézels (0.07-14%-0.25 pour n = 70). Compte tenu d'un effectif limité pour certaines 
localités, ces différences entre fréquences de niveaux voisins ne sont pas significatives. 
La disparition de cette crête se ferait donc de façon progressive. 

La Milloque Venelles Thézels Thézels 
Caractères Coderet Coderet Coderet Venelles 

Antérolophe absent. 88 87 · 55 87 · 50 87 + 50 55 · 
Mésolophe absent. 6 40' + 16 40' + 31 40' · 31 16 · 

p' Mésolophe long 47 12 - 56 12 + 22 12 · 22 56 + 
EndoJophe interrompu 6 4 · 12 4 · 9 4 · 9 12 · 
Synclinal IV absent 0 5 · 4 5 - 0 5 · 0 4 · 
SynctinallV fermé. 19 53 · 30 53 · 21 53 + 21 30 · 
Synclinal 1 absent. 11 30 · 11 23 - 14 23 · 14 11 · 
Synclinal [ long. 60 33 · 43 33 · 44 33 · 44 33 · 

M1-2 
Synclinal IV fenné. 38 82 + 63 82 - 35 82 + 35 63 + 
Mésolophe long. 93 100 · 99 100 · 94 100 · 94 99 · 
Endolophe interrompu. 32 14 · 14 14 · 17 14 · 17 17 · 
Mésolophide absent 0 0 - 1 0 · 0 0 · 0 0 · 

M1.2 Mésolophide long 6 0 · 6 0 · 8 2' · 0 0 -
Synclinide IV absent 66 71' · 74 71' - 72 71' - 93 82 · 

La Milloque Venelles Thézels Thézels 
Caractères Bergasa Ber asa Ber asa Venelles 
p, Anlérolophide absent. 13 32 · 51 32 · 24 32 · 24 51 · 

Postécolophide absent 78 73 · 64 73 · 65 73 · 65 64 · 
M' Antérolophe présent 70 13 + 46 13 + 52 13 + 52 46 · 

Mésolophe absent 0 18 - 2 18 + 22 18 · 22 2 + 

Tableau 19.- Comparaison, à l'aide du test du X2 (seuil de sécurité de 95%) des pourcentages de divers caractères 
chez Rhodallomys aff. hugueneyae de La Milloque et Rhodanomys trallSiellS de Bergasa et entre différentes 
populations contemporaines de Rhodanomys lransiellS (Coderet. Thézels, Venelles, Bergasa). Les données relatives 
à Bergasa sont tirées de Alvarez-Sierra (1987), Les valeurs accompagnées d'un astérisque proviennent des travaux de 
Engesser (1990). 

En même temps, lorsqu'il est présent, l'antérolophe devient de plus en plus court, 
cette réduction étant significativement plus fréquente et importante sur les M2/ (Tableau 
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51 en annexe). 

Le passage à Rhodanomys schlosserÎ est marqué par une diminution importante 
(Tableau 21) et significative de la présence de cette crête a la Ml!. 

- l'interruption de l'endolophe des Ml-21 ne montre pas d'évolution significative 
dans la lignée Rhodanomys hugueneyae - Rhodanomys transÎens. Par contre 
l'interruption de cette crête devient très fréquente chez Rhodanomys schlosserÎ 
(Tableaux 18 et 21). 

- le mésolophide des Mll-2 constamment présent jusqu'au niveau de Coderet 
n'est présent que sur 88% des dents à Paulhiac. La diminution de la fréquence de ce 
caractère est significative. Cette tendance s'amplifie chez Rhodanomys schlosserÎ 
(Tableaux 18,21). 

D'autres caractères ne semblent pas subir de modifications significatives 
(Tableau 18) entre le niveau de La Milloque et l' Aquitanien. 

- l'antérolophe des P41 est aussi souvent absent à La Milloque qu'à Moncalvillo, 

- la fréquence de la présence du postérolophide (et du synclinide IV) aux Mll-2 
subit des variations qui ne sont pas significatives. Il ne semble pas y avoir de différence 
pour ce caractère entre Paulhiac et Moncalvillo. De même la différence observée entre 
Rhodanomys. transÎens de Paulhiac (29/47 = 0.47-62%-0.78) et Rhodanomys schlosserÎ 
(195/206 = 97%) de Fomant 11 (données d'Engesser, 1990, p. 59, 61) n'est pas 
significative (X2=3.24). 

- la fréquence du postérolophide de P/4 est comparable entre La Milloque (19/71) 
et Bergasa (4/18). 

- l'antérolophide de P/4 serait plus souvent absent chez Rhodanomys transÎens de 
Bergasa (17/34) que chez RhodanolllYs aff. hugueneyae de la Milloque (2/16). La 
différence entre ces deux échantillons des populations n'est pas significative. 

- l' antérolophide des M/3 est présent sur la majorité des dents observées à La 
Milloque (15/16) Coderet (8/9), comme à Bergasa (76/79). 

En résumé, dans la lignée Rhodanolll)'s hugueneyae - Rhodanomys transÎens, et 
pour les catégories dentaires pour lesquelles nous disposons d'informations suffisantes, 
nous constatons: 

- au niveau des P4/, un mésolophe de plus en plus court, en voie de disparition, 

- au niveau des Ml-2/, l'antérolophe (synclinal I) de plus en plus court, en voie de 
disparition, 

- au niveau des Mll-2, la disparition du mésolophide 

D'une façon générale les tendances évolutives qui se manifestent dans la lignée 
Rhodanomys hugueneyae - R. transÎens vont donc dans le sens d'une simplification du 
schéma dentaire par la perte progressive de crêtes (Figure 50). 

Le tableau 21 réunit l'évolution de la fréquence des caractères qui ont tendance à 
disparaître au cours du temps. Il suggère que si la simplification du schéma dentaire est 
progressive, elle semble s'accélerer à partir du niveau de Coderet. Cependant ce 
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phénomène n'est significatif que pour le seul mésolophide des Mll-2. 

hugueneyae transiens 

P4/ absence du mésolophe 

M1/ de l'antérolophe 

labsel1ce de l'antérolophe 

interruption de l'endolophe 

interruption de l'endolophe 

-2 du mésolophide 

-2 absence du postérolophlde 

Figure 50.- Evolution de la fréquence de quelques caractères informatifs de tendances évolutives dans la lignée 
Rhodanomys huguelleyae - Rhodanomys trallsiens. 

Sur le plan biométtique on constate (Figure 51) que les dimensions dentaires 
restent voisines entre Rhadanamys aff. hugueneyae de La Milloque et Rhadanamys 
transiens de Coderet. Ce dernier ne diffère de la forme de La Milloque que par ses P/4 
et Ml3 significativement plus comtes. (Tableau 20). 

Une réduction des longueurs des P4/, MlI-2, Ml3 devient sensible au niveau de 
Paulhiac. 

Dans les niveaux immédiatement plus récents Rhadanamys schlasse ri se signale 
par une diminution marquée des dimensions et, sur le plan morphologique, par une 
simplification brutalement accélérée (disparition complète du mésolophe des P41 pour 
lesquelles le postérolophe est plus souvent absent, raccourcissement et plus fréquente 
disparition de l'antérolophe aux Ml-2/, interruption plus fréquente de l'endolophe des 
MI-2/, absence plus fréquente du mésolophide des MlI-2). 

Cette coupure avec l'évolution jusque là progressive de la lignée conduisant à 
Rhadanamys transiens s'ajoute à la séparation de ces fonnes par la comparaison de 
leurs rappOlts Hs/Hi respectifs (Figure 44). 

Ces faits argumenteraient l'hypothèse d'un genre Rhadanamys polyphylétique 
avec deux lignées immigrantes successives. Cependant, à moins de supposer que la 
seconde supplante immédiatement la première, les deux lignées n'ont jamais été 
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identifiées dans le même niveau. La question reste donc entière. 

B. Engesser (1987) sur la base de l'analyse quantitative des caractères propose un 
rangement chronologique de différents gisements échelonnés entre Küttigen et Fornant 
Il. Il nous a semblé intéressant, tenant compte des tendances évolutives des 
Rhodanomys, de tenter de positionner dans cette échelle (Tableau 21 et 22) les 
gisements de La Milloque, Venelles et Thézels. 

Nous avons vu (Tableau 4) qu'il n'est pas possible de séparer de façon 
significative la population de La Milloque de celle plus récente de Küttigen. 

D'après l'évolution de la fréquence de la plupart des caractères observés, la forme 
de Coderet apparaît moins progressive que celle de Paulhiac, donc plus ancienne que 
celle-ci, et serait plus évoluée que celles de Thézels et Venelles et donc plus récente que 
ces dernières. 

Nous avons voulu tester la validité de ces conclusions. Pour ce faire, lorsque cela 
a été possible, les dimensions des dents des différentes populations ont été comparées à 
l'aide du test de Student. Les pourcentages de présence ou absence d'un caractère ont 
été comparés à l'aide du test du X2

. 

La comparaison des dimensions des formes de Venelles inférieur et supérieur avec 
la répartition des dimensions de Rhodanomys hugueneyae de Küttigen (Engesser, 1987. 
p. 965-966) permet de penser que cette dernière posséderait des dimensions plus fortes 
pour certaines catégOlies dentaires (P4/, P/4, Mil, Ml2). En cela, elle serait un peu plus 
primitive que la forme de Venelles, si l'on retenait l'hypothèse d'une diminution 
régulière de taille de la lignée. Cette argumentation est contestable puisque nous venons 
de voir qu'entre les niveaux de La Milloque et de Coderet, les dimensions varient peu et 
n'affectent significativement que les P/4 et les Ml3 (Figure 51, tableau 20). 

Quelques différences morphologiques existent entre l'espèce de Küttigen et celle 
de Venelles: 

- premier synclinal externe des Ml! plus souvent long à Küttigen (l3/15 =: 0.60-
87%-0.98) contre (44170 =: 0.51-63%-0.74 à Venelles), 

- mésolophe de P4/ plus souvent mi-long à Küttigen (6/15 =: 0.17-40%-0.66) contre 
(9/57 =: 0.07-16%-0.28) à Venelles), 

- endolophe de Ml! plus souvent non inten'ompu (13/15 =: 0.60-87%-0.98) à 
Küttigen contre (36171 =: 0.39-51 %-0.63) à Venelles. 

Ces différences, même si elles ne sont pas significatives, s'insclivent dans les 
tendances évolutives de la lignée. Elles confèrent à la population de Venelles un cachet 
plus progressif que celle de KÜtligen. 

L'étude des populations de Rhodanomys aff. transÎens des deux gisements 
stratigraphiquement superposés de Venelles inférieur et Venelles supérieur montre 
(Tableaux 3 et 20) qu'elles sont comparables, mais que dans un laps de temps 
probablement très court à l'échelle géologique (les deux séries ligniteuses inférieure et 
supérieure qui contiennent respectivement les deux gisements sont séparées par cinq 
mètres de marno-calcaire beige à maITOn clair sans hiatus sédimentaire apparent) il 
paraît possible de mesurer quelques différences. 
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Figure 51.- Comparaison des moyennes (m) des longueurs dentaires de divers Rhodallo11lys par rapport aux 
moyennes (rnR) d'une population choisie connue référence (ici Eomys zitteli de Pech du Fraysse = PFY) par la 
méthode des différences logarithmiques [log, népérien de mf mR x 100] (le logarithme est multiplié par 100 pour 
séparer les courbes). Pour faciliter la lecture, les résultats ont été scindés en deux graphes A et B. Les gisements du 
Bassin d'Aquitaine ont été regroupés en B. On constate qu'entre La Milloque (Rh. aff. huguelleyae) et Thézels (Rh 
aff. transiens) les dimensions sont voisines tandis que la population de Paulhiac (Rh. Iransiells) montre des 
dimensions plus faibles. La comparaison A . B montre que, par ses proportions dentaires, la forme de Venelles se 
distingue de celle de Thézels. La forme de Coderet paraît plus proche de celle de Venelles que de celle de Thézels. 
Une diminution de la longueur des P41 , M/1-2 et M/3 semble se manifester entre le niveau de Coderet et celui de 
Paulhiac. 

Elles sont d'abord biométriques (Tableau 20), Une diminution des dimensions 
semble affecter surtout les extrémités des rangées dentaires mais seule la réduction des 
M3/ est significative au seuil de sécurité de 95%, Les fréquences des divers caractères 
morphologiques dentaires ont été comparées à l'aide du test du X2 (Tableau 3), Les 
différences portent essentiellement sur la M3/ (antérolophe plus souvent absent à 
Venelles inférieur et plus fréquente intelTuption de l'endolophe à Venelles supérieur), 
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catégories LONGUEURS LARGEURS 
Populatlons comparées. dentaIres P M' M' P, Mt.! M, M' Mt'2 

LAMILLOQUEoCOOERET C3 -~, 1,08-1,06 1,11-1,07 1,10.0,99 1,19-1,09 1,03-0,97 1,26-1,27 1,13-1,12 
Rh. arr. hugueneyae _ Rh. transiens d.d.l 36 65 63 163 49 65 163 

l 1,05 1,74 8,87 1 3,53 0,58 1,01 
sign[ficalion. · · + · + · 
Sécurité 99% 99% 

LAMILLOQUE _ VENELLES INF. Moyennes 1,08-1,09 1,11.1,14 0,78-0,90 1,10-1,09 1,19-1,18 1,03-1,03 1,26-1,35 1,13-1,19 
Rh. aff. hugueneyae -Rh. air. transiens. d.d.1. 32 114 34 53 126 32 112 123 

l 0,46 1,84 6,32 0,89 0.90 0.00 6,66 5.00 
slgnifrcalloo. · · + · · + + 
Sécurité 99% 99% 99% 

LA MILLOQUE _ THEZELS Mo)'el1fles. 1,08-1,11 1,11-1,11 0,78-0,83 1,10-1,12 1,19-1,20 1,03-1,03 1,26-1,29 1,13-1,18 
Rh. air. huguenayae - Rh. arr. transiens. d.d.l 50 136 45 67 128 52 136 128 

l 1,63 0.00 3,07 1,25 0,83 0.00 2,45 4,76 
slgnifica5on. · · + · · · + + 
Sécun1é 99% 95% 99% 

VENELLES INF. - VENELLES SUP. Mo>"","' 1,09-1,07 1,14-1,13 0,90-0,87 1,09-1,08 1,18-1,17 1,03-1,02 1,35-1,30 1,19-1,16 
Rh. aff. ltansiens _ Rh. arr. transiens d.d.1 63 201 76 87 237 75 199 230 

l 1,02 0,81 2,19 0,85 1,04 0,46 4,16 3,19 
signifrcation. · · . · · · + + 
Sécurité 99% 99% 

VENELLES SUP. - THEZELS Moyer"trles. 1,07-1,11 1,13-1,11 0,87-0,83 1,08-1,12 1,17-1,20 1,02-1,03 1,30-1,29 1,16-1,18 
Rh. air. transiens _ Rh. arr. lransJens. d.d.1. 80 227 87 103 239 95 223 235 

l 2.60 1,71 3,46 3,42 2,97 0.60 1.00 2,35 
slgn.'fication. + · + + + · · + 
Sécvlité 99% 99% 99% 99% 95% 

THEZELS - COOERET C3 -~, 1,11-1,06 1,11-1,07 1,12-0,99 1,20-1,09 1,03-0,97 1,29-1,27 1,18-1,12 
Rh. arr. transJens _ Rh. tr.msiens. d.dl. 54 107 84 181 71 107 181 , 2,84 1,68 10.83 10,82 3,75 1,08 6 .. 

sigM"rcal"tan + · + + + · + 
Sécurité 99% 99% 99% 99% 99% 

VENELLES SUP, - CODERET C3, MoyenMs. 1,08-1,07 1,13-1,07 1,08-0,99 1,17-1,09 1,02-0,97 1,30-1,27 1,16-1,12 
Rh. aff .transiens - Rh. tmnsiens d.d.1. 66 166 99 274 92 152 270 

l 0,55 4,03 9.00 9,64 3,24 1,57 5,42 
signifICation · + + + + · + 
Skurité 99% 99% 99% 99% 99% 

Tableau 20.- Comparaison, à l'aide du test de Student, des mensurations des dents de diverses populations du genre 
Rhodanomys. Les dimensions des dents de Coderet C3 sont celles mesurées par Hugueney (1969), Les signes + 
indiquent les différences significatives, 

Ces différences, compte tenu de la quasi·contemporanéité de ces deux gisements 
mesurent elles la tendance de l'évolution biologique? C'est peu probable, Le nombre de 
spécimens étant limité à Venelles inférieur pour certaines catégories dentaires, les écarts 
observés pOUiraient résulter de l'échantillonnage, Ces deux populations sont donc 
extrêmement proches, Elles ont été regroupées sous la dénomination Venelles dans la 
plupart de nos tableaux (Tableaux 48 à 53 en annexe), C'est cette population unique que 
nous comparons avec celle des localités de Thézels et Coderet. 

Rhodanomys aff. t/'ansÎel/s de Thézels a des dimensions proches de celui de 
Venelles (supérieur) mais en diffère significativement par ses P41 plus longues, ses M31 
plus courtes et ses P/4 et MJI-2 plus longues (Tableau 20; figure 51); les MI-21 sont en 
outre significativement plus larges à Venelles supérieur. 

Sur le plan morphologique la forme de Thézels diffère de celle de Venelles par: 

- le mésolophe moins souvent long (caractère progressif) aux P4/, 

- le synclinal IV moins souvent fermé aux MI-2/, 

Ce sont, parmi les caractères étudiés, les seules différences significatives (Tableau 

234 



19). Par ailleurs on observe: 

- le mésolophe plus souvent absent aux M3/ sur lesquelles l' endolophe est plus 
souvent interrompu et le protocône et l' hypocône moins souvent séparés, 

- l'antérolophide plus souvent absent (8/33 = 0.11-24%-0.41 contre 24/47 = 0.37-
51 %-0.66) aux P/4, chez lesquelles le mésolophide est moins souvent absent (1/35 = 
0.00-3%-0.15 contre 8/55 = 0.06-15%-0.27). 

RhodMOmYS Rhodanomys 

EIJ>i<. aft.hugueneyu hugueneyae Rhodanomys aff. fnIn$lens Rht>danom 1r.1n$lens Rhodanomys sehlo»eri 
CoderetC3. 

gisements La MilIOqu' Kottlgen Venelles Venelles Thétel$ Engeuer Comte Berg.a$a Paulhiac Monc.alvlH FQrni'll\t 11 
dents earilçlèru Er!g! .. er.19a7 Int ,,. 1987 ct! ttava/l -,- E~<I"1'.l98 A.'vafnSiemI EflgUlet.1987 

1/17 1/15 1/15 . ., 10132 '"" "156 12/15 15/15 74187 ,. absen.udu mésolophll 6 7 7 19 31 40 . 88 80 100 85 
~oo-o,~b ~oo.o,21 O,OO-q21 0,09-0,34 0,1$-0,60 O,28·0,~ O,78OC,95 O,SJ-tI,95 0,76-0,92 O,UO,97 

~ .. ~ .. ." ,,., 013' m, .16 .. , "'51 "'" "". MH abs1!ncede r~nl'rôlophe 0 0 0 2 0 4 0 6 36 76 .9 
QON~21 Q,~U Q,Q!).o,13 D,OO-M8 qOO-0,10 o,oo.o,:n 0,00-0,18 0,04-0,14 O,Z2-O,47 0,60-0,89 0,82·0,9$ 

." ... 02' ." .. " 46149 7/14 67/104 39149 .. " 851U 

M" ab5erIU de rantérolophe 13 20 29 20 29 94 50 6' .0 .6 92 
O,04-C,31 0,04-0,41 q 11-0,52 O,og·O,36 0.15-0.46 tl/l3·O,09 O,2U,14 0.52-0,76 0,66-0,90 0,72·0,94 0,85-0,97 

." ." ,., ... ,ns ." 1/20 231142 ... '"55 .,m 
Ml! rl'lterrupuon 6e rendolopt\e 24 0 4 13 14 12 B 16 11 75 63 

0,07'0,49 0,00-0,21 "'00-0,70 !l0~25 0,05-<1,:1(1 !l0f-0,25 0,00-0,25 o,os-o,U !l04-0,2f 0,63-0,87 0,51-0,14 

M V tnterfUptlon de fendolophe 

linO ." 02' 11/43 m, 24/51 ." 35/133 15152 .. " 61/66 
37 33 23 2. 20 47 24 26 2' .0 92 

0,2000,56 0,12-0,60 0,08·0,45 0,14-0,41 0,&u,37 o,33~61 o,07-C~49 !lI$-o,3S 0,17.0,51 !l66-0,87 !lU·M8 

~52 ~11 ... Vl17 0165 "" ." 59/307 ... 84/120 1191209 

M/1·2 absence du mésolophlde 0 0 0 2 0 2 0 19 12 70 57 
0,00-0,07 0,00-0.28 0,00-0.08 0,00-0,01 0,00-0,05 0,00-0,08 0,00-0,09 0.13·0,25 0,04-0,26 o,5~81 !lof8·Ms 

"". '" 31/42 801109 ... , 24/50 "'" 1801224 29137 '035 198/206 

Mll·2 absenœ du posttfolophlde 67 50 74 73 72 4B 93 BQ 7. 92 96 
0,5/-0,80 0,12.{),88 0.14-0,42 O,6J-O,84 (1,61·0,84 0,3400,6-1 0,82-1,00 !l67·o,94 0,62~90 0,84-0,97 0,93-1,00 

Tableau 21.- Dynamique, pour quelques uns de caractères concernés, de la simplification du schéma occlusal dans 
la lignée supposée mener de Rhodallomys hugueneyae à Rhodanomys schlosseri. Les données relatives à 
Kilttigen, Coderet 3 (en partie), Paulhiac et Fomant Il, sont tirées de Engesser (1987). Les données de Bergasa et 
Moncalvillo sont celles de Alvarez·Sierra (1987). La fréquence d'observation des caractères est fournie en haut et à 
droite de chacune des cases. Le pourcentage correspondant est en gros caractères et surmonte les limites de son 
intervalle de confiance. 

Nous avons pu étudier un échantillon de Coderet couche 3 constitué de maxillaires 
et mandibules, portant des dents malheureusement souvent très usées. Afin de pouvoir 
compléter les comparaisons nous avons dû utiliser les données disponibles dans la 
littérature (Hugueney, 1969; Engesser 1987-1990; Wemer 1994). 

Sur le plan morphologique la population de Thézels diffère de celle de Coderet par 
(Tableau 19): 

- aux P4/: l'antérolophe moins souvent absent qu'à Coderet (cachet primitif) et le 
synclinal IV moins souvent fermé, alors que pour ces mêmes caractères les fréquences 
sont statistiquement comparables entre les populations de La Milloque et Coderet. 

- aux MI-2/: le synclinal IV moins souvent fermé. 

La population de Venelles diffère significativement de celle de Coderet par le 
mésolophe plus souvent long et moins souvent absent aux P4/ (cachet primitif). 
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Pour les caractères morphologiques et les effectifs comparés la population de 
Paulhiac ne montre, statistiquement, que très peu de différences significatives avec 
Rhodanomys transiens de Coderet (Tableau 18). 

Pour certaines catégories dentaires (Ml!-M2/) de notre échantillon de Coderet 
couche 3, les comptages ont donné des résultats différents de ceux obtenus par B. 
Engesser (1990) pour la même localité. Ces écarts semblent devoir être imputés à un 
effectif trop faible (16 M1/, 14 M2/) pour notre échantillon. Les dents très usées ayant 
été écartées du comptage, le degré d'usure, susceptible de modifier l'aspect du schéma 
dentaire (antérolophe notamment), ne semble pas devoir être incriminé. 

Il nous a semblé intéressant de regrouper nos données avec celles de B. Engesser 
(Tableaux 21 et 22). 

Les fréquences cumulées obtenues pour quelques caractères ont été comparées à 
l'aide du test du X2 à celles des localités de Venelles et Thézels. 

- le premier synclinal externe de Ml! est significativement moins long (X2=4.97), 
au seuil de sécUlité de 95%, à Coderet (l3/40) qu'à Thézels (26/35). 

- le premier synclinal externe des M2/ est significativement plus souvent absent à 
Coderet (54/103) qu'à Thézels (10/70) ou Venelles (14/131). (les valeurs du X2 étant 
respectivement de 11.8 et 25.0, supérieures au seuil de 6.64 pour un coefficient de 
sécurité de 99%). 

Ce caractère confère un cachet plus progressif à la fOlme de Codere!. 

- l'inten-uption de l'endolophe sur les M2/ de Coderet (28/68) est statistiquement 
comparable (X2=1.6 et 1.8) à la fréquence de ce caractère observé à Venelles (40/65) ou 
à Thézels (16/35). 

- les fréquences pour lesquelles le mésolophide atteint le bord lingual à la Mil 
(3/69 à Coderet, 3/34 à Thézels, 10/79 à Venelles) sont comparables dans les trois 
localités. 

- l'absence de cette crête, très rare à Coderet (2/130), Venelles (2/162), et Thézels 
(0/65), est statistiquement comparable dans ces trois localités. Elle est significativement 
plus souvent absente à Paulhiac (5/41). 

- il en est de même pour l'absence du postérolophide (synclinide IV) à la Mil 
(24/65 à Coderet, 17/31 à Thézels, 38/72 à Venelles) et à la Ml2 (42/54 à Coderet, 28/30 
à Thézels). 

Comme nous l'avions déjà constaté (Tableau 19) les populations de Venelles et 
Thézels montrent peu de différences avec celles de Codere!. La disparité des différences 
significatives d'une population à l'autre ne permet aucun classement chronologique de 
celles-ci, qui apparaissent donc également voisines de la population type. 

Pour la plupart des catégories dentaires, les formes de Thézels et Venelles 
montrent des dimensions significativement plus importantes qu'à Codere!. Toutefois, 
entre les niveaux de La Milloque et Coderet, la variation de taille dans la lignée paraît 
de faible impOltance et limitée à quelques catégories dentaires. On ne peut donc tirer 
argument des dimensions de leurs Rhodanomys respectifs pour conclure à l'antériorité 
de Venelles et Thézels par rapport à Codere!. 
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MPI Mil MI2 M11-2 
MN Mésolophlde " "" absent " absent " absent 

Fomanll1 Rhodanoroys ''''' \ ·2· l o-52-sÛ /0, ! ~63 ~~ '" 5-457 $0 

MoncatviIJo $chlosseri '" 58 70" 
MN' Paulhiac 20 1 0 0 17 • 5 " 21 J 51941 " j 12 le 

Bergasa Rllodanomys "" 17 191\ 
MNO Coderel C3 tnmsiens " • 4 " . 0 • " • 3 " '" , 2 , 

Thêzel' Rhodanomys aff. 34 , 9 " o 0 10 " • o " " .0. 
Venelles IransJens 79 e13 :u 

• 2 • 83 • 0 • '" • 2 , 
MPZ9 la Milloque Rh. aff. hugueneyae " • 5 " o 0 li 27 00 n " • 0 • 

Mil 1 MI2 -
syncUnlde IV " absent " absent " absent 
fomanll1 Rhodanomys '07 1 il 93 il 1 " 1!i5 100 100 '06 959697 

Moncalvillo schklsseri 85 tj 9291 

MN' Paulhiac " 1 4468 17 /8 6G 89 9j 37 6578 n 

Bergasa Rhodanomys 224 11 80 Il 

MNO Coderet C3 f/allsiens " II 37 50 " " 78 " '" sa 55 w 
Thêzels Rhodanomys aff " 50 55 13 30 11 9391 " &1 74 ~ 
Venelles transfens 72 4053 &S 82 IS 93 11 '" &S 74 u 

MP29 La MIUoque Rh. aft. hugueneyae " 11 31 $7 23 11 96100 47 SI 66 19 

P41: Ion ueUf mésolo he " " absent 
Fornaoll1 Rhodanomys B7 .0 • 1& 85 ~2 
Moncalviuo schlosseri " • 0" II{) 87 ~, 

MN' Paulhiac " o 021 53 80~ 

8ergasa Rhodanomys " , 7" 4$ 57 10 
MN. Coderet C3 lransiens 78 5 10 1~ )0 41 S3 

Thézels Rhodanomys aH. 32 i 22); 1131 (pO 

Venelles /tansiens " 4256H 1i6n 
KOttigen Rh. hugueneyae " 17 40 ~ • 7" 

MP29 la Milloque Rh. aH. 11IIgueneyae 17 244710 • 6" 

M1f 2 M -2 
1er. Synclinal externe " '0"9 absent " absent " absent 

Fomant Il Rhodanomys 95 • 0 • ~2 89 ~5 " u92 il 187 U 91 ;3 

MoncalVilio schlosseri 38 &076u 51 Il 86 114 " 12 82 1; 

MN, Paulhiac " 5 11 U 24364; " ~ 80n 1/0 s155M 
8ergasa Rhodanomys " 0) • 6 " /04 59 64 ,~ /73 3141 44 

MNO Coderet C3 lransfens 40 19 334; o 3 Il " Il 84 ~l '03 41 52 5J 
Thézels Rhodanomys aH. " SJ 74 U • 0 .. 35 Il 29 4& 70 1 1425 
Venelles transiens 70 SI 63 74 

• 1 • " n 23 l5 /3, • 191\ 
KatLigen Rh. hU!Jueneyae " M 87 Il! • 0" " 42041 30 , 1021 

MP29 la MilloQue Rh. aH. hugueneyae " 1094 lCO • 0" 20 &20 u 38 , 11 25 

M1f M21 
endolopha incisé ou incisé ou 

" interrompu " interrompu 

Foman! Il Rhodanomys 73 iS 100 lCO " il 100 lCO 

Monca!vi!1o sdJlosseri 55 n 87 u " &4 78 li 

MN, Paulhiac " :H 52 M " 511 73 &4 

8ergasa Rhodanomys 142 n 3640 /33 40 44 41 

MNO Coderet C3 trans/ens " 21 3541 68 "' 79 N 

Thézels Rhodanomys aff. " ).( 51 "' " ~ 46 &3 
VeneHes trans/ens 71 31 49 &1 " 4; 62 11 

KOWgen Rh. hugueneyae " 1 13 40 15 » 60 n 
MP29 la Mil10que Rh. aft. hugueneyae 18 32 56 11 20 sa 80 ~ 

Tableau 22.- Evolution de la fréquence de quelques caractères dentaires chez différentes populations de 
Rhodallomys. L'ordre des gÎsements, basé sur l'évolution des fréquences, ne correspond pas forcément à leur 
position chronostratigraphique exacte. Les données relatives à Fornant Il, Paullùac et Küttigen sont tirées de 
Engesser (1987,1990), celles de Bergasa et Montcalvillo sont issues de Alvarez-Sierra (1987). Pour Coderet, nos 
propres observations ont été cumulées avec celles de B. Engesser (1987, 1990). Les gros chiffres correspondent aux 
pourcentages d'observation des caractères; ils sont encadrés par les limites de leur intervalle de confiance (petits 
chiffres). L'effectif étudié est en italiques (NR: niveaux repères). chiffres). L'effectif étudié est en italiques (NR: 
niveaux repères). 

237 



Les grades évolutifs atteints par d'autres lignées de rongeurs présentes dans ces 
localités, notamment celle d' Issiodoromys, indiquent que ces trois gisements sont 
biochronologiquement voisins. 

Les populations de Venelles et Thézels, morphologiquement proches de l'espèce 
de Coderet, mais de dimensions différentes, sont donc désignées sous le nom de 
Rhodanomys aff. transiens. 

Une AFC (Figure 52) pOltant sur l'absence ou la présence de sept caractères 
illustre la proximité des formes de Venelles et Thézels. Rhodanomys lzllglleneyae de 
Kuttigen possède des affinités avec la forme de Venelles, comme celle de La Milloque, 
mais apparaît séparée de ces demi ères. Les formes de Thézels, Bergasa et Coderet 
montrent une certaine communauté de caractères, celle de Paulhiac en étant un peu 
séparée. Rlzodanomys sclzlosseri de Fomant 11 et Moncalvillo est clairement plus 
éloigné du groupe précédent. 

Alors que l'évolution de la fréquence de plusieurs caractères apparaît relativement 
régulière au cours du temps (Tableaux 21 et 22), on constate, pour d'autres, une 
disparité étonnante des fréquences selon les gisements. 

C'est par exemple le cas dans le domaine du quatrième synclinal externe des Ml-
2/ qui peut être ouvert du côté labial ou isolé par le postérolophe. Le tableau 23 ci­
dessous réunit les mesures de la fréquence du caractère synclinal fermé. 

M' M' M I -1 

n % n % n % 
Paulhiac 24 73·92·99 14 18-43-67 38 79-74-87 
Coderet 15 53·80-96 13 56-85-98 28 63-82-94 
Thézcls 37 8·19-35 32 35-53-71 69 24-35-47 
Venelles 70 46-59-70 63 64-76-86 133 56-63-78 
La MiIloquc 16 4 -19·45 19 34-58-80 37 22-38-55 

Tableau 23.- Fréquence du caractère « synclinal IV fermé labialement}) sur les deux premières molaires supérieures 
chez diverses populations de la lignée Rhodanomys Iwgueneyae ~ Rhodanomys transiells, Les effectifs sont en 
caractères italiques. Les pourcentages sont encadrés par les limites de leur intervalle de confiance (petits chiffres). 
Les pourcentages des gisements aquitains sont en caractères gras. 

Après avoir constaté la concordance des résultats obtenus séparément pour les 
Ml! et M2/, et constaté que l'abrasion modifie peu le schéma occlus al, on peut conclure 
que ce caractère n'est pas le résultat de l'usure, même si cette dernière semble pouvoir 
aboutir à ce caractère sur quelques dents très abrasées. D'autre part, sur la plupart des 
spécimens présentant ce caractère, il s'agit plus fréquemment de M2/, le métalophe est 
disposé très obliquement vers l'arrière ce qui n'est pas le cas par aiIleurs. 

Les chiffres montrent que, le gisement de La Milloque étant le plus ancien et 
Coderet voisin de Thézels et Venelles, il n' y a pas continuité en regard de la 
chronologie et que, pour ce caractère, les populations des quatre gisements étudiés ne 
constituent pas une unité homogène. L'analyse statistique de la distribution des deux 
caractères (synclinal ouvelt-synclinal fermé) permet de dire si les différences observées 
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sont significatives. Le test du X2
, en tenant compte de la conection de Yates, donne un 

résultat de 10,2 pour les deux gisements de La Milloque et Venelles et de 14,1 pour la 
comparaison des fréquences de Thézels et Coderet ce qui dépasse largement, dans les 
deux cas, le seuil de signification pour un degré de liberté (6,64) avec un coefficient de 
sécurité de 99%. 

Pau 

Cod 

Figure 52.- AFC illustrant la proximité morphologique des populations de RhodmlOmys aff. transiens de Venelles 
supérieur (Ves). Venelles inférieur (Vei). Thézels (The) et RhodanolllYs aff. hl/BUeneyae de La Milloque. Les 
populations de Rltodallomys transiens de Coderet (Cod), Bergasa (Ber) et plus particulièrement celle de Paulhiac 
(Pau), s'éloignent des formes précédentes. 

Si l'on considère la répartition géographique de ces localités nous pouvons donc 
séparer deux groupes, l'un aquitain, l'autre limagno-méditen'anéen, dans lesquels ce 
caractère évoluerait dans le même sens mais à des vitesses différentes. 

Un certain degré de différenciation géographique, également argumenté par la 
comparaison des dimensions et propol1ions dentaires (Tableau 20; figure 51), existerait 
donc chez les Rhodanomys du Miocène basal. 

Une AFC (Figure 53) réalisée à l'aide du logiciel NTSYS prenant en compte la 
présence ou l'absence de dix caractères illustre ce propos: les fonnes de La Milloque et 
Thézels se séparent des formes de Coderet et Venelles tout en conservant des affinités 
avec cette dernière. 

Toutefois, compte tenu des fréquences voisines de nombreux caractères, ces 
fonnes géographiques semblent constituer un ensemble relativement homogène et 

239 



n'auraient pas été génétiquement isolées. De plus les fréquences mesurées à Paulhiac 
pour le caractère "synclinal IV felmé" se rapprochent de celles observées à Coderet. Ce 
fait pOUlTait indiquer une convergence des différentes populations vers un type commun 
au niveau de Paulhiac. 

L'existence d'une variation biogéographique, qui poulTait être de type clin ale, 
pose le problème de l'utilisation de la taille et de la morphologie de cette lignée à des 
fins biostratigraphiques. 

Elle impliquerait, lors de la comparaison morphologique des populations, la prise 
en compte des seuls caractères infOimatifs des tendances évolutives globales qui 
devraient donc être distingués des caractères variant avec la géographie. 

Cette distinction n'est pas aisée car une variation géographique semble également 
affecter certains caractères révélateurs de tendances évolutives (mésolophe de P41 et 
mésolophe de M3/, pal' exemple) (Tableau 24). 

Les principaux caractères informatifs de tendances évolutives globales semblent 
être: 

- P4/: présence du mésolophe, longueur du mésolophe, 

- MI-2/: présence de l'antérolophe, intelTuption de l'endolophe 

- M3/: présence de l' antérolophe, présence du mésolophe, 

- P/4: présence de l' antérolophide, présence du postérolophide, 

- MlI-2: présence du mésolophide, présence du postérolophide. 

Cod 

Figure 53.- AFC illustrant l'existence de distances évolutives voisines entre les populations de R/lOdanomys de 
Venelles (Ven), Thézels (ThEl), La Milloque (Mil) et Coderet (Cod). Rhodallomys rrallsiells de Paulhiac apparaît 
distinct. 
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Nous réunissons dans le tableau ci-dessous les pourcentages de quelques 
caractères qui semblent varier avec la géographie: 

Caractères Gisements La Milloque Venelles Thézels Coderet Paulhiac 

M'·-; synclinal IV fermé 22-38-55 56·63-78 24·35-47 63-82·94 79-74·87 

P ; synclinal IV fermé 4 -19·45 18·30·46 8· 22·41 29·53-74 44·75·94 

p'; antérolophe absent 64-88·99 31-55·60 32-50-68 67-87-97 62-92-100 

p'; mésolophe absent 0-6·30 7 -16·28 16-31-50 22-42-63 28-58·82 

p'; mésolophe long 24·47-70 42·56-69 9 -22-39 3·12-32 0-8-38 

M'; endolophe interrompu 17-45-75 23-34-48 57-74-89 

M': mésolophe absent 0-0-28 0-2 - 8 9 -22·39 

Tableau 24.- Fréquence de divers caractères dans quelques localités géographiquement séparées. Les fréquences 
sont exprimées en pourcentages (caractères gras) encadrés des limites de leur intervalle de confiance (petits chiffres). 

L'évolution des caractères se fait dans le même sens dans les régions voisines 
mais à des vitesses différentes. 

Eomys milloqllensis nov. sp. de La Milloque possède une caractéristique 
particulière qui le sépare nettement de la lignée de Rhodanomys transiens: il s'agit de la 
présence de quatre racines aux molaires inférieures. En cela il pourrait être rapproché 
d'Eomys gigas de Pech du Fraysse et Pmtal qui possède ce caractère (Comte et Vianey­
Liaud, 1989) que l'on retrouve également chez Eomys huerzeleri de Rickenbach et 
Rances. 

La présence simultanée à Portal de Eomys afL qllercyi et d'un Eomys référable à 
Eomys gigas argumente l'existence de deux lignées séparées: une lignée E. quercyi -E. 
milloqllellsis nov. sp. et une lignée conduisant à E. huerzeleri dont on peut voir 
l'origine dans une forme affine de Eomys gigas de Pech du Fraysse (Comte et Vianey­
Liaud, 1989). 

Alors que chez Eomys gigas le mésolophe(ide) des MI-2/ (n = 15) et MlI-2 (n = 
50) n'est jamais court, ce caractère paraît être assez fréquent chez Eomys huerzeleri. Il 
pOUlTait s'agir d'une tendance évolutive de cette lignée qui reste toutefois encore très 
mal connue. 

Il faut faire ici mention du gisement de Dieupentale ou le matériel attribuable à la 
famille des Eomyidae a été déterminé de façon erronée sous le nom de Rhodanomys 
schlosseri (Baudelot et Olivier, 1978). 

L'étude d'une petite collection du matériel de ce gisement (collection Vidalenc, 
MHNT) suggère l'existence, comme à La Milloque, de deux formes. L'une largement 
dominante est référable à Eomys milloqllensis nov. sp. (présence de quatre racines sur 
quelques molaires inférieures et d'un mésolophide le plus souvent mi-long ou court aux 
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M/1-2), l'autre identifiée par une Ml-21 de faibles dimensions poun'ait représenter la 
lignée de Rhodanomys hugueneyae- Rhodanomys transiens. Cette cohabitation 
confinne les présomptions de Brunet (1979) sur la position de ce gisement (entre La 
Milloque et Coderet). 

uences en % 

Synclinal IV fermé à la P41 

Figure 54.- Fréquence de quelques caractères paraissant varier avec la géographle chez quatre populations de 
Rhodanomys (LM::; Rhodallomys aff. hugueneyae de La Milloque, TH ::; Rhodallomys aff. rtansiellS de Thézels, 
COD::; Rhodanomys transiells de Coderet, VEL :::; Rhodanomys aff. transiens de Venelles). Les populations 
aquitaines se distinguent de celles des autres régions. 

Dans les niveaux stratigraphiques postérieurs paraît exister (Venelles, Thézels, 
Coderet) un Rhodanomys morphologiquement très proche de Rhodanomys transiens 
mais de plus grandes dimensions. 

On poun'ait voir dans cette fonne un possible descendant de E. milloqllensis nov. 
sp. ou de E. hllerzeleri (déjà, Hugueney 1969 voyait dans Rhodanomys sp. B de 
Coderet le descendant possible d'un Eomys sp. A décrit dans un niveau inférieur du 
même gisement). 

Cependant le matériel attribué à ce Rhodanomys sp. est toujours réduit et pour le 
moment aucune observation de quatre racines aux molaires inférieures, ce qui 
constituerait un argument pour relier cette fonne à Eomys milloqllensÎs ou Eomys 
Izllerzeleri, n'a été signalée. 

Eomys qllercyi se distingue des autres Eomys et présente des caractères qui 
semblent annoncer les Rhodallomys. Cependant la remarquable robustesse de sa 
mandibule l'écarte de l'ascendance de Rhodanol1lYs transiens. Les caractères distinctifs 
précédents et la possession d'un patagium (Storch et al. 1996) pourrait faire d'Eomys 
qllercyi le représentant d'un genre particulier. On ne sait pas cependant si les autres 
Eomyidae possédaient, ou non, un patagium. 

Par ailleurs, Eomys zitteli présente une stabilité morphologique et dimensionnelle 
qui n'annonce pas la simplification observée chez les Rhodallomys, en outre, son 
schéma dentaire (vallées étroites et crêtes encadrant le sinus(ide) fortement obliques, 
mésolophide plus souvent long) est différent de celui des Rhodanomys et l'éloigne 
également du groupe Eomys gigas-major. 

Si Eomys gigas ou une forme affine, du fait de ses dimensions, semble être en 
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bonne place pour prétendre à l'ascendance de Eomys huerzeleri, c'est Eomys major qui 
semble maintenant le meilleur candidat pour représenter celle de la lignée E. quercyi-E. 
milloqllensis. 

Si l'évolution de la lignée E. quercyi - E. milloqllensis nov. sp. semble pouvoir 
servir de modèle du passage Eomys-RhodmlOmys, l'apparition de ce dernier, 
pmfaitement réalisé, dans le niveau MP 29 laisse soupçonner une immigration de ce 
genre à ce moment. 

Les Eomys de la fin de l'Oligocène auraient ainsi été supplantés par une vague 
d'immigrants, les Rhodanomys (Figure 55). 
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Figure 55.- Essai de représentation des lignées et des possibles relations phylogénétiques entre les différents EomyJ 
et Rhodanomys de l'Oligocène supérieur et du Miocène inférieur. Les traits grisés représentent les races 
géographiques de Rhodanomys aff, transiens qui semblent identifiables à Venelles et Thézels. Les diagrammes en 
barres représentent, pour les différentes populations étudiées, la fréquence des principaux caractères considérés 
comme évolués et de ceux (notés G) qui semblent correspondre à une varaition géographique. Pour chaque caractère 
le nombre de spécimens observés est indiqué. Il est entre parenthèses lorsque l'effectif est inférieur à trente. Les 
flèches horizontales figurent les hypothèses d'immigrations. Les traits interrompus et les points d'interrogation 
figurent les hypothèses de travail. 
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C) Dipodidae 
Gem'e Plesiosminthus 

A la suite de Schaub (1930) Hugueney et Vianey-Liaud (1980) reconnaissent en 
Plesiosminthus promyarion l'ancêtre de Plesiosminthus myarion et probablement 
aussi celui de Plesiosminthlls sehallbi. La variabilité à l'intérieur de ces différentes 
espèces est telle que seules des populations suffisamment abondantes peuvent être 
déterminées spécifiquement. Au sein des populations anciennes se manifestent des 
caractères qui annoncent à la fois l'espèce myarion et l'espèce sehaubi (Hugueney et 
Vianey-Liaud, 1980). Les tendances évolutives mises en évidence par ces auteurs dans 
ces deux lignées peuvent être résumées pour l'essentiel de la façon suivante: 

Dans la lignée pl'Omyarioll-myarion, il y a accroissement des dimensions, surtout 
à l'avant de la rangée dentaire. Une inversion de cette tendance semble se manifester au 
cours du Miocène inférieur. 

Sur le plan morphologique: 

- l'antéroconide est isolé ou relié au protoconide à la Mil, 

- le bras postérieur du protoconide est fréquent à la Ml2, 

- la Ml3 est peu réduite et conserve une crête longitudinale entre mésolophide et 
métalophide tandis que l' entoconide est tuberculaire, 

- la M2/ montre une constante double liaison des tubercules antérieurs. 

Dans la lignée promyarion- selzallbi se produit une augmentation plus impOltante 
de la taille des M2 et surtout des Ml, tandis que les M3 sont plus petites que chez P. 
promyarioll. 

Sur le plan morphologique: 

- la liaison antéroconide-métaconide se généralise à la Mil, 

- il Y a disparition du bras postérieur du protoconide à la Ml2, 

- le mésolophide et l'entoconide sont réduits à la Ml3, qui ne montre au maximum 
que quatre anticlinaux externes, 

- la liaison protocône-paracône par le protolophule 1 est générale, sans trace de 
double liaison, à la M2/. 

P. myarion présente donc un schéma dentaire plus compliqué que celui de P. 
sehallbi. De Bonis (1973) propose l'hypothèse selon laquelle l'évolution se ferait dans 
le sens d'une complication de la structure: P. promyarioll étant la forme la plus simple 
à laquelle succède P. sehallbi puis P. myarion. 

Une autre hypothèse retenue par de nombreux auteurs (Schaub, 1930; Hugueney 
et Vianey-Liaud, 1980; Engesser, 1987), invoque le degré de développement du bras 
postérieur du protoconide à la Ml2 qui, régresserait au cours du temps, comme dans 
certaines lignées d'Ellerieetodoll. Dans ce cas P. myarion peut être considéré comme 
plus primitif que P. sehaubi pOUltant plus ancien. Dans cette dernière hypothèse la 
réduction des M3/3 chez P. sehaubi doit être interprétée comme un caractère évolué. 

L'espèce P. sehaubi se manifeste au niveau de Coderet (MN 0) où elle était seule 
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connue, P. myarioll la remplaçant ensuite dans les gisements plus récents du Miocène 
inférieur. Selon Hugueney et Vianey-Liaud (1980), l'absence de la lignée P. 
promyariol1 - P. lIlyarion au niveau de Coderet s'expliquerait par sa rareté, liée à son 

M' Pech Desse Pech Fraysse Venelles Coderet Thézels Chavroches 

Protolophule Il 34/35 29/29 28/28 74f75 118/118 49/49 
présent. 97 100 100 99 100 100 

0.85·1.00 0,88·1.00 0,88-1.00 0.93-1,00 0,96-1,00 0,93-1 00 
Protolophule 1 1/35 2/28 (0/75) 22/118 quelques 
incomplet. 3 7 (0) 17 dents 

0,00-0,15 0,00-0,12 0,00 0,05 0,10-0,28 
Double liaison antérieure. 0/35 0/29 0/28 (0f75) 2/118 0/49 
( protolophules 1 + Il) 0 0 0 (0) 1,5 0 

0,00-0 11 0,00-0,12 0,00-0,12 0.00-0.05 0,00-0,03 0,00-0,07 
Endolophe interrompu. 2/35 0/29 1/28 5f71 33/121 exceptionnel 

6 0 3,5 7 27 (# 0) 
0,01-0,19 0,00-0,12 0,00-0,18 0.02-0,16 0,17-0,38 

Présence d'un 2/35 2/29 20/28 55/121 
(ou plusieurs) 6 7 71 + 45 
endostyle(s). 0,01-0,19 0,01-0,23 0,52-0,87 0,34-0,57 
Métalophe inséré 23/28 1/25 (0f75) 5/121 
en avant 82 4 (0) 4 

de l'hvpocône. 0,63-0,94 0,00.0,20 0,00-0,05 0,00-0,09 
Métalophe inséré 5/28 24/25 (75f75) 116/121 
sur ou en arrière 18 96 (100) 96 
de rhypocône. 0,06-0,37 0,80-1,00 0,93-1,00 0,91-1,00 
Cingulum postérieur 0/35 8/28 20/27 généralement 711121 49/49 
nettement séparé 0 28,5 74 + 58,5 100 
de l'hvpocône. 0,00-0,11 0,13-0,48 0,54-0,89 0,47 0,47-0,70 

Tableau 25,- Fréquence de quelques caractères des Ml! et M2/ de diverses populations de PlesiosmÎlItlllls. Le 
pourcentage correspondant (caractères gras) surmonte les limites de son intervalle de confiance. Les données 
relatives à p, promyarion de Pech Desse et Pech du Fraysse, P. schaubi de Coderet et P. myarion de Chavroches 
sont tirées de Hugueney et Vianey-Liaud (1980). Certaines informations sont issues de Hugueney (1969). Entre 
parenthèses: données non précisées, déduites de la lecture des articles. En blanc absence de données. 
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état supposé de populations isolées ou marginales. Elle a pu se développer à nouveau 
après la disparition de P. sehal/bi. 

Deux nouveaux venus se sont depuis intégrés à ce schéma. Il s'agit d'abord de P. 
winistoerferi décdt (Engesser, 1987) dans les gisements oligocène terminal de 
Brochene Fluh 53 et Findreuse Il et 14 (Engesser et Mayo, 1987). Cette espèce est 
caractédsée par ses fOltes dimensions, le fort développement du bras postérieur du 
protoconide qui rejoint le bord lingual à Ml2 et Ml3 et la faible réduction de M3/3. Si 
ces deux derniers caractères sont classés comme pdmitifs, confOlwément à l'hypothèse 
évoquée plus haut, P. winistoelferi doit être considéré comme plus pdmitif que P. 
myarion. Il ne semble pas pour autant pouvoir prétendre à l'ascendance de ce dernier. 
En effet, par la fréquence et l'extrême développement du bras postérieur du protoconide 
il apparaît très différent et de plus ses dimensions sont nettement plus fortes. 

Une autre espèce décrite plus récemment (Daams, 1996) est P. moralesi qui est 
rapproché de P. schaubi et considéré comme un ancêtre possible de ce dernier. 

Le matériel de Plesiosminthl/s présent dans les gisements de Venelles infédeur et 
Thézels a été rapporté à l'espèce schaubi (Aguilar et al. 1978; Hugueney et Vianey­
Liaud, 1980; de Bonis et Guinot, 1987). Cependant, une analyse fine des caractères de 
ces populations révèle une situation plus complexe. 

En effet, au sein de la mosaïque des caractères communs (Tableaux 25 et 26) qui 
constituent la trame de la variabilité des populations attribuées à P. schaubi ou P. 
myarioll, des différences de fréquences significatives autodsent à séparer les 
populations de Venelles, Thézels et Coderet. Les dimensions dentaires de ces 
populations dans des gisements quasi-contemporains argumentent, par leur différence, 
cette séparation (Tableau 27 et figure 57). 

Compte tenu de la vatiabilité morphologique observée habituellement chez les 
espèces de Plesiosminthus et de ses caractéristiques biométtiques, la population de 
Thézels, dont la vadabilité est normale au sens de Simpson, peut être considérée comme 
homogène pour l'essentiel. 

Toutefois, deux M2/, qui se distinguent par leurs dimensions plus faibles (Figure 
27), suggèrent l'existence d'une autre espèce de petite taille à Thézels. Elles ont été 
signalées, avec doute, dans la partie systématique de ce mémoire sous la dénomination 
P.sp.? Il n'est pas impossible qu'il s'agisse en fait de variants extrêmes de P. 
admyarion nov. sp. 

La population de Thézels, qui reçoit ici le nom de P. admyarioll nov. sp., avait 
été rapporté à P. schaubi (Hugueney et Vianey-Liaud 1980; de Bonis et Guinot, 1987). 
Elle montre en effet des traits comparables à ceux de l'espèce décrite à Coderet 
(Hugueney, 1969). Elle en diffère pourtant significativement par différents caractères. 

Les longueurs et largeurs moyennes (exception faite de la largeur des Ml3) des 
molaires, comparées à l'aide du test de Student, sont significativement différentes 
(Tableau 28). 

Les fréquences d'un certain nombre de caractères morphologiques (Tableaux 25 et 
26) ont été comparées à l'aide du test du chi2 en tenant compte de la correction de 
Yates. 
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Aux molaires supérieures (Tableau 25), P. admyarion nov. sp. diffère de P. 
schaubi par: 

* A la Mil, la persistance (17%) significative du protolophule 1 (X2 = 13,99 
largement supérieur à la valeur limite de 6,64 avec un coefficient de sécurité de 99%) et 
pmfois une double liaison P,5%). On constate également la plus fréquente (27%) 
interruption (significative, X = 10,3) de l'endolophe et le cingulum postérieur moins 
fréquemment séparé de l'hypocône. 

* A la M2/, l'interruption de l'endolophe est fréquente (40/96) à Thézels. Elle 
n'existerait qu'à l'état de tendance à Coderet. (Hugueney, 1969). 

Aux molaires inférieures (Tableau 26): 

* La liaison antéroconide-protoconide est présente sur 43% (39/91) des Mil alors 
qu'elle n'a pas été observée à Coderet (0/65), 

* Le bras postérieur du protoconide est présent sur 18% des Ml2, alors qu'i! est 
absent à Coderet, 

* 67% des Ml3 montrent cinq anticlinaux (contre 0% à Coderet), le mésolophide 
plus souvent réduit et l'intenuption moins fréquente de l'ectolophide en arrière du 
mésoconide. 

La plupart de ces différences sont statistiquement significatives (Tableau 27) ce 
qui autorise à séparer la population de Thézels de P. schaubi de Coderet. 

Si l'on peut écmter la population de Thézels de P. schaubi de Coderet peut-on la 
rapprocher de P. myarion ? 

Celtains caractères de la forme de Thézels semblent en effet annoncer P. 
myarion: 

1- antéroconide souvent relié au protoconide à la Mil, 

2- présence du bras postérieur du protoconide complet sur 9,5 % des Ml2 (présent 
sur 18% des dents), 

3- présence de cinq anticlinaux linguaux sur 67% des Ml3, 

4- restes de protolophule 1 à la Ml/. 

L'utilisation du test du X2 montre que (Tableau 27), pour les caractères 1,2 et 3, la 
différence n'est pas significative entre les populations de Thézels et la population type 
de P. myarioll de Chavroches. De même comme chez P. myarioll on observe à 
Thézels une fréquente liaison longitudinale, complète ou incomplète, entre mésolophide 
et métalophide 

La fOime de Thézels montre donc une mosaïque de caractères communs à P. 
schaubi et P. myarioll mais avec des fréquences particulières qui l'éloignent du 
premier et le rapprochent du second (Figure 56). 

En outre, les dimensions dentaires de l'espèce de Thézels diffèrent 
significativement (excepté la largeur de Ml3) de celles de Coderet. Elles sont également, 
pour la plupart, significativement plus fortes que celles de P. myario/l de Chavroches 
(Tableau 28). 
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M1 Pech Desse Pech Fraysse Venelles Coderet Thézels Chavroches 

54/58 43/46 4/21 quelquefois 35/91 (18/36) 
Antéroconide isolé. 93 93 19 fois 38 (50) 

0,83-0,98 0,82-0,98 0,05-0,42 0,28-0,49 0,33-0,67 
Antéroconide relié 1/58 0/46 16/21 en général 30/91 3/36 
au métaconide. 2 ° 76 33 8 

0,00-0,09 0,00-0,08 0,53-0,92 0,22-0,44 0,02-0,22 
Antéroconide relié 0/58 2/46 1/21 0/65 39/91 (15/36) 
au protoconide. ° 4 5 ° 43 (42) 

0,00-0,06 0,01-0,15 0,00-0,24 0,00-0,06 0,34-0,55 0,26-0,59 
Mésolophlde long 58/58 46/46 14/20 65/65 89/91 36/36 
relié au mésostylide. 100 100 70 100 98 100 

0,94-1,00 0,92-1,00 0,45-0,88 0,94-1,00 0,96-1,00 0,90-1,00 
mésolophide réduit 0/58 0/46 6/20 0/65 2/91 0/36 
(mi-long à court) ° ° 30 ° 2 ° 0,00-0,06 0,00-0,08 0,12-0,54 0,00-0,06 0,00-0,04 0,00-0,10 

M3 Pech Desse Pech Fraysse Venelles Coderet Thézels Chavroches 

Cinq antic inaux 16/16 25/25 0/8 0/32 64/95 28/37 
linguaux. 100 100 0 0 67 76 

0,82-1,00 0,86-1,00 0,00-0,37 0,00-0,11 0,57-0,77 0,59-0,88 
Métalophulide Il 2/16 0/25 0/8 0/32 0/95 2/37 
complet. 13 ° ° 0 0 5 

0,02-0,38 0,00-0,14 0,00-0,37 0,00-0,11 0,00-0,04 0,01-0,18 
Métalophulide Il 8/16 12/25 0/8 0/32 0/95 0/37 
incomplet. 50 48 ° 0 0 0 

0,25-0,72 0,29-0,69 0,00-0,37 0,00-0,11 0,00-0,04 0,00-0,09 
Mésolophide complet 12/16 5/25 0/8 22/32 38/95 30/37 
relié au 75 20 0 69 41 81 
mésostyjide. 0,49-0,93 0,07-0,40 0,00-0,37 0,50-0,84 0,29-0,50 0,65-0,92 
Ectolophioe 1/16 4/25 0/8 10/32 11/93 
interrompu en arrière 6 16 0 31 12 
du mésoconide 0,00-0,30 0,05-0,36 0,00-0,37 0,16-0,50 0,06-0,20 

Tableau 26.- Fréquence de quelques caractères des molaires inférieures chez diverses populations de 
Plesiosmiuthlls. Le pourcentage correspondant (caractères gras) sunnonte son intervalle de confiance; Les 
fréquences relatives à P. promyarioll de Pech Desse et Pech du Fraysse, P. schaubi de Coderet et p, myarion de 
Chavroches sont tirées de Hugueney et Vianey-Liaud (1980). D'autres informations sont issues de Hugueney (1969). 
Entre parenthèses: données non précisées, déduites de la lecture des articles. En blanc: absence de données. 

249 



Caractère Populations 
Dent observé comparées CODERET VENELLES CODERET THEZELS THEZELS CHAVROCHES 

antéroconide fréquences 0/65 1121 0/65 39/91 39/91 15/36 

M, rené KHI2 2,989 24,375 0,006 

au signification - + -
protoconide sécurité 99% 
mésolophide fréquences 0/65 6/20 0/65 2191 2191 0/36 

M, réduit, non relié KHI2 16,059 1,416 0,011 

au mésostylide signification + - -
sécurité 99% 
fréquences 59/59 26/26 59/59 105/128 105/128 19150 

M, Métatophulide 1 1 KHI2 0 10,480 31,873 

absent signification - + + 
sécurité 99% 99% 
fréquences 0/59 0/26 0/59 121128 121128 6/50 

M, Métalophulide Il KHI2 0 5,382 0,220 

complet signification - + -
sécurité 95% 

Mésolophide fréquences 0/59 20/26 0159 0/128 0/128 0/50 

M, réduit, non relié KHI2 55,151 0 0 

au mésostylide signification + - -
sécurité 99% 

Cinq fréquences 0/32 0/8 0/32 64/95 64/95 28/37 

M, anlicllnaux KHI2 0 19,371 0,152 

linguaux signification - + -
sécurité 99% 
fréquences 10/32 818 10/32 57/95 57/95 7137 

M, Mésotophide KHI2 9,602 9,21 16,385 

raccourci signification + + + 
sécurité 99% 99% 99% 
fréquences 5/71 1128 5171 23/121 

M' Endolophe KHI2 0,382 3,952 

interrompu signification - + 
sécurité 95% 

protolophe fréquences 2163 24/25 2163 5/97 5/97 32/33 
M' oblique en KHI2 78,612 0,94 47,84 

arrière signification + + + 
I(Drotolophule Il) sécurité 99% 99% 99% 
Double fréquences 0/63 0/25 0/63 0/97 0/97 32133 

M' liaison KHI2 0 0 57,43 

antérieure signification - - + 
sécurité 99% 

Tableau 27,- Comparaison à l'aide du test du X2
, des fréquences de quelques caractères des populations de 

Plesiosmil1thus de Venelles et Thézels avec les populations types de P. schaubi (Coderet) et P. ltIyarion 
(Chavroches). Les données relatives à Chavroches et Coderet sont tirées de Hugueney et Vianey-Liaud (1980). Le 
signe + indique les différences significatives. Cases en blanc: absence de données. 

La comparaison des proportions dentaires par le moyen des différences 
logarithmiques (Figure 57) montre un air de parenté entre la courbe de Thézels et celle 
de p, myarioll de Saulcet, notamment par la réduction de la longueur des M2/2 et des 
M3/3 par rapport à p, schaubi de Coderet. 

En outre, les dimensions de p, admyarioll nov, sp, sont un peu plus fortes que 
celles de p, myarioll de Saulcet ce qui constitue un autre argument pour placer celui-ci 
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dans l'ascendance de P. myarioll, puisqu'il semble y avoir diminution de taille dans la 
lignée de P. myarioll durant l'Aquitanien (Hugueney et Vianey-Liaud, 1979). 

Figure 56.- Fréquences de quelques caractères chez diverses populations de Plesiosmillthus (pech Desse: p, 
promyarion; Venelles: P. schaflbi meridionalis nov. subsp.; Coderet: P. schaubi; Thézels: P. admyarioll nov. sp.; 
Chavroches: P. myarion). 

La population de Venelles montre, elle aussi, un certain nombre de différences 
morphologiques (Tableaux 25 et 26, figure 56) avec P. schallbi de Codere!. 

Pour un certain nombre de caractères le X2 reste en deça de la valeur limite de 3,84 
pour un seuil de sécurité de 95%: traces de protolophule l à la Ml! (X

2 = 2.35), 
métalophe inséré en avant de l'hy~ocône à Ml! (X2 = 0.336), et M2/, l'antéroconide 
relié au protoconide à la Mil (X = 0.359), ectolophide inten'Ompu en aI'1ière du 
mésoconide à Ml3 (X2 = 1.88). 

La forme de Venelles diffère cependant significativement de P. schallbi de 
Coderet par le protolophe oblique vers l'alTière à la M2/ et le mésolophide plus court 
aux molaires inférieures (Tableau 27). 
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LONGUEURS LARGEURS 
Dent Populations THEZELS CODERET THEZELS THEZElS THEZELS CODERET THEZELS THEZELS 

comparées CODERET VENELLes VENELLES CHAVROCHES CODERET VENELLES VENELLES CHAVROCHES 
d.d.! 1.a~ -~~ 144 166 '.88 96 ",~~i,08 1.e6 
Moyennes 1,23-1,25 1,25-1,20 1,23-1,20 1,23-1,13 1,14-1,16 1,16'1,08 1,14-1,03 

Mt t 2,39 4,34 2.45 10,84 2,35 6,83 4,86 11,03 
signification + + + + + + + + 
sécurité 95% 99% 95% 99% 95% 99% 99% 99% 
d.d.! 63 87 .'35 .'42 '.1< _~5 m 142 
Moyennes 1,11-1,13 1,13-1,07 1,11-1,07 1,11-1,03 1,02-1,07 1,07-1,00 1,02-1,00 1,02-1,00 

M' t 2,06 4,64 2,87 6,34 6,41 6,63 1,83 1,92 
slgnlficallon + + + + + + - -
sécurité 95% 99% 99% 99% 99% 99% 
d.d.l 98 100 98 100 
Moyennes 0,79·0,75 0,79-0,74 0,80'0,76 0,80-0,82 

M' t 3,00 3,88 2,97 1,56 
signification + + + -
sécurité 99% 99% 99% 
d.d,! _~U5 _ 02 159 y6 >uo 82 159 176 
Moyennes 1,33·1,30 1,30·1,27 1,33-1,27 1,33-1,19 0,92-0,96 0,96·0,91 0,92-0,91 0,92-0,87 

Mt t 3,18 1,73 4,00 13,46 5,83 3,88 0,865 5,77 
signification + - + + + + - + 
sécurité 99% 99% 99% 99% 99% 99% 
d.d.! 180 82 146 169 180 81 145 169 
Moyennes 1,19-1,21 1,21-1,19 1,19-1,19 1,19·1,12 0,95·0,99 0,99-0,95 0,95·0,95 0,95·0,93 

M, t 2,02 1,55 0 6.67 5,02 3.49 0 2.43 
signification + - - + + + - + 
sécurité 95% 99% 99% 99% 95% 
d.d.1 o,8~~6,86 38 10ti O,8~~ri,88 _'û 38 89 134 
Moyennes 0,86·0,90 0,89·0,90 0,80-0,80 0,80·0,78 0,80·0,78 0,80-0,78 

M, t 3,00 1,87 0,55 1,02 0 1,11 0,97 1,03 
slgnlficatlon + - - - - - - -
sécurité 99% 

Tableau 28.- Comparaison, à l'aide du test de Student (t), des longueurs et largeurs moyennes des molaires des 
populations de Plesiosmilllhus de Thézels et Venelles entre elles et avec celles des populations types de P. schaubi 
(Coderet) et P. myarion (Chavroches). d.d.l: degrés de liberté. 

La figure 57 montre que, les proportions dentaires de la fonne de Venelles 
s'écartent de p, schaubi, notamment par une réduction significative (Tableau 28) de la 
longueur des deux premières molaires supérieures. D'une façon générale elle en diffère 
par ses dimensions un peu plus faibles, les MI-21 étant significativement plus courtes et 
les MI-21 et M/1-2 significativement moins larges. 

Les trois populations de Coderet, Thézels et Venelles montrent donc des 
caractères communs qui avaient fait rapporter les fonnes de ces deux demi ers gisements 
à l'espèce P. schaubi décrite d'après le matériel de Codere!. 

Pourtant, pour plusieurs caractères, les différences entre ces populations sont 
significatives, il est donc permis de conclure à leur non identité. 

Doit-on pour autant les considérer comme espèces distinctes ou appartenant à un 
taxon de rang inférieur ? Elles pourraient en effet représenter des variants 
géographiques de P. schaubi à l'instar de ce que l'on peut soupçonner chez 
Peridyromys I1lllrinllS, Adelomyarion vireti ou Rhodanomys trallsiens. 

Bien que montrant une réduction marquée des mésolophides et des dimensions 
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plus faibles que l'espèce type de Coderet, la forme de Venelles montre avec cette 
dernière de très nombreux caractères communs. Il ne nous semble donc pas opportun 
d'élever cette forme au rang de nouvelle espèce. Nous considérons quelle représente une 
sous-espèce géographique de l'espèce P. sellauhi. 
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Figure 57.- Comparaison des moyennes des longueurs des molaires en utilisant les différences logarithmiques 
(échelle logarithmique x 100 afin de séparer les courbes). La pcpulation de référence notée COD est celle de Coderet 
(Hugueney, 1969), Pour faciliter la lecture le graphique a été scindé en deux parties: celle de gauche compare les 
pcpulations de Pech Desse et Pech du Fraysse (MP 28) (P. prolll)'arioli) et celle de Moissac II à la pcpulation de 
référence (axe des abscisses); celle de droite montre que les proportions dentaires de P. ad11l)'arioll nov. sp. de 
Thézels ont un air de parenté (proportions des M2I2 et de la M/3 par rapport aux autres dents) avec celles de P. 
myarioJJ de Chavroches et de Saulcet. Les dimensions sont tirées de Hugueney et Vianey-Liaud (1980) et Baudelot 
et Olivier (1978). 
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Il en est tout autrement pour la forme de Thézels qui nous semble constituer un 
jalon important dans l'histoire du genre en Europe occidentale. Les différences qu'elle 
montre avec l'espèce de Coderet sont suffisamment marquées et nombreuses pour 
considérer qu'elle représenterait la lignée conduisant à P. myarion dont elle annonce les 
caractéristiques morphologiques. 

Une AFC portant sur 24 caractères (Figure 58) illustre la communauté de 
caractères et les différences qui existent entre l'espèce de Thézels et celles de Coderet 
(P. schaubi), Venelles (P. meridionalis nov. subsp.) et Chavroches (P. myarion), la 
distance apparaissant plus faible avec cette dernière. 

PDS 

COD 

Figure 58.- AFC montrant la proximité entre les populations de Plesiosminthus promyarioll de Pech Desse et Pech 
du Fraysse. Les populations de la transition Oligo-Miocène, p, admyarioll nov. sp. de Thézels, p, schaubi de 
Coderet, P. schaubi meridionalis nov. subsp. en sont distinctement éloignées. P. admyarioll montre avec P. 
myarion de Chavroches une distance plus faible qu'avec les précédents. 

Il faut faire mention ici de deux populations citées dans la littérature (Baudelot et 
Olivier, 1978): celles de Dieupentale et Moissac II. La description faite par ces auteurs 
de la forme de Dieupentale est en faveur d'un rapprochement avec P. schaubi 
(antéroconide isolé du protoconide et relié au métaconide, mésolophide long à Mil, bras 
postérieur du protoconide non signalé à Ml2, protolophe pro verse à M2/), caractères qui 
l'isolent aussi de P. admyarioll nov. sp. de Thézels et de P. meridionalis nov. subsp. de 
Venelles. La longueur des M3/3 de Dieupentale, qui situe cette fOime dans la tendance 
de P. schaubi à la réduction de ces catégories dentaires, apparaît plus faible que chez la 
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population-type de Coderet. Toutefois l'effectif de ces catégories dentaires est réduit 
particulièrement pour les M3/ (6 dents). L'attribution taxonomique P. aff. schallbi 
paraît mieux indiquée en l'attente d'une comparaison plus précise. 

C'est également à P. schaubi que Baudelot et Olivier (1978) attribuent 
l'abondante population de Moissac II. Ses dimensions inférieures à celles de 
Dieupentale, l'antéroconide toujours isolé à MIl, nous semblent plutôt, par rapport aux 
espèces précédemment étudiées, être un signalement correspondant à P. promyarion. 

Pour les Ml-2/ (Figure 27), les dimensions, un peu plus faibles que celles de P. 
promyarioll de Pech du Fraysse, se placent à la partie inférieure du domaine de 
variation des dents de P. admyariol1 nov. sp. de Thézels. Remarquons également que 
les proportions dentaires (Figure 57) de la forme de Moissac II ont un air de parenté 
avec celles de P. admyarioll nov. sp. de Thézels. 

Cette population, dans la même région géographique que Thézels mais dans un 
niveau nettement plus ancien, poutTait représenter un intermédiaire entre P. promyarioll 
et P. admyariol1 nov. sp. Seule une étude détaillée de la morphologie de cette forrne 
perrnettra, peut être, d'argumenter cette hypothèse. 

Il semble possible d'avancer la même hypothèse pour la population de La 
Milloque attribuée à P. schallbi (Brunet, 1979). En effet les Ml2 de ce gisement nous 
ont montré la présence, comme à Thézels, d'un métalophulide complet (5/21) ou 
incomplet (2/21) alors que cette crête est absente à Coderet et Venelles. Une 
comparaison des populations de Moissac II et La Milloque pourrait permettre, tout en 
identifiant des jalons de la lignée conduisant à P. admyarioll nov. sp., de préciser les 
positions biochronologiques relatives de ces deux localités probablement très proches. 

Finalement, la situation au cours de la péliode correspondant au niveau de Coderet 
(MN 0) apparaît beaucoup plus complexe qu'on ne le pensait: P. schaubi y côtoie en 
effet plusieurs autres espèces dont P. admyarioll nov. sp., représentant probable de la 
lignée conduisant à P. myarioll. 

Un nouveau scénario pour l'évolution de ce genre en Europe occidentale semble 
devoir mettre en scène une phase rapide de cladogénèse à la fin de l'Oligocène 
supérieur (Figure 59). 

A partir du stock ancestral P. promyarioll, dont les dimensions s'accroissent, 
diverses populations se séparent qui isolent et sélectionnent des caractères particuliers 
allant dans le sens d'une simplification de structure (Venelles, Coderet) ou au contraire 
dans celui d'une complication relative du schéma dentaire (Thézels). 

Se détachent d'une part les rameaux conduisant à P. schaubi sur lequel pourrait 
se placer P. moralesi décrit à Sayaton 1 (MP 29) (Alvarez et al., 1996) et vers P. 
schaubi meridiollalis nov. subsp. avec simplification du schéma occlus al et d'autre part 
un rameau qui, avec complication progressive du schéma occlusal, conduirait à P. 
myarion en passant par P. admyarioll nov. sp. 

P. willistoerferi de la Molasse Suisse constitue-t-il une lignée migrante séparée de 
P. promyarion (Engesser, 1987) ou participe-t-il à cette phase de diversification de 
l'Oligocène terminal? 
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Figure 59.- Essai de représentation des lignées et des possibles relations phylogénétiques entre différentes 
populations de Plesiosminthus de l'Oligocène supérieur et de l'Aquitanien. Les diagrammes en barres visualisent 
J'évolution de la fréquence de quelques caractères. Pour chacun d'eux le nombre de spécimens dentaires observés est 
précisé. Il est entre parenthèses lorsque l'effectif est inférieur à trente. Les traits interrompus et les points 
d'interrogation figurent les hypothèses de travail. 
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Si la possession du bras postérieur du protoconide est strictement considérée 
comme un caractère primitif alors, P. winistoerferi, chez qui ce caractère est constant à 
Ml2 et Ml3 est plus primitif que P. promyarion et ne peut en être le descendant. Si au 
contraire ce caractère représente une complication moderne de la structure alors P. 
winistoerferi peut-être un descendant de P. promyarion. 

Cette lignée qui complique son schéma dentaire semble pourtant disparaître à la 
fin de l'Oligocène. Peut-être faut-il chercher dans sa forte taille les raisons de cette 
disparition alors que, par ailleurs, les dimensions ont tendance à diminuer chez P. 
lIlyarioll (Hugueney et Vianey-Liaud, 1980). A l'orée du Miocène, seul Plesiosminthus 
myarion subsiste alors que tous les autres rameaux du genre semblent bien s'éteindre. 
Les hypothèses explicatives de ce phénomène (modifications de l'environnement, 
meilleure adaptation à de nouvelles conditions, compétition ... ) ne peuvent être que 
conjecturales. 

D) Gliridés 

L'espèce Peridyromys l1lurinus (POMEL, 1853) est présente à Thézels et Venelles. 
Elle est particulièrement bien représentée à Venelles supérieur. En Aquitaine elle existe 
à Paulhiac (de Bonis, 1973) ainsi qu'à Dieupentale et Moissac II (Baudelot et Olivier, 
1978). On la rencontre également à Coderet (Hugueney, 1969), Saint-Victor-La-Coste 
(Gard) (Hugueney, 1968) et au Relais des Cathares (Aude). 

De Bonis (1973), comparant les Peridyromys de l'Agenais avec ceux d'autres 
gisements français, remarquait l'existence d'une apparente anarchie dans la distribution 
d'un celtain nombre de caractères. Tenant compte de la répartition géographique des 
différents gisements il arrivait à la conclusion que les Peridyromys de l'Oligocène 
terminal et de l'Aquitanien ne forment pas une unité homogène mais auraient été 
séparés en races géographiques, sans que \es liens d'ensemble du groupe n'aient été 
forcément coupés. 

La présence de Peridyromys à Venelles (Sud-Est de la France) d'une part, à 
Thézels (Aquitaine) d'autre part offrait la possibilité de compléter l'argumentation en 
faveur de cette hypothèse. L'étude du Peridyromys de Relais des Cathares (Aguilar, 
1977) était en outre l'occasion d'étudier une population à peu près à mi-chemin entre 
l'Aquitaine et le Sud-Est de la France. 

La mesure de la fréquence de divers caractères (Tableau 29) montre que la forme 
de Thézels (Aquitaine) se distingue de celle de Venelles (Bouches-du-Rhône). 

Aux molaires supérieures: 

- la présence de deux centrolophes est significativement moins fréquente à 
Thézels, 

- la crête accessoire entre protolophe et centrolophe antérieur y est également 
moins fréquente, mais la différence n'est statistiquement significative qu'avec la forme 
de Venelles inférieur. 

Aux molaires inférieures sont statistiquement significatives les différences 
suivantes: 
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- jonction métalophide-métaconide plus fréquente à Thézels, 

- liaison antérolophide-protoconide plus fréquente à Venelles supérieur, 

- crête accessoire dans le postérosinuside peu fréquente à Thézels. 

Gisements Venelles Venelles Thézels Relais des 

Caractères Inférieur supérieur Cathares 

Présence de deux 

~ 
21/22 37/42 10/20 18/35 

centrolophes. \~\rl 95 88 50 51 
..~. 0,77-1,00 0,74.0,96 0,27-0,73 0,34-0,68 

1 Crête accessoire 7/22 5/42 1/21 5/35 
~! \ 1 1 

entre protolophe et 
. .' 32 12 5 14 

centroJophe antérieur '-..-----' 0,14·0,55 0,04·0,26 0,00·0,24 0,05·0,30 

Postérolophe "~. 0/22 1/42 3/21 8/36 ;),11, 
indépendant du \\,\"\4 P 0 2 14 22 

protocône . "i. ' 0,00-0,15 0,00-0,13 0,03-0,36 0,10·0,39 

Jonction métalophlde-

• 
10/15 16/37 16/18 10/22 

mélaconide. 
\\'i;~l( 70 43 89 45 (R-'; Y" 

0,41-0,82 0,27-0,60 0,66-0,99 0,25-0,67 

5/15 17/37 Antérolophide relié 

li 
2/16 8/21 

au protoconide. 
;' , , 33 46 13 38 .' " .-

'. 
0,12-0,60 0,30·0,63 0,02-0,38 0,18·0,61 

Liaison m 8/15 23/37 11/18 16/22 

postérolophide- 53 62 61 73 

entoconide. 
( ~ 0,28·0,75 0,53-0,78 0,37-0,82 0,50-0,89 

LIaison 

~ 
15/15 35/37 17/18 22/22 

mésolophide- ,) "',! ,) 100 95 94 100 

entoconlde, 
.' 0,79-1,00 082-0,94 0,73-1,00 0,85-1,00 

Crête accessoire 

~~ 
6/15 23/37 1/18 12/24 

~" "1 40 62 6 50 dans le } 1·; '~ "f i 
postéroslnuside 0,17-0,66 0,53·0,78 0,00·0,27 0,29·0,70 

Tableau 29.- Variation de la fréquence des principaux caractères du schéma occlusal des MI-21 et Mll-2 chez 
diverses populations de Peridyromys murinus. Le chiffre en haut et à gauche des cases est la fréquence des 
observations. Le chiffre en caractères gras est le pourcentage correspondant qui surmonte les limites de son intervalle 
de confiance, 
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Le tableau 30 situe ces populations par rapport aux formes antérieurement décrites 
dans différentes régions géographiques. Il montre que dans le Miocène basal (MN 0) les 
populations de Venelles supérieur et inférieur paraissent morphologiquement 
comparables à la fOlme de Coderet, tandis que le Peridyromys de Thézels s'en 
distingue clairement tout en formant avec ceux de Paulhiac et Laugnac un ensemble 
apparemment homogène. 

Le bassin d'Aquitaine constituerait donc une unité biogéographique distincte. 

Cependant la population du Relais des Cathares (Aguilar, 1977) qui présente des 
fréquences comparables à celles de Venelles ou Coderet pour la plupart de ses 
caractères, montre aux molaires supérieures une fréquence de la présence de deux 
centrolophes identique à celle de Thézels. Ce fait mis en rapport avec la position 
géographique de ce gisement suggère une possible variation clinale entre l'Aquitaine et 
le Sud-Est de la France et donc un isolement partiel de ces domaines biogéographiques. 
Ce relatif isolement tendrait à disparaître au cours de l' Aquitanien supétieur où l'on 
semble assister à une homogénéisation des fréquences de certains caractères chez les 
Peridyromys (Tableau 30). 

~le 

100 97 99 

48 0 17 

Cfêles 8I;,euoires 

M,., 11 76 69 

37 24 29 

62 0 2 

Tableau 30.- Variation de la fréquence, exprimée en pourcentage, de cinq caractères chez diverses populations de 
peridyromys échelonnées entre le niveau repère MP 29 de l'Oligocène supérieur et la biozone MN 2 du Miocène 
inférieur et classées en fonction de leur région de provenance. Les données de Saint-Victor-La-Coste, Coderet, 
Paulhiac, Laugnac, Montaigu-le-Blin et Bouzigues sont celles de Daams (1981). Les zones en noir mettent en 
évidence un probable particularisme des populations d'Aquitaine durant l'Aquitanien. 

Conclusion 

L'hypothèse d'un isolement géographique relatif de la région Aquitaine est 
maintenant étayée par plusieurs observations convergentes chez les Eomyidae, 
Cricetidae et G1iridae. Le degré d'isolement semble avoir été variable selon les groupes 
de Rongeurs. 
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Chez les Eomyidae les différences se manifestent par les dimensions et 
proportions dentaires et par les fréquences de divers éléments de la morphologie. C'est 
également la fréquence de certains caractères qui révèle les variations géographiques 
chez les G!iIidés. Les différences paraissent s'estomper, du moins pour certains 
caractères, au cours de l'Aquitanien. Dans les deux cas il est possible de distinguer des 
races géographiques mais les différences paraissent insuffisantes pour établir des 
coupures spécifiques. 

Il n'en est pas de même chez les Eucricetodoll pour lesquels le bassin d'Aquitaine 
constitue la patrie d'une lignée particulière conduisant de E. praecursor du niveau 
repère de La Milloque (MP 29) à E. thezelensis nov. sp. de Thézels (MN 0) et peut être 
au delà vers E. hesperius de Paulhiac. Une différenciation géographique paraît affecter 
également l'espèce Adelomyarioll vireti. 

A l'Oligocène terminal, on assiste chez le genre Plesiosminthus à une explosion 
de formes qui semblent se développer préférentiellement dans certaines régions 
géographiques: P. schaubi en Limagne, P. meridionalis dans le Sud de la France, P. 
admyarioll dans le bassin d'Aquitaine. Ce demier se placerait dans l'ascendance de P. 
lIlyarioll. La topographie liée au Massif Central de cette époque et au fossé de la 
Limagne pourrait avoir joué un rôle dans cette différenciation géographique. 

Une autre lignée particulière, celle de P. winistoerferi se manifeste en Suisse. 

On assiste au début du Miocène à l'extinction de la plupart de ces rameaux, la 
lignée de P. myarioll semblant seule subsister. 

D'autres groupes, Sciuridae (même si quelques indices d'une variation 
géographique semblent exister chez Heteroxerlls), Melissiodontinae, certains G!iIidae, 
sont trop mal documentés pour apporter des informations de cet ordre sur cette période. 

Le genre Issiodoromys, dont la présence et l'abondance dans les gisements sont 
sans doute liées à un environnement bien pmticulier, ne semble pas montrer, quant-à lui, 
de variation morphologique dans ces zones géographiques. Cependant il disparaît plus 
précocément de Suisse où on l'observe pour la demière fois à Brochene Fluh 19/20. 
Encore extrêmement abondant à Thézels dans un environnement lui convenant 
probablement encore parfaitement, il s'éteint seulement au cours de l'Aquitanien 
inférieur puisque cette espèce est encore présente à Plaissan. Enfin cette période voit 
arriver des migrants, notamment les Lagomorphes ainsi que, probablement, le genre 
Rhodanomys. 

La recherche des critères d'analyse morphologique, la recherche des polarités 
morphométriques dans le temps et dans l'espace, la recherche des successions 
biostratigraphiques conduisent à définir les tendances évolutives des lignées et, le cas 
échéant, le degré de différenciation géographique. 

On observe ainsi chez les lignées de rongeurs de l'Oligocène supérieur et du 
Miocène basal d'Europe occidentale, des tendances générales, morphologiques et 
biométriques, sans doute liée à l'évolution de l'environnement global, mais également 
aussi des variations d'ordre géographique qui semblent, du moins pour certaines d'entre 
elles, s'estomper au cours de l' Aquitanien. 

La transformation évolutive des différents groupes de rongeurs ne paraît pas se 
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faire à la même vitesse et avec la même ampleur, pas plus que, au sein de ceux-ci, 
l'évolution des différents caractères ne se produit de façon synchrone. Ce type 
d'évolution en mosaïque des caractères a été observé notamment chez les Eucricetodoll 
et chez Adelomyarion vireti. 

L'évolution paraît lente chez Adelomyarion vireti avec des transformations 
morphologiques limitées, une faible différenciation géographique et une augmentation 
significative modérée de la longueur des M2/2. 

Le genre Plesiosminthlls paraît au contraire se distinguer par une très rapide et 
importante diversification au cours de l'Oligocène terminal; une seule de ces lignées se 
prolongera dans l' Aquitanien. 

Dans la lignée Rhodanomys huglleneyae - Rhodanomys transiens, la 
comparaison statistique des populations de Venelles, Thézels et Coderet montre que, 
contrairement à ce que pourrait suggérer celtaines variations observées, les différences 
significatives entre caractères informatifs des tendances évolutives sont peu nombreuses 
et disparates. Le même grade évolutif semble donc atteint pas ces trois populations. 
D'autres différences morphologiques ainsi que les variations dimensionnelles des 
populations paraissent être d'origine géographique. 

Ces faits qui ne remettent pas en cause l'intérêt de l'utilisation biochronologique 
des lignées de rongeurs et particulièrement de celle des Rhodanomys au cours de 
l'Oligocène tenninal et du Miocène basal, montrent cependant qu'elle doit prendre en 
compte une variation géographique des populations au cours de cette période comme 
c'est le cas pour le Miocène pro parte (Escarguel, 1995, Escarguel et Aguilar, 1997). 

CHAPITRE III. RYTHME ET MODALITES DE L'EVOLUTION EN 
RAPPORT AVEC L'ENVIRONNEMENT 

L'Oligocène supérieur et la période de transition avec le Miocène montrent une 
faune remarquablement diversifiée (53 taxons sont présents à Pech du Fraysse, 52 à 
Coderet). Cette diversité va de pair avec d'importants changements de la composition 
des faunes, dont les principaux sont résumés, au niveau générique, par la figure 60. 

Plusieurs phases semblent pouvoir être distinguées. L'intervalle Pech du Fraysse 
(MP 28) - La Milloque (MP 29) voit la disparition de plusieurs taxons parmi les 
rongeurs mais aussi les grands mammifères. Ce premier épisode est sui vi entre les 
niveaux de La Milloque (MP 29) et Dieupentale (intervalle MP 29 - MN 0) de 
l'apparition, qui semble échelonnée dans le temps, de plusieurs taxons, correspondant 
peut-être pour certains à des migrations successives. Une nouvelle phase d'extinction 
beaucoup plus importante se produit dans l'intervalle Coderet (MN 0) - Paulhiac (MN 
1). Ces dispatitions ne seront pas compensées immédiatement par des arrivées, de ce fait 
la faune de rongeurs de l' Aquitanien est très appauvrie. 

Il faut sans doute chercher l'origine de ces faits dans les modifications climatiques 
- période plus sèche et froide à la fin de l'Oligocène suivie d'un réchauffement et d'une 
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humidité devenant progressivement plus importante au Miocène - qui marquent cette 
période (Gorin, 1975; Hugueney, 1984; Berger, 1990; Chateauneuf & Nury; 1995). 

Patmi les disparitions, l'une des plus remarquables est celle de l'importante 
famille des théridomyidés. Parmi eux le genre Issiodoromys est encore documenté par 
quelques dents dans l'Aquitanien inférieur de Plaissan. S'il est rare dans les gisements 
légèrement plus anciens de Venelles et Coderet, il abonde au contraire dans le gisement 
contemporain de Thézels. Sa disparition semble beaucoup plus précoce en Suisse où il 
n'est plus documenté postérieurement à la localité de Brochene Fluh 19120 (MP 29). 

Ces faits suggèrent que si des modifications environnementales ont peut être causé 
la disparition progressive des IssiodorolllYs, elles pounaient avoir eu des conséquences 
au niveau régional avant leur généralisation fatale au genre. La comparaison des faunes 
des gisements étudiés dans ce mémoire révèle, à la limite Oligocène-Miocène, une 
diversification géographique plus ou moins marquée de certains groupes de rongeurs. 
Cela semble le cas chez les Dipodidae pour lesquels la fin de l'Oligocène est marquée 
par une importante diversification dont il ne semble subsister, à \' Aquitanien, que 
Plesiosminthus myarion. Une diversification semble également se produire, au même 
moment chez les genres Eucricetodoll et Rhodanomys et au sein des G1üidae, chez 
Peridyromys. Chez ces derniers une homogénéisation des fréquences des caractères des 
populations semble se mettre en place au cours de l'Aquitanien. 

Est ainsi posé le problème des facteurs qui ont présidé aux modifications 
fauniques de la fin de l'Oligocène non seulement à l'échelle globale mais aussi à 
l'échelle régionale. 

Une faune est un système complexe siège de nombreuses interactions, entre ou au 
sein même des espèces d'une part, et avec le milieu (sol, végétation, climat) d'autre 
part. Peut-on relier les variations régionales constatées au niveau faunique à des types 
de paysages? Est-il possible d'associer les modifications observables de la composition 
des faunes à des variations climatiques ? Ces dernières sont argumentées en milieu 
continental par l'étude de la flore et plus patticulièrement la microflore ainsi que par la 
sédimentologie. Du fait de l'interaction océans-continents dans le déterminisme des 
climats, il est intéressant de confronter aussi ces infOtmations à celles des variations des 
températures océaniques mises en évidence par l'étude du rapport isotopique de 
l'oxygène des carbonates. 

Notre objectif est de tenter une confrontation des informations fournies par ces 
différentes approches sur l'environnement, à celles apportées par l'étude des faunes de 
rongeurs au cours de la période étudiée. Pour ce faire, différentes méthodes ont été 
utilisées. Certaines ont été critiquées parce qu'elles appliquent la méthode actualiste à 
des faunes anciennes dont les contenus sont très différents des formes actuelles. Parmi 
les approches récentes, la méthode des cénogrammes, basée sur l'étude de la 
disttibution pondérale des espèces dans les communautés de mammifères, inspirée par 
les travaux de l'écologiste Espagnol Valverde (1964), a été développée par Legendre 
(1986-1989). D'autres travaux ont montré l'existence d'une relation entre les 
fluctuations climatiques, et l'évolution de la diversité spécifique chez les mammifères 
ou entre l'évolution des paléotempératures et l'évolution de la diversité spécifique 
intrafamiliale (Legendre, 1987 b). Chez les rongeurs, les types adaptatifs dentaires sont 
liés au régime alimentaire et à l'environnement; l'étude de l'évolution de l'abondance et 
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de la diversité de ces derniers peut être interprétée en terme de paléoenvironnernent 
(Vianey-Liaud, 1990). A la mise en application de quelques unes de ces méthodes, nous 
ajouterons enfin un essai mettant en oeuvre les méthodes de classification statistique. 
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Figure 60.- Principaux changements fauniques (au niveau générique et familial) à la fin de l'Oligocène et au cours 
de la transition Oligo~Miocène: Rongeurs, Lagomorphes. Perissodactyles, Artiodactyles, Créodontes. Les localités de 
Pech Desse (PDS). La Milloque (LM) et Dieupentale (DP) complètent la séquence des localités repères: Boningen 
(BON), Pech du Fraysse (PFR), Rickenbach (RICK). Coderet 3 (COD) et Paulhiac (PAU). 

A/Méthodes 

1) Informations indépendantes des faunes elles-mêmes 

a) Analyse isotopique des carbonates 

Dans le domaine marin les variations des abondances isotopiques de l'oxygène 
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(
1801"0) des carbonates des tests des foraminifères planctoniques et benthiques sont 

interprétées comme rendant compte des variations de températures dans le milieu marin. 
Des informations concemant les paléotempératures et les paléoclimats sont disponibles 
dans la littérature (par exemple Miller et al., 1986; Miller et al., 1988; Miller et al., 
1991; Miller et al., 1996). Des données en milieu continental, obtenues par l'analyse 
des variations des abondances isotopiques de l'oxygène contenu dans les carbonates des 
gyrogonites de charophytes, ont été publiées par Berger (1990) dans le càdre d'une 
étude paléobotanique de la Molasse Suisse au cours de l'Oligocène et du Miocène. Il 
nous a semblé intéressant de confronter ces résultats avec ceux obtenus en milieu marin. 
De plus, l'étude magnétostratigraphique de la Molasse permettant la calibration de 
l'échelle biochronologique des mammifères, il devenait possible de tenter de mettre les 
modifications fauniques observées au cours de la période Oligocène terminal - Miocène 
inférieur en relation avec l'évolution des paléotempératures. 

b) Palynologie, paléobotanique, sédimentologie 

L'étude des spores et des pollens donne des informations sur la nature du couvert 
végétal et par extrapolation une idée de la nature du climat. De nombreuses études sur 
les flores polliniques ont été réalisées à l'échelle de l'Europe occidentale (Berger, 1990; 
Bessedik, 1980, 1983; Chateauneuf, 1972; Chateauneuf et Nury, 1995; Giot, 1976 ; 
GOlin, 1975; Nury, 1988, Sittler, 1965). Une étude de macrorestes végétaux apporte des 
informations sur les flores fossiles de l'Agenais au cours de l'Oligocène (Duperon, 
1975). Les changements f10ristiques mis en évidence par l'étude paléobotanique de la 
Molasse Suisse (Berger, 1988, 1990) indiquent l'existence de modifications climatiques 
importantes autour de la limite Oligocène-Miocène. 

La synthèse de ces données et de celles foumies par les faciès et l'étude 
sédimentologique pelmet de dresser le cadre général des modifications de 
l'environnement au cours de la péliode étudiée. Par ailleurs, différentes méthodes 
basées sur l'analyse des faunes permettent d'avancer des hypothèses sur les grands traits 
de leur environnement. Ces hypothèses doivent être confrontées séparément, hors de 
toute déduction issue de l'étude des faunes elles-mêmes, avec les informations 
indépendantes qui ont permis d'élaborer notre cadre général. 

2) Analyse des faunes 
a) Méthode des Cénograml11es 

La distribution pondérale des espèces dans une commuauté mammalienne est liée 
à l'environnement. Pour les espèces fossiles le poids est estimé à partir des dimensions 
de la première molaire inférieure en appliquant la relation d'allométlie qui relie le poids 
et la surface dentaire. Un cénogramme se constlUit en portant en abscisse le rang des 
espèces classées par ordre de taille décroissant et en ordonnée le logaIithme du poids 
moyen. Il peut être schématisé par une droite de régression du poids des espèces sur leur 
rang dans la faune étudiée. 

Les camivores et les chiroptères sont exclus de cette analyse car ils ont des 
cénogrammes séparés, leurs courbes étant décalées respectivement vers le haut et vers le 
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bas (Legendre, 1987). 
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Figure 61.- Représentation schématique des grands types de cénogrammes (d'après S. Legendre). 

L'allure des courbes obtenues, qui reflète la distribution pondérale des espèces, 
fournit des informations sur les caractéristiques de l'environnement (Figure 61): 

- plus la pente observée pour les grandes espèces (poids> 8 kg) est accentuée, 
plus l'aridité est impOitante, inversement une pente peu prononcée indiquera un 
environnement humide; 

- un grand nombre de petites espèces (poids < 500 g), c'est à dire une pente faible, 
indique un climat plus chaud; 

- la réduction du nombre d'espèces de taille intermédiaire (entre 500 g et 8 
kilogrammes) traduit un environnement plus ouvert. Les habitats plus fermés donnant 
des courbes en continuité. 

Enfin, d'après Legendre (1988), une documentation incomplète n'est pas un 
obstacle à l'utilisation de la méthode des cénogrammes, les pertes d'informations, 
pourvues qu'elles soient aléatoires, ne modifient pas l'allure des courbes. 

Nous avons recensé les localités qui nous permettaient d'obtenir pour la période 
étudiée deux séquences parallèles de cénogrammes, l'une en Quercy-Agenais, l'autre en 
Limagne (Figure 62). 

Parmi elles figurent, notamment pendant la période MF 28-29, divers petits 
gisements pour lesquels les listes fauniques paraissent inhabituellement courtes aussi 
bien en Limagne (Les Chauffours, Verneuil, Mine-des-Rois) qu'en Aquitaine 
(Comberatière, Moissac II), le même phénomène s'observe d'ailleurs pour la même 
période dans les gisements de la Molasse d'eau douce inférieure en Haute- Savoie. Ces 
faunes réduites doivent être attribuées à des biais de récolte, les gisements considérés 
sont en effet peu productifs ou n'ont fait l'objet que d'un nombre limité de récoltes et en 
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faible quantité. 

Il était toutefois intéressant de disposer d'informations sur la faune de cette 
intervalle de temps. Aussi, sans ignorer la prudence que l'utilisation de ces listes 
fauniques impose, il nous a semblé possible de tenter d'atténuer la minoration de la 
diversité faunique due aux récoltes, par un regroupement de gisements 
géographiquement et chronologiquement proches. 

Nous l'avons fait en Limagne pour les deux petits gisements de Chauffours et 
Verneuil ce qui nous donne un liste faunique composite de 25 espèces, réparties en 20 
familles. En Aquitaine ont été réunies les faunes de Moissac II, proche de La Milloque, 
et de Comberatière, ce dernier gisement étant toutefois un peu plus ancien. La liste 
composite obtenue comprend 31 espèces et 18 familles. Cette diversité faunique est 
comparable à celle d'autres gisements tels que Dieupentale, Thézels ou La Milloque. 

La méthode de fouille retentit également sur l'abondance des petits ou des grands 
mammifères. C'est le cas, par exemple, pour la faune de Cournon (anciennes 
collections) récoltée au siècle dernier et la faune voisine contemporaine de Cournon-Ies­
Souméroux. En effet pour cette dernière, outre la fouille du niveau fossilifère, a été 
réalisé le lavage-tamisage d'une quantité importante de sédiments. 

Les cénogrammes de localités appartenant à d'autres régions géographiques 
(Suisse, Provence) ont été construits et sont comparés à ceux des séquences de Limagne 
et du Quercy-Agenais. 

La position chronologique (Figure 62) des principaux gisements est basée sur les 
propositions du Congrès International de biochronologie mammalienne du Cénozoïque 
de Montpellier (1997). Les con·élations entre les gisements sont celles adoptées par 
Schmidt-Kittler et al. (1997). Plusieurs gisements cités dans la littérature n'ayant pas 
fait l'objet de monographies détaillées, les dimensions retenues ont été celles des 
espèces des gisements contemporains ou d'âge voisin situés, si possible, dans la même 
région géographique. 

b) Evolution du nombre d'espèces de mammifères 

D'une façon générale, dans la nature actuelle, on observe une diversité plus 
importante des mammifères dans les régions chaudes et humides que dans les régions 
froides avec un gradient décroissant de l'équateur vers le pôle. Au niveau des 
communautés il semble qu'il y ait une con·élation entre une baisse de la température 
moyenne annuelle et une diminution du nombre d'espèces en particulier dans 
l'intervalle de poids inférieur à 500 g. De même l'humidité et le couvert végétal ont 
également une incidence sur la composition des faunes de mammifères (Legendre, 
1988). Les règles qui régissent l'organisation des communautés actuelles peuvent être 
appliquées aux faunes fossiles. Leur analyse fournit des informations sur leur 
environnement. 

- Analyse de la diversité spécifique des petites et des grandes espèces 

Divers travaux (Chaline, 1972; Chaline & Brochet, 1989; Horacek, 
1985; Legendre, 1987; Legendre et Hartenberger, 1992; Montuire, 1994) ont montré 
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Niveaux repères Age (Ma) SAVOIE ET SUISSE LIMAGNE QUERCY-AGENAIS LANGUEDOC 
PROVENCE 

LAUGNAC -19,8 Laugnac Bouzigues 

Chavroches 

-22 La Chaux Montaigu-le-Blin AUlas 
Gans 

Poncenat CauneUes 

Carrière Cluzel 
-22,4 Fornant 11 

Saulcet Moissac 1 

PAULHIAC -23,4 Baudry 2 Paulhiac La Paillade 
Plaissan 

Gannat sommet Portel 
CODERET Coderet 3 Thézels Venelles 

-23,9 Brochene Fluh 53 Dieupentale 
Findreuse 6 

-24,1 KOttigen 
-24,1 Brochene Fluh 19/20 La Milloque 

Moissac II 
RICKENBACH -24,4 Rickenbach Saint Victor La Coste 

Flndreuse 18 La Mlne-des·Roys 
Verneuil Combe ratières 

Les Chauffours 
Cournon (AC) 

Cournon·les-Soumeyroux Portal 
PECH DU FRAYSSE -24,8 Fornant 6 Pech du Fraysse 

-25,1 Fornant 7 
Pech Desse 

BONINGEN -25,3 Bonlngen Boujac, Sarèle 

MAS DE PAUFFIE -27 Oenslngen Saint Menoux Mas de Pauffié St Henri/St André 

Figure 62.- Position chronologique des gisements de l'Oligocène supérieur et du Miocène inférieur cités pour la 
plupart dans l'étude environnementale de ce mémoire. Les âges numériques ont été obtenus par magnétostratigraphie 
pour des gisements à Mammifères de l'Oligocène supérieur et du Miocène inférieur de la Molasse d'eau douce de 
Suisse et Haute-Savoie (Schlunegger et al. 1996). Paulhiac est placé ici en équivalence avec Boudry 2 (Engesser, 
1990). 

que la diversité spécifique est directement liée aux températures: un faible niveau de 
diversité est associé aux températures basses; à des températures élevées cOlTespond une 
augmentation de la diversité. De plus d'après S, Montuire (1994) cette méthode 

267 



enregistre le signal des changements climatiques et pennet donc de mettre en évidence 
les grandes tendances des fluctuations climatiques le long d'une séquence. Par ailleurs 
les réactions des grandes et petites espèces aux changements de températures semblent 
différentes: une chute nette des températures semble affecter plus fortement les grandes 
espèces tandis que la diversification des petites espèces paraît plus étroitement liée à une 
hausse des températures. 

Le poids des espèces étant estimé en appliquant la relation d'allométtie qui le relie 
aux dimensions de la première molaire infétieure, la diversité spécifique est mesurée 
pour chaque catég0l1e de taille «500 g ou >500 g) par le décompte des espèces dans les 
localités fossiles. Le décompte du nombre total d'espèces est également réalisé. Comme 
pour les cénogrammes, les chiroptères et les call1ivores sont exclus. 

Trois séquences de gisements sont étudiées: l'une réunit des localités du Sud de la 
France (Agenais, Quercy, Languedoc, Provence), une autre a été établie à l'aide de 
différents gisements de Limagne (Hugueney, 1997), une del11ière enfin rassemble une 
succession de gisements de Haute Savoie et de la Molasse Suisse (listes fauniques in 
Engesser & Maya, 1987, Burbank et al.,1992; Engesser & MOdden, 1997). La position 
stratigraphique des gisements est basée sur les données magnétostratigraphiques 
récentes concernant la Molasse Suisse (Schlunegger et al., 1996; Engesser & Mêidden, 
1997). Les conélations adoptées avec les autres gisements de Limagne ou du Sud de la 
France sont celles discutées sur la base de l'évolution de la lignée d'Issiodoromys et 
d'autres thétidomyidés (in Schmidt-Kittler et al. 1997). La liste faunique retenue pour 
le si te de Cournon regroupe la faune révisée (Hugueney, 1997) de l'ancien site de 
Cournon (anciennes collections), avec celle du nouveau gisement de Coul11on-les­
Souméroux (Bmnet et al., 1981). L'âge des faunes de Cournon est incertain; il serait 
compl1s dans l'intervalle entre les niveaux repères MP 28 - MP 29 (Hugueney, 1997) 
Compte tenu des remarques énoncées précédemment les faunes des gisements de 
Comberatière et Moissac II ont été regroupées de même que celles de Chauffours et 
Vel11euil en Limagne. 

- Diversité spécifique intrafamiliale 

Les faunes mammaliennes semblent constituer des indicateurs de 
paléotempératures. Les travaux de Legendre (1987 b) sur les faunes du Quercy 
échelonnées entre MP 16 et MP 28 ont montré que la courbe de la diversité spécifique 
intrafamiliale des mammifères a une évolution parallèle à celle du rapport /)"0 des 
milieux océaniques. 

Pour établir ces courbes les espèces de mammifères sont comptabilisées dans 
chacun des gisements retenus. Lorsqu'une espèce n'est pas représentée dans un niveau, 
mais reconnue dans les deux niveaux immédiatement adjacents, elle est considérée 
comme présente dans le niveau intermédiaire (Legendre, 1987). 

c) Utilisation des rongeurs comme indicateurs de leur environnement 

- La présence de certains rongeurs dans les gisements peut être interprétée en 
tennes de paléoenvironnement en prenant en compte la signification de leurs caractères 
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morphologiques, essentiellement dentaires (Vianey-Liaud, 1990). 

Les éléments du schéma dentaire, permettant d'interpréter le régime alimentaire 
chez les rongeurs actuels, conduisent à définir pour les rongeurs paléogènes cinq types 
dentaires grossièrement liés au régime alimentaire et au milieu environnant possible 
(Tableau 32). L'évolution de la représentation de ces différents types dentaires est suivie 
au cours de séquences plus ou moins longues de gisements prises dans différentes 
régions géographiques. Pour chaque espèce c'est le nombre total de spécimens dentaires 
(NSD) qui est pris en compte. En effet les résultats obtenus à partir du minimum 
d'individus (NMI) sont très proches de ceux obtenus par le décompte de l'ensemble des 
spécimens dentaires (NSD). Il n'est donc pas utile de calculer le NMI, on peut se 
contenter du NSD (Vianey-Liaud et al., 1995). Les espèces sont regroupées en fonction 
de leur type dentaire. L'abondance de ce dernier est exprimée par le pourcentage de 
dents (NSD) représentant ce type par rapport au nombre total des dents de rongeurs dans 
le gisement. 

- Daams et Van der Meulen (1983) utilisent une méthode, basée sur l'abondance 
relative des différentes formes de Gliridae fossiles dans les gisements. Elle intègre les 
caractéristiques de la morphologie dentaire définies par Van der Meulen & de Bruijn 
(1982) qui, par référence aux espèces actuelles, permettent d'attribuer aux espèces 
fossiles un biotope probable. Cette méthode a été critiquée parce qu'elle "cumule les 
défauts de l'actualisme taxonomique qui postule qu'un représentant fossile d'un groupe 
systématique a les mêmes caractéristiques écologiques qu'un représentant actuel, et les 
problèmes posés par l'emploi de données fondées sur la qualité de l'échantillon fossile 
récolté dans un gisement" (Legendre 1988). Il nous a semblé intéressant de tester cette 
méthode et de confronter ses résultats avec ceux obtenus par les autres approches 
utilisées. L'abondance relative de chaque espèce a été mesurée par le décompte de 
l'ensemble des spécimens dentaires (NSD). L'abondance relative de chaque type 
morphologique par rappOlt à l'ensemble des G1iridae été exprimée en pourcentage. 

B! Données sur l'évolution de l'environnement en France et en Suisse à la fin de 
l'Oligocène et à la base du Miocène 

Des informations concordantes sur les variations de l'isotope 18 de l'oxygène des 
foraminifères benthiques et planctoniques provenant de divers sites de forage 
océaniques à la limite Oligo-Miocène, sont interprétées comme un refroidissement 
climatique qui pourrait être rapporté à un épisode glaciaire (Sédiments glaciaires de 
Cape Melville Formation dont la base a été datée à 23.6 ± 0.6 Ma. (Miller et al. 1991). 
L'augmentation du 8180 débuterait à la fin de l'Oligocène (Figure 63 B). Elle atteindrait 
son maximum (base du Mi.1 event, Miller et al. 1991) approximativement à la limite 
Oligocène! Miocène). 

D'après la magnétostratigraphie des sites 563 et 558 (Miller et al., 1985 b) 
l'augmentation du rapport isotopique se produirait à la partie inférieure du Chron C6Cn 
(environ 24 M.a. d'après l'échelle des temps de Berggren et al. 1995). D'après l'étude 
du site 522 elle se produirait dans le court intervalle de polarité inverse compris entre les 
Chrons C6Cn2 et C6Cn3 qui recouvre la limite NP25INN1 (Miller et al., 1991). 

D'après l'échelle des temps de Berggren (1995) cet intervalle (C6Cn2r) recoit un 
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âge numérique compris entre -23.8 et -24 M.a .. 

A partir d'une autre séquence Haq et al. (1987) placent cette limite dans le Chron 
C6Cr et au sommet de la zone de foraminifères P22, avec un âge estimé à -25.5 M.a .. 
Selon l'échelle de Berggren et al. (1995) le Chron C6Cr correspond à un intervalle de 
temps compris entre 24.1 et 24.7 M.a .. Les différences entre les âges estimés (-24 contre 
-25.5 M.a.) résultent de différences entre les échelles des temps, parce que Haq et al. 
(1987) estiment l'âge de la limite Oligocène-Miocène à -25.2 M.a. tandis que Berggren 
et al. (1985) la situent à -23.7 M.a .. 

LOCALITES Age (M.a.l 

A B 
Fornant 11 -22,4 

Boudry 2 

K~n 

-24,4 
29 

FO(oanl6 -24,8 

Fornant 7 -25,1 
Boningen -25.3 

Oensingen -26,9 MP26 

Bumbach 1 -28 

-29,5 Sites 522, 529 et 563 

Figure 63.- A: Variations du rapport isotopique de l'oxygène des gyrogonites des charophytes de localités de 
l'Oligocène supérieur et du Miocène de la Molasse d'eau douce de Suisse et Haute-Savoie (d'après Berger, 1990, 
figure 10, page 194). La position des localités est située dans le cadre de la biozonation de la Molasse basée sur 
l'étude des Mammifères (Engesser et MtJdden, 1997). B: Courbe synthétique des variations du rapport isotopique de 
l'oxygène des carbonates des tests de foraminifères benthiques (Cibicidoides spp,) documentées dans les sites 522, 
529 (Atlantique Sud) et 563 (Atlantique Nord) (d'après Miller et al., 1991, figure 6). L'échelle des temps est celle de 
Berggren el al. (1995), Les bandes noires marquent les deux périodes, autour de la limite Oligo-Miocène, pour 
lesquelles un refroidissement est présumé, Figuré noir (courbe B): glaciation suggérée par la répartition temporelle 
des sédiments glaciomarins, 

La courbe des paléotempératures fournie par l'évolution du 0"0 des tests de 
foraminifères des sites 522, 529 et 563 (Miller et al., 1991, figure 6) reproduite CÎ­

dessus (figure 63 B) était calibrée à l'origine avec l'échelle des temps de Berggren et 
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al. (1985). Dans celle-ci la limite Oligocène-Miocène, définie pal' la premlere 
apparition de Globorotalia kllgleri et la dernière apparition de Reticulofenestra bisecta 
associées au milieu du chron C6Cn, reçevait un âge estimé de -23,7 M.a .. Berggren et 
al. (1995) à la suite de Steininger (1994) fixent la limite Oligo-Miocène à -23.8 M.a. 
D'après Zachos et al. (1997) le maximum de l'évènement isotopique Mil est atteint à 
23.8 M.a. c'est à dire à la limite Oligo-Miocène. La comparaison de cette courbe avec 
les archives sédimentaires glaciomalines suggère une glaciation antarctique autour de la 
limite Oligocène-Miocène. 

Il est intéressant de mettre cette courbe en parallèle avec la courbe isotopique de 
l'oxygène des gyrogonites de charophytes produite par Berger (1990, p. 194, fig.10) 
pour une séquence de la Molasse Suisse couvrant la limite Oligo-Miocène (Figure 63 
A). Elle montre une rapide augmentation du rapport isotopique de l'oxygène avec un 
maximum cOi1'élé avec le niveau repère de Rickenbach (MP 29). 

M.a 1.8 1,5 2 1,5 2 

22 
SITE 667 SITE 529 

23 

24 Î 
25 

26 

27 

Figure 64.- Diachronie des variations du rapport isotopique de l'oxygène des carbonates des tests de foraminifères 
benthiques (Cibicidoides spp.) dans quatre sites de forages de l'Atlantique. Les flèches signalent les épisodes de 
refroidissement, antérieur ou postérieur à la limite Oligo~Miocène, suggérés par les variations du Ô180. L'échelle des 
temps est celle de Berggren et al. 1985. La limite OligoMMiocène est représentée par un trait horizontal (âge estimé à 
-23.7 M.a.). Site 667. Atlantique Nord, sans hiatus apparent (Miller el al. 1988). Site 529. Atlantique Sud, sans 
hiatus apparent (Miller 1991). Site 366, Atlantique Nord. hiatus« mineur» au cours de l'Oligocène (29.6-28.2 M.a.). 
Site 703. Atlantique Sud, dépôt continu excepté un hiatus distinct durant l'Oligocène (30-25 M.a.). 

La recalibration des séquences de la Molasse avec l'échelle MPTS de Cande & 
Kent (1992-1995) conduit à placer Rickenbach au sommet du Chron 6Cr (-24,1 à -24,7 
M.a. selon l'échelle de Berggren et al. 1995). Ce gisement reçoit un âge estimé à -24.4 
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M.a .. Il se situerait donc à 0.6 M.a. en dessous de la base du Néogène estimée à -23.8 
M.a. (Steininger et al., 1994). 

Il existe donc un diachronisme entre les courbes obtenues en milieu océanique et 
en milieu continental. La comparaison des variations du rapport isotopique de l'oxygène 
dans divers sites de forage de l'Atlantique (Figure 64) montre également un 
diachronisme entre les maxima de ce rapport enregistrés autour de la limite Oligo­
Miocène. Les sites 529 (Atlantique Sud) (Miller, 1991) et 703 (Atlantique Sud) (Miller, 
1992) montrent une augmentation du 8180, dont le maximum est nettement antérieur à la 
limite Oligo-Miocène, qui poulTait cOlTespondre au phénomène observé dans la Molasse 
Suisse (Figure 63). 

Les vmiations du 8"0 dans les sites 667 et 703, qui montrent deux pics, l'un 
antérieur, l'autre postérieur à la limite OIigo-Miocène (Figure 64) suggéreraient deux 
épisodes de refroidissement, l'un autour de -24.4 M.a., l'autre autour de -23.8 M.a., 
séparés par un bref réchauffement. Cependant, le plus souvent, une seule augmentation 
importante du 8180 s'observe autour de la limite OIigo-Miocène. Remarquons qu'elle lui 
est antérieure dans le site 529, et qu'elle lui est postérieure dans le site 366 (Figure 64). 

Compte tenu de l'existence de hiatus maintenant fortement argumentés dans les 
séries océaniques (Aubry, 1995), ne pounait-on pas supposer que, dans ce type de séIies 
présentant un seul évènement climatique, l'autre ait été occulté par le biais d'un hiatus 
non identifié. 

Ainsi l'on poun'ait conéler le refroidissement impOttant décelé dans la molasse 
Suisse autour de -24.4 M.a., avec le premier événement des sites 667 et 703 et le seul 
événement du site 529. Une inflexion vers une augmentation de 8180, bien que très 
faible, est aussi notée sur la courbe de Berger (1990) au niveau de Boudry 2 (-23.4 
M.a.). Mais cependant, des incertitudes demeurent, liées à la calibration de séquences et 
des échelles des polarités magnétiques. Quoiqu'il en soit, la plupart des données 
s'accordent pour faire débuter le refroidissement au cours de l'Oligocène terminal avec 
un retour à un climat plus chaud à la base du Miocène. 

Pour des raisons évidentes de commodité, la séquence de la Molasse Suisse 
permettant la calibration de l'échelle biochronologique des mammifères pour la période 
étudiée, il nous a semblé intéressant d'utiliser les données de Berger (1990) comme 
référence paléocJimatique. 

Après un épisode de refroidissement maximal autour de -29 M.a., un 
réchauffement débuterait au niveau du Mas Pauffié (MP 26), dont l'apogée se situerait, 
d'après la courbe des paléotempératures entre -26 et -25 Ma (niveaux repères MP 27 -
MP 28). Il serait suivi d'un épisode de refroidissement entre les niveaux de Fornant 6 
(-24,8 Ma) et de Rickenbach (-24,4). D'après les données de Berger (1990) une 
remontée des températures débuterait, avant la limite Oligo-Miocène. Après une légère 
tendance au refroidissement au niveau de Boudry 2, ce réchauffement se poursuivrait 
ensuite au cours du Miocène inféIieur. 

La figure 65 tente un essai de cOlTélation entre l'évolution des paléotempératures 
indiquée par les courbes isotopiques et d'autres données disparates, paléoclimatiques, 
paléobotaniques et sédimentologiques, positionnées dans le cadre biochronologique des 
niveaux repères. 
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Gorin (1975) reconnaît en Limagne, pour la séquence sédimentaire D, trois zones 
palynologiques qui indiqueraient successivement un climat froid et sec (zone IV), un 
réchauffement et plus d'humidité (zone V) puis un climat plus frais et très sec (zone 
VI). On peut mettre en parallèle la courbe synthétique des variations de température 
construite, pour le même bassin, à partir de données palynologiques et minéralogiques 
(Giot, 1976). Après un réchauffement au niveau MP 28 (zone V), elle montre un net 
refoidissement au niveau de Coumon (zone VI), puis des oscillations de la température 
avant un réchauffement aquitanien. 
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Palynologie 

(GOI'iIl, 1975) 

? 

et très sec 
Mine-des-Rois 

ZONEV 

Rousset 

plus chaud 

aride (gypse) 
Cap Janel, Cap de Naules 

Paulhiac 
sarnt_aride 

Portel 
chaud, 

semi-aride 

Réchauffement Réchauffement (Arnavaux, Sainte Marthe) 

Figure 65.- Essai de corrélation entre les infonnations paléoclimatiques fournies par la flore et la lithologie de 
différentes régions géographiques et l'évolution des paléotempératures en milieu océanique (Miller el al., 1991) et 
en milieu continental (Berger, 1990), au cours du Chattien et de l'Aquitanien. Les intervalles de temps (M. a.) compris 
entre le niveau repère de Pech du Fraysse (MP 28) et le niveau de Paulhiac (MN 1) représentent environ 0.3-0.4 M.a. 
L'échelle des temps est différente entre les niveaux MP 25 et 26, Le niveau de Paulhiac est mis en équivalence avec 
celui de Boudry 2 (Bngesser, 1990) et reçoit un âge numérique voisin de -23.4 M.a. (Schlunegger et al., 1996; Kempf 
et al., 1997). Les bandes avec encadré noir marquent les périodes de refroidissement présumées. 

Dans le bassin de Marseille, la formation des Amavaux - Sainte Marthe, mise en 
équivalence avec le niveau de Boningen (Nury, 1988), sUtmonte les argiles de Saint-
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Henri / Saint André. L'étude palynologique de ces dernières atteste un refroidissement 
que l'on peut corréler avec celui de la zone D.IV de Gorin (1975) tandis que la 
formation des Arnavaux - Sainte Marthe (que l'on peut con'éler avec la zone D.V) voit 
la réapparition des thermophiles. Au même moment (niveau de Boningen) la présence 
des Palmiers et des Taxodiacées indique un climat chaud et humide dans la Molasse 
Suisse (Berger, 1990). 

Dans cette dernière l'étude des variations isotopiques des gyrogonites des 
charophytes (Berger, 1990) montre un événement important, pouvant être interprété 
comme un refroidissement, dont le maximum est enregistré pour la localité de Talent 18 
(MP 29). Cet événement concorde avec le refroidissement noté en Limagne (Giot, 1975) 
à partir du niveau de Cournon. L'étude des flores de la molasse Suisse (Berger, 1989-
1990) montre que cette ctise climatique, avec chute de la température et de l'humidité, a 
pour conséquence la dispatition des Palmiers et des Taxodiacées. Elle est suivie, à la fin 
de l'Oligocène, par une remontée des températures mais une faible humidité persistante. 

Berger (1989 b) à la suite de Fasel (1986) propose la reconstitution suivante pour 
la molasse subalpine de Suisse occidentale: des reliefs atteignant environ 1000 m et un 
bassin de sédimentation de moyenne altitude, vaste plaine fluviatile avec passées 
lacustres, drainée vers l'Est. Les précipitations auraient été de plus de 1100 mm avec? 
17-18'C de température annuelle avant Fornant 6 (MP 28) et 13-17'C après ce niveau. A 
une sédimentation fluviatile méandrisante ou fluvio-Iacustre succède, corrélée avec la 
baisse de température et d'humidité soulignée par les flores, le dépôt des grès et marnes 
grises à gypses (Berger 1990). Des playas occupent la région à l'Aquitanien inférieur à 
la suite d'un changement climatique qui tend à davantage d'alidité. (But'bank et al. 
1992). 

En Aquitaine, pendant l'intervalle MP 28 - MP 29, les gisements de la Molasse 
(Comberatière, Moissac II, La Milloque) s'expliquent par la présence de cours d'eau 
divaguant dans le centre du bassin d'Aquitaine. Succédant à la Molasse, les bancs 
calcaires (Cieurac, calcaire blanc) qui contiennent les gisements de Thézels (MN 0) et 
Paulhiac (MN 1), se seraient déposés sur des hamadas alors que régnait un climat semi­
aride (Bellair et al., 1962) avec une saison des pluies bien marquée déterminant la 
formation de nappes d'eau dont l'évaporation rapide entraîne des dépôts de croûtes 
calcaires (de Bonis, 1973). Gayet (1985) anive à des conclusions voisines en indiquant 
pour le sommet de l'Oligocène des périodes humides permettant l'alimentation des lacs 
et le transport des sédiments et des périodes sèches favorisant la formation d'évaporites 
et des diagénèses liées à l'évaporation. 

Dans sa conttibution à l'étude des flores fossiles de l'Agenais, Dupéron (1975) 
donne du paysage aquitain à la fin de l'Oligocène et au début du Miocène l'image "de 
grandes étendues sèches, arrosées périodiquement et traversées par des fleuves sur les 
bord desquels la végétation était luxuriante". 

En Languedoc la formation de la série gypseuse de Portel (Bessedik, 1980, 1983; 
Bessedik et al., 1984) dont le sommet contient des gisements à micromammifères 
(Relais des Cathares, Les Trois Moulins) datés de l'Aquitanien basal (Aguilar, 1977, 
1982) se serait déposée après une période d'aridité indispensable à la précipitation du 
gypse. En Provence, à la base de la fOimation d'Aix-en-Provence, les calcaires et 
marnes des stations d'essence (Nury 1988) ont livré une association pollinique 
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traduisant un climat chaud et sec. Ce niveau a livré quelques mammifères (station 
AGIP) et des mollusques qui permettent une corrélation avec le niveau de Venelles (MN 
0). La lithologie et la minéralogie de la série où est situé le gisement de Venelles 
impliquent également des conditions chaudes et une tendance aride ou subaride. 
(Chamley et Nury, 1973; Nury, 1988). 

Cependant, pour ces gisements, les analyses polliniques (Bessedik, 1983) 
suggèrent la présence d'une forêt humide, marécageuse, à proximité. Un autre élément 
en faveur d'une certaine humidité, est la présence d'un Mégachiroptère dans le gisement 
de la Colombière supposé contemporain de Coderet (Sigé et Aguilar, 1987). 

L'étude palynologique des calcaires et marnes à gypse d'Aix qui SUlmontent ces 
niveaux indiquerait un réchauffement coïncidant avec le dépôt du gypse (d'après 
Chateauneuf, in Nury, 1988). La macroflore qui y a été décrite par G. de Saporta (1872) 
présente un caractère chaud affirmé tandis que la faune entomologique étudiée par 
Théobald (1937) puis Nel (Nel et al., 1983, 1985; c.o. in Nury 1988) indiquerait un 
climat tropical à tendance fraîche et sèche. L'étude palynologique du sable des Figons, 
au sommet de la Formation d'Aix-en-Provence, montre une régression des thermophiles 
et le retour des conifères d'altitude ce qui atteste une dégradation climatique avec 
développement d'une certaine sécheresse (Nury, 1988; Châteauneuf et Nury 1994). 

Dans la région de Pertuis la formation de Rougiers a livré des mammifères, des 
mollusques et des charophytes typiques du niveau de Paulhiac (Aquitanien basal) (Mein 
et al. 1971). Dans la série de CaJTy-le-Rouet, la palynoflore des dépôts correspondants 
à l'Aquitanien stratotypique traduirait l'existence d'un réchauffement important (climat 
subtropical à méditerranéen très chaud) (Châteauneuf, 1972; Nury, 1988). La série 
marine y débute par une formation pararécifale indiquant une mer plutôt chaude. 

L'oscillation plus sèche du climat qui précède, dans le bassin d'Aix, les formes 
thermophiles caractéristiques de l'Aquitanien (Châteauneuf et Nury, 1994) pourrait 
ainsi être rapprochée de l'événement 2 (Figure 64), c'est à dire du Mi 1 Event. Dans le 
Fossé Rhénan et en Bresse, Sittler (1965) signale également un réchauffement 
aquitanien après un rafraîchissement à la fin de l'Oligocène. 

Ainsi, pour la fin de l'Oligocène et la base du Miocène il apparaît une relative 
concordance globale entre les données isotopiques, floristiques et lithologiques 
existantes. Cette période serait marquée au moins par un refroidissement impoltant qui 
se placerait autour de -24.4 M.a .. Après ce premier épisode de refroidissement une 
amélioration climatique se produirait pendant près de 500 000 ans, jusqu'à la limite 
Oligo-Miocène, accompagnée d'une aridification. Cependant, une question demeure, 
liée à la qualité du registre sédimentaire tant océanique que continental et à celle des 
corrélations: existe-il un deuxième épisode de refroidissement continental 
(correspondant au Mi 1 Event) autour de la limite Oligo-Miocène (vers -23,8 M.a.)? Au 
début de l' Aquitanien la température augmenterait à nouveau sous un climat sec sans 
que l'on puisse conclure à une aridité importante, au moins pour le Sud de la France. 
L'humidité se développerait ensuite, progressivement, au cours du Miocène inférieur. 
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CI Résultats obtenus par les méthodes d'analyse des faunes 

1) Cénogrammes 
Dans les faunes actuelles "l'incidence de l'humidité se retrouve dans la 

distribution des grandes espèces (au dessus de 5 kg environ). Le nombre des espèces est 
inversement lié à l' aIidité. Lorsque le milieu est humide, les espèces sont abondantes, et 
elles deviennent très rares dans les zones subdésertiques". Par ailleurs "les faunes 
cOJ1'espondant à des températures moyennes relativement basses semblent avoir des 
grandes espèces moins abondantes que les faunes des régions chaudes, et la diversité 
des petites espèces est également moindre" (Legendre, 1988). 

Séquence Quercy-Agenais (Figure 66) 

Par rapport au milieux quercynois du Stampien, caractérisés par une extrême 
aridité et des températures moyennes relativement faibles avec des écarts saisonniers 
été-hiver bien marqués, les gisements oligocène supéIieur de Pech Desse et Pech du 
Fraysse montrent une augmentation du nombre de grandes et petites espèces indiquant 
une aIidité moins forte et des températures plus élevées. Le nombre limité d'espèces 
intermédiaires indiquerait un environnement ouvelt (Legendre 1987, 1988). 

Le nombre d'espèces présentes et la diversité de la représentation sont plus faibles 
à PŒtal qu'à Pech du Fraysse ou Pech Desse. Ce spectre faunique limité est-il la 
conséquence d'un biaisage au moment de la formation du gisement ou lors de la récolte 
des fossiles ou bien traduit-il les conséquences d'une altération climatique sur la 
communauté faunique? 

De même les cénogrammes, non figurés, obtenus pour les petites faunes 
postérieures de Comberatière et Moissac II indiquent, par la forte pente de la courbe due 
aux grands mammifères, un environnement subdésertique. Or, ces gisements se sont 
formés dans un environnement fluvio-deitaïque que l'on peut raisonnablement supposer 
relativement humide, à moins d'imaginer un climat semi-aride avec une saison des 
pluies bien marquée. On est confronté là à une contradiction sans doute liée pour ces 
deux gisements, au biais de récolte évoqué plus haut. 

Situé dans la même région géographique le gisement de La Milloque (MF 29), 
bien mieux documenté, évoque un milieu effectivement bien différent. La pente 
relativement plus faible con'espondant aux nombreux grands mammifères signalerait 
l'humidité dans un milieu qui serait malgré tout relativement ouvert, du fait du faible 
nombre d'espèces de poids intermédiaires, 

Une autre localité des molasses d'Aquitaine, celle de Dieupentale (intervalle MP 
29 - MNO), également bien documentée, a livré un nombre plus faible de grands 
mammifères et donc un cénogramme qui indique un environnement plus aIide, et ouvert 
en raison d'une lacune dans le domaine des poids intelmédiaires. 

Figure 66.- Séquences de cénogrammes des faunes du Quercy·Agenais et de Limagne entre le niveau MP 26 de 
l'Oligocène supérieur et la zone MN 1 du Miocène inférieur. Les cénogrammes sont placés les uns par rapport aux 
autres en fonction du temps par rapport à J'échelle des niveau repères Cà gauche). La carte situe géographiquement les 
deux séquences. L: Limagne, Q: Quercy·Agenais. Les traits horizontaux recoupant les cénogrammes indiquent les 
poids critiques de 500 g et 8 kg. 
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Dans le même bassin, mais dans les faciès calcaires qui surmontent la molasse, le 
gisement de Thézels (MN 0) , qui a été situé, (de Bonis et Guinot, 1987) dans un 
paysage de plaine découverte ou abondait le rhinocéros de type coureur 
MesaceratheriulIl, donne un cénogramme comparable. Serait argumentée ici, pour 
l'Oligocène terminal (Dieupentale) et le Miocène basal (Thézels), une aridification dont 
des indices ont également fournis par la lithologie et la flore de cette époque. 

A l'Aquitanien inférieur le gisement de Paulhiac (MN 1) livre un cénogramme qui 
indique un milieu peut être un peu plus chaud (augmentation du nombre des formes de 
petite taille), ouvert (lacune dans le domaine des espèces intermédiaires) où l'aridité 
serait cependant moins forte (augmentation du nombre des grands mammifères). 

Ce dernier point peut être relié à ce que nous indiquent les sédiments de cette 
localité (de Bonis, 1973): présence d'un cours d'eau puis sédimentation plus calme, 
avec dépôt de marnes ligniteuses permis par la présence d'une végétation abondante, 
donc un milieu humide malgré l'absence de grandes étendues d'eau permanentes. 

Séquence des Limagnes d'Auvergne (Figure 66) 

La liste de la faune dite de Cournon (Anciennes Collections), récoltée au siècle 
dernier, comprend des taxons c01l'espondant à des niveaux biochronologiques divers 
(Theridomys lembrolliclls = MP 25, Toeniodlls cllrvistratlls = MP 23, Issiodoromys 
pselldanaema = MP 29). Elle résulte donc probablement d'un mélange et doit être 
considérée avec prudence. Le site voisin de Cournon-Ies-Souméroux (Brunet et al, 
1981) a livré une faune très riche en microvertébrés. La faune révisée de Cournon 
(Hugueney, 1997) considérée dans son ensemble, alliant l'abondance des macro­
mammifères provenant des anciennes récoltes et la diversité des petites formes résultant 
des méthodes modernes de traitement fournit un cénogramme qui traduirait un 
environnement comparable à celui qui aurait existé dans le Quercy au niveau repère MP 
28 (Legendre, 1987). 

Au cours de la période suivante, contemporaine du niveau repère MP 29, plusieurs 
localités peu productives, Chauffours, Verneuil, la Mine-des-Rois (Hugueney, 1974, 
1984, 1997), Gannat (Hugueney et al. 1982), ont livré de petites faunes dont les 
cénogrammes suggèrent des environnements subdéseltiques. L'environnement lacustre 
et ce que l'on connaît des flores de cette époque en Limagne (Gorin, 1976) ne 
cOll'espondent pas à cette image qui, manifestement, résulte d'un spectre faunique 
insuffisant. La liste faunique composite des deux gisements des Chauffours et Verneuil 
(MP 29), établie pour limiter les effets de ce biais de récolte, donne un cénogamme dont 
l'allure est assez proche de celui de Cournon. 

Le cénogramme de Coderet (MN 0), avec une faible pente des grandes espèces et 
un nombre important de formes de taille moyenne, indiquerait un milieu relativement 
fermé et peut être un peu plus humide. Le nombre important de petites espèces 
indiquerait un climat plus chaud. 

Autres régions: 

- Provence 
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Le gisement provençal de Venelles (MN 0), à proximité d'Aix-en-Provence, nous 
livre un cénogramme (Figure 67) dont la faible pente pour les petits mammifères 
témoignerait d'un climat chaud tandis que celle, nettemment plus accusée, des grosses 
formes est un indice d'aridité. La faible représentation des poids intermédiaires 
indiquerait une certaine ouverture du milieu. Ces résultats ne concordent que 
paltiellement avec ce que l'on déduit par ailleurs sur l'environnement de ce gisement: 
climat chaud à tendance aride ou semi-aride d'après l'étude sédimentologique (Nury, 
1988, p. 320), mais présence d'une forêt chaude et humide à proximité d'après les 
analyses polliniques (Bessedik, 1980, 1983; Bessedik et al., 1984; Compte tenu de la 
récolte en sUiface des grands mammifères dans le cadre d'une fouille de sauvetage 
(chantier d'autoroute) un biaisage de la représentation de ces derniers expliquerait ces 
différences. 

- Haute Savoie et Suisse (Figure 67) 
Le cénogramme du gisement de Rickenbach (MP 29) montre une courbe plus 

continue que celle de la Milloque, ce qui pourrait indiquer un environnement moins 
ouvert. La pente plus forte pour les grandes espèces serait un indice d'aridité (et! ou 
d'un refroidissement ?). La faune de Küttigen (intervalle MP 29 - MN 0) traduirait un 
milieu assez proche de celui de Rickenbach mais, avec une pente moins forte pour les 
grands mammifères, un environnement moins aride. Cet environnement serait 
également beaucoup moins aride que celui Thézels ou de Venelles. 

En conclusion l'amélioration climatique, qui s'installe à partir du niveau MP 27, 
semble se traduire au niveau des cénogrammes des localités quercynoises voisines du 
niveau repère MP 28. L'aridité suggérée par le cénogramme de Rickenbach (MP 29) 
traduirait l'influence sur la faune de l'épisode plus froid, argumenté par les flores et les 
variations du rapport isotopique de l'oxygène dans la molasse suisse. Les lacunes dans 
la documentation paléontologique pour les autres localités de cette période ont conduit à 
l'utilisation, discutable de listes fauniques composites. Pour celles-ci la méthode des 
cénogrammes ne permet pas de mettre en évidence la clise climatique axée sur le niveau 
de Rickenbach. Le cénogramme de La Milloque indiquerait au sortir de cette cIise un 
environnement plus chaud et humide (Figure 67). Les courbes de Dieupentale à 
l'Oligocène terminal puis de Thézels à la base du Miocène, avec une pente nettement 
plus forte pour les grands mammifères et une lacune marquée au niveau des poids 
intermédiaires indiquent un milieu plus aride et ouvelt. Dans les gisements de 
l'Aquitanien basal du Sud de la France diverses observations, qui semblent 
contradictoires, ne permettent pas de conclure, pour cette région, à une aridité 
importante. Le cénogramme de Coderet suggère un environnement chaud, plus fermé et 
plus humide qu'à Thézels. Ces différences traduiraient l'existence d'environnements 
régionaux différents pouvant être mis en relation avec les variations morphologiques et 
biométriques constatées chez les faunes au cours de cette période. Dans une autre 
interprétation, l'aIidification qui semble se produire à la limite Oligo-Miocène pourrait 
con'espondre au "Mi 1 oxygen isotopie Event" dont le maximum est atteint à ce 
moment. 
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Figure 67.- Cénogrammes des principaux gisements de j'Oligocène terminal et du Miocène basal de différentes 
régions géographiques: Coderet (Limagne), Thézels, Dieupentale, La Milloque (Aquitaine), Venelles (Provence), 
Küttigen, Rickenbach (Suisse). Pour les gisements de la molasse hélvétique. les âges numériques ont été obtenus par 
magnétostratigraphie (Schlunegger et al. 1996). La position des localités de Coderet et Dieupentale dans l'échelle 
biostratigraphique des niveaux repères est celle proposée par Schmidt-Kittler et al. (1997). La carte 
paléogéographique (d'après Dercourt, 1994) situe les régions d'origine des localités comparées: A = Aquitaine, L = 
Limagne, P = Provence, S = Suisse (ce mémoire, figure 78). 

Les traits horizontaux recoupant les cénogrammes indiquent les poids critiques de 500g et 8 kg. 
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2) Evolution de la diversité spécifique et paléotempératures 

a) Diversité spécifique intrafamiliale (Figure 68) 

La méthode exposée par Legendre (1987 b) est appliquée ici à deux aires 
géographiques limitées, Je Quercy - Agenais et la Limagne, pour la période allant du 
niveau repère MP 28 de l'Oligocène supérieur au niveau de Montaigu-le-Blin (MN 2) 
du Miocène inférieur. Pour la Limagne les listes fauniques utilisées sont celles foumies 
par Brunet et al. (1981) et Hugueney (1974, 1980, 1984, 1997). Pour le Quercy les 
listes sont basées sur la compilation de Brunet (1970), de Bonis (1972, 1973), Baudelot 
& Olivier (1978) de Bonis & Guinot (1987), Rémy et al. (1987), Hugueney & 
Ringeade (1990). 

Pour l'intervalle Pmiai - La Milloque, le calcul du nombre moyen d'espèces par 
famille (rapport SIF = nombre d'espèces SI nombre de familles P) a été réalisé sur des 
listes composites, réunissant les faunes de Comberatière et Moissac II en Aquitaine et 
Chauffours - Vemeuil en Limagne. La diversité familiale de'ces listes composites est 
tout à fait comparable à celle des autres gisements des séquences correspondantes 
(Tableau 31). 

MPIMN Quercy - Agenais S F SIF Limagne S F SIF 
MN2a Montaigu-le-Blin 56 23 2.43 
MNI Paulhiac 42 19 2.21 
MNO Thézels 35 18 1.94 Coderet 50 23 2.17 

Dieupentale 36 17 2.12 
29 La MilloQue 42 21 2.0 
29 Comberatière + 31 18 1.72 Chauffours + 34 20 1.70 

Moissac II Verneuil 
28 Portal 28 19 1.47 Cournon 35 20 1.75 
28 Pech du Fraysse 48 24 2.0 
28 Pech Desse 44 23 1.91 
26 Mas de Pauffié 23 14 1.64 Saint-Menoux 28 19 1.47 

Tableau 31.- Diversité spécifique et familiale dans les gisements des séquences du Quercy - Agenais et de Limagne. 

Les variations du rapport SIF obtenues ont été comparées avec la courbe 
isotopique de l'oxygène obtenue à pattir des gyrogonites des charophytes dans la 
Molasse Suisse (Berger, 1990). 

Le niveau du Mas de Pauffié (MP 26), marque la fin d'un épisode de 
refroidissement. Lui succède une rapide amélioration des conditions climatiques dont 
l'apogée serait atteinte entre -26 Ma et -25 M.a .. Une rapide dégradation se produirait 
ensuite, avec un maximum de refroidissement approximativement situé autour de -24,4 
Ma (MP 29), auquel ferait suite une importante remontée des températures avant même 
la limite Oligo-Miocène. 
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Figure 68.- Variations du rapport isotopique de l'oxygène des carbonates des gyrogonites des charophytes de la 
molasse Suisse (Berger, 1990), argumentant l'hypothèse un évènement climatique à l'Oligocène terminal (bande 
noire). L'évolution de la diversité spécifique intrafamiliale (rapport SIF) calculé pour plusieurs localités du Quercy­
Agenais et de Limagne est mise en regard avec la courbe précédente. 

Les courbes de la diversité spécifique intrafamiliale (SIF) obtenues pour la 
Limagne et le Quercy, grossièrement comparables entre elles, montrent les mêmes 
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variations que la courbe isotopique de l'oxygène. Entre la péliode alide et froide du 
niveau MP 26 (Legendre 1987 b) et les faunes de Pech Desse et Pech du Fraysse (MP 
28) le rapport SIF augmente. Une lacune existe entre ces deux ni veaux pour nos deux 
séquences de gisements. Un rapide refroidissement paraît avoir été enregistré ensuite, en 
effet le rapport SIF est nettement réduit au niveau du gisement de Portal (réduction sans 
doute accentuée par un biais taphonomique ou de récolte) ainsi que pour les listes 
fauniques composites contemporaines du niveau de Rickenbach (MP 29) daté de -24,4 
Ma (Schlunegger et al., 1996, Engesser & MOdden, 1997). Dans le Quercy un 
réchauffement se manifesterait au niveau de La MilJoque et se poursuivrait dans celui de 
Dieupentale. 

Une légère diminution du rapport SIF à Thézels poun'ait coïncider, si les niveaux 
de Coderet couche 3 et Boudry 2 étaient contemporains, avec la petite oscillation froide 
montrée par la courbe isotopique obtenue à partir des charophytes au niveau de Boudry 
2 (-23.4 M.a.) Ces évènements pouJTaient être rapprochés du Mil Event. 

En Limagne, pour la base du Miocène, nous n'avons disposé que des seules 
données concernant Coderet, ce phénomène n'est donc pas enregistré. Le rapport SIF est 
plus nettement élevé au niveau de Montaigu-le-Blin en accord avec la courbe 
isotopique. 

Au total, même si la coïncidence entre ces courbes est loin d'être patfaite, leur 
tendance générale est la même et coïncide grossièrement avec celle de la courbe 
isotopique. Du fait du recours à des listes composites, une inteJTogation subsiste pour 
l'intervalle MP 28- MP 29 pour lequel une réponse plus précise ne pouJTa être obtenue 
que par des récoltes plus abondantes dans les gisements cOJTespondants. 

b) Evolution du nombre d'espèces dans différentes séquences de gisements 
(Figure 69) 

- Quercy-Agenais 
Le niveau de diversité spécifique chute rapidement, aussi bien chez les grandes 

que les petites espèces, au niveau de Portal. Dans le bassin d'Aquitaine la diversité 
totale de la faune composite Comberatière - Moissac II reste comparable à celle de 
Portal, la diversité des petits mammifères étant plus réduite. Ces valiations, à moins 
qu'elles ne soient liées au registre fossile, ce qui est probable pour les grands 
mammifères, coïncideraient, du moins pour les petits mammifères mieux représentés, 
avec le refroidissement signalé par la courbe isotopique de l'oxygène des charophytes 
de la molasse Suisse. 

Cette oscillation froide serait suivie d'une augmentation rapide des températures, 
le signal de cette fluctuation étant enregistré par une augmentation très nette de la 
diversité des petits et des grands mammifères au niveau de La Milloque. 

La diminution de la diversité des grands mammifères qui semble se produire à 
pattir de Dieupentale pouJTait être liée à l'installation d'un climat plus aride au cours de 
cette période. 

A la base du Miocène le gisement provençal de Venelles est plus riche en petits 
mammifères et plus pauvre en grandes espèces que la localité contemporaine de 
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Thézels, mais leurs cénogrammes se ressemblent beaucoup (Figure 67). Ces différences 
sont-elles la conséquence de l'existence de différences environnementales à l'échelle 
locale ou régionale? Une aridité plus marquée dans le Quercy et un environnement 
marécageux à Venelles pourraient être mise en cause. Il est possible également 
d'incriminer les techniques de récolte (chantier d'autoroute à Venelles où les restes de 
grands mammifères ont été recueillis en surface). 

- Limagne 
L'oscillation froide qui paraît avoir été enregistrée par les faunes de 

micromammifères pendant l'intervalle MF 28 - MP 29 dans le Quercy serait signalée ici 
par la faune composite Chauffours - Verneuil. Les micromammifères paraissent 
pratiquement les seuls affectés. Une lacune dans la séquence des gisements ne permet 
pas de situer le début du réchauffement qui semble attesté, au Miocène basal, par 
]' abondante faune de Codere!. 

La comparaison de la diversité faunique de Coderet avec celle des gisements 
contemporains de Thézels et Venelles argumente à nouveau l'existence de différences 
régionales au cours de cette période. 

- Haute Savoie - Suisse 
Parmi les gisements de Haute-Savoie rapprochés du niveau MF 29 (Engesser et 

Hugueney, 1982; Burbank et al. 1992) nous n'avons pris en compte que celui de 
Findreuse 18 qui montre la faune la plus diversifiée. La baisse de diversité des espèces 
de poids inférieur à 500 g dans l'intervalle Findreuse 18 - Rickenbach - Brochene Fluh 
19/20, signalerait un refroidissement au cours de cette période. 

La très faible diversité des grands mammifères pour cette région pendant 
l'intervalle MP 27 - MP 28 résulte probablement d'un biaisage du registre fossile. Entre 
Kuttigen et Brochene Fluh 53 la diversité de ces grandes espèces chute rapidement, 
ainsi d'ailleurs que celle des formes de petite taille. Nous avons vu que cette réduction 
du nombre des grandes espèces, semble se produire au même moment en Aquitaine. Ces 
variations pOUlTaient être la conséquence de l'installation de conditions plus aIides et 
éventuellement plus froides. 

Quels sont, pour conclure, les résultats obtenus avec les méthodes d'analyse des 
faunes? 

1 - Une diminution de la diversité des grands mais aussi des petits mammifères 
est observée, avant la limite Oligo-Miocène, simultanément en Quercy-Agenais et en 
Suisse. Elle se prolonge après la limite Oligo-Miocène Elle pourrait correspondre à l'un 
des épisodes de refroidissement (Mil Event), identifiés en milieu océanique (voir Figure 
64). 

2 - Les cénogrammes suggèrent qu'une aridification se produit, au moins en 
Aquitaine, durant cette période (Dieupentale, Thézels, Venelles). Ce résultat s'accorde 
avec les données sédimentologiques. 
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Figure 69.- Evolution de la diversité spécifique des grands et des petits mammifères observée dans trois séquences 
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représentée. Les carnivores et les chiroptères n'ont pas été comptabilisés. 
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3 - L'évolution de la diversité spécifique intrafamiliale, dans deux séquences 
différentes de gisements (Quercy-Agenais et Limagne), donne des courbes qui sont 
grossièrement parallèles à la courbe des variations du rapport isotopique de l'oxygène 
observé dans la molasse Suisse. 

4 - L'évolution de la diversité spécifique des grands mais plus surement des petits 
mammifères, réserve étant faite de l'utilisation de "localités composites", signalerait une 
altération climatique entre les niveaux repères MP 28-29, qui semble coincider avec 
celle documentée par les données isotopiques de la molasse Suisse et les données 
floristiques. 

Cet ensemble de résultats semble argumenter l'existence de deux épisodes de 
refroidissement distincts, (le premier étant mieux documenté en milieu continental) au 
cours de la transition Oligo-Miocène et une amélioration climatique nette entre les deux. 

DI Essai de Paléoécologie 

1) Répmtitioll et abondance des rongeurs dans les gisements et évolution de 
l'environnement (Figure 70) 

Dans le Quercy-Agenais, les Theridomyidae, représentés essentiellement par le 
genre Issiodoromys, dominent largement les faunes de Pech Desse, Pech du Fraysse et 
Portal. Les caractéristiques anatomiques d'Issiodoromys sont celles d'un rongeur 
adapté à un milieu steppique, aride (Vianey-Liaud 1979, 1990). 

Une baisse de son abondance à Pech du Fraysse suggère un environnement peut 
être un peu différent de celui de Pech Desse. L'abondance relative du genre augmente à 
nou veau fortement à Portal. 

A pmtir du niveau de La Milloque, et même à Thézels où il est encore abondant, 
Issiodoromys ne domine plus les faunes de l'Oligocène supérieur. L'intervalle Portal -
La Milloque, du moins dans cette région, voit donc le déclin du genre Issiodoromys 
ainsi que celui d' Archaeomys; nous évoquerons plus loin les facteurs possibles 
responsables de ces disparitions. 

La régression des Theridomyidae semble compensée dans cette région par 
l'augmentation des Cricetidae et des Dipodidae, ce qui pourrait correspondre au 
développement de leurs habitats en liaison avec des modifications climatiques. 

Dans la séquence parallèle de Limagne, les Theridomyidae sont peu abondants. 
Leur fréquence pourrait avoir enregistré le pic d'aridité de MP 29 à Verneuil (23 dents 
d' Issiodoromys y représentent 28% des rongeurs). A la Mine-des-Rois (MP 29) c'est 
par contre Eucricetodoll dubius qui semble avoir proliféré. Rappelons toutefois, que ces 
deux gisements n'ont fourni qu'un matériel réduit. Il est donc très probable qu'un biais 
de récolte intervienne dans ces variations. 

Cette réserve faite, la séquence de Limagne (Figure 70) apparaît à peu près 
homogène, ce qui suggère, du fait de la faible abondance d'Issiodoromys, un 
environnement relativement fermé, sans grandes variations. 
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Il n'en est pas de même pour la séquence du Quercy-Agenais où le déclin du genre 
Issiodoromys, largement dominant auparavant, marquerait à partir de La Milloque, la 
disparition des milieux ouverts et donc des conditions climatiques plus humides. 
Cependant, même si nous savons que des modifications climatiques affectent cette 
période, une opposition régionale entre l'aridité des gisements du Causse et l'humidité 
relati ve de la plaine agenaise, parcourue de cours d'eau, pounait intervenir dans cette 
variation. 

Dans le Sud de la France les trois gisements de Venelles, Plaissan et La Paillade 
(Aguilar, 1974, 1977; Aguilar et al, 1978) montrent une faune dominée par les 
Eomyidae. Au cours de cette séquence les Gliridae se développeraient aux dépens des 
Cricetidae. Issiodoromys est encore représenté, mais très marginalement, dans 
l'Aquitanien basal de Plaissan. 

Le premier enseignement de cette comparaison est que les spectres fauniques 
varient d'une région à l'autre et d'une localité à l'autre. Chaque faune traduit d'abord 
les conditions résultant de son environnement immédiat, ce dernier subissant l'influence 
du climat régional variante du climat général. Si une faune de rongeurs est susceptible 
de fournir des informations sur son environnement, et Issiodoromys nous en fournit un 
exemple, encore faudrait-il connaître la signification écologique des différents taxons 
qui la composent. 

2) Les rongeurs fossiles comme marqueurs de leur environnement: méthodes et 
difficultés 

a) Utilisation des caractères delltaires 
Nous reprenons ici (Tableau 32) le classement des types adaptatifs dentaires 

proposé par M. Vianey-Liaud (1991, p. 19) en le limitant aux rongeurs des faunes de 
l'Oligocène supérieur et du Miocène basal. 

Certains milieux possibles y sont qualifiés de felmés "forestiers", ou ouverts "de 
type savane". Nous n'avons en réalité aucune idée des fOimations végétales de cette 
époque, la forêt oligocène n'était sans doute pas équivalente des forêts tempérées 
actuelles et on ne sait rien des formations végétales intelmédiaires qui devaient exister 
entre les milieux subdésertiques et les zones arborées. Il a été suggéré par exemple (in 
Gould et al, 1993) que le chapparal dense et luxuriant, d'environ lm de hauteur, 
grossièrement intelmédiaire entre une végétation désertique et une plantation dense 
d'arbustes, végétation dite de type "fynbos" que l'on ne trouve aujourdhui qu'à la pointe 
extrême de l'Afrique du Sud, conespondrait à une végétation de type oligocène. 

En fonction de l'abondance des types adaptatifs dentaires dans les gisements on 
obtient un graphique retraçant (Figure 71) l'évolution possible de l'environnement dans 
les trois séquences régionales sui vantes: 

Quercy: le niveau de Pech du Fraysse montrerait, par rapport à celui de Pech 
Desse, le développement de milieux plus humides et fennés et de milieux ouverts type 
"savane" et/ou de bord des eaux au détriment des espaces steppiques ou subdésertiques. 
L'abondance du genre Issiodoromys à Portal (NSD = 770 sur un effectif total de 1111 
dents conespondant à 13 espèces de rongeurs) suggère que ces derniers se seraient 
développés à nouveau à ce niveau. On pounait voir là les prémices de l'altération 
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climatique qui se produit dans l'intervalle MP 28 - MP 29 ? L'Oligocène terminal et 
l'Aquitanien basal verraient, en relation avec une amélioration des conditions, le 
développement de milieux fermés plus ou moins humides. Ces résultats pourraient 
illustrer également un antagonisme entre la sécheresse du Causse, avant que ne se 
produise la transgression molassique, et la plaine f1uvio-deltaïque humide où se dépose 
ensuite la molasse (Simon-Coincon et al., 1991). De plus nous avons certainement là 
une vision très déformée de la réalité puisque, par exemple, l'image donnée de 
l'environnement de Paulhiac, c'est à dire un milieu fermé, ne laisse aucune place aux 
espèces de savane tels les rhinocéros de type coureur présents dans ce gisement. 

Type adaptatif Taux Dessin Groupes Régime Milieu possible 
dentaire d'hypsodontie occlusal taxonomioues alimentaire 

Gliridae, Cricetidae, omnivores, plutôt humide 
1 brachyodontes bunodontes Aplodontidae, végétaux fermé ({ forestier » 

Sciuridae Dioodidae non abrasifs 
faiblement bunolopho- végétaux peu plutôt humide 

II hypsodontes dontes à Eomyidae abrasifs, fermé « forestier » 
lophodontes fruits, autres 

moyennement crêtes et milieu ouvert, 
III à très surface Blainvillimys végétaux « type savane» et/ou 

hypsodontes d'usure Archaeomys abrasifs proximité de cours d' eau 
Diane avec végétation ligrlOuse 

moyennement dessin végétaux 
IV à très dentaire Issiodoromys imprégnés de milieu aride, 

hypsodontes relativement sable ou de largement ouvert 
simple looussière 

V très simple Rhizospalax racines, etc .. , sols meubles, 
hypsodontes (fouisseurs) assez épais 

Tableau 32.- Caractéristiques définissant les types adaptatifs dentaires de quelques rongeurs de l'Oligocène 
supérieur et du Miocène basal (d'après Vianey-Liaud, 1991). 

Languedoc-Provence: à l'Aquitanien inférieur, l'environnement semble avoir été 
dominé par des milieux fermés. Les milieux ouverts de type "savane" et/ou de bord des 
eaux seraient très peu abondants. Cependant, à Venelles les faciès indiquent que les 
dépôts constituants le gisement se seraient mis en place en milieu lagunaire (Aguilar 
corn. oral.), tandis que la flore indique de possibles étendues découvertes dans 
l'environnement de cette lagune (Châteauneuf et Nury, 1995) et une forêt chaude et 
humide à proximité (Bessedik 1983). D'après Theobald (1937) l'abondante faune 
entomologique d'Aix en Provence qui traduirait un cachet méditel1'anéen à affinités 
tropicales très accusées suggère une forêt marécageuse bordant des lacs et des praities 
ainsi que de vastes étendues arides. 

Limagne: l'ensemble de la séquence suggère la dominance des environnements 
forestiers. Il y aurait à Verneuil un recul de la forêt au profit des espaces ouverts 
indiquant, entre MP 28 et MP 29, un épisode plus aride. L'effectif trop faible des 
rongeurs de ce gisement rend cette variation non fiable. 
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Haute Savoie-Suisse: Au cours de l'intervalle Boningen-Fornant 6 les milieux 
seraient relativement ouverts. L'environnement serait plutôt fenné dans les localités de 
l'Oligocène terminal. 

La rareté ou l'absence du genre Issiodoromys, marqueur primaire de milieux 
ouverts (Vianey-Liaud, 1976, 1979) dans cettains gisements de l'Oligocène supérieur 
puis de l' Aquitanien inférieur pour les séquences Quercy-Agenais et Languedoc­
Provence conduit à envisager pour ces derniers un environnement fenné, qui serait plus 
humide puisque, dans ce cas, la majotité des espèces présentes con'espondent aux types 
adaptatifs dentaires 1 et Il. Ce qui revient en même temps à induire l'idée que la 
disparition d' Issiodoromys pOUlTait être liée à celle des biotopes ouverts, ce qui reste à 
prouver. Ainsi Issiodol'Omys disparaîssant plus précocément dans la Molasse Suisse, 
son environnement habituel aurait disparu dans cette région à l'Oligocène tenninal. 

En conclusion, cette méthode revient à opposer un marqueur de milieu ouvett, 
Issiodoromys, à la quasi totalité des autres rongeurs trouvés dans les gisements. En 
conséquence ces derniers deviennent alors marqueurs de milieux fennés. L'image 
donnée de l'environnement des gisements est donc déformée. Ainsi, l'absence 
d' Issiodol'Omys dans un gisement supprime de son environnement toute fonne de 
paysage ouvert, comme c'est le cas à Paulhiac par exemple. Toute la diversité des 
milieux, sans doute représentée par les rongeurs brachyodontes ou faiblement 
hypsodontes qui constituent l'essentiel des faunes de rongeurs, est alors occultée. 
Malheureusement les données anatomiques et fonctionnelles, qui pourraient appOlter 
quelques informations sur le mode de vie de ces rongeurs, nous manquent. La 
répartition et l'abondance relative des différents taxons dans les gisements, sans doute 
liées aux types de milieux présents, peuvent-elles apporter quelques éléments de 
réponse? 

b) Analyse de l'abondance relative des familles et des genres dans les gisements 

Afin d'éliminer le biaisage (voir ci-dessus) introduit par Issiodoromys nous 
l'avons exclu de nos comptages. L'abondance relative des Cricetidae, Eomyidae, 
Dipodidae, Gliridae a été calculée (NSD) dans trois séquences de gisements (Figure 72). 

L'antagonisme très net entre les Eomyidae et les Cricetidae déja constaté (Comte 
et Vianey-Liaud, 1989) pour une séquence de gisements du Sud de la France comprise 
entre Itardies (MP 23) et Pech du Fraysse (MP 28) se poursuit dans les niveaux 
postérieurs. Il s'observe également en Limagne et dans la molasse de Haute-Savoie et 
Suisse. Comme les Cricetidae, les Dipodidae, représentés par le genre PlesiosmÎnthus, 
montrent (entre les niveaux MP 28 et MN 1) une évolution de leur abondance inverse de 
celle des Eomyidae. 

Figure 71.- Variation de l'abondance (calculée à partir du nombre de spécimens dentaires NSD). exprimée en 
pourcentage, des types adaptatifs dentaires des rongeurs à l'Oligocène supérieur et au Miocène inférieur dans 
différentes séquences géographiques. 
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Dans le Sud de la France, les Cricetidae et les Dipodidae semblent plus abondants 
lorsque le milieu est supposé devenir plus mide et/ou ouvert (niveaux de Dieupentale et 
Thézels par exemple), au contraire des Eomyidae qui seraient des formes de milieux 
fermés et/ou plutôt humides (à Venelles par exemple). Dans le Miocène inférieur les 
Gliridae, qui deviennent abondants en même temps que les Eomyidae, auraient des 
exigences comparables. 

Cependant il est évident que, pour une même période, des différences importantes 
existent entre les localités (c'est particulièrement net pour celles du Miocène inférieur 
du Sud de la France) ou entre les différentes régions (Figure 72). L'environnement de 
chaque localité a ses particularités et les habitats qu'il offre hébergent une faune 
particulière. De ce fait, d'un gisement à l'autre, une même famille n'est pas forcément 
représentée par les mêmes taxons ou bien leur abondance diffère. 

L'approche familiale, globalisante, est donc critiquable. S'il est possible que 
quelques genres parmi les Eomyidae par exemple aient été habitants de forêt humide, il 
est abusif de généraliser à toute la famille. Une seule lignée d'éomyidés de l'Oligocène 
supérieur, celle issue d'Eomys quercyi peut être considérée comme marqueur primaire 
d'un milieu arboré puisque d'après Storch et al. (1996) Eomys quercyi était pourvu 
d'un patagium. De même tous les Cricetidae n'étaient probablement pas habitants de 
milieux secs. 

Quelques genres de Gliridae ont été considérés (Daams et Van der Meulen, 1983) 
comme indicateurs de milieux humides; d'autres, Peridyromys murillus, Micrody­
romys, comme indicateurs de paléotempératures. Heteroxerus, comme les écureuils 
terrestres actuels, a été considéré comme un hôte des biotopes secs tels que prairies et 
savanes. Ces hypothèses ne reposent toutefois que sur l'utilisation indirecte de 
marqueurs écologiques actuels et il reste à les argumenter ce qui, en l'absence de 
données anatomo-fonctionnelles (d'autant plus que chez les Sciuridae le squelette, à 
priori, ne change pas) paraît difficilement soluble. 

c) Utilisation des méthodes de classification automatique 

Nous avons tenté une nouvelle approche visant à mettre en évidence, parmi les 
faunes de rongeurs des gisements, des regroupements de taxons pouvant être 
significatifs de conditions climato-écologiques. 

On peut faire apparaître de tels regroupements dans un ensemble d'éléments 
disparates à l'aide des méthodes de classification automatique. L'une d'entre elles, la 
méthode de classification ascendante hiérarchique du moment statistique d'ordre deux, a 
été appliquée ici dans le but d'établir de tels regroupements parmi les gisements étudiés. 
Elle a été réalisée, les Eomyidae étant considérés dans leur ensemble et en excluant le 
genre Issiodoromys, sur 13 genres de rongeurs répartis dans dix gisements (Pech Desse, 
Pech du Fraysse, Portal, La Milloque, Dieupentale, Thézels, Venelles, Coderet, 
Plaissan, Paulhiac) choisis pour l'abondance de leurs faunes de rongeurs (495 < n < 
7879). Le nombre de spécimens dentaires pris en compte étant compris selon les 
gisements entre 494 et 2797 pour neuf d'entre eux, ce nombre tombant à 141 seulement 
pour POltal. 

Le dendrogramme obtenu (Figure 73) à partir des fréquences calculées sur la base 
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du nombre de spécimens dentaires (NSD) permet de séparer plusieurs ensembles. 

Archaeomys 

Heteroxerus 

Pseudocricetodon 

Melissiodon 

Steneofiber 

Heterocricetodon 

Pseudotheridomys 

Adelomyarion 

Gliridae 

Plesiosminthus 

Eucricetodon 

Eomyidae 

1 

-
-
-
-
-
-

1 

Figure 73,- Classification ascendante hiérarchique du Moment d'Ordre Deux des rongeurs (familles ou genres), 
Issiodoromys étant exclu, de dix gisements choisis pour l'abondance de leur faune. 

Le genre ArchaeolllYs apparaît proche d'un ensemble qui regroupe des espèces le 
plus souvent peu fréquentes dans les gisements. 

Ce groupement de rongeurs comprend deux sous ensembles: 

- sous-ensemble la: constitué par Heteroxerus, Pseudocrieetodoll, Heterocrice­
todol!, Steneofiber, Melissiodon et PseudotheridolllYs, 

- sous-ensemble lb: constitué par le seul genre Adelomyarion. 

Du fait de la présence de Steneofiber on est tenté de faire correspondre le premier 
sous-ensemble à des espèces plus ou moins inféodées à l'eau. Notons cependant que 
dans cette séquence Steneofiber n'est présent, très peu abondant, que dans un seul 
gisement! 

- un troisième ensemble comprend les seuls Gliridae 

- le quatrième ensemble regroupe Plesioslllinthus et Eucrieetodon. 

- les Eomyidae constituent le dernier ensemble. 

Une autre classification ascendante hiérarchique utilisant la distance Euclidienne 
et pour critère d'agrégation la moyenne des distances pondérée livre un classement 
assez voisin (Figure 74) mais séparant les genres Eucrieetodol! et Plesiosminthus. 

L'éclatement de la famille des Cricetidae provoquée par ces classifications, 
justifie les critiques évoquées précédemment sur la "globalisation écologique" des 
familles. L'analyse de la représentation de cette famille dans les gisements autorise un 
essai d'interprétation. On constate qu'il n'y a pas correspondance entre l'évolution de la 
diversité spécifique et l'abondance relative de cette famille (6 espèces à Pech du Fraysse 
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représentent 9,9% de l'ensemble de la faune; 3 espèces à Thézels dont une, qui 
représente la famille en quasi totalité, correspond à 36% de l'ensemble des rongeurs du 
gisement). On peut en déduire que celtaines espèces sont plus favorisées que d'autres 
pour une période donnée et dans un environnement donné (ou bien, lorsqu'il s'agit de 
micromammifères et de gisements karstiques, que la concentration préférentielle par 
quelques rapaces est possible). 

Archaeomys 

Heteroxerus 

Pseudoerieetodon 

Me/issiodon 

Steneofiber 

Heteroerieetodon 

Pseudotheridomys 

Adefomyarion 

Gliridae 

Pfesiosminthus 

Euerieetodon 

Eomyidae 

1 

1 

-
-
-
-

Figure 74.- Classification ascendante hiérarchique utilisant la distance Euclidienne et pour critère d'agrégation la 
moyenne des distances pondérées portant sur les mêmes taxons, pour les mêmes gisements, qui ont fait l'objet de la 
classification précédente (Figure 73). 

L'analyse des faunes montre que pour les gisements étudiés et pour l'intervalle de 
temps correspondant, c'est le genre El/cricetodon qui prolifère. Son abondance paraît 
indépendante de celle du genre Issiodoromys, avant que celui-ci n'ait disparu. Ainsi 
dans le gisement de Thézels (MN 0) Issiodoromys est encore massivement présent (plus 
de 900 dents soit environ 25% des dents de rongeurs récoltées) mais beaucoup moins 
qu'à Pech Desse (6000 dents représentant 76% des rongeurs); Eucrieetodoll est 
représenté par 36% des spécimens dentaires à Thézels et seulement 3% à Pech Desse. 
Ellcrieetodon est également abondant à Dieupentale où Issiodoromys est rare. 

Ces faits, en accord avec la signification apportée aux caractéristiques des 
dentures respectives de ces deux genres, permettent de supposer qu'ils n'occupaient pas 
le même biotope. Cependant EI/crieetodon abonde pendant l'intervalle MP 26 - MP 27 
correspondant à une période considérée comme aride et devient plus rare pendant 
l'intervalle MP 27 - MP 28 probablement plus chaud et humide. Il prolifère à nouveau 
en liaison avec l'aridification qui semble se manifester à partir de Dieupentale. 

Nous pouvons donc supposer que l'abondance du genre EI/crieetodon serait liée 
au développement de formations végétales se développant au cours des périodes 
d'aridité. La brachyodontie d'Ellcricetodonle placerait dans la catégorie des omnivores 
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ou de mangeurs de végétaux non abrasifs (Vianey-Liaud, 1991) donc habitant plutôt des 
milieux fermés plus ou moins humides, cependant toutes les espèces steppiques n'ont 
pas obligatoirement les mêmes spécialisations et ne sont pas toutes hypsodontes. Ainsi, 
les hamsters actuels vivent souvent en milieu ouvelt, mais les dents sont plus 
sélénodontes. Il ne semble donc pas possible d'après ces constatations d'attribuer au 
genre Eucricetodo/l un type d'habitat ouvert, fermé ou intermédiaire. 

Dans la séquence de gisements étudiés, on constate, à partir du niveau MF 28, un 
certain parallélisme entre l'abondance du genre Plesiosminthus et celle d'Eucri­
cetodon. Ce fait pourrait être lié à l'occupation de biotopes voisins dans un 
environnement aride. Les Dipodidae actuels, habitants de milieux steppiques, sont 
hypsodontes, ce qui n'est pas le cas de Plesiosminthus qui, comme Eucricetodon, est 
nettement brachyodonte. Il faut donc supposer l'existence d'un biotope qui assurait, 
dans un milieu sec, une nourriture tendre à ces rongeurs. 

On peut aussi penser qu'au début de leur histoire ces rongeurs pouvaient être à la 
fois brachyodontes et steppiques. Les hespéromyinés (MUlidae) actuels d'Amérique du 
Sud fournissent une illustration de cette hypothèse. Après son invasion de l'Amérique 
du Sud au Pléistocène, ce groupe, sur un territoire riche en milieux naturels divers et en 
l'absence de compétiteurs, s'est développé très rapidement occupant des niches 
écologiques variées. Le tableau 33 fait état de quelques espèces possédant des dents 
jugales ayant conservé un plan cricétin primitif (excepté la disparition du mésolophe des 
molaires supérieures et du mésolophide aux molaires inférieures), pourvues de racines, à 
couronne basse ou peu élevée, et qui vivent dans des milieux divers, pour celtains arides 
ou désertiques (Hershkovitz, 1962). 

Espèce Couronne Habitat Régime 
Phyl/otis gerbillus Basse. Désert de Piura (Pérou). Graines, 
Phyl/otis amicus Basse. Formations sableuses et fragments de végétaux verts, 

pierreuses, zones arides et lichens. 
désert (Pérou). 

Callomys callosus Basse. Lisières de forêts et Végétaux, 
broussailles. insectes. 

Calomys laucha Basse. Savane herbeuse (Pampa) 
1 (Argentine). 

Eligmodontia typus Peu Terrains sableux ou rocheux Insectes principalement 
élevée. portant une végétation 

xéroohvtique. 

Tableau 33.- Habitat de quelques rongeurs hespéromyinés sud-américains à couronne basse ou peu élevée (d'après 
Hershkovitz, 1962). Régimes alimentaires des genres d'après Nowak & Paradisio, 1983. 

Cependant dans le gisement de Bouzigues (Aguilar et al. 1997) Eucricetodon, 
bien représenté, côtoie un mégachiroptère dans un environnement chaud, de type 
tropical ou subtropical, à végétation basse, possiblement dense, ménageant des espaces 
ouverts. Les biotopes d'Eucricetodon s'ils pouvaient être plutôt secs n'étaient donc pas 
arides. 
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Dans le Bassin d'Alès (Gard), le gisement de Sarèle (MF 27) (Hartenberger et al. 
montre une faible diversité de Cricetidae (deux espèces). La faune de cette localité est 
largement dominée par le genre IssiodorolllYs marqueur de milieu ouvert et aride; parmi 
les autres espèces présentes, c'est Ellcricetodon qui domine. Les spécimens fossiles 
roulés et souvent endommagés à Sarèle indiquent un transport par une rivière. La 
présence d'un castoridé indique également la présence d'eau dans J'environnement de 
ce gisement. 

A quelques kilomètres de là, dans le même bassin, le gisement contemporain de 
Boujac (Hartenberger et al. 1970) a livré des spécimens dentaires intacts, des restes 
végétaux et présente des couches ligniteuses qui indiquent pour cette localité une 
sédimentation plus calme et une végétation abondante dans un milieu humide. 

Cette localité n'a fourni que quelques rares spécimens d'IssiodoroIllYs, la 
diversité des Cricetidae augmente (cinq espèces) mais Ellcricetodon y est rare et 
Pseudocricetodol1 incertlls domine largement la faune. Adelolllyarion et Melissiodon 
sont également présents. Nous retrouvons là des formes qui constituent le deuxième 
ensemble de notre classification et qui pourraient avoir été inféodées à l'eau ou avoir 
habité des lieux humides. 

Dans la localité de Findreuse 8 (Haute Savoie, n=148) où Ellcricetodon et 
Plesioslllinthus, ainsi que d'ailleurs Heteroxerus, sont totalement absents, Archaeomys 
et tous les genres supposés habiter des milieux humides sont par contre représentés 
(Burbank et al, 1992). Nous retrouvetions là l'illustration de J'opposition entre formes 
de milieux secs et humides déjà observée dans le bassin d'Alès. Remarquons que les 
éomyidés, abondants, représentent 45% des rongeurs de ce gisement. Citons encore la 
faune Miocène de Beaulieu, extraite de sédiments lacustres et saumâtres (Aguilar et al, 
1998), qui montre une abondance exceptionnelle du genre Melissiodoll associé avec des 
Eomyidae et des Gliridae. 

Inversement, nous voyons à Thézels Eucricetodon et Plesiosminthus proliférer 
tandis que Melissiodon et Steneofiber sont absents, Pseudocricetodon n'est représenté 
que par une dent, Adelomyarioll et Heteroxerus sont rares. Les GlÎlidae sont peu 
abondants et les Eomyidae représentés par Rhodanomys aff. trallsiells constituent 
seulement environ 10% de cette faune de rongeurs. 

Nous avons déjà évoqué l'antagonisme très net entre les Eomyidae et les 
Cricetidae constaté dans les gisements. Considérant que les genres de la famille des 
Cricetidae appartiennent à des catégories écologiques différentes, cette assertion doit 
être précisée: il y aurait antagonisme entre le genre Eucricetodoll et les Eomyidae. 
L'hypothèse selon laquelle ces derniers seraient des habitants de biotopes fermés a été 
évoquée précédemment. Leur antagonisme avec le genre Eucricetodoll pourrait 
indiquer des formes de milieux plutôt humides. Ellcricetodoll et Plesiosminthus 
indiqueraient plutôt des milieux plus secs. 

En conclusion, en tenant compte des résultats de ces classifications et à J'issue de 
la discussion précédente on peut tenter de dresser un tableau des affinités écologiques 
possibles des espèces étudiées (Tableau 34). 

Une analyse factorielle des correspondances a été effectuée afin de visualiser les 
informations fournies par les faunes de rongeurs sous une autre forme (Figure 75), plus 
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accessible. Dans les dix gisements étudiés les espèces ont été regroupés dans les quatre 
catégories précédemment définies en utilisant les fréquences (NSD) exprimées en 
pourcentage. 

Catégorie Milieu Famille/Genre 
1 Milieu ouvert, aride Issiodoromvs 
II Biotopes plutôt secs 

1 (Fonnation végétale inconnue) 
Eucricetodon, Plesiosminthus 

III Biotopes plus ou moins inféodés à l'eau. Steneofiber, Melissiodon 
Heterocricetodon 
Pseudocricetodon 
Pseudotheridomys 

IV Biotopes plus ou moins humides Archaeomys, 
Heteroxerus 
Adelomyarion 
Gliridae 
Eomyidae 

Tableau 34.- Affinités écologiques supposées de divers rongeurs de l'Oligocène supérieur et du Miocène basal. 

Les deux premiers axes qui définissent le plan factoriel Al + A2 représentent 72 
% de l'infOlmation. L'axe 1 horizontal oppose le genre Issiodoromys marqueur de 
milieu ouvert et atide avec toutes les autres catégories écologiques de rongeurs. L'axe 1 
semble donc définir un gradient de densité de végétation. L'axe 2 veltical oppose des 
espèces supposées de milieu sec (ElIcrÎcetodoll, PlesÎosminthlls) avec les espèces 
supposées de milieu humide. Cet axe semble donc définir un gradient d'humidité. 

Les gisements occupent une position particulière dans le plan factoriel: 

- Pech Desse et Portal correspondraient à des milieux ouverts, 

- Venelles et Plaissan, ainsi que La Milloque et Coderet correspondraient à des 
environnements plutôt felmés et humides, tandis que Paulhiac et Dieupentale seraient 
plus secs mais toujours fermés. 

- Pech du Fraysse et Thézels correspondraient à des environnements 
intelmédiaires entre milieux fermés et ouverts, Thézels étant beaucoup plus sec que 
Pech du Fraysse. 

La figure 76 montre, en fonction de ces résultats, l'évolution de l'environnement 
dans deux séquences du Sud de la France. 

En Provence et Languedoc nous avons l'image d'un environnement plus humide 
qui s'accorde avec l'ambiance lagunaire ou lacustre de ces gisements soumis à des 
influences marines. Dans le Quercy-Agenais l'évolution obtenue pour la proportion des 
milieux secs et humides concorde avec ce que l'on suppose de l'évolution climatique 
générale d'une part et des conditions régionales, plus continentales, d'autre part. 
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Figure 75.- Analyse factorielle des correspondances situant différentes localités vis à vis des pôles climatow 

écologiques définis par les regroupements de rongeurs. 

Projection selon les axes 1 et II. 

1::::: milieu ouvert, aride; II = biotopes secs; III = biotopes plus ou moins inféodés à l'eau; IV ;:: biotopes plus ou 
moins humides. 

PDS: Pech Desse; PFY: Pech du Fraysse; POR: Portal; LM: La Milloque; DP: Dieupentale; TH: Thézels, COD: 
Coderet 3; PAU: Paulhiac; VEL: Venelles; PSN: Plaissan. 

Même si, pour certains gisements, l'image obtenue ne semble pas contradictoire 
avec les informations fournies par les faciès sédimentaires nous voyons bien les limites 
de la méthode. En effet, les attributions des catégories écologiques ne reposent que sur 
la seule abondance relative des taxons et Issiodoromys joue un rôle prépondérant. Nous 
en avons une première illustration avec le gisement de Paulhiac pour lequel l'absence 
d' Issiodoromys, marqueur de milieu ouvert, entraîne obligatoirement le classement 
parmi les milieux fermés. A l'inverse pour les localités de Pech Desse et Portal la 
prépondérance d' Issiodoromys masque toutes les autres infOlmations, 
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Figure 76.- Abondance des catégories écologiques chez les rongeurs des gisements d'une séquence de gisements du 
Sud de la France (Quercy-Agenais à gauche, Provence et Languedoc à droite): A) lssiodoromys étant exclu des 
comptages, B) lssiodoromys étant pris en compte. 

MPF: Mas de Pauffié; PDS: Pech Desse; PFR: Pech du Fraysse; POR: Portal; LM: La Milloque; OP: Dieupentale; 
TH: Thézels; PAU: Paulhiac; VEL: Venelles; PSN: Plaissan; PLO: La Paillade. 

d) Abondance des différentes fOl1nes de Gliridae dans les gisements 

Daams et Van der Meulen (1983) utilisent une méthode, basée sur l'abondance 
relative des différentes formes de Gliridae fossiles dans les gisements. Elle intègre les 
caractétistiques de la morphologie dentaire définies par Van der Meulen & de Bruijn 
(1982) qui, par référence aux espèces actuelles, permettent d'atttibuer aux espèces 
fossiles un biotope probable. Il nous a semblé intéressant de confronter nos résultats 
avec ceux obtenus par cette méthode. Pour cela nous avons schématisé (Figure 77), pour 
une séquence de gisements du Sud de la France, l'évolution de l'environnement fourni 
par les deux approches (Tableau 34 et 35). Nous nous sommes limités comme 
précédemment aux gisements du Sud de la France. 

Durant l'ensemble de la pétiode GliravlIs et Peridyromys, habitant supposés de 
milieux plutôt ouverts, dominent dans les gisements. Les Glitidae présumés arboticoles 
(Glirudinlls et Brallsatoglis) deviennent plus abondants dans quelques localités. C'est 
le cas à La Milloque et Dieupentale dans la molasse d'Aquitaine ainsi qu'à Venelles et 
Plaissan (Figure 77, A et B), en accord avec la présence de biotopes humides dans ces 
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localités. Ces résultats concordent grossièrement avec ceux obtenus par la classification 
classification des rongeurs de différents gisements en catégories climato-écologiques 
(Figure 77 , B et C). 

Biotope paysage ouvert Intermédiaire Broussailles, forêts, Bois 
Habitat surtout terrestre arborioole 

N (rongeurs) N (Gliridae) Peridyromys Gliravus Microdyromys Glirudinus Bransa/oglis 

Paulhiac 1200 469 98,8 0 98,8 0 0.2 1 1,2 
Thézels 3706 85 100 0 100 0 0 0 0 
Venefles 1411 156 '2 2 84 0 10 0 16 
Dieupentale 675 31 55 ,. 71 0 ..7 19,3 29 
La Mi!loque 1196 108 37 35 72 0 1 27 28 
Portal 1111 3 0 0 0 100 0 0 0 
Pech du Fravsse 2962 28 0 .0 96 4 0 0 0 
Pech Desse 7879 124 0 94 94 6 0 0 0 
Masde Pavt'flé 1001 1 0 100 100 0 0 0 0 

Tableau 35.- Abondance des gliridés et de leurs biotopes présumés. en fonction des types morphologiques dentaires 
(d'après Daams et Van der Meulen, 1984), dans les gisements du Sud de la France à l'Oligocène supérieur et au 
Miocène inférieur. 

Après avoir été le Gliridae dominant entre les niveaux du Mas de Pauffié et Pech 
du Fraysse, Gliravlts se raréfie au niveau de La Milloque, puis disparait à la base du 
Miocène (MN 0). Peridyromys devient au contraire de plus en plus abondant à partir du 
niveau de La Milloque qui semble donc constituer une période chamière pour ces deux 
genres. Chronologiquement, cette localité poulTait se situer à la fin d'une importante 
altération climatique. On peut alors supposer que la raréfaction de Gliravus est 
consécutive à celle de sa niche écologique; au contraire l'environnement deviendrait 
favorable à Peridyromys qui devient prédominant dans les gisements. 

A Portal, Gliravus disparaît provisoirement et les Gliridae ne sont représentés que 
par trois dents de Microdyromys. Ces faits peuvent être mis en relation avec la 
diminution globale de diversité faunique dans ce gisement (nombre de dents de rongeurs 
= 1111 dont 770 d' Issiodoromys). Remarquons toutefois que cet effectif est comparable 
à celui de la Milloque. L'extrême rareté des gliridés à Portal (Tableau 35) poulTait être 
la conséquence de la crise climatique de l'intervalle MP 28 - MP 29 qui se manifesterait 
à partir de ce niveau. 

Daams et Van der Meulen (1983) émettent l'hypothèse que Peridyromys, à 
l'inverse de MicrodyrolllYs, préférerait des températures basses. D'après ces auteurs un 
refroidissement serait responsable de l'absence de Microdyromys et de la prédominance 
de P. IIlUrillUS dans les faunes voisines du niveau MN 1 expliquant ainsi 
l'appauvrissement des faunes de Plaissan et Paulhiac par rapport aux faunes de Coderet 
et Dieupentale. 

PeridyrolllYs représente 62% des Gliridae à Coderet où il cohabite avec 
Microdyromys (10%), 82% à Venelles où Microdyromys est absent et constitue à 
Thézels, comme à Paulhiac, pratiquement le seul Gliridae de ces deux localités. Ces 
trois gisements étant contemporains, les différences de fréquence observées ne militent 
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pas en faveur d'une utilisation de Peridyromys comme marqueur de température. 

Par contre l'abondance de Peridyromys mUl'inus à Thézels (100% des G1iridae), 
à Paulhiac (99 %) et à un moindre degré à Venelles (82%) pourrait être en relation, en 
accord avec les cénogrammes (notamment des localités aquitaines), avec un milieu plus 
ouvert et plus aride qu'à Coderet (62%). L'absence de Peridyromys à Fomant 6, 
Rickenbach, Brochene Fluh 19120 et Küttigen où la présence de Steneofiber indique la 
présence d'étendues d'eau pelmanentes serait un autre argument en faveur de cette 
hypothèse. 
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Figure 77.- A: distribution des types de biotopes au cours d'une séquence de gisements du Sud de la France d'après 
l'abondance relative des types morphologiques de Gliridae. (Daams et Van der Meulen. 1984). S et C: Comparaison 
de l'évolution de l'environnement obtenu pour une séquence de gisements du Sud de la France à partir de J'étude des 
Gliridés (B), à partir des groupements écologiques CC) issus des méthodes de classification automatique (ce mémoire, 
tableau 34). 

MPF: Mas de Pauffié; PDS: Pech Desse. PFY: Pech du Fraysse; POR: Portal; LM: La Milloque; DP: Dieupentate; 
TH: Thézels; PAU: Paulhiac; VEL: Venelles; PSN: Plaissan. 

La présence de Peridyromys à Boujac et La Milloque considérées comme 
localités "humides" n'est pas contradictoire avec un statut d'habitant de milieu ouvert 
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alide. Rappelons en effet que Issiodoromys, marqueur de milieu ouvert alide, bien que 
peu abondant, est également présent dans ces deux localités. Par contre l'absence de 
Peridyromys à Pech Desse et Pech du Fraysse ou abonde Issiodoromys est 
surprenante. 

Finalement au terme de cette discussion nous ne savons pas avec celtitude dans 
quel environnement précis vivait Peridyromys murinus. Rappelons que l'étude de la 
morphologie dentaire nous a montré que la forme de Venelles est comparable de celle 
de Coderet tandis que celle de Thézels semble constituer avec la forme de Paulhiac un 
groupe biogéographiquement distinct. Or l'abondance de Peridyromys est comparable à 
Thézels et Paulhiac et diffère de celle plus faible observée à Venelles et Coderet. Cette 
diversification géographique, révélée par l'étude de la morphologie dentaire, n'est sans 
doute pas indépendante de l'environnement. Peut-être que la sécheresse est moins forte 
à Coderet et Venelles, ce qui se refléterait dans l'abondance moindre de Peridyromys 
dans ces deux gisements. 

Le tableau 36 récapitule les méthodes d'analyse des faunes exploitées au cours de 
cet essai sur l'évolution paléoenvironnementale de la péliode étudiée. Les biais 
rencontrés pour chacune d'elle et les positions adoptées selon les gisements sont 
précisées. 

M6thodaa utllltéu 91111 r.neontt .. Position Idopth Glltmentt 
Cé!"109fammes. non uffisation de la m6th!x1e FlodIlIU$& 8 

Blais de réeolte: gIsements peu produetls. 
EvoMkln 0» la diWlrsité ~eoI1es Iîm"hs. en faible quan~lé. (&groupement d':u glsements contemporains Cl\.auffour~VelMuit 

InUafamliale. Combsratlère/Moisslc !! 

DiverSité sptcifoque du Récolte en mace du grands mammllères utilisation $CUs rheM lJenelles 

grand el petits mammifères. Homog6n6K6 el ége de la faune CoumonjAC) 

Analyse de rabondanCê Biais de férole: gls.emeots peu producl1fs. non uŒsa\iQn en eas d'effectl trop rédull Chauffours, GaMa~ Comberatière .... 

des familles ou OGnt'as réeOItes limitées. en fe.lble quantité. Utlisation sous réSSM. Coumon-Ies-SouméroU>:, Mlne·des-Ro!s, 

dl rongeurs Ublisation eJ<dUsive d'/ssiodoromys comme Verneuil, PortaL. 
marQUeU" de milieu ouvert. 

Analyse de l'abondanœ Sials de récolte: glsements peu prodIxtfs, 1'101'1 ublutiol'l8/\ cas d'effectif trop réduit Chauffws, G8M3~ Combllratière ... 

des ~$ adaplllms dentalros r6coltes llmiths, en faible quantité. Utilisation sous réserw Coumon-les-$ouméroux. Mine-dU-Rois. 

G6né/'ilUsation abush~ des blotopes oeœpés VeI'TléUll.Portal... 

partes diff6rentl genres d'1,(lO même famille. 

UtiUs.ation exdusNe d'/sslodoromys comme 

marou&Ul" de mllfeu ouvert 

Effectif du rongeurs SéfocUo/\ cles falJl'\lsles plus ebondantes 

Clnslf\eatiQns automatiques Utilis.ation awc rherw Portal... 

Ublis.ation exclusive d1ulodoromys Exclusion d'/$siodotomys 

A.rIal)'sa factorieHe des comme marqueur cie mi'leu ouvert 

corTe~ndlinces. 

Effectifs cles gisements et des rongeurs. Non utllisation en taS d'effectif trop réduit Combeta~él'll$, Mol$sac 11... 

Ab«Idanœ relative cles Représentation fable cles GErldae. Utilisation avec ré$erw Mas cie Pauffié, Pech ~ssa, 

d'rfférentes formes cie G~licIaa Aplica1iOn cie la méthOcle aetua~ste à des Pech clu Fraysse, Portal, Dieupentale ... 

feUMs enckM&s 

Tableau 36.- Tableau récapitulatif des méthodes utilisées pour l'étude des paléoenvironnements et leurs difficultés 
d'application. 

3) Existence de différences régionales 
Un certain nombre de données issues de la littérature (Hugueney, 1984; Engesser 

et Mèidden, 1997) permettent de tenter une comparaison de l'évolution de l'abondance 
des familles de petits rongeurs (Clicetidae, Eomyidae, Glilidae, Dipodidae) dans 
différentes régions, Sud de la France, Limagne, Haute Savoie- Suisse, au cours de 
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l'Oligocène supérieur et de l'Aquitanien. 

Dans le Quercy, au cours de la période MF 27 - MP 28 les Cricetidae bien que 
représentés par six espèces deviennent moins abondants. Leur diversité est réduite à 
l'Oligocène terminal tandis que leur abondance au sein des petits rongeurs (Figure 72) 
augmente à nouveau. Nous avons déjà signalé cette contradiction apparente: elle résulte 
du fait qu'un certain nombre de lignées que nous avons supposées être inféodées à l'eau 
ou pour le moins à des milieux humides, (Heteroerieetodon, Pseudoericetodoll, 
Melissiodon) ont disparu ou ne sont plus documentées dans les gisements. Ainsi 
l'abondance de la famille des Cricetidae est, du moins dans le Quercy, essentiellement 
le fait du genre Euericetodoll qui semble donc être favorisé au cours des périodes plus 
sèches. Le genre y est pratiquement le seul représentant de la famille et conserve une 
fréquence constante parmi les petits rongeurs au cours de la période comprise entre 
Dieupentale et Paulhiac. L'augmentation de la fréquence des Eomyidae et des Gliridae à 
Paulhiac indiquerait un milieu un peu plus humide. 

Dans l'Aquitanien de Limagne Euericetodon longidens représente environ 23% 
des petits rongeurs à Coderet. Dans l'Aquitanien basal de Provence, à Venelles, la 
même lignée ne représente qu'environ 6% des petits animaux. Au même moment E. 
thezelellsis nov. sp. représente à Thézels 48 % de ceux-ci. Doit-on en conclure qu'au 
même moment (MN 0) l'environnement était beaucoup plus aride dans le Quercy 
(Thézels) qu'à Coderet ou Venelles ? Ce n'est pas improbable compte tenu de ce que 
nous apprend le reste de la faune (Figures 71, 76, et Tableau 35 à propos de 
PeridyroIllYs). 

Euerieetodoll longidens présent à Venelles et Coderet n'a jamais été trouvé dans 
le Quercy où se développe la lignée E. praeeursor - E. thezelensis nov. sp. Ces lignées 
occupaient sans doute des niches écologiques distinctes. On peut penser que, dans le 
Quercy, la lignée E. praeeursor-E. thezelensis nov. sp. évoluait dans un 
environnement plus mide et ouvert que celui de E. longidens présent dans les localités 
de Venelles ou Coderet, ou Brochene Fluh 53 dans la Molasse Suisse. 

La faible représentation des Cricetidae dans les gisements provençaux de 
Venelles, Plaissan et la Paillade par rapport au bassin d'Aquitaine (Thézels, Paulhiac) 
va de pair (Figure 72) avec la rareté des Dipodidae et une augmentation des Gliridae et 
Eomyidae. 

Au sein de la famille des Dipodidae la lignée P. admyarion nov. sp.-P. lIlyarion 
qui semble prendre naissance en Aquitaine à côté de la lignée Eueriee/odon praeeursor 
- EucrÎcetodon quereyi se serait donc adaptée à un milieu plus mide que les autres 
lignées du genre. Cette différence semble avoir été avantageuse puisqu'elle lui aurait 
pennis de persister seule durant la phase d'aridification du Miocène inférieur. 

L'antagonisme entre Cricetidae et Eomyidae semble se retrouver dans les 
séquences de Limagne et de Suisse-Haute Savoie. Des différences d'abondance entre 
familles de petits rongeurs s'observent d'une région à l'autre pour des niveaux 
biochronologiquement voisins. Cependant les séquences présentées comportent un 
nombre réduit de gisements séparés par des lacunes temporelles importantes et, pour 
plusieurs localités, le registre fossile est limité. Une comparaison valable avec le Quercy 
n'est donc pas possible pour le moment. 
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paléogéographique (d'après Dercourt el al., 1994), La localité de Küttigen, un peu plus ancienne que les trois autres, 
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Remarquons enfin que sur un ensemble de dix localités du bassin d'Aquitaine et 
de six autres en Provence et Languedoc seules deux d'entre elles (Portal et La Paillade) 
ont livré quelques dents de Castoridae. En Limagne, au cours de la même période, 
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Steneofiber n'est identifié avec celtitude que dans la faune de Coumon (AC) et à 
Coderet. En Haute Savoie et Suisse cette famille est connue à Fomant 6, Rickenbach, 
Brochene Fluh 19/20, Küttigen, Brochene Fluh 53, autrement dit durant une grande 
partie de l'Oligocène supérieur. 

En conclusion, lorsque le registre fossile est suffisamment riche pour foumir des 
fréquences significatives et lorsque les lignées présentes sont bien identifiées, il semble 
possible, le cas échéant, de mettre en évidence des différences dans la composition 
faunique de gisements contemporains. C'est le cas à la base du Miocène pour les 
localités de Thézels, Venelles et Coderet. Ces différences sont probablement la 
traduction d'une diversité de milieux et de paysages au cours cette période, pour 
laquelle le bassin d'Aquitaine semble constituer une unité biogéographique distincte. 

La figure 78 situe les localités de Coderet, Venelles, Thézels et Küttigen. dans le 
cadre paléogéographique de la transition Oligo-Miocène (Dercourt et al., 1994, Smith 
et al. 1994). Dans le Bassin aquitain le milieu est franchement marin à l'Ouest, tandis 
qu'à l'Est "les produits de l'érosion des Pyrénées et du Massif Central s'épandent sur 
une très vaste surface, dans d'immenses lacs, dans des lagunes ou sur des glacis 
continentaux". Ces faciès infiniment variés dans le détail forment les célèbres molasses 
d'Aquitaine. Dans le Massif Central le fossé de la Grande Limagne est bordé durant 
l'Oligocène de reliefs impOitants (Gorin, 1975). A l'Oligocène supérieur l'activité 
volcanique s'intensifie tandis que le comblement des bassins par des dépôts 
continentaux continue et se prolongera jusqu'au Miocène inférieur (Gorin, 1975; 
Hugueney, 1984). Dans les Alpes la collision de l'Apulie et de l'Europe se poursuit. 
L'épaisseur du bounelet continental s'accroit. Les reliefs qui se forment sont érodés. 
Des molasses s'accumulent dans les sillons savoyard et suisse dont le dépôt est rarement 
intenompu par des transgressions marines fugaces. Dans le Sud de la France 
l'effondrement amorcé au Rupélien entre le bloc Corso-Sarde et le Continent se 
poursuit. Il évoluera par accrétion en océan provençal au Miocène. La mer anive en 
Provence au début de cette période. 

Les particularités morphométriques observées chez divers taxons ainsi que les 
différences de composition des faunes de rongeurs des trois localités de Coderet, 
Venelles et Thézels (Figure 78, tableau 37) poun'aient s'interpréter, notamment pour le 
Bassin aquitain, par un certain degré d'isolement lié aux reliefs, notamment du Massif 
Central, ou par des conditions biotopiques différentes en liaison avec ce contexte 
paléogéographique. 

E) Evolution des rongeurs en rapport avec leur environnement 

La figure 79 résume les principaux changements fauniques observables, au niveau 
générique ou spécifique, chez les rongeurs, au cours de l'Oligocène supérieur et du 
Miocène inférieur en France et en Suisse. Elle met nettement en relief leur 
extraordinaire diversification à la limite Oligo-Miocène (intervalle Dieupentale­
Coderet) qui contraste avec celle de l'époque précédente et plus nettement encore avec 
la faune suivante du Néogène inférieur. 
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Figure 79.- Principaux changements fauniques (au niveau générique ou spécifique) chez les rongeurs à la fin de 
l'Oligocène et au début du Miocène. Les familles ont été dissociées afin de mettre en évidence les différents types 
d'événements fauniques (fin de lignée, occurrence limitée, apparition, diversification) qui surviennent en relation 
avec l'évolution de l'environnement (phases A. B, C, D). Les périodes de refroidissement supposé ont été encadrées, 
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L. Thaler (1966) suppose qu'à l'Oligocène terminal "les conditions étaient telles 
Europe occidentale qu'en chaque lieu du territoire de nombreuses niches écologiques 
permettaient la coexistence de ces rongeurs divers ... ". Il invoque pour cette période une 
altération climatique qui, ayant entraîné un accroissement du caractère xérophytique de 
la flore, aurait eu pour conséquence des modifications du régime alimentaire chez les 
thélidomyidés (acquisition de cément) et permis l'arrivée de groupes allogènes venant 
se mêler à la faune préexistante expliquant ainsi la diversité de la faune résultante. 

Ce scénario télescope en réalité deux phases différentes, l'une conespondant à la 
période MP 26, l'autre, qui nous intéresse ici, se produisant à la transition Oligocène­
Miocène (intervalle MP 29 - MN 0). Les travaux des sédimentologues, palynologues et 
aux autres paléomammalogistes, auxquels L.Thaler propose à l'époque cette hypothèse 
de travail ont apporté de nouvelles connaissances sur la période qui encadre la limite 
Oligo-Miocène. Les lignes qui suivent ont pour ambition de proposer un scénario 
illustrant et développant cette hypothèse, à la lumière des données actuellement notre 
possession. 

Ce que l'on croit connaître de l'évolution de l'environnement au cours de 
l'Oligocène supédeur et du Miocène infédeur peut être résumé dans la succession des 
quatre phases suivantes. 

Phase A: après un maximum de froid et d'aridité au Chattien inférieur (niveau 
repère MP 26), période où l'on voit apparaître le cément chez les théridomyidés, les 
niveaux MP 27 et MP 28 correspondent à une amélioration climatique. 

Phase B: une nouvelle altération du climat, signalée par une augmentation du 
rapport 180f1'O dans les carbonates des gyrogonites des charophytes de la molasse 
Suisse, se produirait ensuite. Elle conespondrait à un refroidissement qui atteindrait son 
maximum au niveau MP 29 (niveau repère de Rickenbach vers -24.4 M.a.). Ce 
refroidissement, qui semble avoir été enregistré par les faunes de mammifères, 
provoquerait des modifications importantes de la flore (disparition des Palmiers et Taxo 
diaceae par exemple). 

Phase C: une augmentation des températures se serait ensuite produite au 
cours de l'Oligocène terminal. En liaison avec la paléogéographie de cette période, des 
conditions régionales différentes (altitude, bordure de mer transgressive, 
continentalisation) permettaient une diversité de paysages et de milieux qui est suggérée 
par l'analyse des faunes. 

A la fin de cette pédode, un peu avant la limite Oligo-Miocène (aux alentours de -
23.9 M.a.) une aridification se produirait. Elle pourrait être associée au refroidissement 
mis en évidence en milieu océanique sous le nom de Mi 1 Event. 

Phase D: à la base du Miocène, dans un climat à tendance aride ou semi aride, 
la température moyenne augmente. La flore se transforme, certaines formes disparues 
(Palmiers) réapparaissent, de nouveaux groupes végétaux apparaissent ou se diversifient 
(Leguminosae). Au cours de l'Aquitanien le climat deviendrait progressivement un peu 
moins aride (Berger, 1990). 

Les changements fauniques déjà évoqués ainsi que des modifications perceptibles 
au sein des groupes de rongeurs qui évoluent au cours de cette période doivent pouvoir 
s'interpréter à la lumière des transformations successives de l'environnement. 

Phase A: dans les gisements compris entre les niveaux repères MP 27 à MP 
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28, le genre Eomys se diversifie (Comte & Vianey-Liaud, 1989, Engesser, 1990), son 
abondance augmente. Ces faits pourraient trouver une explication dans l'apparition de 
nouvelles niches écologiques en liaison avec un climat devenant progressivement plus 
chaud et plus humide. 

L'accord n'est pas complet entre les schémas évolutifs de la famille des éomyidés 
tels qu'ils sont déduits des études réalisées dans le Quercy (Comte et Vianey-Liaud, 
1989) et dans la molasse Suisse (Engesser, 1990). Il n'est pas impossible qu'une 
certaine harmonisation (Comte & Vianey-Liaud en préparation) puisse être réalisée. 
Ainsi, Eomys aff. major d'Ebnat Kappel semble correspondre à Eomys quercyi tandis 
que EOl1lys zitteli et EOl1lys ebnatensis, dont les types sont très proches, pourraient 
représenter des variants géographiques d'une même espèce. 

La présence en Suisse et en Limagne d'Eomys huerzeleri ainsi que du genre 
Eomyodoll, genres non documentés dans le Quercy, argumente une différenciation 
biogéographique entre ces régions. Cette période voit également l'apparition du genre 
Pseudotheridomys. 

Phase B: la crise qui affecte les températures et l'humidité est marquée par la 
disparition de végétaux thermophiles (Berger, 1990). Une conséquence de cette 
aridification du climat dans les régions étudiées pourrait être la disparition de certaines 
lignées de Pseudocricetodon et de celle d' Hetel'Ocricetodoll, formes supposées de 
milieux humides. Une lignée rare de rongeurs de grande taille, celle de 
Plesispel7llophilus macl'Odoll, s'éteint (Schmidt-Kittler & Vianey-Liaud, 1979). 

Parmi les Eomyidae, la plupart des EOl1lys (E. zitteli, E. huerzeleri, E. gigas, E. 
ebnatellsis) vont également disparaître. Cette disparition pourraît être la conséquence 
de transformations du couvert végétal en relation avec une sécheresse accrue. Ainsi les 
Eomys, faiblement hypsodontes, ont peut-être disparu avec les végétaux qui 
constituaient leur nourriture habituelle. Eomys zitteli qui semble être resté stable dans 
les niveaux précédents s'éteint avant le niveau de La Milloque. Dans le Quercy Eomys 
gigas n'est représenté que par un seul individu à Portal. Dans la Molasse Suisse il serait 
présent, à côté d'Eomys huerzeleri, à Ebnat-Kappel (MP 28) (Engesser & Mayo, 1978) 
et rencontré pour la dernière fois à Gosgen-Kanal (MP 28). Eomys huerzeleri s'éteint 
avant le niveau de Rickenbach. Seul Eomys milloquellsis nov. sp. semble subsister 
jusqu'au niveau de Dieupentale d'après les quelques dents que nous avons pu observer 
en provenance de ce gisement. 

En effet, au sein de la faune indigène, des lignées réagissent aux modifications de 
l'environnement. L'une d'elle, celle d'Eomys quercyi, qui donnerait naissance à Eomys 
milloquensis n.s., montre avec une augmentation du degré d'usure, une simplification 
de son schéma dentaire et une ouverture de l'angle occlus al de ses molaires supérieures, 
des modifications qui pourraient représenter l'adaptation à une nourriture devenant plus 
abrasive (Figure 80). 

En même temps, les nouvelles conditions climatiques permettent l'installation de 
formes allochthones. Rhodanomys pourrait être l'une d'elles. Il apparaît dans le niveau 
de La Milloque où il présente des adaptations plus poussées (angle occlus al plus ouvert, 
rapport Hs/Hi plus faible, schéma dentaire simplifié, dimensions plus faibles) que celles 
d' Eomys milloquensis nov. sp. qui va s'éteindre (Figure 80). 
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gigas, évolution présumée de EOII/Ys quercyi vers Eomys milloquensis nov. sp. et apparition du genre 
Rhodanomys) à la fin de l'Oligocène et au début du Miocène. L'épisode de refroidissement et d'aridification au 
niveau de Rickenbach (MP 29) apparaît comme une période de transition. 

Chez les Dipodidae, une nouvelle espèce, Plesiosminthlls schallbi, s'individualise 
avec une augmentation de la taille des Ml et des M2 et quelques modifications du 
schéma dentaire. C'est peut être dans des transfonnations de l'environnement qu'il 
faudrait rechercher la cause de ce phénomène mais nous ne savons rien de la 
signification écologique des caractères qui se développent à ce moment chez 
Plesioslllilltlzlls sclzallbi. 

Plesioslllintlzus prolllyarioll semble devenir marginal, toutefois cette fonne 
pourrait être présente, encore bien documentée, à Moissac II. 

Chez les Cricetidae, Elicricetodoll praeCllrsor est signalé dans les niveaux de 
Rickenbach et La Milloque. Ce taxon créé par Schaub (1925), pour une mandibule des 
Phosphorites du Quercy (AC) n'a jamais été retrouvé dans les localités des fouilles 
modernes. Nous déjà avons soulevé le problème de l'origine de E. praeCllrsor (Comte, 
1985). Après l'avoir écarté de la descendance de E. dllbius, nous l'avions rapproché 
d'une fonne, documentée par une unique mandibule, montrant à Pech Desse des 
ressemblances avec E. atavlIs. Cependant le lien est très ténu et nous n'avions pas 
écarté l'hypothèse d'une immigration possible pour cette espèce. C'est cette dernière 
hypothèse, argumentée par le contexte environnemental, que nous retenons dans ce 
travail. 
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Panni les immigrations, l'arrivée des Lagomorphes constitue un événement 
par la place qu'ils vont prendre dans les faunes miocènes. Parmi les grands mammifères 
citons l'arrivée du genre Diaceratheriul1l, des tapiridés et celle de l'éphémère 
MicrobllllOdoll, tandis que d'autres taxons disparaissent tels ROllzotherilll1l, 
Lophiomeryx et Doliochoerus (Cabard, 1976; Brunet et al. 1987; Blondel, 1996). 

Phase C: le climat redevient plus chaud. Cependant, à la suite de l'aridification 
qui a précédé (phase B) de nombreux taxons végétaux ont disparu, la flore est appauvrie 
et son caractère xérophytique s'est accru. 

De nouveaux rongeurs hypsodontes, Rhizospalax, Columbomys, apparaissent. 
Rhizospalax aurait été fouisseur (Hugueney, 1969), on ne sait rien de son origine. 
Columbomys est documenté en Espagne, à Vivel dei Rio (Hugueney et al. 1987) sous 
un climat peut-être alors plus aride en Espagne que dans les régions plus 
septentrionales. L'aridification de ces dernières à la fin de l'Oligocène aurait permi la 
migration du genre ColwnbolllYs. Cependant les immigrants ne seraient pas seulement 
des fonnes hypsodontes puisque Bransatoglis cOllcavidens pourraient être l'un d'entre 
eux (Vianey-Liaud, 1994). Une diminution de taille s'observe chez Issiodoromys qui 
reste cependant localement très abondant (Thézels). 

Une concurrence alimentaire avec les Lagomorphes a été envisagée qui aurait 
ultérieurement abouti à la disparition d'Issiodoromys. Toutefois les Lagomorphes sont 
encore peu abondants et peu diversifiés à cette péliode. Remarquons également qu'en 
Suisse Issiodoromys a déjà disparu (dernière occurrence à Brochene Fluh 19/20) 
lorsque les Lagomorphes font leur apparition au niveau de Küttigen. Comme pour les 
rongeurs insulaires, (Gould, 1993) une raréfaction de sa nourriture habituelle pourrait 
avoir été à l'origine de la diminution de taille d' Issiodoromys à la fin de l'Oligocène. 
Trop spécialisé pour s'adapter, il aurait été incapable de modifier son régime 
alimentaire. Une pression de prédation accrue (Gould, 1993) aurait pu aboutir au même 
résultat. 

Cet environnement convient sans doute à Rhodanomys puisque sa lignée se 
poursuit dans l'Aquitanien. Ce n'est pas le cas pour Eomys lIlilloquensis nov. sp. avec 
qui il entre peut-être en concurrence et qui disparaît. Parmi les grands mammifères, 
Microbullodoll fait de même avant le niveau de Coderet sans avoir pu évoluer (Cabard, 
1976). Le genre s'est-il éteint à ce moment ou est-il reparti avec la dégradation 
climatique qui l'avait poussé a migrer dans nos régions? 

Le phénomène marquant est cependant l'extraordinaire diversité de la faune de 
rongeurs de cette période. L'arrivée de quelques fonnes immigrantes semble de peu de 
poids dans le foisonnement des lignées nouvelles. En Haute-Savoie et en Suisse, les 
genres Eomyodon et PseudotheridolllYs se diversifient (Engesser, 1990). 

On assiste à une diversification du genre Eucricetodoll, au sein duquel les espèces 
collatus et IOllgidens apparaissent à côté de la lignée E. praecursor-E. thezelensis. De 
même le genre Plesioslllinthus se diversifie. 

Tout se passe comme si brutalement une multitude de niches écologiques 
nouvelles s'étaient constituées. Cette diversité globale ne serait en réalité que l'image 
faussée d'une diversification des milieux à l'échelle régionale. Ainsi, EOlllyodoll 
présent en Limagne, Haute-Savoie et Suisse, n'est pas documenté dans le sud de la 
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France. Heteroxerus ne semble pas être présent à Boningen, Fomant 6 et 7 et 
Rickenbach. Eucricetodon longidens n'est pas documenté en Aquitaine où l'on trouve 
par contre Plesiosminthus admyarion nov. sp. et Eucricetodon thezelensis nov. sp., 
absents ailleurs. 

Les faunes paraissent alors constituées d'un pool d'espèces indigènes communes 
ayant traversé la crise sans conséquences apparentes auxquelles s'ajoutent, avec 
quelques formes allogènes, des lignées nouvelles qui seraient adaptées à des conditions 
locales. 

Nous avons représenté la répartition des différents taxons en fonction de leur 
poids au cours des quatre phases A, B, C et D (Figure 81). Le poids est exprimé par son 
logarithme calculé à partir des dimensions des Ml1. 

On constate qu'entre les phases A et B l'équilibre de la faune semble peu modifié, 
les apparitions ou migrations compensant les apparitions. La représentation utilisée pour 
la phase C sépare les formes qui vont disparaître à la fin de cette période. Elle met en 
évidence la diversification des formes de rongeurs, pour toutes les gammes de taille, 
traduisant probablement la plus grande diversité de milieux au cours de cette période et 
souligne l'importance de la vague d'extinctions qui va suivre. 

Phase D: dans l'Aquitanien inférieur, après les localités contemporaines du 
niveau repère de Coderet (MN 0), de nombreuses lignées vont disparaître. Les 
dispatitions touchent de manière apparemment indifférente les formes apparues 
récemment aussi bien que des formes plus anciennes dont plusieurs lignées de taille 
moyenne à grande comprenant tous les Theridomyidae 

Les trois lignées de Théridomyidés qui subsistent encore dans le niveau de 
Coderet, Issiodoromys - Archaeomys -ColulIlbomys, montrent alors la diversité la plus 
faible de leur histoire. Il s'agit de populations très spécialisées, raréfiées, ayant subi des 
extinctions locales (Suisse). A cette restriction de leur aire de répartition se surajoutent 
des modifications de l'écosystème (climat, végétation, immigrations fauniques, 
concun'ences éventuelles) qui vont provoquer leur extinction totale. 

Hormis les castOlidés lorsqu'ils sont présents, l'absence des rongeurs de grande 
taille se remarque dans les niveaux suivants de l'Aquitanien. 

L'originalité de la faune aquitanienne réside "dans la perte partielle du cachet 
oligocène, consécutive à l'hécatombe qui marque la fin du Stampien, et à l'absence des 
immigrants qui caractériseront l'époque suivante" (de Bonis, 1973). 

Quelles sont les causes de cette vague d'extinction? Tout se passe comme si une 
homogénéisation de l'environnement s'était produite entraînant la disparition de 
nombreux biotopes. Une possible altération climatique en relation avec le refoidisse­
ment des eaux océaniques con-espondant au "Mil Event" dont le maximum est atteint à 
la limite Oligocène - Miocène est-elle en cause? Une certaine aridité, traduite par les 
faciès, associée à l'augmentation de la température qui semble se produire à la base du 
Miocène, par leur action sur la végétation sont-elles responsables ? Les lignées qui 
subsistent sont alors probablement celles qui possédaient les caractères permettant la 
meilleure adaptation aux nouvelles conditions qui se mettent en place. Les extinctions 
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Figure 81.- Evolution des faunes de rongeurs entre le Chatticn moyen (niveau repère de Pech du Fraysse, MP 28) et l'Aquitanien inférieur (gisement de Paulhiac, MN 
1). Les différentes lignées, présentes dans le Sud de la France, en Limagne et en Suisse, ont été classées en fonction du poids moyen des espèces estimé à partir des 
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poursuivant dans l'interalle suivant sont figurées en blanc. Intervalle PFR-POR-COS: Pech du Fraysse, Portal, Cournon-Ies-Souméroux; Intervalle COS-LM: Chauffours. 
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poulTaient également traduire un retour à l'équilibre des faunes après les immigrations 
et les diversifications qui ont précédé. Les données sur cette période restent encore trop 
parcellaires pour mettre en avant l'une ou ]' autre de ces hypothèses. Quoiqu'il en soit 
une importante coupure faunique se produit qui ne semble pas coincider exactement 
avec la limite Oligo-Miocène en milieu marin. Il est d'ailleurs probablement utopique 
de croire que ces deux limites aient pu coincider. 

CONCLUSION GENERALE 

Les modifications fauniques observées au cours de la transItIOn Oligocène­
Miocène sont supposées liées aux fluctuations climatiques et aux changements 
paléogéographiques qui se produisent au cours de cette période. Le but de cette étude 
était de préciser quelle fut, dans ce contexte, la réponse des rongeurs aux modifications 
de leur environnement. Dans cette optique l'étude systématique de la faune de rongeurs 
des deux importants gisements de Venelles et Thézels a été réalisée. Les rongeurs 
d'autres localités de cette période ont été également étudiés. Les observations réalisées 
autorisent de nouvelles hypothèses phylogénétiques, suggèrent l'existence d'une 
différenciation géographique des populations à la limite Oligo-Miocène et apportent des 
infOimations d'ordre biochronologique. Etait-il alors possible de relier les modifications 
et les variations observées chez les faunes avec des changements dans l'environnement? 
Afin de tenter de répondre à cette question nous avons confronté les faits déduits de 
l'utilisation de méthodes indépendantes avec ceux issus de l'analyse des faunes. 
L'ensemble des résultats obtenus apporte de nouvelles informations à la connaissance 
des phénomènes qui se produisent au cours de cette période. De nouveaux problèmes 
sont posés, parmi lesquels celui de la colTélation entre les données paléoclimatiques 
océaniques et continentales. 

U Systématique, Modalités évolutives et phylogénies 

Cette étude systématique a été l'occcasion d'entreprendre une comparaison de 
diverses populations de rongeurs comprises entre le niveau MP 28 de l'Oligocène 
supérieur et la biozone MN 2 de l'Aquitanien. L'étude systématique des rongeurs des 
deux localités de Thézels et Venelles, pour lesquelles nous fournissons des listes 
fauniques réactualisées en regard de celle du niveau contemporain de Coderet et de celui 
plus ancien de La Milloque (Tableau 37), a été réalisée. La description des éomyidés de 
La MiIloque, appOite des éléments nouveaux à la connaissance de l'évolution de cette 
famille au cours de la période étudiée. D'autres données nouvelles ont été recueillies, 
qui concernent les cricétidés, les dipodidés et les gliridés. Les renseignements obtenus 
permettent, en précisant leurs modalités évolutives, de compléter ou modifier les 
scénarios possibles de l'évolution de ces rongeurs au cours de la période étudiée. 

Deux groupes bien distincts d'Eucricetodon évoluent dans les niveaux de 
l'Oligocène terminal et du Miocène basal. La lignée constituée par E. hochheimensis et 
E. haslachensis, descendants possibles de Eucricetodon dubius, conserve des 
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caractères primitifs (bras postérieur de l'hypoconide très fréquent aux molaires 
inférieures) et montre une complication de la structure (développement d'un deuxième 
mésolophe-ide, fréquence impottante de l'ectomésolophide). 

La Milloque Thézels Venelles Codere! C3 
Eucricetodon praecursor + 
Eucricetodon lonr!idens aff. + 
Eucricetodon thezelensis nov. 5p. +* 
Eucricetodon sp. + 
Pseudocricetodon thaler; cf. + 
Pseudocricetodon 5p. + 
Adelomvarion viret; + + + + 
Melissiodon clUercvi + + + 
Eomys mil/oqucnsis nov. sp. +* 
Pseudotheridomvs schaubi + + + 
Eomyodon volkeri + 
Rodanomys hUl!Ueneyae aff. 
Rhodanomvs transiens aff. aff. + 
Gliravus bruiini + + + 
Bransato"lis ru"ax + + 
Bransatoglis concavidens + + 
Glirudinus "lirulus + + + 
Microdyromys praemurinus + 
Peridvromvs mur/nus + + + + 
Plesiosminthus schaubi ?+ + 
Plesiominthus schaubi meridionalis n.subsp, +* 
Plesiosminthus admvarion nOV.5P. +* 
Heteroxerus vaulhiacensis ?+ + + + 
Heteroxerus lavocati + + ? + 
« Sciurus » solitarfus + 
Paleosciurus feiJ!nouxi ? 
Rhizospalax poirrieri + + + 
Parallomvs ernJÏ + 
lssiodoromys Dseudanaema + 
lssiodoromys bransatensis + + + 
Archaeomys laurillardi + + + 
Archaeomys arvernensis + 

Tableau 37.- Rongeurs des localités de La Milloque (MP 29), Thézels, Venelles et Coderet 3 (MN 0). La localité­
type des taxons définis dans ce mémoire est indiquée par le signe *. 

Parallèlement un autre groupe, qui semble issu de E. praecursor, apparaît 
diversifié au Miocène basal mais étant constitué d'espèces montrant un fort degré de 
similitude. Ces taxons décrits dans des localités biochronologiquement parfois très 
proches ne sont distinguables, morphologiquement, que sur la base de différences 
d'ordre statistique des fréquences de leurs caractères. Celles-ci suggèrent que les 
caractères ne se modifient pas à la même vitesse au sein des différents rameaux du 
groupe. 

Ainsi on peut imaginer qu'à paltir d'une mosaïque de caractères évoluant 
indépendamment à partir du fonds initial commun représenté par E. praecu/'sor la 
sélection et l'évolution plus rapide de tel ou tel caractère ait pu aboutir à des lignées 
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voisines évoluant parallèlement. Il semble possible de relier ces développements séparés 
séparés à un isolement géographique relatif et/ou à des conditions environnementales 
différentes. 

Ainsi dans le bassin d'Aquitaine E. praecursor présent à La Milloque (MP 29) 
semble évoluer sur place en donnant E. thezelensis nov. sp. qui poun'ait conduire, dans 
le même bassin, à E. hesperius. Plus à l'Est c'est la lignée de E. longidens qui semble 
pouvoir être suivie, peut être depuis le niveau de Saint-Victor-La-Coste (MP 29), 
jusqu'aux niveaux de Coderet (MN 0) et Baudry 2 (? MN 1). 

A côté de E. longidens, E. collatus de Küttigen, représente dans la molasse Suisse 
un autre rameau. Une documentation plus abondante permettrait peut être de mettre en 
évidence, comme dans le bassin d'Aquitaine, des affinités particulières avec les 
populations rapportées à E. praecursor dans plusieurs gisements de la molasse Suisse 
(Rances, Rickenbach). 

La proximité morphologique des divers Eucricetodon au cours de la période 
étudiée et le parallélisme hétérochrone de l'évolution des différents caractères de ces 
lignées, posent le problème de leur utilisation efficace à des fins biochronologiques. 
Celle-ci devrait reposer sur l'étude de populations suffisamment abondantes, décrites à 
l'aide de critères morphologiques clairement définis, et sur leurs comparaisons testées 
statistiquement. Par ailleurs la prise en compte concomitante des stades évolutifs 
successifs de plusieurs lignées devrait contribuer à atteindre ce but. 

En France et en Suisse le genre Adelomyarion n'est représenté que par un seule 
espèce A. vireti. La comparaison des caractères morphologiques et biométriques des 
populations de La Milloque et Coderet couche 3 permet de penser que la disparition de 
l'ectolophide et du mésoconide des molaires inféIieures, ainsi qu'une augmentation de 
la surface occlus ale des molaires antérieures, constituent les tendances évolutives les 
plus visibles de cette lignée. 

D'autre part nous montrons que la population de Venelles présente, par rapport à 
celle de La Milloque, la persistance de caractères ancestraux à côté de caractères 
progressifs tandis que par la fréquence d'autres caractères elle s'individualise par 
rapport aux fOlmes de Coderet et La Milloque. Nous observons donc chez cette espèce 
un phénomène d'évolution en mosaïque similaire à celui observé chez les 
Eucricetodoll. 

S'il est possible de distinguer les deux populations de Venelles et Coderet, les 
différences ne semblent pas toutefois suffisantes pour établir une coupure taxonomique. 
Elles suggèrent cependant l'existence, au cours du Miocène inférieur, d'un certain degré 
de différenciation géographique qui pourrait être en relation avec des environnements 
distincts 

Dans les localités étudiées dans ce mémoire le genre Melissiodoll n'est rapporté 
qu'à l'espèce quercyi. Ce genre est souvent très mal représenté dans les rares gisements 
où il est présent. Peut-être doit-on voir là les conséquences de l'occupation d'un biotope 
particulier pour cette espèce qui pourrait être inféodée à un milieu aquatique. 

Les molaires supérieures, longtemps méconnues dans le Quercy, permettent outre 
une meilleure comparaison des formes des différents niveaux, de compléter la 
connaissance des tendances évolutives de cette lignée. Du fait de l'indigence du 
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matériel, les informations biochronologiques obtenues restent malgré tout succintes. 
Nous pouvons conclure tout au plus que la population de Venelles serait proche de celle 
de Coderet. 

Les Eomyidae sont souvent bien représentés dans les gisements de la période 
étudiée. Parmi eux certains ont été définis par leur brachyodontie, d'autres par une 
certaine hypsodontie. Celle ci a été quantifié à l'aide du rapport H!L et du coefficient 
d'hypsodontie CHY (Vianey-Liaud, 1985) chez vingt populations d'Eomyidae 
comprenant diverses espèces des genres Eomys et Rhodanomys et chez Ritteneria 
molinae de Caunelles. Si l'on constate une faible augmentation de l'hypsodontie entre 
Eomys antiqlllls du niveau de Montalban (MP 23) et Eomys zitteli de Pech Desse (MP 
28), il n'y a plus ensuite d'augmentation nette et significative de ce paramètre, chez les 
populations d'Eomyidae étudiées, jusqu'à la zone MN 2a de l'Aquitanien. Les 
éomyidés de la période étudiée sont donc tous des formes peu hypsodontes. 

L'étude du taux d'abrasion des dents mesuré par le rapport Hs/Hi (hauteur du 
sinus/hauteur de la couronne au dessous du sinus) a été réalisée pour les mêmes 
populations. Ce rappOlt est indépendant des dimensions dentaires (Lxi) de la population 
considérée. On constate que, relativement à la taille, ce paramètre semble caractériser 
les lignées définies par ailleurs sur la bases d'autres critères, morphologiques ou 
biométriques. Ainsi les lignées d'Eomys zitteli et d'Eomys major-gigas (Comte & 
Vianey-Liaud, 1989) se séparent nettement de la lignée Rhodanomys hllglleneyae -
RhodanolllYs transiens. Ce résultat repose le problème de l'origine des Rhodanomys. 
De même, le rappOlt HslHi sépare Rhodanomys transiens de Rhodanomys schlosseri et 
ce dernier de RittenerÎa ce qui constitue un argument pour reconsidérer les relations 
entre ces lignées. 

Rhodanomys a été défini comme un genre lophodonte à table d'usure plane et 
opposé à EOlllys bunodonte, dont les tubercules internes dominent nettement les 
externes, même après usure. La mesure de l'angle occlus al fait par les deux plans 
occlusaux (interne oblique et externe horizontal) sur les MI-2 supérieures de diverses 
populations d'Eornyidae échelonnées entre les niveaux MP 28 et MN 1 montre d'abord 
que la table d'usure des Rhodanomys est rarement véritablement plane (6 % des dents 
seulement de RhodanolllYs transiens de Paulhiac ont un angle occlus al de 180'). Par 
contre toutes les formes rapportées à Rhodanomys transiens des niveaux MN 0 et MN 1 
ont un angle occlusal de 169' ± 2' et exceptée une dent de Paulhiac, cet angle est 
toujours supérieur à 160'. 

Par ces caractères, Rhodanomys, à tubercules peu ou à peine dominants, se 
distingue des Eomys des niveaux de Pech Desse et Pech du Fraysse (MP 28) chez qui 
l'angle occlus al est significativement plus faible, voisin de 150'. 

Dans le niveau de La Milloque (MP 29), pour lequel les Eornyidae n'avaient 
jamais été décrits, deux espèces se côtoient. L'une d'elle avec un angle occlus al moyen 
de 166' et seulement cinq spécimens ayant un angle inférieur à 160' est référable au 
genre Rhodanomys. Elle en représente, pour ce caractère, une espèce significativement 
plus primitive que Rhodanomys transiens: il s'agit de Rhodanomys aff. hllglleneyae 
qui semble différer de la population type de KUttigen par ses dimensions et quelques 
caractères morphologiques. 
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L'autre fonne de La Milloque, Eomys milloquensis nov. sp. montre un angle 
occlus al de 162' intermédiaire entre le type Rhodanomys et le type Eomys. En raison 
de ses dimensions et de divers caractères morphologiques on peut penser qu'Eomys 
milloquensis nov. sp. dérive d'Eomys quercyi. 

L'hypsodontie a été jugée responsable de la disparition, du fait de l'usure, de 
structures dentaires (anticlinaux l et V) des dents jugales de Rhodanomys tandis que les 
dents d'Eomys, non hypsodontes, conservent cinq anticlinaux. Une mesure de l'angle 
entre la surface occlus ale et l'ouverture des synclinaux l et IV a été réalisée afin de 
quantifier ces variations. Les résultats des observations sur les Ml-2 supérieures 
montrent que chez les Eomys le premier anticlinal est toujours présent tandis que le 
cinquième anticlinal est rarement absent et toujours ouvert du côté labial. Les 
Rhodanomys se distinguent par la fréquente disparition des anticlinaux l et V, le 
synclinal IV pouvant être fenné du côté labial. Pour ces caractères Rhodanomys aff. 
hugueneyae de La Milloque apparaît moins progressif que Rhodanomys transiens. 

Ici encore Eomys milloquensis nov. sp. de La Milloque occupe une place 
intermédiaire entre les autres Eomys et les Rhodanomys. 

Le degré d'abrasion des dents, mesuré par Hs et HslHi indique une usure 
nettement plus forte chez les Rhodanomys que chez les Eomys. Cependant nous 
montrons qu'il n'y a pas corrélation entre l'usure plus forte et les caractéristiques de la 
couronne établies précédemment (angle occlusal, disparition des anticlinaux l et V). 
Les caractéristiques du schéma occlusal des Rhodanomys ne sont donc pas la 
conséquence du régime plus abrasif de ces rongeurs. 

Les caractères particuliers qui se développent au sein de la lignée conduisant à 
EOlllys lIlilloquensis nov. sp. constituent un argument pour rechercher l'origine du 
genre Rhodanomys au sein du genre Eomys. Par ses caractères biométriques et 
morphologiques, qui annoncent la simplification des Rhodanomys, EOlllys quercyi 
pouvait représenter un ancêtre possible des RhodanolllYs. Une étude biométrique des 
mandibules montre que Eomys quercyi possède une mandibule nettement plus haute 
que RhodanolllYs transiens ce qui constitue un obstacle à cette filiation. La stabilité 
morphologique d'Eomys zitteli à l'Oligocène supérieur n'annonce pas quant-à elle le 
genre Rhodanomys (Comte & Vianey-Liaud, 1989). 

Ce demier apparaît donc, en Europe occidentale, parfaitement réalisé dans les 
niveaux voisins du niveau repère MP 29 de l'Oligocène supérieur, sans qu'il ait été 
possible de relier directement, sur ce territoire, le genre Eomys au genre Rhodanomys. 

La lignée supposée reliant EOlllys quercyi à Eomys milloquensis nov. sp. 
montrerait donc pendant la période MP 28 - MP 29 une évolution parallèle à celle qui 
aurait conduit au genre Rhodanomys. Cette évolution (simplification morphologique, 
augmentation de l'angle occlus al) correspondrait à une adaptation à un régime plus 
abrasif. 

Ainsi au cours de l'Oligocène tenninal, sous la poussée de contraintes 
environnementales, certains Eomys amorcent une évolution (lignée quercyi -
milloquensis nov. sp.) ou disparaissent (lignée zitteli), mis peut être en concurrence 
avec de nouveaux arrivants mieux adaptés: les Rhodanomys. 

Dans la lignée RhodanolllYs hugueneyae - Rhodanomys transiens, et pour les 
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caractères pour lesquels nous disposons d'informations suffisantes, les tendances 
évolutives qui se manifestent vont dans le sens d'une simplification du schéma dentaire 
par la perte progressive de crêtes: mésolophe de plus en plus court, en voie de 
disparition aux P4/; antérolophe de plus en plus court, en voie de disparition aux M1-2/; 
disparition du mésolophide des MlI-2. 

La simplification du schéma dentaire semble s'accélérer au ni veau de Codere!. 
Cependant ce phénomène n'apparaît significatif que pour la seule disparition du 
mésolophide des Ml1-2. 

Sur le plan biométlique, les dimensions dentaires restent voisines entre 
Rhodanomys aff. hugueneyae de La Milloque et Rhodanomys transiens de Coderet. 
Une réduction des longueurs des P4/, MlI-2 et Ml3 devient sensible au niveau de 
Paulhiac. 

Dans les niveaux immédiatement plus récents, Rhodanomys schlosseri se signale 
par une diminution marquée des dimensions et une simplification morphologique 
brusquement accrue. Cette coupure avec l'évolution jusque là progressive de la lignée 
hugueneyae-transiens s'ajoute à la séparation de ces formes par la comparaison de leurs 
Hs/Hi respectifs. Ces faits argumenteraient l'hypothèse d'un genre Rhodanomys 
polyphylétique. Cependant, pour le moment, Rhodanomys transiens et Rhodanomys 
schlosseri ne semblent pas avoir été identifiés dans le même niveau 

La comparaison statistique des fréquences de divers caractères, dont ceux 
informatifs des tendances évolutives, montre qu'il existe très peu de différences 
significatives entre les populations de Venelles, Thézels et Codere!. De plus la dispalité 
des différences significatives d'une population à l'autre ne permet aucun classement 
chronologique de celle-ci. Pour la plupart des catégories dentaires, les formes de 
Thézels et Venelles montrent des dimensions plus fortes que celles de l'espèce de 
Codere!. Compte tenu du fait que la valiation de taille paraît de faible importance et 
limitée à quelques catégolies dentaires entre La Milloque et Coderet on ne peut tirer 
argument des dimensions des populations de Thézels et Venelles pour conclure à leur 
antériorité. 

L'analyse de la fréquence d'autres caractères fournit une explication possible de 
ces différences. Elle montre en effet qu'un certain degré de différenciation 
géographique existerait chez RilOdanomys transiens au cours du Miocène basal. 
Compte tenu des fréquences voisines de nombreux caractères ces variants 
géographiques, non isolés génétiquement, devaient cependant constituer un ensemble 
relativement homogène. Une convergence vers un type commun poun·ait s'être produite 
au niveau de Paulhiac. 

L'existence d'une variation géographique, qui pourrait être de type clin ale, 
complique donc l'utilisation de cette lignée à des fins biochronologiques. Cette 
utilisation implique en effet que ne soient pris en compte que les seuls caractères 
informatifs des tendances évolutives globales qui doivent donc être distingués des 
caractères variants avec la géographie. Nous proposons une liste de ces différents 
caractères, non exhaustive en raison d'une documentation insuffisante pour celtaines 
catégOiies dentaires. 

Les trois populations de Plesiosminthlls de Coderet, Venelles et Thézels 
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possèdent des caractères communs qui avaient fait rapporter les formes de ces deux 
derniers gisements à l'espèce P. sehaubi décrite à Coderet. Pourtant pour plusieurs 
caractères il est possible de conclure à la non identité de ces populations. 

Bien que montrant une réduction marquée des mésolophides et des dimensions 
plus faibles que l'espèce type de Coderet, la forme de Venelles montre avec cette 
dernière de très nombreux caractères communs. Il ne nous semble pas opportun d'élever 
cette forme au rang de nouvelle espèce. Nous considérons qu'elle représente une sous­
espèce géographique de l'espèce type: P. sehaubi meridiollalis nov. subsp. 

Il en est tout autrement de la forme de Thézels, élevée au rang d'espèce sous le 
nom de P. admyarioll, car elle semble constituer un jalon important dans l'histoire de 
ce genre. En effet, dans le même niveau que P. sehal/bi, elle se distingue nettement de 
celui-ci, tout en annonçant les caractéristiques morphologiques de P. myarioll. Dans la 
même région géographique mais dans un niveau plus ancien, la population de Moissac 
II, attribuée à P. sehal/bi (Baudelot et Olivier, 1978), montre des caractères qui 
évoquent P. promyarioll et des proportions dentaires qui ont un air de parenté avec 
celle de P. admyarioll nov. sp. Elle pourrait représenter un stade intermédiaire entre 
ces deux taxons. Il pourrait en être de même pour la population de La Milloque chez 
laquelle on peut observer un métalophulide II sur quelques Ml2 inférieures. 

Au cours du Miocène basal, la situation apparaît donc pour cette famille beaucoup 
plus complexe qu'on ne le supposait jusqu'à présent. P. sellal/bi y côtoie en effet 
plusieurs autres lignées, dont celle de P. admyarioll n. s. qui conduit probablement à P. 
myarion. Remarquons que cette lignée, qui semble bien prendre naissance dans le 
bassin d'Aquitaine, sera seule survivante dans le niveau suivant de Paulhiac. Cette 
survivance pOUlTait être mise en relation avec de nouvelles conditions de 
l'environnement qui se développaient à cette époque. 

Le rôle d'unité biogéographique tenu par le bassin d'Aquitaine au cours de 
l'Oligocène terminal et du Miocène basal est également argumenté par l'étude des 
populations de Peridyromys murillus de Thézels et Venelles. Cette dernière est 
morphologiquement comparable à la forme de Coderet, tandis que celle de Thézels s'en 
distingue nettement et forme avec les populations de Paulhiac et Laugnac un ensemble 
apparemment homogène. Les caractéristiques de la population de Relais des Cathares 
dont la position géographique est intermédiaire entre Venelles et Thézels suggèrent que 
l'isolement des domaines biogéographiques à cette époque n'était que paltiel. Ce relatif 
isolement disparaîtrait au cours de l'Aquitanien supérieur (zone MN 2) ou l'on semble 
assister à une homogénéisation des fréquences des caractères chez les Peridyromys 
(Tableau 30). 

D'autres groupes, Sciuridae (mêmes si quelques indices semblent exister chez 
Heteroxerus), Melissiodontinae, certains Gliridae, sont trop mal documentés pour 
apporter des informations précises sur cette période. 

Le genre Issiodoromys, dont la présence et l'abondance dans les gisements sont 
sans doute liées à un environnement ouvert et aride, ne semble pas montrer, quant-à lui, 
de vaIiation d'ordre géographique. Encore extrêmement abondant à Thézels, dans un 
environnement lui convenant sans doute encore paIfaitement, il s'éteint seulement au 
cours de l'Aquitanien inférieur, l'espèce étant encore représentée à Plaissan. Sa 
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disparition paraît beaucoup plus précoce en Suisse où il n'est plus documenté, dès 
l'Oligocène supérieur, postérieurement au niveau de Brochene Fluh 19/20 (MP 29). 

L'ensemble de ces faits suggère l'existence, au cours de la période de transition 
entre l'Oligocène et le Miocène, de variations ou de modifications des conditions 
environnementales ayant conduit à l'individualisation de régions biogéographiques plus 
ou moins séparées. Notre objectif devint donc de confronter les données concernant 
l'environnement avec celles fournies par les faunes afin de rechercher une concordance 
entre elles. 

III Modifications fauniques en rapport avec l'environnement 
Il existe actuellement diverses données concordantes (Miller et al., 1991; Zachos 

et al., 1997 par exemple) concernant les variations du rapport isotopique de l'oxygène 
(0"/0") des carbonates des tests des foraminifères qui documentent un refroidissement 
des eaux océaniques qui traduirait l'existence d'une ctise climatique à la limite 
Oligocène-Miocène (aux alentours de -23.8 M.a.). Les variations isotopiques mesurées 
dans différents niveaux de la molasse Suisse, à partir des gyrogonites de charophytes 
(Berger, 1990), qui ont l'avantage d'être bien repérées chronologiquement par 
magnétostratigraphie (Schlunegger et al. 1996), permettent d'identifier un événement 
climatique interprété comme un refroidissement (Berger, 1990) et dont le maximum se 
situerait aux environs de -24.4 M.a. (niveau repère MP 29, Rickenbach). Différents 
arguments suggèrent qu'il s'agit bien de deux évènements climatiques distincts. En effet 
si un seul événement important semble enregistré dans la molasse Suisse, les séquences 
sédimentaires provenant de certains sites de forage océaniques (sites 529, 703, 667) ont 
fourni des variations du rapport isotopique qui indiqueraient l'existence de deux phases 
de refroidissement. Remarquons cependant que les courbes établies à partir des 
foraminifères benthiques expriment une variation de la température des masses d'eau 
profondes et qu'il est délicat d'extrapoler au continent. L'existence de deux épisodes 
d'altération climatique semble toutefois suggérée par les résultats de l'analyse de la 
diversité spécifique chez les mammifères (Figures 68, 69 et 79). 

Ces résultats confrontés aux informations fournies par la géologie, la palynologie 
et la paléobotanique permettent de tracer à grands traits les phases de l'évolution 
climatique au cours de la période étudiée. Après un épisode de refroidissement maximal 
autour de -29 Ma, un réchauffement rapide se serait produit entre le niveau du Mas de 
Pauffié (MP 26) et celui de Bonigen (MP 27). Une dégradation climatique débuterait 
ensuite, peut être dès le niveau de Portal, le maximum du refroidissement étant atteint 
autour de 24,4 Ma (niveau de Rickenbach). Cette dégradation se traduit au niveau 
floristique par l'envahissement des conifères et la disparition d'espèces thermophiles. 
Une remontée des températures est amorcée avant la limite Oligocène-Miocène. Une 
aridification se produit ensuite, attestée par la flore et la lithologie, et suggérée par les 
cénogrammes. Cette aridification pourrait être associée à la phase de refroidissement 
des eaux océaniques signalée par l'augmentation du rapport 0 18/0" des carbonates des 
foraminifères qui débute un peu avant la limite Oligo-Miocène et atteint son maximum 
au niveau de celle-ci (-23.8 M.a.) (Mil Event; Miller et al. 1991). Au début du 
Miocène la température et l'humidité augmenteraient progressivement (Berger, 1990). 

Afin de mettre en évidence un possible impact sur la faune, différentes méthodes 
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ont été utilisées. Du fait de lacunes dans la documentation paléontologique la méthode 
méthode des cénogrammes ne permet pas de mettre nettement en évidence les 
conséquences d'une dégradation climatique entre les niveaux MP 28 et MP 29. Par 
contre elle met en évidence (au moins en Aquitaine) l'aridification de l'Oligocène 
tenninal et du Miocène basal. La comparaison des cénogrammes de diverses localités au 
cours de cette même période suggère l'existence d'environnements différents. 

L'évolution de la diversité intrafamiliale des faunes mammaliennes semble 
constituer un indicateur de paléotempératures (Legendre 1987 b). L'application de cette 
méthode à deux séquences de gisements fournit des courbes qui montrent 
approximativement les variations que la courbe du rapport isotopique de l'oxygène 
observées dans la molasse Suisse. 

L'analyse de la diversité spécifique des mammifères apporte des informations 
complémentaires. Dans deux séquences bien documentées de gisements, une baisse de 
la diversité faunique des petits mammifères entre les niveaux MP 28 et MP 29 de 
l'Oligocène supérieur, traduit la réaction de la faune au refroidissement identifié dans la 
molasse Suisse. Le réchauffement climatique permet une diversification des milieux et 
des faunes qui s'amorce à l'Oligocène terminal et s'observe encore au tout début du 
Miocène (Figure 78). L'installation d'un climat plus aride (et/ou plus froid ?) un peu 
avant la limite Oligo-Miocène serait signalée par une diminution de la diversité des 
mammifères. Un réchauffement se produirait à la base du Miocène. Ces nouvelles 
conditions, provoquant une cel1aine homogénéisation de l'environnement, auraient été, 
avec un retour à l'équilibre des faunes faisant suite aux migrations et diversifications qui 
ont précédé, responsables de la disparition de nombreuses lignées de rongeurs à 
l'Aquitanien inférieur. 

Une analyse de la répartition et de l'abondance des rongeurs dans trois séquences 
de gisements montre des variations notables des spectres fauniques d'un gisement et 
d'une région à l'autre. Chaque faune traduit donc d'abord les conditions de son 
environnement immédiat, se dernier subissant l'influence du climat régional, variante du 
climat général. 

HIJ Biochronologie 
Dans les niveaux situés à proximité de la limite Oligocène-Miocène l'utilisation 

biochronologique des lignées de rongeurs doit donc prendre en compte l'existence de 
variations morphologiques et dimensionnelles liées à une différenciation géographique. 
La comparaison statistique des caractéristiques des populations de Rhodanonzys de 
Venelles, Thézels et Coderet autorise à les élever au rang de races géographiques mais 
ne permet pas de les séparer biochronologiquement. Les informations fournies par les 
autres lignées de rongeurs, notamment celle des lssiodoromys, conduisent aux même 
conclusions. Nous considérons donc que les trois localités sont contemporaines. 

Un autre problème est celui de leur position par rapport à la limite Oligocène­
Miocène. Le niveau conespondant à ces localités est-il le dernier de l'Oligocène ou le 
premier du Miocène? 

Une proposition de point stratotype global (Steininger et al. 1995, in Odin et al., 
1997) pour la base du néogène, dans la section de Carrosio-Lemme en Italie du Nord, 
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place la limite Paléogène-Néogène à la limite des magnétozones C6Cn2r et C6Cn2n 
datée de -23,8 Ma (Berggren et al. 1995). Un augmentation du 8"0 est observé entre la 
base de la section stratotypique (65 m) et le niveau 15 m, la limite Oligo-Miocène 
(GSSP) se situant au niveau 35 m. Ce phénomène cOlTespondrait à la tendance au 
refroidissement identifiée sous le nom de Mi-l Event par Miller et al. (1991). Le 8"0 
diminue ensuite dans la partie supérieure de la section. 

Le Mil Event est défini (Miller et al. 1991) par un maximum de refroidissement 
(-23.8 M.a.) qui marquerait approximativement la limite Oligo-Miocène et cOlTespond à 
la base de la zone Mi-l. Le début du refroidissement se produirait vers -24 M.a .. Une 
diminution du 81'0 durant la zone Mi-l (base du Miocène) cOlTespondrait à une 
remontée des températures. 

Dans la Molasse Suisse, l'analyse isotopique des gyrogonites des charophytes 
indique un maximum de refroidissement au niveau de Rickenbach (MP 29 de 
l'Oligocène supérieur) daté autour de -24,4 soit 0.6 million d'années plus tôt. Ce 
refroidissement semble enregistré par une chute de la diversité faunique des 
mammifères de cette période (Figure 69). La croissance de la diversité faunique 
observée dans les niveaux postérieurs (La Milloque, Küttigen) traduirait une 
augmentation de température. 

On observe une nouvelle diminution de la diversité des mammifères (Figure 69), 
enregistrée un peu avant la limite Oligo-Miocène (localités de Dieupentale et Brochene 
Fluh 53, aux alentours de -23.9 M.a.). Elle signalerait le refroidissement lié au Mil 
Event. 

Les localités de Coderet, Venelles et Thézels, plus récentes, seraient postérieures à 
la base du Mi-l Event (Miller et al., 1991) et appartiendraient donc à la base du 
Miocène. 

Dans la molasse Suisse, la localité de Boudry 2 a été placé en équivalence avec le 
niveau de Paulhiac (MN 1) et donc à la base de l'Agénien. La liste faunique de Boudry 
2 (Mojon et al., 1985) comprend sept espèces dont deux rongeurs (Rhodanomys 
transiens et Eucricetodolliongidens) et un lagomorphe (Piezodlls tomerdingensis). 

* P. tomerdingensis étudié par Tobien (1975, p. 132-134) possède une 
morphologie des dents jugales supérieures nettement moins évoluée que celle de 
Paulhiac. Les racines extemes bien que faibles sont individualisées alors qu'elles sont 
soudées à la racine inteme à Paulhiac. La population de Paulhiac cOlTespond à " une 
fOlTne assurément plus progressive que celle de Boudry 2), (Mojon et al., 1985). 

* Le matériel rapporté à Rhodanomys transÎens (3 dents) ne permet pas de dire si 
cette population se rattache à la fOlTne de Coderet 3 ou à celle de Paulhiac. 

* L'absence complète de fOlTnes oligocènes typiques (Theridomyidae, GliravIIs et 
Adelomyarion) n'est pas probante dans la mesure ou il s'agit d'une faune sélectionnée 
(Mojon et al. 1985, p. 651). 

* Ce sont donc avant tout les Eucricetodon qui pelTnettent de dételTniner l'âge du 
gisement. 

D'après la comparaison des domaines de variations des dimensions des dents 
jugales (données de Engesser, 1985, p. 674-679 et de Hugueney, 1969, p. 36) les deux 
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fonnes semblent biométriquement très proches. Nous avons montré que sur le plan 
morphologique il est également difficile de séparer les deux populations. 

Ces faits conduirait à placer les localités de Coderet 3 et Boudry 2 dans le même 
niveau biostratigraphique. L'âge numérique de Boudry 2 est situé autour de -23,4 M.a., 
ce qui placerait ces deux gisements au dessus de la limite Oligocène-Miocène située, 
dans le stratotype Italien de Can'osio-Lemme Section, autour de -23,8 Ma. (Steininger 
et al. in Montanari et al. 1997). Coderet couche 3, et avec lui les localités de Thézels et 
Venelles, serait donc situé à la base du Néogène et deviendrait le niveau repère MN 0 de 
l'Aquitanien défini par la zone Ml de Berggren et al. (1985). Le choix d'un nouveau 
niveau repère MF 30 à la fin de l'Oligocène est du ressort d'une instance internationale. 
La localité de Küttigen dont la faune est plus évoluée que celle de Rickenbach (MF 29) 
et moins évoluée que celle de Coderet (MN 0) semble la mieux indiquée pour remplir ce 
rôle. 

IV /Essai de paléoécologie 
Différentes méthodes ont été proposées pour tenter d'établir la signification 

écologique des différentes espèces de rongeurs présents dans une localité. 

L'étude du schéma dentaire (Vianey-Liaud, 1990) pennet de définir pour les 
rongeurs paléogènes des catégories grossièrement liées au régime alimentaire et au 
milieu environnant possible. Cette méthode revient à opposer un marqueur de milieu 
ouvert, Issiodoromys, à la quasi totalité des autres rongeurs présents dans les gisements 
qui deviennent, par voie de conséquence, marqueurs de milieux fennés. Les données 
anatomiques ou fonctionnelles qui pOUiTaient apporter des infonnations sur le mode de 
vie de ces rongeurs manquent. Seule une confrontation des résultats fournis par des 
approches différentes peut, pour le moment, foumir quelques éléments de réponses à ces 
questions. 

Une analyse de l'abondance des petits rongeurs (Cricetidae, Eomyidae, 
Dipodidae, Gliridae) dans trois séquences parallèles de gisements semble mettre en 
évidence un antagonisme entre les Cricetidae et les Eomyidae d'une part, entre ces 
derniers et les Dipodidae d'autre part. Compte tenu de ce que l'on suppose de 
l'évolution climatique de cette période, les Cricetidae et les Dipodidae seraient des 
fonnes de milieux plutôt ouverts et secs, les Eomyidae des fonnes de milieux felmés 
et/ou plutôt humides. Dans le Miocène inférieur les Gliridae deviennent abondants en 
même temps que les Eomyidae. Nous avons vu en effet que certains Gliridae 
(Glirudillus, Bransatoglis) pourraient avoir des exigences comparables aux Eomyidae. 

Toutefois des différences importantes dans la représentation des familles existent 
entre les localités et entre les différentes régions étudiées. D'autre paIt la lecture des 
listes fauniques nous montre que, d'un gisement à l'autre, une même famille n'est pas 
représentée par les même taxons. Cette approche globalisante est donc critiquable car 
elle attribue abusivement le même habitat et le même mode de vie à tous les taxons 
d'une même famille. 

Nous avons tenté, au moyen des méthodes de classification automatique, de 
mettre en évidence panni les faunes de rongeurs des gisements des regroupements 
pouvant être représentatifs de catégories climato-écologiques. Une séparation des genres 
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de la famille des Cricetidae qui se répmtissent dans des ensembles différents est 
obtenue. Elle peut être interprétée par l'analyse comparative de l'abondance des taxons 
dans diverses localités. Certains d'entre eux (Melissiodon, Pseudocricetodon, 
Heterocricetodon) pourraient être liés à des habitats de bord des eaux. Eucricetodon 
qui se regroupe avec Plesiosminthus, serait au contraire comme ce dernier, une forme 
de milieux secs. Compte tenu de l'abondance du genre Eucricetodon dans les gisements 
l'antagonisme observé entre les Cricetidae et les Eomyidae apparaît en réalité comme 
un antagonisme entre ces derniers et Eucricetodon. Les Eomyidae dans leur ensemble, 
ce qui n'est pas prouvé, devraient être alors considérés comme des formes de milieux 
plutôt humides. 

Une classification des rongeurs en quatre catégories écologiques étant établie, une 
analyse factorielle des cotTespondances permet de positionner les différents gisements 
par rapport à celles-ci. Même si, pour certains gisements l'image obtenue ne semble pas 
contradictoire avec les informations fournies par la flore et les faciès sédimentaires, il 
existe pour d'autres un décalage entre l'image fournie à partir des rongeurs et celle 
suggérée par l'ensemble de la faune. Nous voyons les limites de ces méthodes: les 
rongeurs considérés séparément ne donnent qu'une vision partielle de l'environnement 
d'un gisement. Pour la période considérée, Issiodoromys joue, comme seul marqueur 
clairement identifié d'un milieu ouvert et aride, un rôle prépondérant. Son extrême 
abondance ou, à contrario, son absence entraînent une vision déformée de 
l'environnement des gisements. Dans la nature actuelle l'espèce Pedetes capensis 
FORSTER, 1778, des zones arides d'Afrique du Sud creuse son terrier dans les sols 
sableux. On constate que dans cette région sa répartition s'élargit aux savanes herbeuses 
et boisées ainsi que le long des rivières, et dans toutes les zones où il y a intrusion 
d'alluvions sableuses (Skinner et Smithers, 1990). 

L'étude de l'abondance des différentes formes de Gliridae fossiles et leur 
attribution à un biotope probable en fonction de leurs caractéristiques dentaires (Van der 
Meulen & de Bruijn, 1982) semble mettre en évidence au niveau de Portal (Tableau 35) 
les conséquences d'une dégradation climatique. La comparaison de l'abondance de 
Peridyromys murilllls dans les trois localités contemporaines de Thézels, Venelles et 
Coderet rend contestable l'utilisation de ce rongeur comme marqueur de température. Il 
ne semble pas possible d'attribuer avec certitude un biotope à ce rongeur. La 
diversification géographique observée chez cette espèce n'est sans doute pas 
indépendante de l'environnement. Sa plus grande abondance à Thézels par rapport à 
Coderet et Venelles poun'ait traduire un environnement plus sec de la localité 
q uercynoise. 

Quelques réflexions et perspectives surgissent au terme de ce travail. S'il semble 
possible de retracer à grands traits l'évolution du climat et de la flore à la fin de 
l'Oligocène et à la base du Miocène, de nombreuses lacunes et imprécisions subsistent. 
L'augmentation du degré de résolution des méthodes utilisées et une précision accrue 
des corrélations devraient permettre d'améliorer la précision de ces reconstitutions. 
L'étude des faunes nous a montré que la mise en évidence de variations géographiques 
entre populations contemporaines n'a été possible que parce que nous disposions de 
populations suffisamment abondantes. Lors de notre tentative de reconstitution des 
paléoenvironnements nous nous sommes, au contraire, heurtés, pour certaines localités, 
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à des difficultés liées à l'indigence du registre fossile. Une meilleure connaissance de 
l'évolution des faunes et de leur environnement passe donc, ce n'est pas une nouveauté 
de le dire, par une exploitation efficace des gisements existants et par la recherche de 
nouvelles localités. Nous avons constaté les limites des approches paléoécologiques 
basées sur la représentation et l'abondance des taxons dans les gisements. 

L'étude anatomo-fonctionnelle des rongeurs, qui permettrait de progresser dans ce 
domaine, est tributaire des découveltes paléontologiques et reste pour le moment 
malheureusement très limitée. Nous envisageons, dans cet optique, de mettre à profit le 
matériel squelettique existant pour les Theridomyidae qui n' a été exploité jusqu'ici que 
de façon très partielle. D'autres approches permettent d'expliquer les capacités des 
organismes d'un point de vue structurel et fonctionnel (Schmidt-Kittler et Vogel, 1991). 
Ainsi les données foumies par des études biogéochimiques des dents de rongeurs, 
l'étude de leur émail en rapport avec la mécanique masticatrice ou l'analyse des micro­
usures des facettes dentaires, pourraient apporter des informations complémentaires sur 
les environnements de cette période, qui voit sans doute, à côté des transformations de 
sa faune, d'impOltantes modifications du climat et de la flore. 
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Méso!o?"e Mésobphe Inser1ioo ôJ métabphe 
tout;la m-brlg trolS'qJarls long sU"c!~en~re.( ) • 

25'21 " 2/27 7 "" " " 7 5 1> (0) 
O,7s.0.W 0.01·0.24 0.00-0.19 

11124 " ",. " ." 251'4 
71 " Il 1> (5) 

0.49-0.67 0.13-051 0.03-0.39 

'''''' .. "" " 4/19 33+(0) 
50 20 21 + fOl 

0.60-0.93 0.07·041 0.Q6.0 45 
7/14 7/14 4/12 

50 '" 33 + (0) 
0.24·0,74 0,24-0.74 0,1G-0.64 

7'16 9ne V16 
42 .. 12 

0.2G-0.68 0.32·0.60 0.Q2·0.SS 
1071143 361143 23/143 

75 25 16 1> (0) 
0.6$-0.64 0.1600.35 0.oa-O.24 

2"'5 46 31/55 " ,~ 30 + (f) 
« " 23 + (1) 

0.JO.O.57 0.43-0.70 0,14'0.3& 

"''' V46 V46 

" • 2 + (2) 

09$-0.'* 0,01·015 001·015 

Tableau 38.- Fréquence de quelques caractères des molaires supérieures chez diverses populations d'Eucricetodon, 
Le rapport en haut et à gauche des cases est la fréquence des observations, Le pourcentage est fourni en caractères 
gras, Il surmonte les limites de son intervalle de confiance. Les données relatives à E, collatus de Küttigen sont 
tirées de Engesser (1985). Tous les autres résultats résultent de nos propres observations. A titre de comparaison sont 
fournies (italiques en haut et à droite des cases) les données relatives à E. praecursor (Brunet, 1979), celles 
concernant E. hesperius de Paulhiac et E. longidens de Boudry 2 (Engesser, 1985) ainsi que E. IOllgidens de 
Coderet (Werner, 1994). 
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M, " ua:SOrl p'C)!ocooide Préseo:e OJ Sfas p:)stérieu-OJ Méso1ophQo! EclOmésobpMe présenc(l dJ bras 
antérQ«>(ide mé\:il'o~dG piQ\OCOI"'tdIJ relé au prheri- présent. ~: ""-(Engener, 1985) JO "'" ,»" '''''' """ " 7'" '''''' 13 

E. hUP9ri<1$. Paulhiac 50 " .. " " 14 '" 0.28-0.57 0,32-0,61 0.64-0.69 O.4~O.72 0.00-0.29 0.36-0.64 
(Enge$Ser, lsaS) 32·33 W27 "", ,,,m "", .. "" ,sm " E Io<Igldell$. BOudry 2 2&-28 " " " " 21 .. 

03<).0.76 037.Q77 0.60-0.93 0.44-081 0.08-0.41 0,29-0,67 
('Nef"",r, 1994) ~" 7118 12119 13118 9/\7 " ." ." " E. /o"gldefl$. Coderet.C3 " " " 72 " 22 " 018-0,63 OJG.O.61 0,47-0.90 0.30-0.76 0.07-0,47 032-0.80 

VIO '" .\1 .10 '" ln 
E. Uf./ongldtns ,Venelles 9·\1 " 

., " '" 22 " 0,03-0.51;1 0,14-0.79 0.49-0.98 0,5$-1.00 O.O~O.60 0,40-0,97 ." .., 11/17 15117 14/11 12117 
E. co/llfus. KOttlgen " " " '" (53).88 " 71·(88) 

0.31>-0.76 0.07·0,49 0.81-1.00 0.64-0.99 0.57-0.96 O.4~O.90 

""'" 11/95 691103 591104 """ !HlIDS 
fE.theze/ellsls. Thélels 95 " " " " " " 0.42-0.62 0.06-0.20 o.n~.95 0.«·0.69 0.14-038 0.75-0,93 
(Bru1e~ 1979) " m' " "" 6 ''''' " 11129 75 "" " ",,, 85 
E prSef;UfSOf, la "'llIOque 29-32 " 7 75 " " " O,I()"O,~3 0,00-0,18 0,21.0,58 0,0&-0.40 0,66-0,93 

11.'61 '", 50 .. ,0<, . ., 61161 
E. dublu$. Pech du Fraysse " " 

, " " \3 '00 
0,09-0,:;0 0,00-0,09 0,66-099 0,70-0,91 0,œ-0,2~ 0,9401,00 

M, " Mé\ab~ Mé\a'opO'de Inséré Bias posl ~protOÇ(>< Mhobph'de Edomèsolopnde PHhencedubras 

f<lsérés .... 5 .... le bras anlérieu' rwe relé nellement présent présent ~$IMelSOO 
rantéfoooOde '" 01<XMde. aumètac.cnide " (~sm,l9S5) " "'" "" "" "'" " "" "" " Et. hesperius. Paulhiac " 75 " " " 6 " 0,59-0,89 0,11·0041 0,11·0041 0,35-0.71 0,01-0,19 0,11·0,~1 

(Engeuel',I9SS) 38·49 24131 m, ma 14130 63 "" 'M' " E. Iong/dens. Boudry 2 30-3' 77 " 7 " 7 '" 0,59·0,90 0,15-0,51 0,01.0,22 0,26-0,66 000-0,18 0,16-0.49 
(We~I, 1994) " 13121 "" "" 21126 '" "" "" U 
Eiongkfens. CoderelC3 " " " 

, 8\ , • 0,39-0,82 0,1$-0,61 0,01.0,26 0.61·0,~ 0.01-0,27 0,01·0,27 
." ~113 1/14 10114 ." m, 

E af(. IwlgkfMS ,Venelles " 69 3\ 7 71 21 15 
0.4()..0,91 0,09-0,60 0,00.0.33 0.45-0,84 0,05-0,50 Om·O,~5 

"" '''''' '''''' "'" E col/nus. Kiittigen 0-(23) 15 80· (10) " 25-(38) 
0,03·0.38 0,56-0,901 0.36-0,81 0,Q9.0.~9 

121/151 2$1151 151151 93/157 15/159 651159 
Elhelelensis. Thhels '" " " 10 " 

, 
" 0.72-0,88 0.09-0,25 0,04·0,16 0,49-0.69 0,03-0,15 0,31-0,51 

(BIUle~ 1979) '" 35145 " 101~5 , 41~1 31/52 75 ." 6 19141 " E pr~ulsQ(', La "'llIOque " " 22 , GO , " 0,63-0,89 0,11·0.37 0,49-0.76 0.~5-0,73 0.02·0.20 0$0,56 
11157 3057 "'57 "'57 "',,, ..., 

E dublus. Pech du Fraysse 57·60 \9 " " 75 23 " O,I()..O,32 0.53-0,19 o 11-O,J.4 0,62·0.86 0.13-036 0.84-096 

M, " Métalophi<.!oa'insèrè Mètaloph'de Mètak:lfO<jew.éré Mésolopnde EcloméS<>loph'de Présenœd<ibras 

s .... le cirqJo.m W.éré Sls Sil'» bras artéfieu- f"ésefJl présent 
~:-anlêlo-irteme. lantéfoeorida. ~ P1Cl\ocoride. 

(~sser. 1985) 3J ,,,,, 53 11125 " 
,,,, 6 ,n, , ,n, ,n, 

E. hUPf'W5, P~ulhlle 25 52 ., , , , , 
0,32·0,11 O,25-o.e5 0.00-0.20 0,01·0.26 O,QO.O,20 0,00-0,20 

(Ef'93sser,IS85) 25-26 ." " ." " Œ" , "OS " ." 1118 
ElongldenJ. Soudry 2 14-18 " " 

, 3\ \9 6 
0,30-0,18 0.22-0.70 O,QO.O,23 0,11·0,57 0,04-0,45 '.00 

(Werner, 1994) ." "" Œ" 4/15 VO, ŒI5 
E Jonglden5. Codere1.CJ 15 " " 

, 27 " 
, 

0.24-0.66 0,14-0,16 O,OO-O.2~ 0,06-0,&4 002-0.40 0OD---D.21 
.,7 &17 .. , ~" \/11 017 

E ail. /orIgldens.Venellu " " " " " 
, , 

0.24·0,70 0,14-0,60 0,04-0,43 O,Q.1·0,~3 O,oo.O,3IJ 0,00-0,19 

"" ." .. , "10 " 1110 
E !;O!lafU5. Kütlig~n 1()..11 (45) ml "71 (4~)· 50 20 " 0.17-0,75 0,06-0,60 0,00-0,60 0,19--0.81 0,03-0,56 0,00---0,45 

191121 951121 1/121 25/121 51121 11/121 
E thllu/fn$/s. Thêt~ls 12' \6 " 

, 
" 

, " 0,07·0,24 0,69--0,88 O,QO.O.l1 0.11·03IJ 0,00.0,09 006-0,22 

" V" , 40/43 " 1/43 , ." " 1143 1/43 , 
E, pr~UfSOf. Lt Ml1loque " 

, 93 - , 21 , , 
0,00-0,16 0,81·0.99 0,00-0,12 0.10-0,36 0,00-0,12 0,00---0,12 

7.' "'" ''''' "'" "" "" E dubw,. Pech du Fraysse " \3 " " " 
, , 

0.0$-0.25 0,13-0,37 0,37-065 0.1()"0.33 0,00-0.07 o Q3-0,2() 

Tableau 39.- Fréquence de quelques caractères des molaires inférieures chez diverses populations d'Eucricetodoll, 
Le rapport en haut et à gauche des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage est fourni en caractères 
gras. Il surmonte les limites de son intervalle de confiance. Les données relatives à E. collatus de Küttigen sont 
tirées de Engesser (1985) (italiques entre parenthèses) et Dienemann (1987), Tous les autres résultats résultent de nos 
propres observations, A titre de comparaison sont fournies (italiques en haut et à droite des cases) les données 
relatives à E. praecursor (Brunet, 1979), celles concernant E. hesperius de Paulhiac et E. longidens de Boudry 2 
(Engesser, 1985) ainsi que E. IOllgidens de Coderet (Werner, 1994). 
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,el ''''''ophe , 

ANNEXE 2 
ADELOMYARION 

(0) 8 6 

"+ 
If) 

0/9 2/24 12/33 

0,00 - 0,34 0,01 - 0,27 0,01 - 0,20 

0/9 12/25 12/34 
(0) 8 6 

0,00 - 0,34 0,01 - 0,26 0,01 - 0,20 

M 
() 

Tableau 40.- Variation de la fréquence des caractères des MIl de quelques populations d'Adelomyarioll vireti. Le 
rapport en haut et à gauche des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage correspondant, en caractères 
gras (il est entre parenthèses lorsque l'effectif est inférieur à 10), surmonte les limites de son intervalle de confiance. 
Le figuré noir signale les caractères de Venelles dont la fréquence se distingue de celles des gisements de La 
Milloque et Coderet 3. Le figuré encadré marque les différences importantes (non forcément significatives) entre ces 
deux niveaux repères. La colonne S + 1 regroupe les observations réalisées dans les deux niveaux stratigraphiquement 
très voisins de Venelles supérieur et inférieur. 
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" " 
M2 0' 

,SI 

~ 

d'un 

..: .-,5 fi) 

7 3 4 
1/14 11/32 12/46 

0,00 - 0,33 0,00 - 0,16 0,01 - 0,15 
13/32 

41 
0,24 - 0,59 

9/14 114/32 123/46 
64 44 50 

0,37 - 0,87 0,26 - 0,53 0,35 - 0,64 

'" t) 

Tableau 41.- Variation de la fréquence des caractères des M2! de quelques populations d'Adelomyarioll vireti. Le 
rapport en haut et à gauche des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage correspondant, en caractères 
gras, surmonte les limites de son intervalle de confiance. Le figtué nOÎr signale les caractères de Venelles dont la 
fréquence se distingue de celles des gisements de La Milloque et Coderet 3, Le figuré encadré marque les différences 
importantes (non forcément significatives) entre ces deux niveaux repères. La colonne S + 1 regroupe les 
observations réalisées dans les deux niveaux stratigraphiquement très voisins de Venelles supérieur et inférieur. 
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'" 
Co 

'" l; 
Co 

tl ~ • ~ • • .5 0 () • 0 
0' 0 0 il 

0' 0 0 il ,g 
~ .!! ~ .!! .!! 

M3 :il .. ~ .. .. ~ 
C C " C C " j ~ ~ 0 j ~ ~ .3 () > 

Brartehe externe dl) V 7110 3112 7/23 51' Bran<:he exterM Née au fJ 0/10 0112 1/23 019 
c;ngulum IorIg!1G (112 ou paraœn.e,lnteme fié& 111 

plus de ,. largeur de la 70 2. 30 " l'antéroCOOe. 0 0 4 0 
dent) 0,3S-0,93 0,00.0,56 0,13-0,53 0,14.0,79 MO. Il ebsenl O,OO--!I,31 0,00-0.26 0,00-0.22 0,00-0,34 

Branehe externe du () 3!10 9f12 14123 3/, Branehe interne ijh e\l 

~ 
a/la 0/12 0123 0/' 

cingu/um courte (env. PfOIoc6!'1&, branene 
1/3 de 13latgelJ!' de la 30 75 61 33 alc!&me lÎl)(e. 0 0 0 0 
d&flt) 0,07-0,65 0,44-0,94 0,39-0,80 O,OM,70 Mholoohe absenL 0,00-0,31 0,00-0,213 0,00.0,15 0.00-0,34 

Brandie e>.11!fM du () 0110 0/12 2/23 019 Branche Interne de 

~ 
a/la 0/12 1/23 0/' 

CingWurn très courte fendolophe liée au 

0 0 9 0 pBraGOOe. rMsolopM 0 0 4 0 
0,00-0,31 0,00.0,26 0,01·0,28 0,00.0,34 court' mi-~na, 0,00-0,31 0,00-0,26 0,00-0,22 0,00-0.34 

Branche Interne V 4fl0 2/12 4/22 0,. Branche lT'Iteme de 

~ 
1/10 1/12 1/23 019 

du dng\llum forte. rendolopM !Ibre, 
40 17 18 0 mésolopM court è 10 8 4 0 

0,12.0.74 0.02.0.48 0,05-0,40 0,00-0,34 mJ.1 0,00-0,45 0,00-0,38 0,00-0,22 0,00-0,34 

BraneM !nteme du () 3/10 7/12 12/22 3/9 Br,lnterne Uéa au W 0/10 2/12 1/23 0/9 
c:ingulvm rél;luite, faibla, protoCOne, exteme 
lendat'll li s'effacer, 30 .. 54 33 nixe el m:.:::he 0 17 4 0 

0.07,0.65 0,28-0,82 0,3<1,0,75 0,0$.0,70 courtéml- 0,00-0,31 Om-O,46 0,00-0,22 0,00-0,34 

BramM interne du V 3/10 3112 6/22 51. Br,inteme tih au W 0/10 0/12 1123 0/9 
eingulum absente prol«.OM, externe 

30 25 27 56 itlre el mésolophe 0 0 4 0 
0.07-0,65 0,0S-M6 0,11·0,50 0,14-0,79 "'" 0,00..0,31 0,00-0,26 0,00.0,22 0,00-0,34 

Absence totale ( ~~ 0110 0/12 0/22 1/9 Branmexleme seure W 2/10 1112 1/23 0/9 
du dngulum présente, Uée au para 
anlélleur 0 0 0 11 """. 20 8 4 0 

0,00.0,31 0,00-0,26 0,00..0,15 0,00.0,46 rMS~oohe 101'10, O,03-0,5S 0,00-0,38 0,00-0,22 0,00-0,34 

Endolopne (J) 1110 0112 0/22 0/9 Braneh. externe seule 

~ 
0110 1112 0/23 0/9 

tOielemenl pr~senla, l'IO!'I relih 
ebsent 10 0 0 0 au paraCOl'le; 0 8 0 0 

0,00-0.45 0,00-0,26 0,00-0.15 0,00..0,34 mésolooha long. 0,00.0,31 0,00..0,38 0,00-0,15 0,00-0.34 

Branche externe de 

~ 
3/10 2/12 7/23 '19 MholopNl long. W 0110 0/12 1/23 0/9 

rendo!ophe non (efié au Endolopha absent en 
paraCOna. Br. Interne et 30 17 30 87 avant du m6solopha. 0 0 4 0 
mho!ophe absents 0,07-0,65 0,02-0,48 0,13-0,53 0,30-0,93 0,00-0,31 0,00-0,26 0,00-0,22 0,00-0,34 

Branche externe de fi 3/9 5/12 5123 3/9 M"eJophe ebsMl 

~ 
2/10 0/12 6/23 1/9 

t'endolophe reflée au ou Ir\eomplet 
paraCOl'le. Br. mterne et 30 42 22 33 20 0 26 11 
mésoloj:lhe absents. 0,01-0,65 0,18-0,72 0,01-0,43 0,08-0,10 0,03-0,56 0,00-0,26 0,10-0,49 0,00.0,48 

Srand1es externa el 

~ 
a/la 0/12 2/23 0/9 ClnQUlUm poslérleur rJ 3/10 4/11 8/20 2/, 

interne dIJ t'el'ldolophe 56paré du mélaeone 

'''" 0 0 9 0 30 38 30 22 
Mé~~l«ohe absent 0,00..0.31 0,00-0,29 0,01-0,26 0,00-0,3<1 0.07.0,95 0,11.0,66 0,12-0,54 0.Q3·0,60 

Brancha extame de 

~ 
0/10 0112 2/23 0/9 Ptotoeone el 

~ 
6/10 12/12 22/22 9/, 

l'ef\dolophe Hée au para· -~ 1opM, br. Interne ~e 0 0 9 0 fuslonMS 60 100 100 100 
Mh~o-~'absent 0,00.0,31 0,00-0,26 0,01·0,26 O,OO-O,l-4 0,2&.0.68 0,69-1,00 0,28-0,71 0,8$-1,00 

Tableau 42,- Variation de la fréquence des caractères morphologiques des M3/ de quatre populations 
d'Adelomyarioli vireti. Le rapport en haut et à gauche des cases est la fréquence des observations, Le pourcentage 
correspondant, en caractères gras (il est entre parenthèses lorsque l'effectif est inférieur à 10) sunnonte les limites de 
son intervalle de confiance. 
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" "' ci. :;.-:1 
:1 .5 CI> III 
0-

~ 
CI> 

~ ,g oS! 
~ Qi Qi Qi 

c c c 

" " ~ " ...J > > 
0/34 0/9 0/28 0/37 

a (0) a a 
1-____ -+:",--:-:-:-:-__ --+,;0",0,,;0;..-....;0:.:,., 1~0 0,00 - 0,34 0,00 - 0,12 0,00 - 0,09 

6/31 0/9 12/28 12/37 
19 

0,07 - 0,38 
(0) 7 5 

0,00 - 0,34 0,01 - 0,23 0,01 - 0,18 
22/31 4/7 

71 (57) 
0,52 - 0,86 0,18 - 0,90 
10/30 3/9 

33 (33) 
0,17 - 0,53 0,08 - 0,70 
6/10 2/3 

60 
0,26 - 0,88 
2/10 

20 
0,03 - 0,56 

1/3 

27/31 9/9 

(22) 

(33) 

87 (100) 
0,70 - 0,96 0,66 -1,00 

3/26 
12 

0,02 - 0,30 
10/28 

36 
0,19 - 0,56 

5/10 
50 

0,19 - 0,81 
0/10 

a 
0,00 - 0,31 

28/28 
100 

0,88 - 1,00 

7/33 
21 

0,09 -0,38 
13/37 

35 
0,30 - 0,63 

7/13 
54 

0,26 - 0,78 
1/13 

8 
0,00 - 0,35 

37/37 
100 

0,91 -1,00 
26/27 

96 
0,81 - 1,00 

5/9 115/28 20/37 
(56) 54 54 

0,21 - 0,86 0,34 - 0,72 0,37 - 0,70 
1/27 2/9 2128 4/37 

4 (22) 7 11 
0,00 - 0,19 0,03 - 0,60 0,01 - 0,23 0,03 - 0,25 
2131 1/9 4/28 5/37 

6 (11) 14 14 
0,07 - 0,21 0,00 - 0,48 0,04 - 0,33 0,05 - 0,29 

3/30 
10 

0,02 - 0,27 
6/30 

20 
0,08 - 0,39 

10/30 
33 

0,17-0,53 
14/30 

47 
0,28 - 0,66 

7/14 
50 

0,24 - 0,74 
2/14 

14 
0,18 - 0,42 

30/30 
100 

0,88 - 1,00 
24/30 

80 
0,61 - 0,92 

2/30 
7 

0,01 - 0,22 
5/30 

17 
0,06 - 0,35 

Tableau 43.- Variation de la fréquence des caractères des Mil de quelques populations ct 'Adelomyariolt vireti. Le 
rapport en haut et à gauche des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage correspondant, en caractères 
gras, surmonte les limites de son intervalle de confiance. Le figuré noir signale les caractères de Venelles dont la 
fréquence se distingue de celles des gisements de La Milloque et Coderet 3. Le figuré encadré marque les tendances 
évolutives possibles (mais non forcément significatives) entre ces deux niveaux repères. La colonne S + 1 regroupe 
les observations réalisées dans les deux niveaux stratigraphiquement très voisins de Venelles supérieur et inférieur, 
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"+ '" 
CI) (.) 

~ ~ - ~ <i ~ 

~ 8 
0/7 ID/3D 0/37 

(0) 0 0 
0,00 - 0,41 0,00 - 0,12 0,00 - 0,09 

~:(9J, ,",\L\[, ,)" Eclolophide 4/47 9 
~ interrompu. 

~-,~~~~~~~ ______ ~0,~02~-0~,~20~ 

"2'"'/2""1----"'-

10 
0,01 - 0,30 

1 Eclolophide 3/47 0/7 
incisé. 6 

Mésotophide présent. 

Métalophide présent 

0,01-0,18 
5/47 

11 
0,04 - 0,23 

32/36 
89 

0,74 - 0,97 

(0) 
0,00-0,41 

0/7 
(0) 

0,00-0,41 
4/5 

(80) 
0,28 - 1,00 

e,';'W ~~~:::~:,:::é' 8/32 25 0/4 (0) 

0,11 - 0,44 0,00 - 0,60 

@~ Mélalophideinsérésur 1/32 0/4 
~k' l'arriére du 3 (0) 

proloconide. 0,00 - 0,16 0,00 - 0,60 

iU..,/ individualisé. 30 (14) ~ 
Mésoconide 13/43 1/7 

2/30 2/37 6/21 
7 5 29 

0,01 - 0,22 0,01 - 0,18 0,11 - 0,52 
0/30 0/37 0/21 

o 0 0 
0,00 - 0,12 0,00 - 0,09 0,00 - 0,16 

19/26 23/31 15/17 
73 74 88 

0,52 - 0,88 0,55 - 0,88 0,64 - 0,99 
4/19 6/23 3/15 

21 26 20 
0,06 - 0,45 0,10 - 0,48 0,04 - 0,47 

0/19 1/23 0/15 
o 4 0 

0,00 - 0,18 0,00 - 0,15 0,00 - 0,21 
2/19 2/23 3/15 

11 9 20 
0,01 - 0,33 0,01 - 0,28 0,04 - 0,47 

13/19 14/23 9/15 
68 61 60 

0,44 - 0,87 0,39 - 0,80 0,35 - 0,83 
0/19 0/23 0/15 

o ° 0 
0,00 - 0,18 0,00 - 0,15 0,00 - 0,21 

17/30 19/36 11/21 
57 53 52 

0,38 - 0,75 0,36 - 0,70 0,30 - 0,74 
1/29 2/36 0/19 

3 6 ° 
0,00-0,18 0,01-0,19 0,00-0,18 

0/7 ID/3D 10/37 
(0) 0 0 

0,00 - 0,41 0,00 - 0,12 0,00 - 0,09 

f--__ ..::'::::::::".t~ __ -1::-_:_:-:--:-:-,----+~0,;38::.-..;0~,6::;94 0,00 - 0,58 

8 
Ectomésolophide 1/47 

},,1"!_.~ présent. 2 
11L 0,00 - 0,11 

1/21 
5 

0,00 - 0,24 
19/27 

70 
0,50,0,86 

23/32 13/19 
72 63 

0,54 - 0,86 0,44 - 0,87 

Tableau 44.- Variation de la fréquence des Ml2 de quelques populations d'Adelol1lyarion vireti. Le rapport en haut 
et à gauche des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage correspondant, en caractères gras (il est entre 
parenthèses lorsque l'effectif est inférieur à 10), surmonte les limites de son intervalle de confiance. Le figuré noir 
signale les caractères de Venelles dont la fréquence se distingue de celles des gisements de La Milloque et Coderet 3. 
Le figuré encadré marque les tendances évolutives possibles (mais non forcément significatives) entre ces deux 
niveaux repères. La colonne S + 1 regroupe les observations réalisées dans les deux niveaux stratigraphiquement très 
voisins de Venelles supérieur. 
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~ 
~ 

interrompu 

incisé 

interne du 

ICir,gul,," absente. 

forme 

au 
ICir,gul'," antérieur. 

le 

i à 

à 

à 

du 

du 

re!iéau 

~ 
il 
'ai 
c 

M 

U 

3/10 3/15 6/25 
~"==---'''-

30 20 24 
0,07 - 0,65 0,04 - 0,47 0,09 - 0,45 

7 
0,00 - 0,31 

1/9 10/13 111/22 
(11) 77 50 

0,00 - 0,48 0,47 - 0,95 0,28 - 0,71 

Tableau 45.- Variation de la fréquence des caractères des Ml3 de quelques populations d'Adelomyarion vireti. Le 
rapport en haut et à gauche des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage correspondant. en caractères 
gras (il est entre parenthèses lorsque l'effectif est inférieur à 10). surmonte les limites de son intervalle de confiance. 
Le figuré noir signale les caractères de Venelles dont la fréquence se distingue de celles des gisements de La 
Milloque et Coderet 3. Le figuré encadré marque les tendances évolutives possibles (mais non forcément 
significatives) entre ces deux niveaux repères. La colonne S + 1 regroupe les observations réalisées dans les deux 
niveaux stratigraphiquement très voisins de Venelles supérieur 
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A A. vireti 
.6 La i 1 , sup l'oaerel C' Coderel C3 

N 12 25 '8 8 !7 28 53 
.. min. 1 74 1,47 146 1,60 66 1,47 1,58 

M1 
lL.moy. 1,94 1,74 1,60 1,73 1,78 1,67 1,79 
IL.max 2,01 2 1,73 1,81 , 
10.8 0, 29 01 75 0, :9 0, '9 

i 01 l3 01 15 0, 18 0, 16 
N 15 _ 33 19 14 33 14 
!,.rrIin. 1.44 J,14 1,23 1,38 1.25 1,26 1,42 

M2 
L.moy. 1,51 1,40 1,33 1,50 1,46 1,42 1,52 
.. max 1,58 ,5r 1.42 1,58 1 1,53 1,69 

D.S 0, l5 0, l2 0.08 24 0, 
~ 0, 12 0, ;4 0,( 68 0, 

IN 12 2 12 
_.min. 1,22 0 13 1,10 1,08 )1 1 16 1, 11 

M3 
L.moy. 1,28 1,14 1,10 1,18 1,16 1,19 1,21 
L.max. 1,34 1,29 1,10 1,26 1,32 1.38 1,32 

1Q.§. 0,1058 0,0746 0,0916 0,0591 
0,0112 0,0056 0,0084 0,0035 

ESPèces A.a/barii A.vireti 1 
Gisements Sayaton 6 La MilioqUE Dieupentale Venelles inf. Venelles Suç Coderet C1 Coderet C3 
N 20 25 18 8 27 28 53 
Lmin. 1,24 0,96 1,07 1,17 1,15 1,08 1,13 

M1 
Lmoy. 1,31 1,20 1,16 1,21 1,26 1,21 1,33 
Lmax. 1,37 1,38 1,25 1,24 1,37 1,43 1,49 
O.S. 0,1051 0,0604 0,0754 0,0806 
variance 0,011 0,0036 0,0057 0,0065 
N 16 33 19 12 32 17 34 
Lmin. 1,34 1,14 1,21 1,27 1,22 1,25 1,29 

M2 
Lmoy. 1,42 1,35 1,29 1,36 1,39 1,36 1,45 
Lmax. 1.47 1,56 1,37 1,51 1,52 1,5 1,58 
O.S. 0,1168 0,0680 0,0728 0,0728 
variance 0,0136 0,0046 0,0053 0,0053 
N 11 10 2 12 22 10 10 
Lmin. 1,27 1,11 1,00 1,14 1,13 1,13 1,21 

M3 
I.moy. 1,34 1,21 1,07 1,24 1,25 1,25 1,29 
Lmax. 1,45 1,38 1,14 1,32 1,40 1,42 1,39 
O.S. 0,0932 0,581 0,0663 0,0624 
variance 0,0086 0,0034 0,0044 0,0039 

Tableau 46.- Mensurations des molaires supérieures de diverses populations d'Adelomyarioll vireti (mesures de 
Coderet d'après Hugueney, 1969; de La Milloque d'après Brunet, 1979; mesures de Dieupentale d'après Baudelot et 
Olivier, 1978) et d'Adelomyarioll alberti (dimensions d'après Daams, 1989). 
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Espèces A.a/berti A. vireti 
Gisements Sayaton 6 La Milloaue Dieupentale Venelles in! ~enelles sup. Coderet C1 Coderet C3 
N 21 34 8 7 26 18 35 
L.min. 1,55 1,29 1,35 1,49 1,32 1,37 1,38 

M1 L.moy. 1,68 1,49 1,42 1,53 1,54 1,50 1,53 
L.max 1,83 1,71 1,47 1,58 1,71 1,62 1,73 
D.S 0,1026 0,086 0,0818 0,0768 
variance 0,0105 0,074 0,0067 0,0059 
N 16 38 21 7 30 17 25 
L.min. 1,46 1,14 1,22 1,40 1,35 1,36 1,34 

M2 L.moy. 1,58 1,40 1,34 1,47 1,47 1,44 1,45 

L.max 1,67 1,71 1,45 1,59 1,59 1,55 1,65 
O.S. 0,1057 0,0608 0,0538 0,0734 
variance 0,0111 0,0037 0,0029 0,0054 
N 8 22 3 10 15 21 13 
L.min. 1,34 1,11 1,12 1,15 1,17 1,17 1,18 

M3 L.moy. 1,40 1,32 1,22 1,30 1,32 1,29 1,30 
L.max. 1,47 1,56 1,32 1,41 1,49 1,46 1,42 
O.S. 0,1029 0,0921 0,0721 0,0700 
variance. 0,0105 0,0085 0,0052 0,0049 

Espèces A. a/berti A.vireti 
Gisements Sayaton 6 La Milloque Dieupental Venelles in!. Venelles sup. Coderet C1 Coderet C3 
N 26 34 8 8 29 18 35 
I.min. 1,01 0,81 0,83 0,98 0,94 0,83 0,88 

M1 I.moy. 1,11 0,97 0,92 1,02 1,03 0,96 1,01 
I.max. 1,27 1,14 1,01 1,06 1,18 1,07 1,12 
O.S. 0,0757 0,0582 0,0624 0,0574 
variance 0,0057 0,0034 0,0039 0,0033 
N 21 38 21 7 25 17 25 
I.min. 1,20 0,99 1,02 1,17 1,09 1,06 1,01 

M2 I.moy. 1,30 1,16 1,12 1,21 1,19 1,17 1,18 
I.max. 1,39 1,32 1,22 1,31 1,26 1,26 1,42 
O.S. 0,0993 0,0417 0,0600 0,0921 
variance 0,0098 0,0017 0,0036 0,0085 
N 9 22 3 10 15 21 13 
I.min. 1,14 0,96 1,00 0,92 0,99 0,66 0,99 

M3 I.moy. 1,21 1,14 1,05 1,09 1,11 1,10 1,15 
I.max. 1,28 1,32 0,10 1,19 1,22 1,26 1,26 
O.S. 0,0840 0,0600 0,0818 0,0793 
variance 0,0070 0,0036 0,0067 0,0063 

Tableau 47.- Mensurations des molaires inférieures de diverses populations d'Adeloniyarioll vireti (mesures de 
Coderet d'après Hugueney, 1969; de La Milloque d'après Brunet, 1979; mesures de Dieupentale d'après Baude10t et 
Olivier, 1978) et d'Adelomyarioll alberti (dimensions d'après Daams. 1989). 
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Morphotypes 

p4 

CODERET 

THEZELS 

VENELLES 

LA 
MILLOQUE 

morphotypes 

p4 

CODERET 

THEZELS 

VENELLES 

LA 
MILLOQUE 

~ "~" ( 
\7 
i\ 

long 
3/24 

12 
0,03·0,32 

7/32 
22 

0,09·0,39 

32/57 
56 

0,42-0,69 

8/17 
47 

0,24·0,70 

ANNEXE 3 
RHODANOMYS 

Mésolophe 

~ ~ @i) ..... \ .. . v"\ 
1. l', ~ " , ... ~:., ), 

J. ,.Ji 

mi-long court absent 
2/24 9/24 10/24 

8 38 42 
0,01-0,27 0,19·0,59 0,22·0,63 

4/32 11/32 10/32 
13 34 31 

0,04·0,29 0,19·0,53 0,16-0,50 

9/57 7/57 9/57 
16 12 16 

0,07·0,28 0,05-0,24 0,07-0,28 

7/17 1/17 1/17 
41 6 6 

0,19·0,65 0,00-0,30 0,00·0,30 

Quatrième synclinal externe 

ç~ 

~ ~~ ~ ~ 
. :... 

1. '~:'~~; ft 'i ~ :ê ~ } 
~ X' Il )! ..... 

ouvert fermé absent présent 
8/19 10/19 1/19 0/23 

42 53 5 0 
0,20·0,66 0,29-0,74 0,00·0,26 0,00-0,15 

22/28 6/28 0/28 6/32 
79 22 0 19 

0,59·0,92 0,08-0,41 0,00·0,12 0,07-0,36 

30/46 14/46 2/46 7/49 
65 30 4 14 

0,21-0,50 0,18·0,46 0,00·0,15 0,06·0,29 

13/16 3/16 0/16 1/17 
81 19 0 6 

0,55-0,96 0,04-0,45 0,00·0,18 0,00·0,30 

Endolophe 

~ I~"\ , 
' , 
} 

(qlf'r~ . ~ tP l-

. ', .. J." 

incisé interrompu 
1/24 1/24 

4 4 
0,00·0,21 0,00-0,21 

6/32 3/32 

19 9 
0,07·0,36 0,02-0,25 

12/51 6/51 

24 12 
0,13-0,38 0,04-0,21 

6/17 1/17 

35 6 
0,14·0,60 0,00·0,30 

Antérolophe 

~ @i) '~ (," .i, ~. . ,. 

" \,1',., • 

vestigial absent 
3/23 20/23 

13 87 
0,67-0,97 

10/32 16/32 

31 50 
0,16·0,50 0,32·0,68 

15/49 27/49 

31 55 
0,18-0,45 0,31·0,60 

1/17 15/17 

6 88 
0,00·0,30 0,64-0,99 

Tableau 48.- Variation de la fréquence de différents caractères des prémolaires supériewes chez Rltodanomys aff. 
huguelleyae de La Mîlloque, Rltodal1omys aff. trallsiens de Venelles et Thézels et Rhodanomys traflsÎens de 
Coderet couche 3. Pour Venelles, les données des deux niveaux, inférieur et supérieur, ont été réunies. Le chiffre en 
haut et à droite des cases est la fréquence des observations. Leur pourcentage figure en caractères gras et sunnonte les 
limites de son intervalle de confiance (en italiques). 
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Antérolophide Crête post-métaconide Postérolophide 
Morphotypes 

~ @) Q) ~ ~ ~ .;- "f.' ' •. o fi ,:,\; 

P4 
- .. .' 

"'Yy -{( 1 ...-S{ 1 i '>. ~.i' • .:j 

développé réduit absent renflement crête absent 
12/33 13/33 8/33 5/34 19/34 22/34 

THEZELS 36 39 24 15 56 65 
0,20-0,55 0,23-0,58 0,11-0,41 0,05·0,31 0,38-0,78 0,47-0,80 

4/24 5/24 15/24 2/26 9/26 16/25 
VENELLES 17 21 63 8 35 64 
SUP. 0,05-0,37 0,07-0,42 0,41-0,81 0,01-0,25 0,09-0,43 0,55-0,91 

3/23 11/23 9/23 2/24 12/24 13/20 

VENELLES 13 48 39 8 50 65 
INF_ 0,03-0,33 0,27-0,69 0,20-0,61 0,01-0,27 0,29-0,70 0,41-0,85 

7/16 7/16 2/16 0/16 1/16 14/18 
LA 44 44 13 0 6 78 
MILLOQUE 0,20-0,68 0,20-0,68 0,02-0,38 0,00-0,18 0,00-0,30 0,53-0,94 

Mésolophide libre Lié à l'hypolophide 
Morphotypes 

@ @ ~ eJ ~ fV t ;~~ ..... t,,;,0 , .;",:-!! !) 

" 
.,-

" i ... "..7 • ' ,-'Y~ 'y . <""'-r!:: 

P 4 
~ 

absent court mi-long long par une crête directement 
1/35 11/35 6/35 0/35 3/35 14/35 

THEZELS 3 31 17 0 9 40 
0,00-0,15 0,17-0,49 0,06-0,34 0,00-0,10 0,02-0,23 0,24-0,58 

5/33 8/33 11/33 4/33 4/33 1/33 

VENELLES 15 24 33 12 12 3 
SUP_ 0,05-0,31 0,11-0,41 0,18-0,52 0,03-0,28 0,03-0,28 0,00-0,16 

3/22 2/22 9/22 2/22 4/22 2/22 
VENELLES 14 9 41 9 18 9 
INF_ 0,03-0,35 0,01-0,29 0,21-0,63 0,01-0,29 0,05-0,40 0,21-0,63 

1/20 1/20 15/20 1/20 1/20 1/20 

LA 5 5 75 5 5 5 
MILLOQUE 0,00·0,17 0,00-0,17 0,51-0,91 0,00-0,17 0,00-0,17 0,00-0,17 

Tableau 49.- Variation de la fréquence de différents caractères des prémolaires inférieures chez Rhodanomys aff. 
hugueneyae de La Milloque et Rhodanomys aff. trallsiens de Venelles et Thézels. Le chiffre en haut et à droite des 
cases est la fréquence des observations. Le pourcentage correspondant figure en caractères gras et surmonte les 
limites de son intervalle de confiance (en italiques). 
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Molaires Longueur du mésolophe Endolophe 
supérieures 

~ 
Morphotypes 

" ~ ~ ~ / / \ '\\ . t .. ·~~· ; i~"#, . !. '.::, :' ~~ .. i < .. ;i :-\\.,; l . -f~ , ~) 
<~~ .. '.1., 

absent 1/2 à 3/4 long long incisé interrompu 
0/20 0/20 20/20 4/20 1/20 

CODERET 0 0 100 20 5 
0,00·0,17 0,00·0,17 0,83·1,00 0,06·0,44 0,00-0,25 

0/37 0/37 37/37 13/35 5/35 
THEZELS 0 0 100 37 14 

M' 0,00-0,09 0,00-0,09 0,91-1,00 0,22-0,55 0,05·0,30 

0/69 0/69 69/69 28/71 7/71 
VENELLES 0 0 100 39 10 

0,00-0,05 0,00-0,05 0,95-1,00 0,28-0,52 0,04-0,19 

1/18 0/18 17/18 6/18 4/18 
LA MILLOQUE 5 0 95 33 22 

0,00·0,34 0,00-0,18 0,68-1,00 0,14-0,58 0,06·0,47 

0/19 0/19 19/19 7/17 4/17 
CODERET 0 0 100 41 24 

0,00-0,18 0,00-0,18 0,83-1,00 0,19-0,65 0,07-0,49 

0/34 4/34 30/34 9/35 7/35 
THEZELS 0 12 88 26 20 

M' 0,00-0,10 0,03-0,27 0,73-0,97 0,13-0,43 0,09-0,37 

0/64 1/64 63/64 24/65 16/65 
VENELLES 0 2 98 37 25 

0,00-0,06 0,00-0,08 0,92-1,00 0,25·0,50 0,15·0,37 

0/22 1/22 21/22 7/20 9/20 
LA MILLOQUE 0 5 95 35 45 

0,00-0,15 0,00-0,23 0,77-1,00 0,15-0,59 0,23-0,69 

0/39 0/39 39/39 11/37 5/37 
CODERET 0 0 100 30 14 

0,00-0.09 0,00-0,09 0,91-1,00 0,16-0,47 0,05-0,29 
0/71 4/71 67/71 22nO 12/70 

THEZELS 0 6 94 33 17 
M'-' 0,00-0,05 0,03-0,17 0,86·0,96 0,21-0,44 0,09·0,28 

0/133 1/133 132/133 52/136 23/136 
VENELLES 0 1 99 38 17 

0,00-0,02 0,00·0,03 0,97·1,00 0,27-0,49 O,09-O,25 
absent:1/45 2/45 42/45 14/41 13/41 

LAMILLOQUE 2 4 93 34 32 
0,00-0,12 0,01-0,15 0,82-0,99 0,20·0,50 0,18·0,48 

Tableau 50.- Variation de la longueur du rnésolophe et de la structure de l'endolophe des MI-21 supérieures chez 
Rlwdanomys aff. huguelleyae de La Milloque, Rlwdanomys aff. transiens de Venelles et Thézels et Rlwdanomys 
trallsieliS de Coderet couche 3. Pour Venelles les données des deux niveaux, inférieur et supérieur, ont été 
regroupées. 
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MILLOQUE 94 o 6 o 81 19 o 

0/14 2/14 5/14 7/14 1/13 11/13 1/13 
CODERET 0 14 36 50 8 85 8 

0,00-0,23 0,18·0,42 0,13-0,63 0,24-0,74 0,00-0,35 0,56-0,98 0,00·0,35 

5/35 13/35 7/35 10/35 14/32 17/32 1/32 
THEZELS 14 37 20 29 44 53 3 

M' 0,05-0,30 0,22-0,55 O,09-0,37 0,15·0,46 0,26-0,53 0,35·0,71 0,00.0,16 

12/61 17/61 18/61 14/61 13/63 48/63 2/63 
VENELLES 20 28 30 23 21 76 3 

0,11·0,32 0,17-0,41 0,19·0,43 0,13-0,35 0,12-0,33 O,6~O,86 0,00-0,11 

LA 6/20 2120 8/20 4/20 8/19 11/19 0/19 
MILLOQUE 30 10 40 20 42 58 0 

0,01-0,54 0,01·0,32 0,19-0,64 0,06-0,44 0,20·0,66 0.34-0,80 0.00·0,18 

10/30 8/30 5/30 7130 4/28 23/28 1/28 
CODERET 33 27 17 23 14 82 4 

0,17-0,53 0,12·0,46 0,06-0,35 0,10-0,42 0,04-0,33 0,63-0,94 0,00-0,18 

31nO 20nO 9/70 10/70 43/69 24/69 2/69 
THEZELS 44 29 13 14 62 35 3 

M'" 0,32-0,57 0,18-0,41 0,06-0,23 0,07-0,25 0,50-0,74 0,24-0,47 0,00·0,10 

56/131 32/131 28/131 15/131 42/133 84/133 2/133 
VENELLES 43 24 21 11 32 63 2 

0,32-0,54 0,15-0,34 0,12·0,31 0,04-0,19 0,21-0,42 0,56-0,78 0,00-0,04 

LA 13/38 2/38 9/38 4/38 23/37 14/37 0/37 
MILLOQUE 34 5 24 11 62 38 0 

0,40·0,75 0,01-0,18 0,11-0,40 0,03-0,25 0,45·0,78 0,22-0,55 0,00-0,09 

Tableau 51.- Variation de la longueur des premier et quatrième synclinaux externes des Ml-2/ supérieures chez 
Rltodanomys aff. hugueneyae de La Milloque, Rhodanomys aff. transiells de Venelles et Thézels et Rhodanomys 
transiens de Coderet couche 3. Pour Venelles les données des deux niveaux, inférieur et supérieur, ont été 
regroupées. Le chiffre en haut des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage corerspondant figure en 
caractère gras et surmonte les limites de son intervalle de confiance (italiques) 
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Molaires Quatrième synclinide Longueur du mésolophide 

inférieures 
morphotypes 

~ ffJ ~ ~ œ m 'il>"'" ' , if ' !." '-' 

'/ ,l" 
," . 

'/ ," 
", i~ 

,.) 

.... ::\ ", i{ ... ::;; , 
: " 

Présent Absent Long 1/2 à 3/4 long Court Absent 

26/50 24/50 0/19 19/19 0/19 0/19 

CODERET 52 48 0 100 0 0 
0,36-0,66 0,34-0,63 0,00·0,18 0,83·1,00 0,00-0,18 0,00-0,18 

15/30 15/30 5/33 25/33 1/33 0/33 

THEZELS 50 50 15 82 3 0 
0,27-0,50 0,50-0,73 0,02-0,24 0,73·0,97 0,00-0,15 0,00·0,10 

34/72 38/72 10179 63/79 4179 2179 

M, VENELLES 47 53 13 80 5 2 
0,35·0,60 0.40·0,65 0,06-0,22 0,69·0.88 0,02·0.12 0,00·0,09 

11/16 5/16 1/19 18/19 0119 0/19 

LA 69 31 5 95 0 0 
MILLOQUE 0,43-0,89 0,11-0,57 0,00·0,26 0,74·1,00 0,00·0,19 0,00·0.19 

0/41 41/41 0120 17/20 3/20 0/20 

CODERET 0 100 0 85 15 0 
0,00-0,09 0,91-1,00 0,00·0,17 0,62-0,97 0,03·0,38 0,00-0,17 

2/31 29/31 0132 29/32 3132 0/32 

THEZELS 6 94 0 91 9 0 
0,01-0,22 0,78-0,99 0,00-0,11 0,75·0,98 0,02-0,25 0,00-0,11 

6/82 76/82 0183 73/83 10/83 0183 

M, VENELLES 7 93 0 88 12 0 
0.03·0,15 0,85-0,97 0,00.0,04 0,79-0,94 0.06·0,21 0,00-0,04 

1/23 22/23 1127 24/27 2127 0/27 

LA 4 96 4 89 7 0 
MILLOQUE 0,00-0,22 0.78·1.00 0,00-0,19 0,71-0,98 0,01-0,24 0.00·Q,13 

26/91 65/91 0139 36/39 3/39 0/39 

CODERET 29 71 0 92 8 0 
0,20-0,39 0,61·0.80 0,00-0,08 0,83-0,99 0.01·0,17 0,00·0.08 

17/61 44/61 5165 56/65 4165 0/65 

THEZELS 28 72 8 86 6 0 
0,16-0,39 0,61·0.84 0,01-0,13 0,56·0.79 0.04·0,15 0,00·0.05 

40/154 114/154 101162 136/162 141162 21162 

M,., VENELLES 26 74 6 84 9 1 
0,17-0,35 0.65·0,83 0,01-0,11 0,76-0,91 0,03-0,14 0.00·0,03 

16/47 31/47 3154 49/54 2154 0/54 

LA 34 66 6 91 4 0 
MILLOQUE 0,21·0.49 0,51-0,79 0,01-0,15 0,80-0,97 0,01.0,12 0.00·0,06 

Tableau 52.- Variation de la longueur du mésolophide et de la présence du quatrième synclinide des M/l-2 chez 
divers Rhodallomys. Pour le gisement de Venelles, les données des deux niveaux ont été réunies. Les données de 
Coderet couche 3 sont tirées de B, Engesser (1987) et 1. Werner (1994). Le chiffre en haut et à droite des cases est la 
fréquence des observations. Le chiffre en caractères gras est le pourcentage correspondant. Il surmonte les limites de 
son intervalle de confiance. 
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Morphotypes Mésolophe Endolophe 

~ œ ~ ~ ~ œ ~\~; ) . ',' ,. . ',' 

M
3 t', 

,'\. 1 
(;, 

absent long court-1/2 long complet incisé Interrompu 
7/32 21/32 4/32 4/32 4/32 24/32 

THEZELS 22 65 13 13 13 74 
0,09-0,39 0,47.0,81 O,O~O,29 0,04-0,29 0,04·0,29 0,57·0,89 

1/65 59/65 5/65 28/61 12/61 21/61 

VENELLES 2 91 8 46 20 34 
0,00-0,08 0,81·0,97 0,03-0,25 0,33-0,59 0,11-0,32 0,23·0,48 

0/11 10/11 1/11 2/11 4/11 5/11 

LA 0 91 9 18 36 45 
MILLOQUE 0,00-0,28 0,59.1,00 0,00.0,41 0,25·0,51 0,11.0,88 0,17-0,75 

Morphotypes Antérolophe Postérolophe Protocône-hvpocône 

~ 1~ ~ ~ /~9 ~ à~ 
::('1) 

f~~ . ,', " 

M
3 

> \. 

~:~ •• I 

présent absent absent séparés fusion Incomplète fusion complète 

14/27 13/27 24/31 2/32 4/32 26/32 
THEZELS 52 48 77 6 13 81 

0,33·0,71 0,29·0,87 0,59-0,90 0,01·0,20 0,04.0,29 0,64-0,93 

25/54 29/54 23/54 15/62 9/62 38/62 
VENELLES 46 54 43 24 15 61 

0,33-0,60 0,40·0,67 0,29-0,57 0,14·0,43 0,07-0,26 0,48·0,73 

7/10 3/10 7/10 0/11 1/11 10/11 

LA 70 30 70 0 9 91 
MILLOQUE 0,35-0,93 0,07.0,65 0,35-0,93 0,00-0,28 0,00-0,41 0,59-1,00 

Morphotypes Antérolophlde Mésolophlde libre Mésol. lié à l'hvpolophlde 

~ ®J @ ~ 0) ~ "'-"'~ J 

/ /-

M3 l ".:1. 

~ , : .~ r .. .... J . ., ..... : .J 
absent vestlglal absent court à 1/210nQ 1 par une crête directement 

0/9 1/9 0/10 1/10 1/10 8/10 
CODERET 0 11 0 10 10 80 

0,00-0,34 0,00·0,48 0,00-0,31 0,00-0,45 0,00-0,45 0,4400,98 

0/24 1/24 2/26 3/26 1/26 20/26 
THEZELS 0 4 8 12 4 77 

0,00-0,15 0.00.0,21 0,01-0,25 0,02·0,30 0,00-0,20 0,57-0,91 

1/42 2/40 4/40 1/40 4/40 31/40 
VENELLES 2 5 10 3 10 78 

0,00-0,14 0,01-0.17 0,03-0,24 0,00-0.13 0,03·0,24 0,62-0,89 

1/16 3/16 2/16 7/16 0/16 7/16 

LA 6 19 13 44 0 44 
MILLOQUE 0,00-0,30 0,04-0,45 0.02-0,38 0,20-0,68 0,00'0,18 0,20-0,68 

Tableau 53.- Fréquence de divers caractères des M3/ et M/3 chez Rhodanomys aff. huguelleyae de La Milloque, 
Rhodanomys aff. transiens de Venelles et Rhodallomys transiells de Coderet couche 3. Le chiffre en haut et à droite 
des cases est la fréquence des observations. Le pourcentage correspondant est figuré en caractères gras. Il surmonte 
les limites de son intervalle de confiance. 
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M 1-21 Longueur du mésolophe Antérolophe Endolophe 

% gisements espèces n long mi.long à trOi court absent absent Interrompu 
MN quarts long 

MN 0 Thèzels Rh. aft. transiens 70-71 86-94-96 3 ·6· 17 0-0- 9 0-0- 9 7 -14-25 9 -17-26 

Venelles. Rh. aft. trans{ens 133·136 97-99-100 o -1- 3 o -0- 2 0-0- 2 4 -11-19 9 -17-25 

La Milloque Rh. aft. hugueneyae 3845 82-94-99 o -4-15 0-0- 8 0-2-12 3 -11-25 18-32-48 

MP29 La Milloque E. milloquensis n. sp. 25 55-64-91 15-32-53 0-0-13 o -4-20 0-0-14 3 -13-31 

Portal E. quercyi 40 64-80-91 9 -20-36 0-0- 9 o -0- 9 o -0- 9 4 -5-27 

Pech du Fraysse E. quercyi 74 47-60-71 24-35-47 3 -5-13 0-0- 5 0-0- 5 0-3- 9 

Portal E. zitteli 32 41-60-76 21-37-56 0-3-16 0-0-11 0-0-11 o -0-11 

Pech du Fraysse Ezitteli 100 50-60-80 28-37-47 0-3- 9 0-0- 3 0-0- 3 2 -6-13 

MP28 Pech du Fraysse E. gig85 15 2 -13-40 60-87-98 o -0-21 o -0-21 o -0-21 o -0-21 

Pech Desse E. major 162 52-56-60 29-33-36 1 -2- 3 0-0- 2 0-0- 2 0-0- 2 

M/1-2 Lonaueur du mésolop~ide Quatrième syncllnlde 

~ gisements espèces n long mi long à trOi court absent absent présent 

MN quarts long 

MN 0 Thézels Rh. aff. trans/ens 66 1 -5- 13 56-89-99 4 -6-15 0-0- 5 65-74-84 16-26-3. 

Venelles Rh. aff. transiens 162 1 -6- 11 76-84-91 3 -9-14 0-1- 3 65-74-83 17-26-35 

La MîIloque Rh. arr. hugueneyae 54 1 -6-15 80-91-97 1 -4-12 0-0- 6 51-66-79 21-34-49 

MP29 La Milloque E. milloquensis n. sp. 30 1 -7-17 47-67-83 6-17-35 2 -10-27 1 -7-17 83-93-99 

Portal E. quercyi 22 o -0-15 65-87-97 3 -14-35 0-0-15 0-5-23 77-95-100 

Pech du Fraysse E. quercyi 97 o -1- 6 35-45-56 43-54-64 0-0- 4 6 -11-19 61-89-94 

Portal E. zitteli 23 5 -17-39 61-83-95 0-0-15 0-0-15 0-0-15 85-100-100 

Pech du Fraysse E. zifteli 91 8 -14-23 74-84-91 3 -2- 8 o -0- 4 0-0- 4 96-100-100 

MP28 Pech du Fraysse E. gigas 50 o -2-11 89-98-100 0-0- 7 0-0- 7 0-0- 7 93-100-100 

Pech Desse E. major 240 0-1- 1 97-98-99 o -1- 1 0-0- 1 o -1- 1 98-99-100 

Tableau 54.- Comparaison de la fréquence de quelques caractères des MI-21 et M11-2 observés chez les Eomys (E) 
des gisements de Pech Desse, Pech du Frayse et Portal (MP 28) (d'après Comte et Vianey-Liaud, 1989) avec celle 
observée chez les Eomyidae (Rh. = Rhodanomys) des niveaux postérieurs de La Milloque (MP 29), Venelles et 
Thézels (MN 0). Les fréquences sont exprimées par le pourcentage correspondant (caractères gras) qui surmonte les 
limites de son intervalle de confiance (petits chiffres). Les cases encadrées correspondent à la lignée présumée 
quercyi - miIIoquensis nov. sp. 
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Absence cru postéfOlophiôe. Absence de far'ltéroklphe Absence cru postérotophe 

dents et caractères étudiés. P4 M1_2 M3 p4 M1-2 M3 p4 M3 
MPIMN gIsements es ces 

52/71 180/224 215/224 52/63 81162 88/100 10/49 100/100 
Bergasa Rh. transfens 

61·73·83 78-80.aJ 95+9$-97 71-83-91 3 -5- 7 80.88-94 10-20-34 96-100-100 

22/34 45/61 26/26 16/32 10170 13/27 0/28 24/31 
Thézels Rh. aff. transiens 

MNO 47~5.so 61-74.84 77-100-100 32-50.sa 7 ·14-25 2948-67 0.(1·12 59-77-90 

Venelles Rh. aff. fransiens 29/45 120/162 40/40 27/49 15/131 29/54 2/46 23/54 

49-64-79 71-74-79 92-100-100 31-55.ao 4 _11_19 40-54-67 0-4-15 2943-57 
14/18 35/52 16/17 15117 4/38 3/10 0/16 7/10 

MP29 la Milloque Rh. aff. huguensyae 

53-78·94 53-67.ao 70-94·100 64-a8-99 3 _11_25 7 -30-65 0.()-16 35·70-93 

4/12 4132 519 0/24 3110 0/9 4/10 
la MiUoque E. milloquensis n.sp. -

10-33.&4 4 ·13·29 14-56-79 0.(1·14 7 -30-65 0-0-34 1240-74 

0/29 1145 17118 15/23 om 0/16 0/24 1/16 
PortaJ E. quercyi + zitteli 

0.(1-12 0-2-12 &3-94-100 43-85.a4 0.(1-5 0.(1-16 0.(1·14 0"-30 

Pech du Fraysse E. quercyi 0/47 0/97 29135 13/28 OR4 1119 0/28 0/19 

0.(1.6 0-11-4 66-83·93 26-46.00 0.(1·5 0-5-26 0.(1·12 0.()-16 

0/60 0/23 35/35 26/34 0/100 0/24 0/34 0/24 
Pech du Fraysse E. zitteli 

0.(1·6 0.(1-15 66·100·100 59-76.as 0.(1·4 0.(1·14 0.(1·10 0-0-14 

0/44 0/91 18120 25/32 om 0/9 0/32 0/9 
Pech Desse E. zitteU 

0.(1·6 0.(1-4 66-90-99 60-78·72 0.(1-5 0.(0)-34 0.(1-11 0-0-34 

~16 ~50 14f17 1re W15 '" 0/6 '" MP28 Pech du Fraysse E. gigas 

0.(1-16 0..()-7 57-82_96 0-{17).$4 0.()-21 0-(0)-34 0-(0).48 0-0-34 

~102 "" .. 61162 ,sn, 0/162 0!35 on> "" Pech Desse E. major 

0.(1·3 0..()-1 91·98.100 84-76.a5 0..()·2 0-(0)-10 0..()·5 0.(1_10 

Tableau 55.- Comparaison de la fréquence des postérolophes (ides) et de l'antérolophe chez les prémolaires et les 
molaires supérieures et inférieures de divers Eomys (E) présents dans différents gisements du niveau MP 28 de 
l'Oligocène supérieur, avec celle des mêmes caractères mesurée chez les Eomyidae (Rh. = Rhodanomys) des 
niveaux postérieures de La Milloque (MP 29), Venelles, Théze!s et Bergasa (MN 0). Les fréquences des caractères 
sont exprimées par leur pourcentage (caractères gras), encadré par les limites de son intervalle de confiance (petits 
chiffres). Les cases encadrées correspondent aux populations de la lignée présumée E. quercyi ~ E. milloquensis nov. 
sp. Les données de Bergasa sont issues de Alvarez~Sierra (1987). 
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W 
lJ> 
.j>. 

Hs Hi Hs/Hi CHY=H+I/O,5L H/L 
min -max riiOV cr V min- max mov cr V min - riiID mov a V min - max mo a V min· max mo a V 

Eomys antiquus 
Montalban 0,11 -0,28 0,19 0,0420 21,8 0,33-0,41 0,37 0,0285 7,79 0,28-0,85 0,54 0,1319 24,4 3,19-3,97 3,53 0,2098 5,9 0,49 -0,75 0,66 0,0625 9,52 
Ml-2I: N-30 
Eomyszffteli 
BoujacA 0,12-0,42 0,34 0,0875 26,1 0,28-0,55 0,46 0,0785 16,9 0,Q1-0,80 0,61 0,2751 45,3 3,45-4,32 3,84 0,3029 7,89 D,55 - 0,91 0,76 0,1228 16,2 
Ml-2I: N=8 
Eomys aff.major 
BoujacA 
Ml-2I: N =22 0,00- 0.51 031 0,1221 39,4 0,39-0,65 D,52 0,0738 14,2 0,00-0,9' OS 0,2337 39 3,22-3,94 3,&3 0,1931 5,32 0,44-0,89 070 0,1180 16,9 
Eomys zitteli , 

0,12-1,'" Pech Desse 0,05-0,55 0,33 0,1102 33,S 0,34-0,58 0,48 0,0618 13 0,70 0,2471 35,4 2,90-4,88 3,88 0,2902 7,5 0,45 -1,25 0,79 0,1332 16,a; 
Ml-2I : N - 91 1 
Eomysmajor 

1 Pech Desse 
Mll: N=76 0,21 - 0,72 0,52 0,1083 20,9 0,40-0,61 D,52 0,0508 9,7 0,37 - 1,48 1,00 0,2389 23,9 3,33-4,23 3,78 0,1811 4,79 0,46 - 0,91 0,75 0,0884 11,7 
M2I: N=101 0,14-0,68 0,46 0,1014 22,2 0,37 -0,60 0,49 0,0559 11,4 0,32 - 1,92 0,97 0,2769 28,6 3,26-4,44 3,93 0,219 S,57 0,34-0,94 0,73 0,1344 18,4: 
M1-21 : N =1n 0,14-0.72 048 0,1086 22,5 0,37 -0,61 O,S 0,0566 11,3 0,32 - 1,92 0,98 0,2617 26,6 3,26-4,44 387 0,2166 5,6 0,34- 0,94 0,74 0,1175 15,9 
Eomys zJttefi 
Pech du Fraysse 0,00 - 0,60 0,37 0,1083 29,5 0,32-0,63 0,44 0,0562 12,7 0,00 -1,47 0,84 0,2727 32,4 3,26-4,30 3,84 0,2155 5,62 0,52 - 0,97 0,78 0,0964 12,3 
Ml-21 : N = 105 
Eomys quercyi 
Pech du Fraysse 0,13 - 0,63 0,40 0,1087 27,4 0,40-0,66 0,55 0,0633 11,4 0,24- 1,38 0,73 0,2436 33,4 3,38-4,31 3,84 0,2243 5,8 0,50-0,92 0,78 0,0684 11,3 
M1-21: N=69 
Eomysgigas 
Pech du Fraysse 0,12-0,75 0,56 0,1570 28,2 0,43-0,69 0,54 0,0741 13,7 0,23-1,42 1,03 0,2824 27,4 3,23-4,31 3,82 0,2599 6,8 0,48-0,90 0,78 0,1219 15,6 
M1-21: N=15 
Eomys zitte/i 
Portal 0,16-0,52 0,36 0,08& 24,1 0,28-0,62 0,471 0,0616 13,1 0,32-1,43 0,78 0,2517 32,2 3,19 - 4,28 3,81 0,2268 6,05 0,52 - 0,91 o,n 0,0822 10,7 
M1-21:N-31 
Eomys quercyi 
Portal 0,06-0,47 0,33 0,0860 26,5 0,32-0,74 0,54 0,0971 18,0 0,09 - 1,34 0,64 0,2527 39,S 3,04-4,36 3,74 0,3362 8,99 0,52 - 0,91 0,74 0,0877 11,9 
M1-21: N =33 
Eomys mifloquensis n.s. 

1 

la Milloque 0,17 - 0,54 0,36 0,1087 30,2 0,35-0,69 D,52 0,0756 14,4 0,26-1,57 0,66 0,2736 41,6 3,55-4,34 3,86 0,2266 5,9 0,62-0,89 0,73 0,0736 10,11 
M1-21: N-26 
Rh. aff.hugueneyae 

13,21 la Milloque 0,06 - D,58 0,24 0,0947 39,8 0,35-0,62 0,50 0,0607 12,2 0,13-1,17 0,49 0,2109 43,4 3,09-4,15 3,60 0,2400 6,7 0,45-0,89 0,67 0,0876 
M1-21: N-48 

Tableau 56.- Variation des différents paramètres de la hauteur de la couronne des molaires supérieures de divers Eomyidae de la période comprise entre les niveaux 
repères MP 26 et MP 29 de l'Oligocène supérieur. Rs = hauteur du sinus; Hi = hauteur de la couronne au dessous du sinus; HIL et CRY = coefficients d'hypsodontie. 



w 
U\ 
U\ 

Hs HI Hs/Hi CHY=H+I/O,SL H1L 
min ~max me. V min-max me. V min- max me. V min-max me. V min -max me. V 

Rhodanomys Bff.trBnsiens 
Venelles sup. 

MlI:N=28 0,18...0,47 0,34 0,0643< 19,1 0,44-0,64 D,52 0,0407 7,87 0,34-0,89 0,66 0,1351 20,6 3,40-4,03 3,65 0,1271 3,48 0,60-0.86 0,72 0,05646 7,84 

M2I:N=32 0,15-0,46 0,30 0,0762 25,4 0,43-0,69 0,55 0,0612 11,1 0,26-1,05 0,56 0,1934 34,5 3,50 -4,29 3,95 0,2170 5,49 0,64- 0,92 0,18 0,0692 8,87 

M1-21:N=72 0,00 - 0,47 0,29 0,0971 33,5 0,35 - 0,69 D,53 0,0641 12,1 0,00-1,05 0,56 0,2099 37,5 3,06-4,29 3,75 0,2707 7,22 0,40-092 0,73 0,0982 13,5 
Rhodsnomys aft. trans;ens 

Thézels 

M1/:N=41 0,08-0,45 0,26 0,0836 32,5 0,44-0,65 0,56 0,0534 9,5 0,12 - 0,90 0,47 0,167 35,8 3,18-4,07 3,63 0,1918 5,3 0,51 - 0,85 0,69 0,0730 10,6 

M2I:N=39 0,00-0,38 0,20 0,092 47,2 0,44-0,54 0,53 0,0496 9,' 0,00 - 0,73 0,37 0,1852 50,6 3,16-4,34 3,81 0,2845 7,' 0,44-0,90 0,69 0,1063 15,3 

M1-21:N=81 0,00-045 0,23 0,0918 40,4 0,44-065 0," 0,0557 10,3 D,DO - 0.90 0,42 0,1822 43,6 3,16-4,34 3,72 0,2543 6,8 0,44-0,90 0,69 0,0906 131 
Rhodanomys transiens 

CoderetC2 0,00 - 0,49 0,25 0,1264 50,6 0,35-0,62 0,50 0,0686 13,7 0,00-1," 0,50 0,2743 ",5 3,24 - 4,21 3,78 0,2737 7,24 0,42 - 0,98 0,71 0,1383 19,5 
M1-2f:N=19 

Rhodanomys transiens 
Paulhiac 0,00 - 0,46 0,26 0,1123 43,0 0,37 - 0,61 0,52 0,0663 12,9 0,00-1,12 0,52 0,2505 48,2 2,90-4,30 3,59 0,2543 7,1 0,46-0,87 0,70 0,1022 14,5 

M1-21:N=36 
Rhodanomys transiens 

Plaissan 

M21:N=17 0,00 - 0,29 0,18 0,0930 51,6 0,43-0,70 0,56 0,0763 13,6 0,00 - 0,5 0,31 0,1791 57,8 3,32 - 4,41 3,93 0,3109 7,91 0,47 - 0,93 0,75 0,1321 17,6 

M1-2f:N=57 0,00-0,48 0,2' 0,1033 43 0,33-0,70 0,53 0,0736 13,9 0,00-1,41 047 02532 53,8 3,19-4.41 3,62 0,3218 8,89 0,47 - 0,93 0,71 0,1049 14,6 

Rhodanomys schlosseri 
la Paillade 0,00-0,37 0,20 0,1130 56,5 0,37 -0,67 0,50 0,0843 16,9 D,DO -1,0 0,42 0,2713 64,6 3,29-4,37 3,71 0,2957 7,98 0,58 - 0,95 0,72 0,0960 13,3 

M1-2f: N =29 
Rhodanomys schfosseri 

Nvelle. Fac.. Médecine 0,00 - 0,46 0,27 0,1038 38,7 0,31 - 0,54 0,45 0,0524 11,7 D,DO -1,07 0,61 0,2433 40,0 3,46-4,52 3,91 0,2827 7,23 0,52- 0,97 0,78 0,1094 1. 
Ml-2f: N - 24 

Ritteneria molinae 
Caunelles 0,00 - 0,30 0,10 0,1023 102, 0,36- 0,68 D,55 0,0751 13,6 0,00-0,82 0,21 0,2332 112,7 3,18-4,25 3,86 0,3085 7,99 0,56- 0,80 o,n 0,0630 8,75 

Ml-2f: N =17 

Tableau 57.- Variation des différents paramètres de la hauteur de la couronne des molaires supérieures de divers Eomyidae de la période comprise entre les niveaux 
repères MP 29 de l'Oligocène supérieur et MN 2a du Miocène inférieur. Hs = hauteur du sinus; Hi = hauteur de la couronne au dessous du sinus; HIL et CHY = 
coefficients d'hypsodontie. 



w 
U\ 
~ 

Espèce' E. antiquus E. zitteli E. zltteli E. major E. gigas E. Quercy; E. mifJoquI,Insis n.s. Rh. alf.hugueneyae Rh. aff. trans/fins Rh.rransiens 
Gisement n Hlmoy. Ecart type Montalban Pech Desse Pech Fraysse Pech Desse PechF=_~e Pech F~...!>se La Milloque La Milloque Thézels Paulhiac 

Eomys antiquus. 30 0,37 0,0420 0 11,0 7,42 14,8 10,8 16,7 12,7 11,2 17,3 11,2 
Montalban + (99%1 + (99%) +(99%) ... (99%) ... (99%) + (99%) + (99"10) + (99%) + (99%1 

Eomysziffeli 91 0,48 0,0618 0 4,71 2,58 3,35 7,00 2,34 1,83 6,70 3,12 
Pech Desse ... (99%) + (;9%) +(99%) +(;9%) +(95%) +(99%) +(99%) 

Eomyszitteli 105 0,« 0,0562 0 8,65 6,25 4,71 7,78 S .• 12,1 6,48 
Pech du Fraysse ... (99%) ... (99%) +(99%) + (99%) +(99%) +(99%) +(99%) 

Eomysmajor • 177 0,50 0,0566 0 2,55 5,73 1,22 0 5,30 1,69 
Pech du Fraysse + (95%) + (99%) +(99%) 

Eomysgigas 15 0,54 0,0741 0 0,53 0,80 2,07 0,00 0,93 
Pech du Fraysse +(95%) 

Eomys quercyi 69 0,55 0,0633 0 1,88 4,3 1,02 2,24 
Pech du Fraysse +(99%) + (95%) 

E. milloquensis n.s. 26 0,52 0,0756 0 1,19 1,18 0 
La Mitloque 

Rh. aft. hugueneyae 4. 0,50 0.0607 0 3.72 1,42 

La Mllloque +(99%) 

Rh. aff. transiens ., 0,54 0,0557 0 r.-Thézels 

Rh. transiens 36 0,52 0,0663 
Paulhiac 

Tableau 58.- Comparaison des moyennes de Hi (hauteur sous le sinus) chez différents Eomyidae à l'aide du test de Student. Les cases contenant un motif noir signalent 
une différence non significative entre deux populations. 



W 
V. 
-J 

Gisement ._ ....... - --_.- - .. - ... _ .. 

1 32 [ 0,54 0,1319 1 0 

91 0,70 0,2471 

105 0,84 0,2727 

0,98 0,2617 

1,03 0,2824 
Pech du Fravsse 

Eomys quercyi 69 0,73 0,2436 
Pech du Fravsse 

0,66 0,2736 

0,49 0,2109 

0,42 0,1822 1 
1 1 .(95 

0,52 0,2505 1 1 0 

Tableau 59.- Comparaison des moyennes du rapport HslHi chez divers Eornyidae à raide du test de Student. Les cases contenant un motif grisé clair signalent une 
différence non significative entre deux populations; celles contenant un motif noir signalent une forte différence entre les populations. 



Populations comparées HIL moy. d.d.l t signification sécurité CHYmoy 1 signification sécurité 

MontalbanE antiquus 0,66 119 7,6 + 99% 3,53 7,2 + 99% 

Pech Desse. E. zitleli 0,79 3,88 

Montalban. E. antiquus 0,66 205 5,8 + 99% 3,53 8,2 + 99% 

Pech Desse. E. major 0,74 3,87 

Pech Desse. E. zilleli 0,79 266 3,2 + 99% 3,88 0,3 -
Pech Desse. E. major 0,74 3,87 

Pech Desse. E. major 0,74 280 0,33 - 3,87 1,1 -
Pech du Fraysse. E. zitleli 0,78 3,84 

Pech du Fraysse. E. zitleli 0,78 118 0,27 - 3,84 0,3 -
Pech du Fraysse. E. gigas 0,78 3,82 

Pech du Fraysse. E. gigas 0,78 82 0,25 - 3,82 0,3 -
Pech du Fraysse. E. quereyi 0,78 3,84 

Pech du Fraysse. E. quereyi 0,78 101 2,26 + 95% 3,84 1,6 -
Portal. E. quereyi 0,74 3,74 

Pech du Fraysse. E. quereyi 0,78 114 6,97 + 99% 3,84 0,3 -
La MilioqueRh. aff. hugueneyae 0,67 3,6 

Pech du Fraysse. E. quereyi 0,78 93 2,73 + 99% 3,84 0,3 -
La Milloque. E. milloquensis n.s. 0,73 3,86 

La Milloque. Rh. aff. hugueneyae 0,67 75 0,58 - 3,6 1,4 -
Montalban. E. antiquus 0,66 3,53 

Thézels. Rh. aff. transiens 0,69 124 1,23 - 3,72 2,7 + 99% 

La Milloque. Rh. aff. hugueneyae 0,67 3,6 

Paulhiac Rh. transians 0,7 115 0,56 - 3,59 2,6 + 99% 

ThézelsRh. aff. transiens 0,69 3,72 

La Paillade. Rh. schlosseri 0,72 62 0,81 - 3,71 1,7 -
Pauhiac. Rh. transiens 0,7 3,59 

NveII.Fac.Méd. Rh. schlosseri 0,78 50 2,09 + 95% 3,91 2,5 + 99% 

La Paillade. Rh. schlosseri 0,72 3,71 

La Paillade. Rh. schlosseri 0,72 58 3,05 + 99% 3,71 2,7 + 99% 

Montalban. E. antiquus 0,66 3,53 

Tableau 60.- Comparaison des moyennes des taux d'hypsodontie (estimés par HIL et CHY), chez divers Eomyidae, 
à [' aide du lest de Student. 
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Espèco CHY E. antiquu$ E. zltteli E.zitteli E. major E·9iga5 E. querq/ E. mllloql.Jensis n. Rh. aff. hugueneyae Rh. aff. lronsiens Rh.transiens 
(.OIA .. m .. nt n moy, Ecart tvp Montalban Pech Desse Pech Fraysse Pech Desse Pech FraV$S1 Pech Fravsst la Mliloque La Milloque Thézels Paulhiac. 

Eomys sntiqvus. 31 3,53 0,2098 0 7,16 8,17 7,09 3,88 6,61 5,62 1.36 3,99 1,05 
Montalban + (99%) +(99%) + (99%l 0,99 +(99%) + (99%l +(99%) 

Eomyszitteli 91 3,88 0,2902 0 0,29 1,08 0,75 0,98 0,37 6,07 3,85 5.56 
Pech Desse + (99%) +(99%) +(99%) 

Eomys zitte/i 105 3,84 0.2155 0 1.13 0,32 0 0,41 5.92 3,41 5,28 

Pech du Fraysse + (99%) + (99%) +(99%) 

Eomysmajor 177 3,87 0,2166 0 0,84 0,95 0,21 7,05 4,60 6,17 
Pech du Fravsse + (99%) + ti~9%) + (99%) 

Eomysgigas 15 3,82 0,2599 0 0,30 0,69 2,96 1,37 2,84 
Pech du Fraysse 0,99 +(99%) 

Eomys quereyi 69 3,84 0,2243 0 0,38 5,46 3,07 4,98 
Pech du Fravsse +(99%) + (99%l +(99%) 

Eomys milloquensis n. 26 3,86 0,2266 0 4,61 2,66 4,40 
La Milloque + (99%) + (99%) +Œ9%l 

Rh. alf. hugueneylJe. 48 3,SO 0,2400 0 2,68 0,18 
La Milloque +(99%) 

Rh. aff. trans/ans 81 3,72 0,2543 0 2,55 
Thézels + (99%) 

Rh. trans/ens 36 3,59 0,2543 0 
Paulhiac 

Tableau 61.- Comparaison des moyennes des taux d'hypsodontie (estimés par CRY) de divers Eomyidae à l'aide du test de Student. Les cases contenant un motif noir 
indiquent une différence nOn significative entre deux populations. 



PLANCHE 1 

Figures 1-2.- Eucricetodon thezelensis nov. sp. de Thézels (Lot). Holotype: 
mandibule gauche portant l, Mll- Ml3, nO Th. 6353. Université de Poitiers. 

Fig. 1: vue supérieure de la mandibule type (x 12). 

Fig. 2: série des dents jugales, Mll-Ml2-Ml3, en vue occlusale (x 25). 

Figures 3-5.- Plesiosminthlls schaubi meridionalis nov. subsp. de Venelles (Bouches­
du-Rhône). 

Fig. 3: Mil droite, Holotype, VEL 420. (x 25). 

Fig. 4: Ml2 droite, VEL 447. (x 25). 

Fig. 5: Ml3 droite, VEL 471. (x 25). 

Figures 6-13.- Eomys milloquensis nov. sp. de La Milloque (Lot-et-Garonne). (x 27). 

Fig. 6: P/4 gauche, LM 1969 MR 808. 

Fig. 7: Mil gauche, LM 1969 MR 822. Holotype. Université de Poitiers. 

Fig. 8: Ml2 droite, LM 1969 MR 840. 

Fig. 9: Ml3 droite, LM 1969 MR 845. 

Fig. 10: P4/ droite, LM 1969 MR 755. 

Fig. 11: Ml! droite, LM 1969 MR 765. 

Fig. 12: M2/ droite, LM 1969 MR 784. 

Fig. 13: M3/ droite, LM 1969 MR 789. 

Echelles: 1 mm. 
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