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réduit n'atteind pas le métaconule. Ce dernier tubercule peut être absent (12 % 
des dents de chaque catégorie); il peut aussi être arrondi et isolé dans quelques 
rares cas, mais le plus souvent allongé et rejoignant le repli interne de l'ecto­
lophe; dans certains cas, il peut garder son individualité, sans être relié, ni à 
cette structure, ni à l'hypocône. C'est le cas le plus fréquent sur les P4; ce 
qui a fait dire à P. Butler (1952 I.e.) que Lophiodon est exceptionnel, le 
métaconule restant isolé de l'hypocône. Il peut cependant dans quelques 
cas devenir un lophe caractéristique (RBN 3344, fig. 9 b, pl. 4 a). 

Le développement du métaconule qui décroît de P4 à P2 est en tout cas 
régi par un processus indépendant de celui de l'hypocône, et peut se dévelop­
per même en l'absence de ce dernier. Ces deux structures peuvent malgré 
ceci interférer quand elles sont suffisamment puissantes. Nous aborderons ce 
problème dans les paragraphes suivants. 

5. - TENDANCES 

MISES EN ÉVIDENCE SUR LES PRÉMOLAIRES SUPÉRIEURES 

Les fragments de maxillaires possédant les prémolaires en sene nous 
permettent de mettre en évidence les diverses tendances qui ont pu se mani­
fester : 

- Division progressive du tubercule interne des P2, jusqu'à formation 
sur P3 et P4 d'un protocône et d'un hypocône distincts. Deux tubercules 
jointifs peuvent encore être observés sur P3 mais jamais sur P4; 

- Affaiblissement de l'hypocône de P2 (quand il existe) jusqu'à P4, alors 
qu'il s'écarte progressivement du protocône; 

- Affaiblissement du métaconule de P4 jusqu'à P2. Le maxillaire RBN 
3307, peut paraître un cas exceptionnel. Le métaconule plus fort sur P2, s'est 
développé uniquement parce que l'hypocône puissant et bien séparé du pro­
tocône a réussi à capter ce tubercule. Sur la P4, l'hypocône trop faible n'a 
pas permis au rnétaconule de se développer; 

- Epaississement du cingulurn dans la partie postéro-interne des 
prémolaires qui s'accentue de P2 jusqu'à P4; 

- Migration de l'hypocône vers la partie médiane de la couronne de 
P2 jusquà P4; 

- Existence d'un plan structural X2, approximativement parallèle au 
plan X 1 contenant le protolophe, dans lequel apparaissent en premier lieu 
un hypocône (issu du deutérocône) et un métaconule; ensuite mais accessoi­
rement, de nombreuses structures secondaires : épaississement du cingulum 
(jusqu'à donner un hypocône vrai) boursouflures de l'émail, crête sur le flanc 
du tubercule interne, etc ... Ce plan X2 (ou plan de molarisation) est originel­
lement déterminé par le repli interne de l'ectolophe, entre paracône et méta­
cône. 
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---------­FIG. 10. - Schéma montrant les deux plans structuraux Xl et X2 dans lesquels 
apparaissent les différentes structures observées sur les prémolaires supérieures. 

Y a-t-il symétrie des caractères entre prémolaires droites et gauches ? 

Nous ne possédons pas de palais complet avec les séries prémolaires droites 
et gauches. Tout récemment fut découverte une rangée maxillaire comprenant 
la série P2-M3, et dans son voisinage immédiat, mais isolées, une P2, une P3, 
une P4. Ce maxillaire très caractéristique est, dans nos collections, l'échantillon 
dont les prémolaires présentent le plus haut degré de molarisation. Les trois 
dents isolées, présentent les mêmes dimensions et les mêmes caractéristiques 
que leurs homologues du maxillaire; il ne fait aucun doute qu'elles appar­
tiennent au même individu. 

Doit-on conclure d'après ceci que les caractères de l'hypocône et du 
métaconule étaient semblables des deux côtés dans tous les cas ? Nous ne 
saurions l'affirmer car, parmi environ 120 dents isolées, le rapprochement entre 
dents droites et dents gauches n'a pu être fait que pour 3 ou 4 paires de spéci­
mens. Ceci ne paraît pas assez représentatif pour confirmer la symétrie des 
caractères. 

6. - LE PROCESSUS DE MOLARISATION 

Pour Butler (1952 b), la molarisation des prémolaires n'est qu'une pro­
longation de l'effet molarisant agissant sur les molaires de lait (tendance des 
prémolaires à devenir isosphyriques). Selon cet auteur, l'atténuation du champ 
morphogénétique (ou ses modifications) provoque un retard dans le déve­
loppement de l'hypocône sur P3 et a fortiori sur P4. A notre avis la modi­
fication des facteurs régissant le développement de ce tubercule, au cours 
du développement de la mâchoire ne peut à elle seule expliquer son extrême 
variabilité. 

Voyons tout d'abord les fluctuations de l'écart entre protocône et hypo­
cône dans chaque série de prémolaires (cf. Tableau 5). 

On remarque que parmi les coefficients de variation obtenus, tous de 
valeur très élevée, celui de P2 (V = 61,9) est beaucoup plus fort que ceux 
de P3 (V = 22,4) et de P4 (V = 27,6). 
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TABLEAU 5 
Ecarts entre protocône et hypocône (en mm) sur les prémolaires supérieures (D. Pr. H.). 

f : fréquence de la mesure; N : nombre d'échantillons; S 2: variance; V: coefficient 
de variation . 

P2 P3 P4 

D. Pr. H f D.Pr. H f D.Pr.H f 

0 9 2 0 0 l 
l 0 3 0 5 0 
2 0 4 l 6 2 
3 2 5 3 7 3 
4 l 6 2 8 3 
5 2 7 3 9 6 
6 7 8 8 10 6 
7 8 9 9 11 7 
8 · 6 10 9 12 2 
9 3 11 3 13 2 

10 2 12 2 14 l 
11 0 13 0 15 0 

N : 40 N : 40 N : 33 
Moy. D. Pr. H. : 5,3 Moy. D. Pr. H. : 8,5 Moy. D. Pr. H. : 9,54 
s2 : 10,79 s2 : 3,7 s2 : 6,79 

V : 61,9 V : 22,4 V : 27,6 

Sur les P2, il est normal, compte tenu de la faible distance séparant les 
deux plans structuraux Xl et X2 que les fluctuations du plan X2 aient eu 
pour conséquence, dans de nombreux cas, la présence d'un seul tubercule 
interne, les deux plans Xl et X2 se chevauchant alors sur ce tubercule (ex. : 
RBN 1054, fig. 5 a). 

Sur les P3, l'écart séparant ces deux plans étant plus important, leur 
chevauchement, même en tenant compte des fluctuations du plan X2, est 
beaucoup plus rare. Ceci permet d'expliquer le pourcentage moins élevé de P3 
à un seul tubercule interne. 

Quant aux P4, l'écartement entre les deux plans étant trop important, 
leur chevauchement sur un unique tubercule interne ne peut se produire. 

Dans le cas général, les P4 ont donc deux tubercules internes bien 
séparés, mais si la position de l'hypocône est à peu près stabilisée, sa puissance 
est très variable. 

Cette interprétation des prémolaires à un seul tubercule interne n'est 
valable que si aucune autre structure de la couronne (métaconule, boursouflures 
de l'émail, épaississement du cingulum) ne suggère une orientation différente 
du plan X2. 

Ainsi la morphologie de la P4 RBN 309 (Fig. 7 a) qui a un tubercule 
interne unique mais aucune structure préfigurant le plan X2, peut être dûe soit 
à l'annihilation du champ morphogénétique de molarisation , soit à une 
fluctuation maximale du plan X2 qui n'aurait laissé aucune trace sur le 
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cingulum; nous ne savons pas comment se présentaient les autres prémolaires 
de cet animal; il est possible qu'aucune d'entre elles ne présente le caractère 
molarisé. 

Le maxillaire RBN 3303 portant P2-Ml (fig. 11, pl. 4 b) représente un 
cas extrême; alors que sur la P3 l'hypocône est semblable à celui de la majorité 
des autres P3, la P2 possède un tout petit hypocône cingulaire (vrai hypocône); 
sur cette dent, ce tubercule est la conséquence d'une fluctuation maximale du 
plan X2, signalée d'ailleurs par un repli orienté sur la face postérieure du 
protocône. L'écart entre le protocône et les structures du plan X2 est le 
même sur chacune des prémolaires de ce maxillaire. 

~ 1 cm 

FIG. 11. - Fragment de maxillaire dr. de Lophiodon lautricense portant P2-Ml 
(RBN 3303, Robiac-Nord). 

Le développement de l'hypocône paraît subir secondairement un « cap­
tage » de la part du protocône, contrairement à la tendance générale à la 
séparation observée sur la majorité des échantillons. Ce << captage » est 
d'autant plus fort que l'écart protocône hypocône est réduit, donc plus fort sur 
la P2 que sur les prémolaires suivantes. Sur la P4, le processus est très atténué 
ou même inexistant, c'est-à-dire que l'hypocône acquiert ici son individualité 
en dehors de la sphère d'induction du protocône. 

On peut interpréter ce phénomène de «captage» comme une réponse au 
fait que P2 et P3 ne peuvent se comporter comme de véritables prémolaires 
molarisées (comme celles de Chasmotherium cartieri par exemple). La P4 qui 
aurait dû être la dent la mieux molarisée, n'a toujours été que faiblement 
affectée. La pression des caractères molarisants, affectant à notre avis 
de façon homogène toutes les dents de la série prémolaire, a toujours 
été trop faible pour concrétiser une structure véritablement molarisée. 

Le développement de l'hypocône paraît aussi lié à l'importance du méta­
conule. Comme le soupçonnait Butler (1952 b), celui-ci est régi par des fac­
teurs totalement indépendants, puisqu'il décroît de· taille depuis P4 jusqu'à P2 
dans la plupart des échantillons rencontrés. Il y a interférence entre ces deux 
ensembles de facteurs, un métaconule fort ne pouvant en principe se développer 
que si l'hypocône correspondant est suffisamment puissant pour provoquer 
une attraction sur le métaconule sans qu'il y ait nécessairement une liaison 
entre eux. Le maxillaire RBN 3307 présente une particularité; contrairement 
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à la majorité des échantillons, le métaconule est plus fort sur P2 que sur P4. 
L'hypocône très fort et bien isolé du protocône sur la P2 a réussi à capter le 
métaconule, alors que sur P4, l'hypocône pratiquement inexistant n'a pu jouer 
ce rôle. 

Les auteurs, Stehlin puis Butler, ont remarqué que la P3 paraîssait la dent 
la mieux molarisée. C'est nettement le cas sur l'échantillon précédent. En effet, 
généralement sur la P4, l'hypocône est trop faible pour constituer un pôle 
d'attraction pour le métaconule; sur la P2, c'est le métaconule qui est trop 
faible pour joindre l'hypocône. Sur les P3, il y a une sorte d'équilibre opti­
mal entre les facteurs régissant ces deux structures. 

Nous avons vu dans le tableau précédent que le coefficient de variation 
correspondant à l'écart protocône hypocône très élevé sur P2, l'est beaucoup 
moins pour P4 et minimum sur P3. On pouvait intuitivement s'attendre à ce 
que les structures liées au plan X2 soient plus stables sur la P4. Les tests 
quantitatifs, au contraire, démontrent clairement que l'équilibre est réali­
sé sur P3 (cf. tableau 5). 

Toutefois, sur le maxillaire très bien molarisé (RBN 3344, fig. 9 b, pl. 
4 a) le processus de molarisation est allé beaucoup plus loin; le métaconule 
continu joint l'ectolophe à l'hypocône sur toutes les prémolaires. Quant à 
l'écart séparant ce tubercule de protocône, il ne croît que très faiblement 
de P2 à P4. L'équilibre entre les deux structures (métaconule, et hypocône) 
s'est trouvé réalisé sur chacune des prémolaires. Les tendances mises en 
évidence d'après les autres échantillons, bien que non contredites, sont for­
tement estompées. 

On peut en définitive admettre que l'action des processus molarisants 
devait être à peu près homogène dans la population des Lophiodon de Robiac. 
Les caractères que nous observons ne sont que le reflet général de l'interaction 
de plusieurs facteurs fluctuant individuellement, et intéressant chacun directe­
ment une structure particulière de la dent. 

CONCLUSIONS ET HYPOTHÈSE 
CONCERNANT L'ORIGINE DE L. LA UT RI CENSE 

Les seules espèces de Lophiodon que l'on a coutume de considérer 
comme ayant des prémolaires molarisées sont : Lophiodon sp. du Guépelle 
(Auversien inférieur), Lophiodon thomasi Depéret de Sergy. (Niveau de Duey, 
Marinésien inférieur, cf. Rat (1965, p. 253), et le Lophiodon lautricense Noulet 
du Mormont, du Castrais et de Robiac. On peut associer à cette espèce la race 
septentrionale franconicum WAGNER créée par Depéret (1910, p. 575) dont les 
dents ont des dimensions comparables aux plus faibles valeurs de leurs homo­
logues de Robiac. 
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Le seul maxillaire connu de Lophiodon thomasi a une P4 dont l'hypocône, 
très éloigné du protocône, semble indiquer un stade de molarisation aussi 
avancé que sur Lophiodon lautricense pourtant plus récent. 

La P4 supérieure du Lophiodon sp. du Guépelle dont nous avons pu 
observer un moulage (3) présente des caractéristiques spéciales, qui en prin­
cipe devraient exclure tout rapprochement avec le Lophiodon lautricense 
contrairement à l'opinion que nous avions émise précédemment (Sudre 1969, 
p. 142). 

En fait les espèces précédemment décrites ne sont pas les seules à avoir 
été affectées par la molarisation. Dès le Lutétien et même peut-être antérieu­
rement ( 4) la pression de sélection des caractères de modernisation a agi sur 
plusieurs autres espèces appartenant à différentes lignées (L. filholi; L. cuvieri; 
L. buchsowillanum). Cette pression fut malgré tout toujours trop faible 
pour que les caractères aient eu le temps de saturer la population la plus 
tardive. 

Certains échantillons de Robiac, comme la P2 (RBN 339), les P3 (RBN 
318, 341), la P4 (RBN 309) n'ayant toutes qu'un tubercule interne unique, 
permettraient dans un gisement dont on ne connaitrait pas l'âge de déter­
miner sans ambiguïté Lophiodon rhinocerodes, et de lui attribuer un âge 
Lutétien supérieur. On comprend alors les confusions que peuvent entraîner 
de telles erreurs dans les diagnoses (bien entendu, si celles-ci ne sont établies 
qu'à partir d'un échantillonnage restreint). On a pourtant souligné le temps 
considérable séparant les gisements du Lutétien supérieur et celui de Robiac 
(Sudre 1969, p. 142; Hartenberger 1969, tableau 1, p. 58). Ainsi, comme à 
Robiac il existe des prémolaires supérieures sans traces de molarisation, il 
n'est pas étonnant de rencontrer dans la population du Lophiodon rhino­
cerodes d'Egerkingen une prémolaire molarisée, telle celle déterminée 
? Lophiodon rhinocerodes (Stehlin 1903), pl. 3, fig. 3). 

Quel peut être l'ancêtre de l'espèce de Robiac ? 

L. lautricense a d'abord été rapproché par Stehlîn (1903 l.c.) de L. rhino­
cerodes; Fischer (1964, p. 65) a pensé le rattacher au L. filholi d'Issel (5). 
La forme de la muraille externe des molaires supérieures de L. rhinocerodes 
ainsi que les dimensions de la dentition (Fischer 1969, p. 69) sont à notre avis 

(3) Moulage aimablement communiqué par L. Ginsburg. 
(4) Nous avons en effet dans nos collections deux P3 supérieures de L. tapirotherium 

provenant du Mas de Gimel (Cappetta et al., 1968) possédant un métaconule parfaitement 
individualisé. 

(5) Filhol (1888, l.c.), puis Astre (1960) ont souligné la grande variabilité des Lophio­
dons d'Issel. Alors que K. H. Fisher (1964, I.e.) conçoit qu'à Issel existe un mélange de 
deux espèces (L. filholi et L. buchsowillanum), J.-J. Jaeger (à paraître) pense plutôt qu'il 
s'agit d'une seule espèce qui pourrait être issue de L. buchsowillanum. Ceci justifierait 
alors le maintien de l'espèce L. isselense, espèce qui d'après cet auteur ne pourrait être 
rapprochée de L. tapiroides. 

Si comme l'indique l'étiquette, le fragment de maxillaire de nos collections portant 
P2 et P4 provient réellement d'Issel, il y aurait manifestement deux espèces de Lophiodon 
dans ce gisement. Cette pièce est de façon certaine, différente par la disproportion de ses 
prémolaires, de plusieurs échantillons d'Issel des Collections de la Faculté des Sciences de 
Lyon; les différences ne sont en aucun cas attribuables à la seule variabilité intra spécifique. 
Dans l'attente de documents plus précis, nous ne prendrons pas position sur ce problème. 
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suffisantes pour exclure cette espèce de l'ascendance du L. lautricense. De 
même le seul cingulum des dents de L. f ilholi ne peut suffire pour rapprocher 
celui-ci de l'espèce de Robiac; le métacône des molaires supérieures est aussi 
nettement différent (plus rhinocérotoide) chez Lophiodon filholi. Le cingulum 
des molaires de L. lautricense, est du côté externe, seulement présent au 
pied du métacône, alors qu'il est continu ceinturant même le parastyle chez 
L. rhinocerodes et L. f ilholi; un tel caractère ne se rencontre également pas 
chez le Lophiodon de Heidenheim (cf. fig. in Maack 1865, pl. 6-11). 

Seul L. cuvieri présente un début de molarisation identique au L. lautri­
cense. Nous possédons deux prémolaires de cette espèce (6), une P2 et vrai­
semblablement une P3 montrant parfaitement le processus de division du 
deutérocône et le développement du métaconule. Alors que P2 a un deuté­
rocône en cours de division, mais pas de métaconule, la P3 n'a qu'un tubercule 
interne mais possède un métaconule. Deux prémolaires de Jouy en collection 
au Naturhistorisches Museum de Bâle sont analogues mais P2 possède déjà 
un hypocône individualisé. 

Nous avons comparé un fragment de maxillaire portant M2-M3 de L. 
cuvieri provenant de Bouxwiller, ainsi qu'une M3 supérieure identique prove­
nant de Parny (6). Les molaires de cette espèce définie habituellement comme 
typiquement tapiroïde (Stehlin 1903; Fischer 1964; Jaeger, diplôme) ne présen­
tent aucune différence structurale dans la forme de leur ectolophe par rapport 
à leurs homologues de Robiac. Elles n'ont pas de cingulum du côté externe; 
quant à celui ceinturant le parastyle, il est très atténué et pratiquement en voie 
de disparition; le cingulum lingual est presqu'absent alors qu'il est prati­
quement continu sur les molaires de l'espèce de Robiac. Nous avons vu au 
cours des remarques concernant les molaires (p. 80) le peu d'intérêt que 
pouvait présenter la position du parastyle, utilisée également pour définir le 
Lophiodon cuvieri. 

Un caractère intéressant à noter, commun aux espèces L. cuvieri et L. 
lautricense, est la présence d'un repli correspondant à la vallée transversale 
médiane sur la face interne du paracône. Ce repli est beaucoup plus atténué 
ou même inexistant sur les autres espèces. En raison de ces caractéristiques 
nous sommes disposés à rapprocher de L. lautricense, plutôt L. cuvieri que 
L. filholi. 

La phylogénie, tout d'abord simple et fondée sur la taille {7), fut ensuite 
établie, d'après les caractéristiques rhinocéroïdes et tapiroïdes des dents jugales 

(6) Nous remercions MM. R. Dughi et F. Sirugue, Conservateurs du Musée d'histoire 
naturelle d'Aix-en-Provence, qui nous ont permis d'emprunter ces échantillons. L'étiquette 
signalant la provenance de ces pièces indiquait Parny (Seine et Oise). Nous n'avons pas 
retrouvé cette localité dans l'index géographique. Avec ces restes de Lophiodon cuvieri, 
étaient associés des dents de Lophiodon leptorhynchum, ainsi que des dents de Chasmo­
therium cartieri. Cette association paraît indiquer un Lutétien assez élevé. D'après C. 
Montenat (in litt.), le gisement de Pargny (Aisne) aurait . livré des restes de L. cuvieri. 
Sans doute s'agit-il de la même localité. 

(7) Il est maintenant clairement démontré (Fisher, 1964, l.c.; Jaeger, à paraître) que 
L. tapirotherium (= L. remense), qui est un Lophiodon de petite taille, est connu du 
Cuisien au Lutétien supérieur, associé souvent à d'autres espèces, parfois de taille très 
voisine comme L. leptorynchum. 
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(Favre 1948). Il est vain, dans un but de simplification, de vouloir utiliser ces 
termes, qui trop subjectifs et sources de confusion, devraient être exclus des 
diagnoses. 

Cette étude de la variabilité ne fait que souligner la difficulté d'établir 
une phylogénie précise, fondée uniquement sur la morphologie dentaire. 

La comparaison de l'anatomie cranienne ou de la structure des pattes 
permettrait peut-être, comme pour les rhinocérotidés, de meilleurs rapproche­
ments. Mais nous ne connaissons partiellement ces éléments que pour L. 
leptorhynchum et buchsowillanum, espèces qui appartiennent sans ambiguïté 
à des lignées tout à fait indépendantes de celle de L. lautricense (8). 
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PLANCHES 



PAL.-EOVERTEBRATA, vol. 4, 1971 

PLANCHE 1 

P2 supérieures de Lophiodon /autricense NouLET 

a : RBN 1054; b : RBN 1010; c : RBN 320; d : RBN 1054; e : RBN 366; 
f : RBN 321; g: RBN 1002; h: RBN 1057; i : RBN 1065; j : RBN 1063; 

k : RBN 221; 1 : RBN 1056. 

(Robiac-Nord). 
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PLANCHE 2 

P3 ·supérieures de Lophiodon /autricense NOULET 

a: RBN 318; b: RBN 202; c: RBN 312; d : RBN 220; e : RBN 317: 
f : RBN 327; g: RBN 228; h : RBN 316. 

(Robiac-Nord) 
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PLANCHE 3 

P4 supérieures de Lophiodon !autricense NOULET 

a: RBN 309; b: moulage d'une dent des collections de l'Institut de Paléontologie 
d'Utrecht; c: RBN 311; d: RBN 344; e: RBN 315; f: RBN 308; g: RBN 222. 

(Robiac-Nord). 
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PLANCHE 4 

Dentitions supérieures de Lophiodon lautricense NOULET 
a: RBN 3344; maxillaire dr. avec P2-P3; 
b: R BN 3303; fragment de maxillaire dr. avec P2-Ml 

(Robiac-Nord). 
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