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MOTS CLES  RESUME

Mammalia,

Proboscidea, ~ Lanatomie crinienne et mandibulaire de Gomphotherium angustidens (Cuvier,
éomphothéyes, 1817), le proboscidien dominant du Miocéne moyen continental d’Europe,
omff;;ﬁ:j;;” est détaillée a partir des fossiles du gisement d’En Péjouan a Simorre (Gers).
anatomie,  Les caractéristiques respectives du crine de Uespéce G. angustidens et des autres

d?éﬁriQ Elephantida (ou Elephantoidea selon les auteurs) contemporains sont discutées.

mandibule, .. , .. . . . N

Simorre.  On insiste également sur la variation morphologique et dimensionnelle due a
Miocéne.  I'age individuel et au sexe.

EXTENDED ABSTRACT

Cranio-mandibular anatomy of Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817)
(Proboscidea, Mammalia): data from the middle Miocene locality of En Péjouan
(Gers, France).

'The cranial and mandibular anatomy of Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817),
the commonest proboscidean found in the Middle Miocene of Europe is detailed.
The basis of this study is made of the numerous fossils found at En Péjouan in
the vicinity of Simorre (Gers, France), a locality of Astaracian age (zone MN7/8).
These fossils fairly represent cranial and mandibular characteristics of the species in
its type area and chronological extension (Gomphotherium angustidens sensu stricto).
Compared to the skull of the ancestral morphotype of Elephantiformes (mostly
conceived after the Oligocene genus Phiomia Andrews & Beadnell, 1902 ), the
skull of G. angustidens s. s. displays numerous derived characters, many of them
being hypothesized as Elephantimorpha or Elephantida characters, associated to
plesiomorphous characters among Elephantiformes and observed in Phiomia. The
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facial area of Gomphotherium angustidens is enlarged, with thickened maxilla. The

prenasal area is wide and the perinasal area is shorter. The posterior displacement

of the nasal fossa occurs. The nasal fossa is widened with inflated lateral proces-

sus nasalis of the premaxilla. At the basis of the nasal fossa the premaxillae form a

sagittal pillar with a reduced surface for the mesethmoid cartilage. In front of the

orbit, the foramen infraorbitalis is divided into a small dorsal foramen and a large

ventral one. The zygomatic arch shows a gracilized jugal. In the orbitotemporal fossa

the crista orbitotemporalis and the maxillo-frontal crest form a gutter. There is no

lachrymal foramen (at least in adults), the alisphenoid lateral wing is inflated and

covers the maxillar capsule (where the germ of the growing tooth is positioned —a

trait tied to the horizontal tooth displacement). There is no sagittal crest. The pal-

ate does not bear a spina palatina. The foramen ovale and foramen lacerum medial

are confluent. The posttympanic part of the squamosal is enlarged. The tympanic

bone is enlarged and the foramen stylomastoideus is laterally displaced. There is no

canalis temporalis. The petrosal retains a perilymphatic foramen (ductus perilym-

phaticus). The ascending branch of the mandible is high. The condyle is higher

than the coronoid apophysis. The mandibular angle is high, nearly at the level of

the alveolar border of the horizontal ramus and not protruding. The morphological

variation due to the growth pattern and sexual dimorphism is also demonstrated.

Although Gomphotherium angustidens retains a long facial area, a relatively low

cranium, replacement of decidual premolars by premolars, the pattern of tooth

replacement and alveolar growth is the same as that of extant elephants, with the

same sexual dimorphism. The variation of the shape and proportions of the cranium

and mandible is checked in G. angustidens relatively to the dental ages scale defined

for species that belong to the trilophodont grade (twenty three dental ages from

the newborn up to the senile adult labelled I-XXIII). Size variation is firstly due to

postnatal development. Secondly, at the dental age XIII-XIV (with P4-M1-M2)

size variation is due to sexual dimorphism with an acceleration of growth in males.

The best criteria for sexual assignment are: the width of the facial area (taken at

the tip of the premaxillae or at the level of the nasal area) due to the lack of tusks

in females (or much reduced), the height of the maxilla, the height and depth of

the horizontal ramus of the mandible. On the other hand, the cerebral part of the

cranium is rather of comparable size and development in both males and females.

A reconstruction of the skulls of adult male and female G. angustidens is given.

Relatively to the number of individuals, En Péjouan yielded 13 males (among

them three are uncertain) and 11 females (among them two are uncertain), old

individuals being either males or females, although the oldest specimen (with

deeply worn M3s) is female. Such an association (due to taphonomical factors) is

clearly different from the organization of a herd of the African elephant, mainly

made of females and newborn and young males. The skull morphology of Gom-

photherium angustidens s.s. is compared to that of Miocene gomphotheres such as
Gomphotherium “annectens group”, Gomphotherium subptapiroideum (Schlesinger,

KEY WORDS 1917), and Gomphotherium steinheimense (Kldhn, 1922). It is concluded that the
Mammalia,  SKull of Gomphotherium angustidens is clearly distinct from crania and mandibles
Proboscidea,  of the various taxa included in G. “annectens group”. Although more comparable,
ég}:}%&?g;ﬁ;}; the three species G. angustidens, G. subprapiroideum and G. steinheimense appear
angustidens, 1O be distinct. The skull of G. angustidens is also compared to that of the contem-
3nat0m?” poraneous amebelodont Archacobelodon filholi (Frick, 1933). The facial area of
skull the latter is shorter and higher, the processus zygomaticus of the frontal and orbit

Simorre,
Miocene.  are more anteriorly placed, and the symphyseal rostrum of the dentary is wider.

>
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«Il est facheux que les prétendues zurquoises que
fournissaient les dents déterrées a Simorre n'aient
pas acquis dans le commerce un prix suffisant
pour faire continuer les fouilles: nous aurions
probablement aujourd’hui un plus grand nombre
de parties de 'animal & qui elles appartenaient. »

Cuvier
(Sur différentes dents du genre des Mastodontes, 1806)

INTRODUCTION

Lorsque Cuvier (1806) décrivit le « mastodontes
a dents étroites », il n'avait a sa disposition que
quelques portions de machoires et des dents
isolées. La série-type originale du mastodonte
a dents étroites, espéce que Cuvier dénommera
Mastodon angustidens en 1817, incluait des spéci-
mens du sud-ouest de la France, du Lyonnais,
d’Tralie, I’ Amérique du Sud, appartenant & quatre
espéces. Depuis cette époque pionniere le binom
du mastodonte & dents étroites est Gomphotherium
angustidens (Cuvier, 1817). Lhypodigme original
de lespece tiré de la série-type est composé du
lectotype (décision nomenclaturale d’Osborn
[1936]), une m2 (MNHN.ESI1) et de deux para-
lectotypes, une P4 (MNHN.ESI2) et une M3
dont il manque le dernier lophe (MNHN.ESI3),
les trois dents provenant de Simorre dans le Gers
(voir un nouvel examen de la série-type par Tassy &
Gohlich [2012]). Lage de Simorre est Miocéne
moyen, comme ['est celui des sites voisins de
Sansan, Tournan, Villefranche d’Astarac, Castel-
nau-Barbarens, tous situés dans 'avant-pays sep-
tentrional des Pyrénées.

Le site de Simorre, est connu dans la littérature
depuis le travail de Réaumur (1715) sur 'industrie
des turquoises de Simorre, ces turquoises étant
des fragments osseux et dentaires qui, une fois
chauftés dans des fours, prenaient une teinte
bleu turquoise. Cuvier regrettait, avec des argu-
ments étonnamment contemporains (ironie de
Ihistoire!), que ces fausses turquoises n’aient pas
suscité plus d’enthousiasme — déja, & 'époque
de Réaumur, cette activité appartenait au passé.
Cependant des fouilles paléontologiques dans la
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région furent menées a partir de 1834 par Lartet
(1837) et depuis cette époque le Gers est connu
des professionnels et des amateurs pour ses fossiles.

En Péjouan fait partie des gisements situés sur
la commune de Simorre et exploités au cours d’un
programme de fouilles paléontologiques mené dans
le Gers de 1974 4 1984 par une équipe du Muséum
national d’Histoire naturelle et de 'Université
Paris VI (UPMC) dans le cadre du laboratoire
associé 12 du CNRS. Découvert en 1970 par
C. de Muizon, J.-M. Lorphelin et E Satger, il a
été fouillé a partir de 1974 grice a obligeance
de MM. Sarniguet et Alves (Ginsburg ez al. 1975,
ol le gisement est orthographié « Ampujuan » par
erreur; Crouzel & Ginsburg 1976; Ginsburg &
Tassy 1977a, b; Tassy 1982, 1996a; Péan ez al.
1998; Ginsburg & Bulot 2000).

La commune de Simorre et la commune voisine
de Tournan regroupent divers gisements dont la
découverte s'échelonne sur plus de trois siécles
depuis que Réaumur (1715: 178) mentionna le
lieudit Baillasbats (orthographié « Baillabatz »)
et qui sont répertoriés notamment par Rich-
ard (1946), Ginsburg & Tassy (1977), Antoine
et al. (1997) et Ginsburg & Bulot (2000). Selon
ces derniers, En Péjouan est situé au niveau 11
de I'échelle stratigraphique de Crouzel (1957),
sus-jacent au calcaire de Bassoues; sur le plan
biostratigraphique, la faune est celle de la zone
mammalienne MN7 de I’Astaracien (Antoine ez 4/.
1997: 586; Ginsburg & Bulot 2000: 56, 64).
Pour certains (Mein 1999 ; Steininger 1999) cette
zone et la zone suivante (MN8) sont confondues.

Toujours selon Antoine ez al. (1997: 586) et
Ginsburg & Bulot (2000: 56), deux especes de
proboscidiens bunolophodontes de grade trilopho-
donte sont reconnues a Simorre, Gomphotherium
angustidens —'espéce dominante dans le Miocéne
moyen d’Europe occidentale — et Archacobelodon
filholi (Frick, 1933) dont I'identité est parfois
controversée (voir les points de vue opposés de
Tobien [1973] et Tassy [1984, 1996b] d’une part
et, d’autre part, de Maldonado er 4/. [1983] et
Mazo [1996]), une espece rare mais largement
représentée dans le gisement de Sansan (MNG).
A ces deux espéces il convient d’ajouter le mam-
mutidé Zygolophodon turicensis (Schinz, 1824)
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notamment mis au jour dans deux gisements de
la commune de Simorre: Malartic, a proximité
de Baillasbats, et Rajégats (Tassy 1977b; Antoine
et al. 1997 ; Ginsburg & Bulot 2000).

En reégle générale les dents isolées, principalement
les molaires, forment le gros des découvertes dans
les gisements fluviatiles du Miocéne continental
d’Europe occidentale et les gisements des molasses
fluviatiles sous-pyrénéennes ne font pas excep-
tion. De fait, peu de tétes osseuses attribuables
a Gomphotherium angustidens ont été mises au
jour avant les fouilles menées & En Péjouan. Des
deux provenant du Gers, aucune ne fit Uobjet de
descriptions détaillées. La premiére, découverte
entre 1883 et 1887 par Marty (1904) au licudit Le
Seignou a Tournan (MNHN.ESI37) (zone mam-
malienne MN7/8), a été succinctement décrite par
Gaudry (1889) et figurée par Boule & Piveteau
(1935: 597, fig. 957) ; la mandibule est restaurée
de fagon erronée. La seconde est signalée par
Andrews (1904: 105; 1908: 23, fig. 12) comme
venant du Miocéne de France. Le catalogue du
Natural History Museum de Londres mentionne
que ce spécimen (37243 NHM) a été découvert
a Sansan mais cette provenance est infirmée par
la gangue sableuse. Cette gangue, encore visible
par endroits, est typique des sédiments molas-
siques d’origine fluviatile du Gers, comme ceux
de Simorre et de Tournan, et n’évoque en rien les
dépdts marneux et marno-calcaires de Sansan.
Le crane est déformé. Enfin, une troisi¢me téte
osseuse, dont la face occipitale est reconstituée,
est un spécimen découvert en Espagne au lieudit
Ceramica Mirasierra également d’4ge Miocene
moyen (possiblement zone MNG6) et décrit de
facon circonstanciée par Mazo (1976).

A En Péjouan, les crines et mandibules de Gom-
photherium angustidens, sont nombreux et bien
diversifiés de telle sorte que le réve de Cuvier est
réalisé. Ils permettent en particulier d’identifier
chez cette espéce les modalités de croissance et
les variations liées au dimorphisme sexuel (Tassy
1996Db). Il reste que seules trois tétes osseuses ont
été mises au jour a En Péjouan (voir plus loin) et
aucune nest parfaitement conservée.

Les caractéristiques anatomiques cranio-man-
dibulaires de espece Gomphotherium angustidens
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sensu stricto, Cest-a-dire telle quelle est reconnue
dans les zones MNG 2 MN8, forment le sujet du
présent article, 'accent érant mis sur le remodelage
cranien et mandibulaire pendant la croissance. En
effet, comme chez les éléphants, toutes les varia-
tions morphologiques et de taille chez les espéces
a croissance continue doivent étre considérées en
fonction de 'age individuel, accessible au moyen
de I'échelle d’age dentaire.

Un autre article suivra, concernant cette fois les
traits dentaires (défenses et dents jugales) autant
sous I'angle de I'impact taxinomique de la varia-
tion morphologique de la couronne des molaires
que sous celui de la paléobiologie de 'occlusion
dentaire et de la mastication.

Afin de conclure cette introduction un bref point
de nomenclature est nécessaire pour qui n'est pas
familier des termes utilisés en classification des pro-
boscidiens. Cet article n’aborde pas la question de
la systématique phylogénétique des gomphotheres,
groupe paraphylétique & compréhension variable
selon les auteurs. La nomenclature des taxons de
rang supérieur udilisée ici est celle de Shoshani &
Tassy (2005: 9, tableau 2) modifiée de Shoshani
et al. (1998: 93, tableau 1), méme si elle n’est pas
dépourvue d’ambiguité. Lespece Gomphotherium
angustidens est incluse dans deux clades majeurs
subordonnées, les Elephantimorpha Tassy & Sho-
shani (in Shoshani ez /. 1998) et les Elephantida
Tassy & Shoshani (in Shoshani ez al. 1998). Les
Elephantimorpha correspondent au clade (Mam-
mutida, Elephantida), les Elephantida incluent les
taxons regroupés dans les gomphotheéres trilopho-
dontes — dont Gomphotherium angustidens — aux-
quels s'ajoutent les Elephantoidea Gray, 1821 qui
comprennent selon Shoshani & Tassy (2005) les
gomphotheres tétralophodontes, les Stegodonti-
dae Osborn, 1918 et les Elephantidae Gray, 1821.
Les Elephantimorpha sont donc I'équivalent des
Elephantoidea Gray sensu Tassy (1988) et non des
Elephantoidea sensu Shoshani ez a/. (1998) et Sho-
shani & Tassy (2005). Le terme Elephantida est as-
surément malheureux puisqu’il W’est pas I'équivalent
des Elephantida Haeckel, 1866 congus par Haeckel,
malgré le suffixe, comme de rang familial (et donc
synonymisés dés cette époque avec les Elephantidae
Gray, 1821).
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ABREVIATIONS

Anatomie

dP1-4 premiére a quatrieme molaires de lait supérieures;
dpl-4 premiére & quatriéme molaires de lait inférieures;
M1-3 premiere 3 troisiecme molaires supérieures;
ml-3 premiere a troisieme molaires inférieures;
P1-4 premiére & quatrieme prémolaires supérieures;
pl-4 premiére a quatriéme prémolaires inférieures.

Fossiles du Gers: inventaire de la collection du MINHN

Sa Sansan;

SEP En Péjouan;

Si Simorre (inclus Tournan);

SML Malartic.

Institutions

BSP Bayerische Staatssammlung fiir Paldontologie
und historische Geologie, Miinich ;

MHNT  Muséum d’Histoire naturelle de Toulouse;

ML Musée des Confluences de Lyon;

MNHN  Muséum national d’'Histoire naturelle, Paris;

NHM The Natural History Museum, London;

SMNS Staatliches Museum fiir Naturkunde Stuttgart ;

UPMC Université Pierre-et-Marie-Curie, Paris.

MATERIEL ET METHODES

Les restes craniens mis au jour a En Péjouan se
composent de: huit crines (MNHN.ESEP18,
SEP25, SEP30, SEP38, SEP185, SEP180,
SEP251, SEP254) ; une portion de calotte crani-
enne (MNHN.ESEP23); deux basicraniums in-
complets (MNHN.ESEP255, SEP307) ; quatre
palais (MNHN.ESEP218A, SEP238, SEP250A,
SEP250B, SEP260A, SEP260B) ; deux maxillaires
gauches (MNHN.ESEP217, SEP301A); six pério-
tiques ou portions de périotique dont cinq droits
(MNHN.ESEP235, SEP236, SEP279, SEP330,
SEP431) et un gauche (MNHN.ESEP237).

Les restes mandibulaires mis au jour 3 En Péjouan se
composent de: cinq mandibules (MNHN.ESEP187,
SEP218E SEP249A, SEP249B, SEP301B, SEP302);;
14 hémimandibules ou portions d’hémimandibules
dont cing du c6té droit (MNHN.ESEP234 avec
portion de symphyse, SEP240, SEP256, SEP280,
SEP303) et neuf du coté gauche (MNHN.ESEP210,
SEP211, SEP216, SEP230, SEP239A, SEP239B
avec portion de symphyse associée, SEP253, SEP261,
SEP262, SEP265) ; un fragment de symphyse
(MNHN.ESEP243).
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Le crine MNHN.ESEP38 et la mandibule SEP187
appartiennent certainement au méme individu.

Tous les spécimens appartiennent a la Collection
de Paléontologie du Muséum national d’Histoire
naturelle, Paris (MNHN.F).

Le protocole des mensurations du crine et de la
mandibule est résumé par les Figures 1 et 2.

CONTEXTE DES DECOUVERTES

Avant d’entamer la description anatomique, il
convient de situer bri¢vement les découvertes des
restes squelettiques dans leur contexte.

Le gisement d’En Péjouan a été fouillé quatre an-
nées consécutives (1974-1977) sur une surface de
330 m2. Un relevé du matériel de Gomphotherium
angustidens a été fait (Fig. 3) dans espoir, décu, de
reconstruire tout ou partie des différents individus.

La plupart des restes ont été découverts a la
base du niveau central de sables fins (niveau C)
reposant horizontalement sur des lentilles de
sables graveleux a ciment argileux (Fig. 4). Les
ossements de G. angustidens y sont accompagnés
par quelques spécimens relativement fragiles ap-
partenant & d’autres especes: le bovidé Eotragus
sansaniensis (Lartet, 1851) (frontal avec chevilles
osseuses), le rhinocérotidé Alicornops simorrensis
(Lartet, 1848) (crane et mandibule d’un individu
juvénile), Uursidé Hemicyon sansaniensis Lartet,
1851 (mandibule), le castoridé Steneofiber sub-
pyrenaicus (Lartet, 1851) (mandibule). Les sables
inférieurs a cailloutis et galets d’argile ont livré des
dents isolées et des éléments postcraniens plus ou
moins émoussés et roulés. Ce matériel inclut les
espéces appartenant au niveau C mais aussi des
éléments propres non retrouvés au-dessus: 'équidé
Anchitherium aurelianense (Cuvier, 1812), le chali-
cothére Anisodon grande (Blainville, 1849) ainsi que
Archaeobelodon filholi (Frick, 1933) Cette derniére
espece nest représentée que par une dp3 gauche.
Autrement dit, en dépit de la simple lecture de la
liste faunique, l'association de deux proboscidi-
ens, Gomphotherium angustidens et Archaeobelodon
filholi, est compatible avec 'hypothése d’une ho-
mogénéité de la « population » de Gomphotherium
angustidens 3 En Péjouan.
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Fic. 1. — Explication des mensurations du crane (C) des Elephantida ; 1, longueur maximale du créane, du bord occipital a I’avant
des prémaxillaires ; 2, longueur du crane cérébral, du bord occipital a la pointe des nasaux ; 3, longueur des prémaxillaires,
des fosses nasales au bord antérieur ; 4, longueur de la fosse incisive, du rebord prémaxillaire postérieur a I’avant du rostre ;
5, protrusion des nasaux au-dessus des fosses nasale ; 6, largeur sus-orbitaire maximale de la face ; 7, largeur de la face au
niveau des foramens infra-orbitaires ; 8, largeur maximale antérieure du rostre ; 9, largeur des nasaux (au-dessus des fosses na-
sales) ; 10, largeur des fosses nasales ; 11, largeur minimale du crane cérébrale prise entre les lignes temporales ; 12, longueur
du créane, des condyles a I'avant des prémaxillaires ; 13, longueur maximale de I’'arcade zygomatique, de I’avant du processus
zygomaticus du maxillaire a la pointe du jugal, 14, longueur de la fosse orbito-temporale au niveau de I'arcade zygomatique ;
15, longueur du palais, de I'avant des alvéoles dentaires aux choanes ; 16, longueur du basicranium, des choanes ai foramen
magnum ; 17, épaisseur antéro-postérieure ventrale du processus zygomaticus du maxillaire ; 18, largeur maximale du crane au
niveau des arcades zygomatiques ; 19, largeur du basicranium aux bords latéraux des fosses glénoides ; 20, largeur maximale
des choanes ; 21, largeur interne maximale du palais ; 22, largeur externe maximale du palais ; 23, largeur interne maximale
du palais ; 24, largeur minimale entre les crétes interalvéolaires ; 25, hauteur sagittale de I'occipital ; 26, largeur de I'occipital ;
27, hauteur des prémaxillaires ; 28, hauteur de la face, a I'aplomb de I’avant de la série dentaire ; 29, hauteur du maxillaire sous le
processus zygomaticus ; 30, hauteur de I'orbite ; 31, hauteur du crane, de I’hamulus pterygoideus au sommet du crane cérébral ;
32, longueur du basicranium, des condyles a de I’hamulus pterygoideus; 33, longueur de la face, de I'apophyse ptérygoidienne
a I'avant des prémaxillaires ; 34, longueur de la fosse orbito-temporale, du squamosal au point le plus antérieur de I'orbite ;
35, distance entre le trou auditif externe et le point le plus ventral de I’orbite ; 36, distance entre I’'apophyse ptérygoidienne et la
face passant par le point le plus dorsal de I'orbite. Reproduit de Tassy (1983: 13, fig. 5).
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Fic. 2. — Explication des mensurations de la mandibule (M) des Elephantida ; 1, longueur totale (incisives incluses) ; 2, longueur sym-
physaire ; 3, longueur alvéolaire, prise du point le plus saillant médio-lingualement du trigonum retromolare jusqu’au bord symphysaire
postérieur ; 4, longueur ventrale, prise de I’'angle mandibulaire (gonion) jusqu’au bord antérieur de la symphyse ; 5, largeur maximale
(prise aux condyles) ; 6, largeur maximale prise a la racine des branches montantes ; 7, épaisseur de la branche horizontale prise a
la racine de la branche montante ; 8, épaisseur de la branche horizontale prise a I’avant de la série dentaire ; 9, largeur symphysaire
postérieure ; 10, largeur symphysaire antérieure ; 11, largeur symphysaire maximale ; 12, largeur symphysaire minimale ; 13, largeur
maximale de la gouttiere rostrale ; 14, largeur minimale de la gouttiére rostrale ; 15, écartement interne entre les rameaux horizon-
taux, pris a I'avant des séries dentaires ; 16, hauteur maximale de la branche horizontale (prise perpendiculairement au bord ventral
du rameau) ; 17, hauteur de la branche horizontale, a la racine de la branche montante (prise perpendiculairement au bord ventral
du rameau) ; 18, hauteur du rostre symphysaire, prise au bord antérieur de la symphyse (perpendiculairement au bord ventral de la
symphyse) ; 19, hauteur du rostre symphysaire, prise au bord postérieur de la symphyse (perpendiculairement au bord ventral de la
symphyse) ; 20, hauteur maximale de la mandibule, prise au condyle, perpendiculairement au bord ventral de la branche horizontale ;
21, profondeur maximale de la branche montante ; 22, distance entre I’'angle mandibulaire et le condyle ; 23, hauteur prise entre le
gonion (angle mandibulaire) et le sommet du condyle ; 24, longueur du bord alvéolaire, prise du bord antérieur de la série dentaire
jusqu’au départ de la branche montante. Reproduit de Tassy (1996b: 95, fig.11.2).

Le gisement correspond a un paléoenvironne-
ment ouvert, arboré, de plaine alluviale, sous climat
moyennement aride (autrement dit, une savane
arborée) dont la taphonomie a livré hypothese
d’une mort en masse des gomphothéres provo-
quée par des conditions de sécheresse (Péan ez al.
1998) ; et non a cause d’une inondation de grande
ampleur, contra Ginsburg er al. (1975). Apres
exposition & 'air libre des carcasses, sans doute
pendant plusieurs années, la reprise du drainage

aachevé d’éparpiller les ossements. Un seul crine
est parfaitement conservé (MNHN.ESEP185),
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protégé par un bassin (MNHN.ESEP399) appuyé
sur la face et la région sus-orbitaire gauche, faisant
office de toit. La partie émergée ou partiellement
émergée de tous les autres cranes est décruite (les
crines fossilisés en position anatomique ont la
volite crinienne brisée, ceux posés sur le sommet
sont éclatés au niveau du basicranium). Avant
I'enfouissement définitif, une activité animale est
décelable sur les ossements comme un calcanéum
incomplet (MNHN.ESEP313) rongé par un cas-
tor, vraisemblablement Steneofiber subpyrenaicus
(détermination A. Vincent).
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Fic. 3. — Plan du gisement d’En Péjouan, Gers, avec relevé du matériel et indication des restes cranio-mandibulaires. Fouilles de 1974
a1977. Ligne de tirets, emplacement approximatif des fouilles Muizon-Lorphelin-Satger en 1970 ; trait noir continu (S), localisation

de la section (voir Figure 4).
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sable grossier

[ ]sable fin

gravier + galets d’argile

Il agile
f=2-] galets d’argile

Anatomie de Gomphotherium angustidens du Miocéne moyen

Fig. 4. — Section Nord-Sud du gisement d’En Péjouan (voir Fig. 3), avec coupe : A, marne grésifiée ; B, lentille de sable grossier
supérieur (incluse dans C) ; C, sable fin ; D, sable grossier inférieur ; E, argile.

Apres Ienfouissement, I'importante circulation
d’eau dans le sédiment grossier & entrainé une alté-
ration chimique des os, notamment des épiphyses
des os longs sous forme de grésification.

Il i’y a donc aucun squelette articulé, méme
de facon fragmentaire. Seules trois tétes osseuses
sont assumées (Fig. 3) en raison d’une occlusion
dentaire parfaice: MNHN.ESEP38, SEP187 dont
les éléments éraient séparés de pres de deux me-
tres; SEP218 avec les défenses situées a 0,40 m et
0,65 m du palais, la mandibule se situant2 2,50 m;
SEP301, un ensemble découvert en 1970 dont les
crine et mandibule incomplets étaient & proximité
(Muizon, comm. pers.). A linverse, un crine agé
(MNHN.ESEP251) jouxtait deux hémimandibules
désolidarisées (MNHN.ESEP249) appartenant a
un autre sujet, plus jeune: une topographie due
au hasard.

Méme si le dépot est au moins secondaire, avec
vraisemblablement plusieurs phases de dépot/trans-
port avant 'enfouissement définitif, Thomogénéité
des restes de Gomphotherium angustidens du niveau
C donne un sens aux variations morphologiques
et dimensionnelles des différents individus: avant
d’y voir de la variation individuelle au sein de dif-
férentes populations d’'une méme espece, il faut
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retenir que les variations sont liées a I'4ge individuel
et au sexe, depuis le juvénile muni de prémolaires
jusqu’au vieil adulte aux derniéres molaires excavées

(Tassy 1996b).

DESCRIPTION DU CRANE

Dans la description qui suit, le crine femelle
MNHN.ESEP185 conservé sur toutes ses faces
est choisi comme crine de référence (Figs 5; 13;
16; 17). Ce crane est relativement peu déformé.
Il n’a subi qu’un léger écrasement dorsal avec une
compression latérale sur le cdté droit, qui affectent
peu les proportions du crane. Les traits visibles sur
les autres spécimens (Figs 6-12), en particulier les
crines males, sont mentionnés au fur et & mesure des
indications anatomiques. Les criteres de reconnais-
sance du dimorphisme sexuel sont précisés dans la
deuxié¢me partie. La description comparative prend
comme référence actuelle I'éléphant d’Afrique,
Loxodonta africana (Blumenbach, 1797).

Dans toutes les descriptions qui suivent et sur toutes
les illustrations (sauf celles des zones anatomiques
détaillées) le crine est orienté dans le plan occlusal.
Ce plan, a peu pres paralléle au plan palatin, est le
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Fic. 5. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, crane de femelle (MNHN.F.SEP185), muni de M3 g. (a4ge dentaire
XXI) : A, vue occipitale ; B, vue ventrale ; C, vue dorsale ; D, vue latérale. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

plan de référence le plus facilement utilisable pour
des cranes de grande taille. Il n’est pas affecté par les
déformations fossiles habituelles (compression dorso-
ventrale notamment). Il permet d’orienter des crines
incomplets dont souvent la base ou le toit crinien
ont éclaté en raison de l'importante pneumatisation,
le palais étant toujours I'élément le mieux conservé.

Afin de faciliter les comparaisons, j’inclus dans
la description un crine juvénile muni des molaires
de lait et du germe de M1 en éruption (Fig. 14),
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provenant d’un gisement indéterminé du Gers
(228 MHNT, coll. E & L. Lartet).

VUE SUPERIEURE (FIG. 13A)

En vue supérieure, la face occipitale est peu visi-
ble, a I'inverse des éléphants actuels dont le crane
cérébral est avancé en raison du redressement du
basicranium. Seule la base de la fosse d’insertion du
ligament nuchal (/igamentum nuchae) est apparente
et non toute sa hauteur.
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Anatomie de Gomphotherium angustidens du Miocéne moyen

Fic. 6. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, crane de femelle (MNHN.F.SEP251), muni de M2-3 (4ge dentaire
XX) : A, vue latérale ; B, vue dorsale ; C, vue ventrale. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

La face est vaste, la partie prénasale est allongée,
la partie périnasale est large. La région prénasale
forme un rostre constitué par les prémaxillaires
et, latéralement, par les maxillaires. Ces derniers
n’apparaissent qu'a la moitié postérieure du rostre,
élargissant la face. A 'avant les prémaxillaires sont
rectilignes y compris sur les grands crines males
(MNHN.ESEP18, SEP25, SEP186) (Fig. 9A).
A Pavant, au bord interalvéolaire (margo inter-
alveolaris) les prémaxillaires ne sont pas jointifs
sur la ligne sagittale. La dépression de la fosse
incisive (fossa incisiva premaxillae = fossa incisiva
sensu Beden 1983) s’étend jusqu'a la base des
fosses nasales. La fosse incisive est plus creusée a
lavant du rostre et a la base du rebord nasal ; un
méplat sépare les deux zones creusées. La fosse
n'est pas tres profonde. Latéralement, le long de
la suture avec les maxillaires les prémaxillaires
sont bombés & 'emplacement de 'alvéole des in-
cisives, aussi bien pour les crines munis d’incisives
(males MNHN.ESEP25, SEP186, femelle SEP30)
(Figs 8A; 9A), que sur ceux dépourvus d’incisives
(cranes femelles MNHN.F.SEP185, SEP38,
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SEP251) (Figs 5C; 6B; 7A). Les prémaxillaires
sont pneumatisés et creusés dans la partie posté-
rieure du rostre d’un vaste sinus médialement a
I'alvéole de 'incisive (MNHN.ESEP38).

La région périnasale est constituée par les pré-
maxillaires, maxillaires, frontaux et nasaux. Les
différentes lignes de sutures sont partiellement
visibles sur MNHN.ESEP30 et SEP185. Dans
la région sagittale, les prémaxillaires s’éleévent
pour former un mur qui constitue le plancher
antérieur des fosses nasales, en partie caché par les
nasaux en vue dorsale (Figs 5; 13). Ce processus
est relativement mince dans la région sagittale olt
il est creusé par le sillon d’insertion du cartilage
mésethmoidien qui supporte le cartilage nasal:
MNHN.ESEP186 (Fig. 9A), SEP185 (Fig. 13A),
et SEP25. Cessillon est plus large chez les formes
juvéniles (Fig. 14). La branche dorsale des prémaxil-
laires (processus nasalis) entoure dorso-latéralement
les fosses nasales, atteint les frontaux et rejoint les
nasaux sur le toit crinien. Louverture nasale ex-
terne constituée par les fosses nasales confluentes
est large et a la forme d’un croissant aux pointes
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FiG. 7. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, (;réne de femelle (MNHN.F.SEP38), muni de M2-3 (age dentaire
XX) : A, vue ventrale ; B, vue dorsale. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

dirigées vers 'avant et I'extérieur. Elle souvre en
arriere des orbites. Les os nasaux sont petits et
surplombent sagittalement les fosses nasales. La
face est élargie au niveau du processus postorbitaire
(processus zygomaticus) du frontal. Ce processus,
qui forme le bord supérieur de l'orbite, est trés
dilaté vers I'extérieur et cache en vue supérieure
le départ de l'arcade zygomatique formé par le
maxillaire (processus zygomaticus maxillae). Le
processus dorsal du maxillaire (processus fronta-
lis) qui entoure l'orbite est percé par un foramen
ante-orbitaire dorsal allongé le long de la suture
avec le prémaxillaire; cette région est compres-
sée sur de nombreux crines de telle sorte que le
foramen comprimé latéralement est parfois peu
visible (par exemple sur MNHN.ESEP25, coté
gauche [Fig. 12A]) mais il est toujours présent.
Le toit cranien est formé par les nasaux, fron-
taux et pariétaux. La partie cérébrale est relative-
ment courte par rapport a la face, notamment
sur les crines appartenant & des males. La face est
moins développée chez les femelles en raison de
la réduction (ou I'absence) des défenses. On peut
noter que les pariétaux (planum parietale) sont al-
longés par rapport aux frontaux méme si la suture
fronto-pariétale n’est visible sur aucun des crines
d’En Péjouan; elle nest visible qu’au stade juvénile
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avec molaires de lait en place (Tassy ez al. 1977:
213) (Fig. 14) ; voir plus loin la section consacrée
a la région périnasale. Quoique court par rapport
alaface, le crane cérébral est proportionnellement
plus allongé que chez les éléphants actuels. Le
pariétal envoie une lame antéro-latérale qui longe
le bord postérieur du processus post-orbitaire du
frontal (processus zygomaticus frontalis). Les lignes
temporales (linea temporalis) issues des proces-
sus post-orbitaires des frontaux se rapprochent
I'une de l'autre vers le sommet du crine mais
restent relativement éloignées. De part et d’autre
des lignes temporales la face latéro-dorsale des
pariétaux (planum temporale) qui constitue la
partie supérieure de la fosse orbito-temporale est
concave d’avant en arriere en-dessous des lignes
temporales puis régulierement bombée jusqu’a la
suture avec le squamosal. Lécaille du squamosal
est concave. A larriére, les lignes temporales di-
vergent et rejoignent latéralement la créte nuchale
du supraoccipital (linea nuchae sup.) qui constitue
le bord postérieur du toit cranien. Il n'y a pas de
protubérance occipitale externe. Latéralement la
créte nuchale se poursuit sur le squamosal et forme
I'angle postéro-latéral du crine. Elle est relative-
ment aigué et surplombe, en le cachant, le trou
auditif externe (meatus acusticus externus).
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VUE LATERALE (F1G. 13B)

En vue latérale le crine se caractérise par une face
allongée, un toit crinien bas, une double inflexion
ventrale faiblement marquée (rostre incliné vers le
bas et basicranium redressé par rapport au palais)
et une inclinaison faible de 'occipital.

La partie dorsale du rostre (prémaxillaires) est
faiblement concave. Ventralement, une légere in-
curvation du maxillaire sépare la partie rostrale de la
partie alvéolaire qui porte les dents jugales, beaucoup
moins marquée que chez les éléphants. Lincurvation
saccentue au cours de la croissance: elle est plus
forte sur les crines les plus 4gés: MNHN.ESEP25,
SEP185, SEP251 ; Figs 6A; 12A) que chez les plus
jeunes: SEP18, SEP186 (Fig. 12B); chez le male
SEP25 (Fig. 12A) que chez la femelle SEP185
(Figs 5D; 13B) — cependant I'incurvation est nette
sur le crine femelle SEP251 (Fig. GA).

La partie périnasale de la face est relativement
haute. La partie ante-orbitaire des maxillaires est
dilatée dorsalement ainsi que les frontaux au-dessus
des orbites de telle sorte que le profil de la face est
plan i légérement convexe en continuité avec la
volte du toit crinien. Si sur MNHN.ESEP185 le
pariétal a subi un léger écrasement post mortem, les
profils de SEP251 et de SEP186 ne sont pas dé-
formés (Figs 6A; 12 B; 15). Les os nasaux, visibles
latéralement, forment le point le plus antérieur du
toit crinien ; ils sont reculés et sont situés au niveau
du processus post-orbitaire des frontaux. Le profil
de la région occipitale, faiblement bombé, est formé
par la ligne nuchale (linea nuchae superior).

Lorbite s'ouvre toute entiere dans le maxillaire.
En arri¢re du trou ante-orbitaire inférieur (fora-
men infraorbitalis) le processus infra-orbitaire du
maxillaire, qui constitue le plancher de lorbite,
est allongé. Lorbite souvre au-dessus de la moitié
postérieure de la série dentaire jugale fonctionnelle :
M2 (MNHN.ESEP18), M2-3 (MNHN.ESEP186),
M3 (MNHN.ESEP251 et SEP185), selon I'age des
individus. Le trou ante-orbitaire inférieur est situé
en arriére du bord antérieur de la séries dentaire,
Cest-a-dire au dessus des différentes molaires qui
se succedent au cours de la croissance du fait du
remplacement fonctionnel des dents jugales anté-
rieures; il Souvre au niveau du 2¢ interlophe de
M1 sur MNHN.ESEP18, au niveau du 2¢ lophe
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Anatomie de Gomphotherium angustidens du Miocéne moyen

Fic. 8. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan,
crane de femelle (MNHN.F.SEP30), avec alvéoles de P4-M1, M2 en
place et germe de M3 (age dentaire XIV) : A, vue ventrale ; B, vue
dorsale. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

de M2 sur SEP25, SEP186 et SEP251, au-dessus
de l'alvéole de M2 sur SEP185 (Figs 6A; 12A, B;
13B). Cette variation est la résultante du remodelage
facial di a la croissance vers l'arriere du processus
infra-orbitaire du maxillaire (processus zygomaticus
maxillae) et de la migration dentaire horizontale vers
'avant (voir plus loin). Lorbite a la méme position
sur le crione MNHN.ESEP185 dont la M2 a été
expulsée et sur le crine SEP251 ott M2 est encore
associée 4 M3 (Figs 5D; 6A; 13B) ce qui est dfi a
Darrét du remodelage facial chez les trés vieux sujets.
DLéchancrure du trou ante-orbitaire supérieur est
visible en vue latérale mais cette région est écrasée
etabimée sur SEP25 (Fig. 11). Sous 'orbite le max-
illaire est relativement bas, un peu plus haut chez
les males (MNHN.ESEP18, SEP186) que chez les
femelles (MNHN.ESEP185, SEP38).

Dans 'orbite, sur MNHN.ESEP186 (a droite)
un bombement antéro-dorsal témoigne de
Iemplacement de 'apophyse lacrymale qui nest
entierement conservée sur aucun spécimen. Si
les sutures du lacrymal ne sont visibles sur aucun
des crénes, 'absence de canal lacrymal est indéni-
able. La fosse orbitotemporale est relativement
basse et allongée. De la puissante apophyse post-
orbitaire du frontal (processus zygomaticus frontalis)
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Fic. 9. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjoue}n, crane de méale (MNHN.F.SEP186), muni de M1-3 (4ge dentaire
XVII) : A, dorsale ; B, vue ventrale. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

descend dans la fosse une créte rectiligne qui rejoint
a larriere l'alisphénoide et se résout dans le rebord
de 'ouverture antérieur du canal de I'alisphénoide
ot conflue le trou rond (foramen rotundum). Cette
créte orbitotemporale sépare la fosse en deux régions:
une région dorsale (pariétal, squamosal et, a 'avant,
frontal) et une région ventrale (maxillaire et frontal)
bordée a I'arriére par le squamosal et I'alisphénoide.
La créte dessine un repli important qui cache en
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vue latérale les trous de la paroi latérale. A la suture
maxillo-frontale s'éléve a avant une autre créte
moins acérée qui prend son origine dans I'orbite
sous le canalis infraorbitalis et longe ventralement
la créte orbitotemporale sur la moitié postérieure
de son trajet. A cet endroit il se forme une vérita-
ble gouttiere. Aucun foramen n'est visible en avant
de cette gouttiere sur MNHN.ESEP185 dont la
fosse orbitotemporale est enti¢rement conservée
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Anatomie de Gomphotherium angustidens du Miocéne moyen

Fia. 10. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, crane de male (MNHN.F.SEP18), muni de P4-M2, germe de M3
(age dentaire XV). Vue ventrale. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

(ou sur MNHN.ESEP251 et SEP186 o1 la région
antéricure de la fosse est également préservée) : les
trous sont logés au fond de la gouttiere comme chez
les éléphants actuels (dans 'ordre de I'avant vers
larri¢re: trou ethmoidien, (foramen ethmoideum),
trou optique (canalis opticus) et fente sphénorbi-
taire (foramen sphenorbitale). Lorbitosphénoide
tout entier inclus dans la gouttiere n’apparait pas
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en vue latérale, comme chez les éléphants actuels.
A Tarriére, Ialisphénoide enveloppe le maxillaire
sur toute sa hauteur et est gonflé ventralement.
Larcade zygomatique est enti¢rement préservée
sur les spécimens MNHN.ESEP185 (coté droit) et
SEP38 (c6té gauche). Le processus infra-orbitaire
du maxillaire (processus zygomaticus) est allongé et
légerement dirigé vers le bas. Le jugal émet a son
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Fic. 11. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan,
crane de male (MNHN.F.SEP25), muni de M2,-3 (a4ge dentaire XIX),
vue ventrale. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

insertion avec le maxillaire une apophyse dorsale
mousse (processus maxillaris) 3 I'aplomb du proces-
sus post-orbitaire du frontal. Le jugal est gréle et
mince. La partie libre est aussi longue que le processus
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temporalis (qui s'inseére sur le processus zygomaticus
du squamosal). A Darriére le processus temporalis at-
teint la fosse glénoide du squamosal. Le processus
gygomaticus du squamosal est plus massif que le
jugal. Au-dessus du processus zygomaticus, la partie
temporale du squamosal est creusée. Le conduit
auditif externe est fermé ventralement par le proces-
sus posttympanicus du squamosal. Il est haut placé
et est situé au niveau du processus post-orbitaire
du frontal. Selon la disposition proboscidienne, il
n’y a pas de mastoide sur la face latérale du crane.

Quoique la créte ptérygoidienne du sphénoide
qui s’étend depuis le processus pyramidalis du palatin
jusqu’a la pointe antérieure de la bulle tympanique
soit toute entiere au-dessus du plan palatin, le basi-
cranium est relativement peu redressé.

Linclinaison vers 'avant de loccipital est modérée.
Le sommet du toit crinien est situé trés en arricre
du palais, a 'aplomb du processus zygomaticus du
squamosal (chez les éléphants actuels il est situé
au-dessus de 'arcade dentaire). Les condyles sont
situés au niveau du bord supérieur de l'orbite. Le
bord postérieur du crine est formé dorsalement
par la créte nuchale qui descend sur le squamosal
jusquau trou auditif externe. Dans cette région le
squamosal est un peu bombé vers I'arriére. Les exoc-
cipitaux et les condyles font une légére protrusion
vers l'arriére par rapport au supraoccipital.

VUE INFERIEURE (FIGS 5B; 16)

En vue occlusale, une grande partie du basicranium
est visible en raison de son faible redressement par
rapport au palais.

A Pavant le rostre est presqu'entiérement formé
ventralement par les maxillaires. Ces derniers sont
séparés chacun en deux parties par une créte in-
teralvéolaire qui part du bord antérieur de la série
des dents jugales: partie latérale, la plus vaste, et
partie médiale. La créte est faiblement dirigée vers
Pextérieur et s'efface 2 mi-longueur du rostre. La
plus grande largeur du rostre se situe au niveau du
foramen infraorbitalis et en avant de ce foramen,
le bord latéral du rostre est formé par le prémaxil-
laire. Celui-ci épouse la courbure de l'incisive vers
Pextérieur sur les crines males: MNHN.ESEP186,
SEP25 (Figs 9B; 11) mais il n’y a pas de dilatation a
I'avant Chez les femelles (MNHN.ESEP30, SEP185)
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Fic. 12. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, cranes de méles en vue latérale : A, MNHN.F.SEP25 (age dentaire
XIX) ; B, MNHN.F.SEP186 (4ge dentaire XVII). Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.
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Fic. 13. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, interprétation du crane MNHN.F.SEP185 (voir fig. 5) : A, vue dorsale ;
B, vue latérale. Abréviations : Al, alisphénoide (lamina lateralis) ; co, condyle ; cot, créte orbito-temporale (crista orbitotemporalis) ;
cpn, cuvette du processus nasal du prémaxillaire ; Exo, exoccipital ; fi, fosse incisive des prémaxillaires (fossa incisiva) ; fln, fosse
d’insertion du ligament nuchal (ligamentum nuchae) ; Ju, jugal ; It, ligne temporale (linea temporalis) ; Mx, maxillaire ; Na, nasal ;
Pa, pariétal ; pfm, processus frontalis du maxillaire ; Pmx, prémaxillaire ; pn, processus nasalis du prémaxillaire ; pp, planum parietale ;
pts, processus posttympanicus du squamosal ; pzf, processus postorbitaire du frontal (processus zygomaticus frontalis) ; pzm, proces-
sus postorbitaire du maxillaire (processus zygomaticus maxillae) ; pzs, processus zygomaticus du squamosal ; Soc, supraoccipital ;
Sq, squamosal ; tae, trou auditif externe ; tai, trou ante-orbitaire inférieur (foramen infraorbitalis) ; tas, trou ante-orbitaire supérieur ;
tm, tubérosité postérieure du maxillaire (processus alveolaris maxillae). Dessins : D. Visset (UPMC). Echelle : 20 cm.

les prémaxillaires sont rectilignes (Figs 6C; 8B). Le
foramen incisif sagittal (canalis incisivus) est ouvert
alavantetles prémaxillaires ne sont pas en contact
(MNHN.ESEP25, SEP18, SEP30 et SEP185). La
moitié gauche du rostre de SEP185 est bien conservée
et 'on distingue I'alvéole de l'incisive, vide. Sur le
crane SEP38 l'alvéole, également vide, est plus étroit
que le sinus médian du prémaxillaire creusé dans la
région postérieure, devant les fosses nasales. Sur le
crane SEP30 pourvu d’une défense vestigiale con-
servée a droite (Fig. 8B), le bombement de I'alvéole
est réduit. Il est évident que I'absence de dilatation
vers lextérieur des prémaxillaires a 'avant chez les
femelles est liée A 'absence (MNHN.ESEP185)
ou a Pextréme réduction (MNHN.ESEP30) des
incisives; en outre, a 'inverse des défenses des males
qui sont incurvées légérement vers extérieur, la
défense vestigiale de SEP30 est rectiligne (on ob-
serve la méme étroitesse antérieure du rostre chez
les Elephas maximus actuels dépourvus de défenses,
aussi bien males que femelles).
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Le palais est long et étroit. Les arcades dentaires
sont convergentes a I'avant et, chez les vieux sujets
(M3 en fonction), faiblement divergentes a I'arricre.
Le palais n'est pas profond et le maxillaire ne remonte
pas au bord interne des molaires en place; il reste
au niveau de la partie sagittale du maxillaire et a
Parriere de la lame horizontale des palatins (lamina
horizontalis facies palatina). Les palatins sont étroits et
bombés sagittalement au niveau de la suture palatine
formant une crista palatina massive, elle-méme creu-
sée a l'arriere au bord de la fosse palatine (choanes).
Il n'y a pas d’épine palatine. Au niveau de la suture
maxillo-palatine postérieure s'ouvre un foramen
palatinum majus allongé. Un sillon irréguli¢rement
creusé est issu de ce foramen et renferme d’autres
trous palatins en nombre variable (f palatina mi-
nora). Il sétend en satténuant jusqu'a I'avant des
dents jugales. A larriére du palais les maxillaires
forment une capsule qui enveloppe la derni¢re dent
en formation (qui est M3 sur les plus jeunes crines
découverts 3 En Péjouan: MNHN.ESEP30, SEP18
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Fic. 14. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), Gers (gisement indéterminé), crane juvénile (228 MHNT) avec alvéole de dP2,
dP3-4, germe de M1 (age dentaire VII) : A, vue antérieure ; B, vue dorsale ; C, vue latérale ; D, section longitudinale. Abréviations :
voir Fig. 13, sauf : adl2, alvéole de la défense définitive (12) ; adP2, alvéole de la deuxieme molaire de lait ; cm, insertion du cartilage
mésethmoidien ; dP3, troisieme molaire de lait ; dP4, quatrieme molaire de lait ; Fr, frontal ; La, lacrymal ; M1, premiére molaire dé-
finitive ; one, ouverture nasale externe ; pi, processus postérieur de la fosse incisive. D, reproduit de Tassy & Shoshani (1988: 294,

fig. 11.6.B). Dessins : D. Visset (UPMC). Echelle : 10 cm.

et SEP254 [Figs 8B; 10]). La capsule dentaire du
maxillaire est, a l'arriere, le long de I'ouverture des
choanes, elle-méme enveloppée par l'alisphénoide,
(la suture est visible sur SEP254, a droite). Du fait
de lexistence d’une capsule maxillaire, comme chez
les éléphants actuels, la tubérosité maxillaire (processus
alveolaris) West visible que chez les individus dont
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les M3 sont en place. Elle est allongée sur SEP38
et SEP185 (Figs 7B; 16), un peu plus réduite sur
SEP251 (Fig. 6C). Son développement est li¢ a la
variation dans la croissance de cette région apres érup-
tion de M3, variation liée a 'intensité du remodage
(voir plus loin) qui n’est pas liée au sexe puisque les
trois spécimens sont des sujets femelles.

395



Tassy P.

Le processus zygomaticus du maxillaire longe I'arcade
dentaire. Il en diverge réguli¢rement latéralement
a partir du foramen infraorbitalis chez les sujets fe-
melles (MNHN.ESEP185, SEP251 et chez le jeune
méle SEP18) alors qu'il dessine un coude chez les
sujets males: SEP25 et SEP186 (Figs 9B; 11). Le
bord postérieur du processus est situé en avant de
Pouverture des choanes. Le jugal est gréle. Il sarticule
avec le squamosal sur le tiers postérieur de son trajet
et s'interrompt au niveau de la fosse glénoide du
squamosal (fossa mandibularis). Le squamosal est
dilaté latéralement et I'arcade est plus écartée du
crane a larriere (au niveau du processus zygomaticus du
squamosal) qual'avant (p. zygomaticus du maxillaire,
pas suffisamment dilaté pour masquer ventralement
le processus post-orbitaire du frontal).

La fosse palatine (choanes) est bordée latéralement
par le palatin et I'alisphénoide. Elle est allongée est
étroite. En arriere des maxillaires, palatins ez al.
isphénoides forment un bourrelet massif. Il est dif-
ficile de distinguer la suture entre les deux os, sauf
a droite sur le crine incomplet MNHN.ESEP254
et moins nettement sur SEP38. Sur le spécimen
SEP254 il apparait que la plus grande partie du
bourrelet est formée par alisphénoide (hamulus
prerygoideus) et seul l'avant du bourrelet est formé
par le processus pyramidalis du palatin, séparé de
Palisphénoide par une petite dépression. En ar-
riere du bourrelet, les choanes sont bordées par
Palisphénoide dont le processus prerygoideus forme
une créte allongée assez acérée. La surface latérale
de lalisphénoide (lamina lateralis) est gonflée,
y compris chez les spécimens dont la derniére
molaire est en place. A Iintérieur de la fosse, la
lamina medialis du sphénoide (+ ptérygoide) est
verticale. La lamina medialis, également nommée
aile ptérygoidienne, est composée chez I'éléphant
actuel d’une partie sphénoidienne proprement dite
et du ptérygoide qui nest visible a I'état libre que
chez le feetus, les deux fusionnant trés tot (Eales
1926). La fosse palatine est rétrécie vers I'arriere
et sinterrompt a la pointe antérieure de la bulle
auditive. Sur le plafond de la fosse formé par le
présphénoide s’insére le vomer impair qui forme
une créte sagittale saillante (crista vomeris) élargie
et épaissie a 'arriere (alae vomeris), conservée sur
SEP185 et SEP38.
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Le basicranium (Fig.16) est limité latéralement par
le squamosal et postérieurement par le squamosal,
Pexoccipital et le basioccipital. A 'avant les squamo-
saux portent la fosse glénoidienne (fossa mandibu-
laris). La surface articulaire est large et relativement
peu profonde antéro-postérieurement. Elle est peu
bombée, tres légerement concave de droite a gauche,
au centre surtout, et uniformément convexe d’avant
en arriére. Le contour de la région articulaire n'est
bien marqué que médialement ot il est bombé. Le
bord médial ne surplombe toutefois pas la partie
médiale non articulaire du squamosal, partie qui
sarticule avec 'alisphénoide. La suture entre les
deux os est bien visible sur MNHN.ESEP185.
Un gros foramen s’ouvre dans I'alisphénoide en
regard de la fosse glénoide (ouverture postérieure
du canal de l'alisphénoide). Le bord postérieur de
la fosse glénoide est régulierement incliné vers le
sillon correspondant a la ligne de contact entre les
parties postglénoidienne et posttympanique du
squamosal. La région postglénoidienne est courte
etil n’y a pas de fosse postglénoidienne. Une créte
mousse qui s’étend depuis le trou auditif externe
jusqu'au processus paroccipital de 'exoccipital sé-
pare la partie ventrale et la partie occipitale de la
région posttympanique du squamosal. Quoique la
suture ne soit pas visible, il est possible de délimiter
les deux os & partir d’une dépression qui sépare en
deux régions le relief issu du processus paroccipi-
tal. Ce dernier a la forme d’une bosse. La part de
Pexoccipital est réduite par rapport au squamosal.
Les condyles sont relativement bas et larges. Le
foramen magnum est lui aussi bas et large et son
échancrure n'est pas profonde. A la base des con-
dyles, la fossa condylaris des exoccipitaux est vaste
et peu creusée. Les reliefs d’insertion du 2. rectus
capiti lateralis, peu marqués sur SEP185, sont plus
profonds sur SEP38.

Le basioccipital est étroit. Il est prolongé a 'avant
par le basisphénoide. La suture entre les deux os
nest décelable que par une légere bosse qui se
situe a son emplacement. Los a la forme d’un toit
dont l'aréte est bombée et faiblement saillante
(MNHN.ESEP18; Fig. 10). Une fosse a peine
marquée est visible latéralement a 'aréte, fosse qui,
chez I'éléphant est le lieu d’insertion des 2. rectus
capiti ventralis et longus capitis. Mais cette région
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Fic. 15. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, cranes méles et femelles en vue latérale. A, MNHN.F.SEP186, male
d’age dentaire XVII ; B, MNHN.F.SEP25, méle d’age dentaire XIX ; C, MNHN.F.§EP251 , femelle d’age dentaire XX ; D, MNHN.F.SEP185,
femelle d’age dentaire XXI (profil droit inversé). Dessins : D. Visset (UPMC). Echelle : 20 cm.
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est plus étroite et moins parcourue de reliefs que
chez Iéléphant. A 'avant, le basisphénoide sarticule
avec le vomer qui recouvre le sphénoide, a peu
pres a 'aplomb de 'ouverture postérieure du ca-
nal de l'alisphénoide. Devant les condyles, un peu
latéralement, un foramen allongé limite la pointe
postérieure de la bulle auditive. Chez les éléphants
actuels, ce foramen s'ouvre a la suture exo-basioc-
cipitale mais ici la suture nest pas visible. Il s'agit
du foramen metoticum qui correspond a la fusion
du trou déchiré postérieur et du trou condylien. Ce
foramen est allongé et dilaté a ses extrémités ce qui
correspond vraisemblablement aux échancrures du
basioccipital a 'avant et de I'exoccipital & Iarriere,
Iéchancrure postérieure correspondant au passage
du nerf XIT (ces échancrures sont encore distinctes
chez les tres jeunes éléphants actuels).

La bulle auditive, formée essentiellement par
Pentotympanique, est entourée par le squamosal (par-
tie postglénoidienne) et Ialisphénoide a lavant, par
le squamosal (partie posttympanique) et I'exoccipital
a larriére et latéralement; et par le basioccipital et
le basisphénoide médialement. Elle est étroite et
orientée obliquement selon un axe antéromédial-
postérolatéral. Elle esta peu prés bien conservée sur
MNHN.ESEP185 et SEP38. La pointe antérieure
de la bulle (processus muscularis) s'insére sur la créte
ptérygoidienne de I'alisphénoide. Latéralement
a cette pointe et médialement a la fosse glénoide
du squamosal, s'ouvre dans I'alisphénoide un gros
foramen qui correspond a la confluence du fora-
men ovale et du f. lacerum medium ol passent la
branche mandibulaire du trijumeau (n. V3), lartere
méningée accessoire et la carotide interne. La bulle
est peu dilatée a l'arriere ot elle s'articule essentiel-
lement avec 'exoccipital. Son extension latérale ne
dépasse pas le niveau de la fosse glénoide. Elle est
limitée latéralement par deux foramens qui sont
souvent confluents sur les fossiles mais qui étaient
séparés par une fine et fragile créte osseuse sur le
vivant: il s'agit du foramen stylomastoidien (f. szy-
lomastoideum) qui s’ ouvre a la limite du squamosal
et de I'exoccipital et de la fosse d’insertion pour le
ligament du tympanohyal, un peu plus médial.
Lemplacement des deux foramens est bien vis-
ible sur SEP185, a gauche, et, dans une moindre
mesure, sur SEP38.
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La bulle auditive ne présente pas d’extension
latérale C'est-a-dire de processus latéro-ventral du
canal auditif, extension formée chez les éléphants
actuels par 1’ectotympanique (Beden 1979b: 158).
En conséquence le foramen stylomastoidien s'ouvre
presque dans le prolongement du sillon séparant les
parties postglénoidienne et posttympanique du squa-
mosal, qui correspond au trajet du conduit auditif
externe. Du coté médial, la bulle est traversée par
le canal carotidien trés prés du basioccipital dont
il n'est séparé que par une mince créte pétreuse,

conservée sur MNHN.ESEP185.

VUE POSTERIEURE (FIG. 17)

La face occipitale, plus large que haute, dessine
grossiecrement un ovale de contour dorsal plus
arrondi. Le bord ventral est relevé latéralement
aux condyles et est bombé dans la région des
exoccipitaux. La plus grande largeur de la face
occipitale est située au niveau du trou auditif
externe. La pointe ventrolatérale est formée par
les squamosaux mais la suture entre squamosaux,
exoccipitaux et supraoccipital n’est pas visible sur
MNHN.ESEP185 (spécimen 4gé), le seul crane
dont la face occipitale est préservée. Le supraoc-
cipital est creusé d’une fosse médiane profonde
subdivisée en deux par une créte verticale tres
fine, comme chez les éléphants actuels. Cest la
fosse d’insertion du ligament nuchal (ligamentum
nuchae) dont le plancher est versant vers le bas et
dessine une vaste gouttiere descendant en direc-
tion du foramen magnum. Entre la ligne nuchale
supérieure et la fosse d’insertion du ligament
nuchal le planum occipitale du supraoccipital est
plat sans tubérosité. De part et d’autre de la fosse
d’insertion du ligament nuchal, le supraoccipi-
tal est bombé puis creusé dans la zone de suture
avec le squamosal et I'exoccipital. Le foramen
magnum est relativement bas et large et les con-
dyles ont ces mémes proportions. Au-dessus du
foramen magnum la suture entre exoccipitaux et
supraoccipital n’est pas visible sur SEP185 ni sur
aucun des crines ou fragments craniens ol cette
région est conservée (MNHN.ESEP18, SEP38,
SEP255). On sait que chez les éléphants actuels,
le supraoccipital ne participe pas a la formation
du bord dorsal du foramen magnum.
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Fic. 16. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, interprétation de la base du crane MNHN.F.SEP185 (voir Fig. 5).
Abréviations : voir Figures 13 et 14, sauf : Boc, basioccipital ; Bsp, basisphénoide ; cal, canal de I'alisphénoide (ouverture postérieure) ;
cc, canal carotidien ; fg, fosse glénoide ; fm, foramen metoticum (n. Xil) ; fo+flm, foramen ovale + f. lacerum medium ; fst, foramen
stylomastoidien ; fth, fosse d’insertion du ligament du tympano-hyal ; hp, hamulus pterygoideus de I'alisphénoide ; Pal, palatin ;
pg, partie postglénoidienne du squamosal ; pp, processus paroccipital ; ppy, processus pyramidalis du palatin ; pta, processus ptery-
goideus de I'alisphénoide ; sm, sillon mastoidien ; ssq, suture entre les parties posttympanique et postglénoidienne du squamosal ;
Ty, tympanique ; Vo, vomer. Reproduit de Tassy (1995: 80, fig. 5, p. 80). Echelle : 10 cm.

VUE ENDOCRANIENNE DE LA BASE DU CRANE
(F1Gs 185 19)

Les crines qui se sont fossilisés 2 En Péjouan posés
sur la face ventrale sont presque totalement détruits
dorsalement (MNHN.ESEP18, SEP30, SEP38)
de telle sorte que la région endocrinienne est ap-
parente, notamment & 'avant (chambres olfactives)
sur MNHN.ESEP30 d’age dentaire XIV (voir plus
loin) et presque toute la moitié gauche sur SEP38
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(Age dentaire XX). Une portion postérieure de basi-
cranium isolée (MNHN.ESEP255) avec périotique
et tympanique droits en place, apporte également
des informations et permet de contrdler les zones
mal conservées visibles sur SEP38.

Tous les os sectionnés visibles montrent une
pneumatisation extréme comme chez les éléphants
actuels, depuis les prémaxillaires et maxillaires a
I'avant jusqu’aux squamosaux et au basioccipi-
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tal & larri¢re (ce dernier visible sur le spécimen
MNHN.ESEP255). Seule la région immédiate-
ment au-dessus du foramen magnum (exoccipitaux
et supraoccipital) n'est pas pneumatisée et forme
une paroi trés mince (5 mm a peine d’épaisseur).

Dans ses grandes lignes, la structure du basicra-
nium de Gomphotherium angustidens est relative-
ment proche de celle des éléphants actuels. I est
seulement plus étroit, en liaison avec le volume plus
faible de la cavité cérébrale.

La paroi postérieure de la chambre olfactive (lame
criblée) avec la crista galli de 'ethmoide est conservée
(MNHN.ESEP30) (Fig. 18). La suture non effacée
entre la partie axiale de I'os (= mésethmoide) et les
ailes du sphénoide (orbitosphénoide = os presphe-
noidale de Van der Merwe et al. (1995)) indique
clairement I'indépendance des deux os. (En vue
endocrinienne cette suture entre mésethmoide
(vraisemblablement mésethmoide + présphénoide)
et orbitosphénoide existe chez Loxodonta africana
4gé d’un an ou moins (1961-69 MNHN Anatomie
Comparée) avant de s'effacer ultérieurement). La
corne postérieure des ailes de I'orbitosphénoide,
assez étroite, est moins vaste que chez les éléphants.

Le foramen ethmoideum s ouvre comme chez les
éléphants a la jonction de la lame criblée, du frontal
et au-dessus des ailes du sphénoide (orbitosphé-
noide). Le sphénoide s'étend moins en arri¢re du
trou optique (canalicus opticus) que chez les élé-
phants. Les nerfs V; et V, passent respectivement
dans la fente sphénorbitaire et le trou rond qui, bien
qu'étroitement associés, sont distincts, a 'inverse des
éléphants. Juste en arriére, I'alisphénoide s'étend,
médialement au squamosal, jusqu'au périotique;
sa surface est plus réduite que chez les éléphants.

Encastré obliquement entre squamosal, alisphé-
noide et basioccipital, en arri¢re de 'énorme fora-
men pour le V3 (foramen ovale + foramen lacerum
medium fusionnés), le périotique est un peu moins
étiré latéralement que chez les éléphants. Sa face
dorsale a la forme d’un toit dont les deux versants
(face cérébrale dont 'orientation est antéro-latérale
et face cérébelleuse dont l'orientation est postéro-
médiale) sont séparés par une aréte, un peu moins
acérée que chez les éléphants actuels. La face céré-
brale est munie d’un vaste tegmen tympani parcouru
le long de la suture avec le squamosal d’un sillon

400

sinueux qui se résout dans le squamosal a l'arriere
et débouche a I'avant devant le foramen commun
au foramen ovale et au foramen lacerum medium.
Ce sillon est moins nettement délimité et moins
profond sur les périotiques des éléphants actuels que
jai pu observer. Il correspond sans doute a un sillon
vasculaire: le passage de 'artére méningée moyenne
ou de la carotide interne (les deux artéres conflu-
ant chez les éléphants dans le méme foramen [fo +
flm]). Toujours sur la face cérébrale du périotique
mais plus haut en direction de l'aréte court une
gouttiere plus étroite et moins profonde qui doit
étre vraisemblablement le sillon du sinus pétreux
supérieur avec le grand nerf pétreux superficiel.

En contrebas de I'aréte dorsale qui sépare les parties
cérébrale et cérébelleuse, sur la face médiale (céré-
belleuse) la fossa subarcuata est tres peu profonde
(Fig. 20) a tel point qu’elle passe pour absente chez
les proboscidiens (Court 1994 ; Ekdale 2011). Plus
en avant s ouvre le trou auditif interne (porus acus-
ticus internus) avec deux foramens contigus pour le
passage des 7. VII et VIII (facial et acoustique) : ce
foramen est enfoncé sur MNHNL.ESEP38 et seul
son rebord est préservé; la pointe antéro-dorsale
du périotique qui surplombe le promontorium est
également cassée. A larriére, en position posté-
roventrale s'ouvre le foramen endolymphatique
(acquaeductus vestibuli) en forme de mince fente
allongée. Il surplombe directement le tympanique.
Il n'y a pas de zone mastoidienne; cette réduction
est un trait de Proboscidea (Tassy 1981) mais non
contr6lé chez Eritherium azzouzorum Gheerbrant,
2009, le plus primitif des proboscidiens connus a
ce jour (Gheerbrant 2009).

Le tympanique est contigu a la face cérébel-
leuse du périotique postéro-médialement. En
vue endocrinienne médiale, il forme entre pé-
riotique et exoccipital une mince languette os-
seuse presque perpendiculaire au plancher cranien
(sur MNHN.ESEP38), ou un peu plus oblique
(MNHN.ESEP255, un basicranium incomplet
isolé). Mais il w’a pas I'extension qu’on lui connait
chez les éléphants actuels. Chez les éléphants (obser-
vations sur Loxodonta africana), le développement
du tympanique sur le plancher de 'endocrine varie
avec I'dge: chez un sujet de moins d’un an (spéci-
men 1961-69 MNHN Anatomie Comparée) il est
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trés réduit, a la maniere de G. angustidens (ce qui
correspond a un état initial du morphocline) mais
déja étendu dans un plan horizontal a 'inverse de
G. angustidens. Chez un sujet d’'un an et demi, il
est beaucoup plus vaste (Starck 1967: 483, fig. 246)
(état le plus dérivé du morphocline). La participa-
tion du tympanique 2 la formation du plancher de
I'endocrane est un trait d’Elephantoidea difficile 2
contréler chez les fossiles (pas d’information par
exemple chez les deinothéres). Beden (1979b:
157, 158, fig. 31C) a montré que cette partie du
tympanique correspondait a 'entotympanique,
I'ectotympanique formant chez les éléphants, et
conséquemment chez G. angustidens, la partie latérale
(processus latéral) qui est d’ailleurs moins étirée chez
cette derniere espece. Chez lespece G. angustidens
comme les éléphants actuels, le 7. XI7 devait passer
dans le foramen metoticum, foramen allongé entre le
tympanique et exoccipital (chez les proboscidiens
seul Phosphatherium Gheerbrant, Sudre & Cap-
petta, 1996 est pourvu d’un foramen condylien
individualisé — trait plésiomorphe [Gheerbrant
etal. 2005]). La suture basioccipital-exoccipital est
oblitérée sur les spécimens récoltés.

LE PERIOTIQUE (FIGS 19; 20)

Sur les crine et portion de crine MNHN.ESEP38
et SEP255 décrits dans la section précédente, le
périotique nest visible qu'en vue endocrinienne
dorsale (Fig. 19). Afin de compléter la description,
je décris ici en vue ventro-médiale le périotique
droit SEP235, le mieux conservé des six spécimens
découverts 2 En Péjouan (Fig. 20). Seule la partie
postérieure est conservée, ['os est cassé a 'avant au
niveau du trou auditif interne et du passage du nerf
facial mais la cochlée (pars cochlearis) est préservée.
Clest précisément cette région qui montre les traits
distinctifs du périotique éléphantin. En ce sens,
le périotique de G. angustidens correspond a celui
des éléphants. Le promontoire (promontorium) est
muni d’une cochlée gonflée. A la base, sur la face
latérale s'ouvre la fenétre ovale (fenestra vestibuli),
au-dessus d’un sillon correspondant au trajet du
nerf facial. Sur ce spécimen la créte osseuse séparant
la fenétre ovale du sillon pour le n. facial est brisée
de telle sorte qu’il y a une apparence de confluence
mais la créte est parfaitement bien conservée sur la
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Exo

FiG. 17. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan,
interprétation du crane SEP185 (voir Fig. 5). Vue occipitale. Abrévia-
tions : voir Fig. 13. Dessin : D. Visset (UPMC). Echelle : 20 cm.

portion de périotique droit SEP236. A la base de la
cochlée, médialement au promontoire s'ouvre un
seul foramen, le foramen périlymphatique (ductus
perilymphaticus). Latéralement au £. périlymphatique,
le promontoire est creusé d’une fosse d’insertion
pour le m. stapedius. 11 0’y a pas de fenétre ronde
(fenestra cochleae).

La conformation de toute cette zone correspond
ala morphologie du périotique des éléphants mod-
ernes, notamment Loxodonta africana (Fischer &
Tassy 1993: fig. 16.5A) ainsi qu'a celle de Mam-
mut et Mammuthus (Ekdale 2011). L'étude du
développement ontogénétique (Fischer 1990) a
montré que chez les adultes d’éléphants modernes
et de siréniens modernes la présence d’un seul
foramen médial correspondait a la persistance du
stade embryonnaire du ductus perilymphaticus en
raison de sa non-subdivision en une fenétre ronde
(fenestra cochleae) d’une part et, d’autre part, en un
canaliculus cochléaire (acqueductus cochlaea). Ce
développement avec persistance d’un foramen pé-
rilymphatique n’est pas une synapomorphie comme
Fischer (1990) lavait initialement envisagé mais
correspond a une paedogenese, convergente dans
Ihistoire des proboscidiens. En effet, la subdivi-
sion et la présence des deux foramens chez I'adulte
(fenestra cochleae et acqueductus cochlaea) est une plé-
siomorphie a 'intérieur des placentaires notamment
représentée par le périotique de Protungulatum sp.
décrit par O’Leary (2010: 28, 32, figs 3, 7). Cet
état est connu chez des proboscidiens paléogenes
comme Numidotherium Mahboubi, Ameur, Cro-
chet & Jaeger, 1986 (Court & Jaeger 1991: 565)
et Phosphatherium (Gheerbrant ez al. 2005: 259 )

alors que le trait dérivé éléphantin est en place chez
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Fic. 18. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, vue endocranienne de la base du crane, partie antérieure
(MNHN.F.SEP30, méme individu que Fig. 8). Abréviations : voir Figures 13 et 16 sauf : cg, crista galli ; fe, foramen ethmoidien ; lc,
lame criblée ; Os, orbitosphénoide ; Me, mésethmoide ; to, trou optique (canalicus opticus). Cliché : D. Serrette (MNHN) ; dessin : D.

Visset (UPMC). Echelle : 5 cm.

Moeritherium Andrews, 1901 également paléogene
(Court 1994). Le caractére apomorphe est en outre
connu chez Arsinoitherium Beadnell, 1902 (Court
1990: 176, «fenestra rotundum» = foramen péri-
lymphatique) ce qui souligne 'homoplasie de la
distribution de ce trait chez les téthythéres, pour
des raisons fonctionnelles encore inconnues.

LA REGION ORBITAIRE ET LA SIGNIFICATION

DU DOUBLE FORAMEN ANTE-ORBITAIRE

Le processus dorsal du maxillaire (processus frontalis)
est percé par un trou ante-orbitaire allongé antéro-
postérieurement, situé le long de la suture maxillo-
prémaxillaire (Fig. 13A). Plus bas, devant orbite, un
trou ante-orbitaire inférieur correspond au foramen
infraorbitalis proprement dit (Fig. 13B). La présence
d’un foramen dorsal est, au sein des Tethytheria, un
trait apomorphe d’Elephantiformes (Tassy 1995).
Observé non seulement chez Gomphotherium an-
gustidens mais aussi chez les mammutidés, amébélo-
dontidés et Choerolophodon Schlesinger, 1917 ainsi
que chez Phiomia Andrews & Beadnell, 1902, il
est absent chez les siréniens, Phosphatherium, Mo-
eritherium et les Deinotheriidae Bonaparte, 1856.
La présence, chez les éléphants modernes d’un seul
foramen ante-orbitaire (foramen infraorbitalis) doic
donc étre interprétée comme une réversion, c’est-
a-dire comme une synapomorphie d’Elephantinae.
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Ces deux foramens ante-orbitaires correspondent
a la bifurcation des artere et veine infraorbitaires et
de la branche maxillaire du trijumeau (7. V) (voir
reconstitution de l'irrigation et de 'innervation de
la région orbitaire dans Tassy [1995: 90, fig. 15]).
Chez les éléphants actuels (Eales 1926: 522, 536,
pls 5, 7) le nerf V), trés développé, et l'artere et la
veine infraorbitaires passent par le foramen infra-
orbitalis A travers le maxillaire. A la sortie du foramen,
deux branches dorsales dérivent respectivement de
lartere et de la veine infraorbitaires, et, d’autre part,
une branche dorsale dérive du 7. V), branche qui
se subdivise en deux: branche inférieure palpébrale
et branche externe nasale. Cette individualisation
d’éléments dorsaux juste en avant de Porbite est
en partie liée & I'innervation et a l'irrigation de la
base de la trompe. 1l est vraisemblable d’admettre
que chez Gomphotherium angustidens (trait hérité
du morphotype ancestral des Elephantiformes)
les branches dorsales (en tout ou partie) passaient
dans le maxillaire en le percant par un foramen
ante-orbitaire dorsal (Tassy 1995: 90, fig. 15B).
Il est donc tentant d’expliquer I'apparition d’un
foramen dorsal comme liée a I'édification d’une
trompe de type éléphantin qui devait étre innervée
et irriguée de fagon comparable. On verra en effet
dans la section suivante qu'un autre caractére os-
téologique (donc décelable sur le fossile) semble lié

GEODIVERSITAS - 2013 - 35 (2)



Anatomie de Gomphotherium angustidens du Miocéne moyen

FiG. 19. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, vue endocranienne de la base du crane, partie postérieure gauche
(MNHN.F.SEP38, méme individu que Fig. 7) : A, vue dorsale ; B, vue légerement oblique afin de montrer I’os tympanique. Abrévia-
tions : voir Figures 13, 16, 18, sauf : av, acqueductus vestibuli ; co, condyle ; fsp, foramen sphenorbitale (n.V;) ; osp, orbitosphénoide ;
pai, trou auditif interne (porus actusticus internus, n.VIl, n.VIll) ; Pe1, face cérébrale (dorsolatérale) du périotique ; Pe2, face cérébel-
leuse (dorsomédiale) du périotique ; s, sinus pour artére méningée moyenne et carotide interne ; sps, sulcus sinus petrosi superior ;
to, trou optique (canalicus opticus) ; tr, trou rond (foramen rotundum) (n.Vs,) ; tt, tegmen tympani. Clichés : D. Serrette (MNHN) ;
dessins : D. Visset (UPMC). Echelle : 5 cm.

dans la région périnasale au développement d'une  Eales (1926: 536, pl. 8, fig. 27) a reconnu chez
trompe de type éléphantin et que sa répartition est  un foetus de L. africana la présence de deux trous
semblable parmi les Elephantiformes. ante-orbitaires sans quaucun nerf ou vaisseau ne
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passe dans le canal dorsal (la présence est d’ailleurs
irréguliére: sur un méme individu on l'observe a
droite mais pas & gauche). En outre, la bifurcation
du 7. V, (Cest-a-dire la dichotomie en nerf probos-
cidien d’une part et nerf palpébral inférieur + nerf
nasal externe d’autre part) seffectue chez Loxodonta
africana A intérieur du maxillaire, dans le canal
infraorbitaire, quoique les nerfs ne se séparent que
devant l'orbite. Sur de rares cranes de L. africana,
le trou ante-orbitaire dorsal persiste. Cette vari-
ation peut étre expliquée par le développement:
Pontogénie de L. africana récapitule la phylogénie.
Ainsi, au cours du développement ontogénétique
d’un éléphantidé du Miocene supérieur, un décalage
chronologique a pu apparaitre dans la mise en place
respective du processus zygomaticus du maxillaire et
des nerfs et vaisseaux sanguins de la région orbiraire,
selon un processus hétérochronique simple. De la
sorte chez les éléphants le double systéme nerveux
et circulatoire n'utilise plus le canal dorsal du maxil-
laire, quil soit refermé (dans la plupart des cas) ou
non (exceptionnellement).

LES FOSSES NASALES ET LA REGION PERINASALE

On a vu que chez Gomphotherium angustidens les
fosses nasales sont confluentes en une ouverture
nasale externe entourée, comme chez les éléphants
modernes, par les prémaxillaires et les os nasaux. En
outre, un contact fronto-prémaxillaire de chaque
coté de la fosse est dii & une extension dorsale des
prémaxillaires (processus nasalis) (Fig. 13A). Ce
trait est apomorphe au sein des Proboscidea pour
le groupe Deinotheriidae + Elephantiformes. Ce
caractere, en corrélation avec le recul des fosses
nasales, est peut-étre lié & 'existence d’une trompe
dans le cas des proboscidiens (on ne I'observe
pas chez Phosphatherium et Moeritherium : voir
Gheerbrant ez al. (2005) et Tassy (1981)) mais
cela ne lest pas en soi. En effet on connait un tel
contact fronto-prémaxillaire chez les Sirenia qui
sont dépourvus de trompe mais possédent une
importante lévre supérieure mobile: le parallélisme
est ici évident. Une explication est donnée par
Wall (1980) lorsqu’il envisage que la persistance
chez les éléphants d’un processus ascendant du
prémaxillaire (processus nasalis) en contact avec le
nasal et le frontal, est lié d’abord 2 la taille des in-
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cisives, a U'inverse des tapirs. Précisément, d’autres
mammiféres comme les tapirs sont pourvus d’une
trompe - mais celle-ci n’est pas flexible ni préhen-
sile a la maniére des éléphants - et se signalent par
une rétraction des fosses nasales et une réduction
des os nasaux. Cependant le plancher des fosses
nasales ainsi que les contacts des os qui forment
la région périnasale sont différents. On ne détail-
lera pas ici le parallélisme dans I'édification d’une
trompe dans ces deux groupes (voir Tassy 1998).
On se bornera a décrire les traits ostéologiques élé-
phantins relevés chez Gomphotherium angustidens,
justifiant la présence d’une trompe présentant déja
quelques traits éléphantins, plutét qu'une levre
supérieure musculeuse et préhensile.

Quoique la face de Gomphotherium angustidens
soit allongée par rapport aux éléphants (et Cest en-
core plus remarquable du rostre symphysaire — voir
plus loin), la région périnasale est indiscutable-
ment éléphantine. Le caractére-clé est donné par
la morphologie du plancher de 'ouverture nasale.
Le bord postérieur de la fosse incisive y est redressé
en un processus (Cest le corpus de I' «os incisif»
de Van der Merwe ez al. 1995). Ce processus ainsi
constitué, trés redressé chez les éléphants, est réalisé
chez G. angustidens dés le stade juvénile avec dents
de lait en fonction (Fig.14: pi). Sagittalement, le
processus est creusé d'un court sillon d’insertion pour
le cartilage mésethmoidien (Fig. 14A). Ce dernier
recoit le cartilage nasal (qui ne laisse aucune trace
ostéologique), qui chez les éléphants est extrémement
réduit et ne s’étend pas dans la trompe a l'inverse des
autres mammiferes & trompe. Chez G. angustidens
la trace d’insertion du cartilage mésethmoidien est
comparable 2 celle des éléphants. Elle est méme
plus courte que chez I'éléphantiforme paléogéne
Phiomia serridens Andrews & Beanell, 1902 (An-
drews 1906: 193), en méme temps que chez cette
derniére espéce le relief des prémaxillaire 2 la base
de la fosse nasale est moins relevé: chez P serridens
le cartilage mésethmoidien, allongé et nettement
saillant devant la fosse nasale au stade adulte peut
étre tenu pour un stade initial de transformation. On
a manifestement chez P serridens et G. angustidens
deux stades de transformation de cette région sup-
portant cartilage mésethmoidien et cartilage nasal,
en direction éléphantine, reproduisant d’'une certaine
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Fic. 20. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, périotique fragmentaire droit SEP235 : A, vue dorsale (face céré-
belleuse) ; B, vue ventro-médiale. Abréviations : voir Fig. 19, sauf : ¢, pars cochlearis ; fms, fosse d’insertion du m. stapedius; fp,fora-
men périlymphatique (ductus perilymphaticus) ; fs, fossa subarcuata ; fv, fenétre ovale (fenestra vestibuli) ; is, insertion du stylohyal ;
p, promontorium ; tnf, trajet du nerf facial (n.VIi). Dessins : D. Visset (UPMC). Echelle : 1 cm.

maniere la récapitulation ontogénétique relevée
par Eales (1926) chez I'éléphant d’Afrique. En ef-
fet chez le feetus de Loxodonta africana le cartilage
mésethmoidien (et devant lui le cartilage nasal) se
projette en avant de I'ouverture nasale alors qu’il
reste tout entier contenu dans la fosse nasale chez
Padulte, invisible en vue latérale.

Le bord latéral de la fosse nasale est formé par
le processus nasalis du premaxillaire : celui-ci n’est
pas rectiligne mais forme une marche, une sorte
de plateau ou de cuvette (Fig. 13A), relief vis-
ible chez les éléphants. Ce trait n'existe pas chez
les éléphantiformes paléogenes, ni chez certains
membre de Gomphotherium «groupe annectens»
tel Hemimastodon annectens Matsumoto, 1925
(Tassy 1994). De la sorte, le détail de la fosse
nasale permet de conclure que 'architecture élé-
phantine de la région périnasale, largement due au
développement du prémaxillaire est réalisée chez
G. angustidens, qu’il s'agisse de la région sagittale
ou de la région latérale. On peut donc envisager
une insertion comparable des muscles de la trompe
(Tassy 1998). La reconstitution de la trompe et,
plus généralement, du massif facial de G. angus-
tidens est donnée apres les sections consacrées a la
croissance et au dimorphisme sexuel.
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DESCRIPTION DE LA MANDIBULE
(FIGS 21-25)

Les mandibules mises au jour & En Péjouan sont nom-
breuses mais fragmentaires et le rostre symphysaire
n'est conservé que sur trois d’entre elles (Figs 21-
24). La description de la mandibule (Fig. 25A, B)
se fonde sur le spécimen parfaitement préservé
MNHN.ESEP187 attribué a une femelle et apparte-
nant au méme individu que le crine fragmentaire
SEP38. A quoi s'ajoutent les observations faites sur
d’autres spécimens pertinents méales et femelles.

Globalement, la mandibule de Gomphotherium
angustidens se caractérise par une branche horizontale
(corpus mandibulae) longue, prolongée par un rostre
symphysaire développé et une branche montante
(ramus mandibulae) relativement réduite. La man-
dibule est de type longirostre, Cest-a-dire que la
longueur du rostre symphysaire est supérieure a la
longueur alvéolaire de la branche horizontale (elle
est toutefois inférieure a la distance prise entre le
condyle et l'origine de la symphyse).

VUE SUPERIEURE (FIG. 25B)

Les branches horizontales sont peu écartées et faible-
ment divergentes. Elles sont relativement étroites
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Fic. 21. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, mandibules et hémimandibules en vue dorsale : A, MNHN.F.SEP211
avec dp3, ouverture de I'alvéole de dp4 (age dentaire |) ; B, SEP210 avec dp3-dp4 (age dentaire IV) ; C, SEP230 avec dp4-m1 (age
dentaire IX) ; D, SEP218 avec p3-p4-m1, ouverture de I'alvéole de m2 (age dentaire Xll) ; E, SEP240 avec p4-m1-m2 (age dentaire XllI) ;
F, SEP280 avec m1-m2 (age dentaire XV) ; G, SEP249 avec alvéole de m1, m2, ouverture de I'alvéole de m3 (4ge dentaire XVI) ;
H, SEP261 avec alvéole de m1, m2, ouverture de I’alvéole de m3 (age dentaire XVI) ; I, SEP303 avec m2-m3 (a4ge dentaire XVII). Cli-
chés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.
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Fic. 22. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, mandibules et hémimandibules en vue dorsale : J, MNHN.F.SEP301
avec m2-m3 (age dentaire XVIII) ; K, SEP187 avec alvéole de m2, m3 (age dentaire XX) ; L, SEP216 avec m2-m3 (age dentaire XX) ;
M, SEP302 avec m2-m3 (age dentaire XXI) ; N, SEP256 avec alvéole de m2, m3 (a4ge dentaire XXI) ; O, SEP262 avec alvéole de m2
résorbé, m3 (age dentaire XXIl). Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.
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et ne sont épaissies quau niveau du départ de la
branche montante (/inea 0bliqua). La branche hori-
zontale porte 'arcade dentaire jugale qui s'interrompt
avant d’atteindre le bord symphysaire. Larcade est
prolongée & 'avant par une créte qui se poursuit
sur le rostre symphysaire (créte interalvéolaire). Le
diasteme entre le bord antérieur de I'arcade dentaire
et le départ du rostre symphysaire est relativement
allongé de telle sorte que 'avant de I'arcade dentaire
m’atteint jamais la symphyse quelle que soit la dent
en fonction et 'dge individuel (il mesure par exem-
ple 45 mm chez le nouveau-né MNHN.ESEP211
[Fig. 21A] et 118 mm chez 'adulte SEP301 avec
m2 en fonction et m3 en éruption [Fig. 22]]).
A Tarriére, le bord médial de la branche horizon-
tale est renflé au niveau de la capsule qui inclut les
différentes molaires en formation au cours de la
vie de 'animal (par exemple m2 sur SEP218, m3
sur SEP249; Fig. 21D-G). Lespace rétro-molaire
(¢rigonum retromolare) West fermé que tardivement
lorsque m3 est en place (Fig. 22]J-O) ce qui est le cas
de SEP187. En revanche, I'épine rétro-molaire, plus
ou moins saillante, qui ferme I'espace rétro-molaire
larriere est toujours présente. La mandibule SEP187
est dépourvue de foramen coronoide. En revanche
une autre mandibule adulte comparable, avec m3
fonctionnelle MNHN.ESEP216), est munie d’'un
foramen coronoide, minuscule (?vestigial). Le canal
mandibulaire traverse la branche horizontale et
souvre a 'avant par deux importants trous men-
tonniers; I'antérieur en avant du bord symphysaire
postérieur et le foramen mentonnier postérieur (f
mentale proprement dit) 2 'aplomb du bord antérieur
de l'arcade dentaire. Ce dernier foramen est parfois
dédoublé, cas de MNHN.ESEP187) et, dans ce
cas, le trou supplémentaire est situé juste en avant,
généralement ouvert & mi-longueur du diastéme.
La branche montante est courte (mensurations 21
et 22 de la Figure 2) comparée a la branche horizon-
tale. Le bord dorsal est régulier depuis 'apophyse
coronoide (processus coronoideuns) jusqu’au condyle
(processus condylaris) et la face médiale de la branche
montante est légérement concave en direction mé-
diale au niveau de la créte qui joint I'épine rétro-
molaire au condyle. La partie articulaire du condyle
(capur mandibulae), elliptique, nest pas tres étirée
transversalement; toutefois I'altération de la zone
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articulaire (Cest le cas de partiquement toutes les
pieces squelettiques récoltées a En Péjouan) est a
noter sur toutes les mandibules o1 cette région est
conservée (MNHN.ESEP187, SEP218).

Le rostre symphysaire est allongé, étroit au dé-
part et modérément évasé a 'avant. Il est creusé
dorsalement par une gouttiére limitée par les deux
crétes alvéolaires issues du bord antérieur des séries
dentaires jugales. Les crétes sont saillantes au départ
de la symphyse et vont en satténuant jusqu’au bord
antérieur du rostre. La gouttiere symphysaire, étroite
et profonde a 'origine du rostre s’élargit légérement
alavant ot elle est peu profonde. Les défenses sont
peu saillantes en avant du rostre.

VUE LATERALE (FIG. 25A)

En vue latérale, la mandibule se caractérise par la fai-
ble inclinaison vers le bas du rostre symphysaire par
rapporta la branche horizontale (corpus mandibulae) ;
l'inclinaison n’est marquée quen avant du trou men-
tonnier antérieur. Langle que faitle bord ventral de la
symphyse avec celui de la branche horizontale est faible,
il n'y a pas d’incurvation marquée. Le bord dorsal du
rostre symphysaire est légerement concave au départ
des défenses. Le faible nombre de spécimens complets
ne permet pas d’estimer la variation intraspécifique
del'inclinaison du rostre symphysaire. Cependant on
peut noter que les deux mandibules qui présentent
langulation la plus marquée: MNHN.ESEP249,
age dentaire XVI (Fig. 24E), SEP301, 4ge dentaire
XVIII (Figs 23F; 24F), sont attribuées & des males.
Il est possible que chez G. angustidens cette angula-
tion soit liée & la plus forte hauteur de la symphyse
et 4 la taille des défenses, deux traits associés au di-
morphisme sexuel.

La branche horizontale est relativement basse. Sa
plus grande hauteur de situe vers 'avant de 'arcade
dentaire, au niveau de la dent la plus antérieure ou
de son alvéole. La hauteur postérieure au niveau de
la branche montante est a peine plus basse. Chez
les sujets males 4gés (M3 en éruption ou en place
comme MNHN.ESEP301 [Fig. 24F]), la hauteur
de la branche horizontale est sensiblement plus
grande 4 'avant mais la différence est modérée.
Dans les autres cas (jeunes et femelles) la différence
est faible et les bords dorsal et ventral de la branche
horizontale sont presque paralléles. En avant de
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Fic. 23. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, mandibules et hémimandibules (c6té gauche) en vue latérale
alignées au niveau du trou mentonnier postérieur : A, MNHN.F.SEP211 (age dentaire I) ; B, SEP210 (age dentaire IV) ; C, SEP253 (age
dentaire IV) ; D, SEP218 (age dentaire Xll) ; E, SEP261 (age dentaire XVI) ; F, SEP301 (a4ge dentaire XVII) ; G, SEP216 (age dentaire
XX) ; H, SEP187 (age dentaire XX) ; I, SEP262 (age dentaire XXII). Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.
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larcade dentaire, le bord dorsal est formé par la
créte interalvéolaire et descend vers la symphyse.
Langle qu’il fait avec la région alvéolaire de la
branche horizontale est plus marqué chez les males
agés (MNHN.ESEP249, SEP301 [Figs 23F; 24F;
26A, C, E; 27C]) que chez les femelles (comme
MNHN.ESEP187 [Fig. 24H]); chez les jeunes
le rostre est dans le prolongement de la branche
horizontale (Fig. 24A-D).

Par rapport aux éléphants, la branche montante
est relativement basse et profonde. Langle postéro-
ventral (angulus mandibulae) est placé au niveau
du bord alvéolaire de la branche horizontale. Il
n’est pas saillant. Le bord antérieur de la branche
montante est incliné vers l'arriére et se redresse a
Papophyse coronoide. Celle-ci est saillante mais
plus basse que le condyle. L'échancrure sigmoide
(incisura mandibulae), bien marquée, est réguliére.
Le condyle domine I'apophyse coronoide. Il est
reculé et se situe & 'aplomb de I'angle de la man-
dibule ou en arri¢re. Il est porté par un col étroit
(collum mandibulae). Une créte mousse, plutdt un
bombement, descend du col mandibulaire jusqu’au
départ de la branche montante et sépare la fosse
massétérine en deux parties, la fossa masseterica
proprement dite et la surface d’insertion ventrale,
en forme de cuvette, du m. masseter. La fosse est
basse et allongée, son grand axe est fortement in-
cliné vers l'arriere. Une créte légerement saillante
borde I'angle de la mandibule.

La morphologie de la branche montante est une
région anatomique assez variable. Chez G. an-
gustidens d’En Péjouan, une mandibule pos-
sede un angle mandibulaire relativement dilaté
(MNHN.ESEP261 [Fig. 23E]). Le bord anté-
rieur de la branche est sub-vertical dans deux cas
(MNHN.ESEP218 et SEP249 [Figs 23E ; 24E]).
Cependant toutes les branches montantes sont
profondes, aucune ne montre une échancrure
sigmoide accentuée et dans tous les cas ou la ré-
gion est conservée, le condyle est plus haut que
P'apophyse coronoide.

VUE MEDIALE (FIGS 24, 27)

La face médiale de la branche horizontale est
renflée sous I'espace rétro-molaire. Ce renfle-
ment correspond 2 la ligne mylohyoidienne (/inea
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mylohyoidea) assez massive, sauf a son extrémicé
postérieure qui forme une épine saillante. Le fora-
men mandibulae s ouvre A peu prés & mi-hauteur
de la branche montante ce qui correspond aussi
au niveau de la couronne des molaires, en raison
de la faible hauteur de la branche montante. Le
- mandibulae a la forme d’une échancrure rec-
tiligne, étirée vers arriére et le haut. Les reliefs
de la région angulaire (ruberositas pterygoidea,
reliefs d’insertion du ligament stylomandibulaire)
sont peu marqués. Sous le condyle, il n’y a pas de
saillie correspondant a la créte postéro-médiale
de la branche montante (créte ptérygoidienne).

En conclusion, la mandibule de Gomphotherium
angustidens se distingue aisément de celle des él¢é-
phants actuels par sa longirostrie, la plus grande
longueur de la branche horizontale par rapport a
la profondeur de la branche montante (les deux
dimensions sont subégales chez les éléphants ac-
tuels) ; la branche horizontale plut6t étroite, peu
épaissie, méme au niveau de la linea obliqua; la
branche montante relativement basse. La réduc-
tion du foramen coronoide, absent ou vestigial,
est peut-étre une autapomorphie de 'espéce. Sa
présence, quoique homoplastique, est un trait
du morphotype ancestral des Proboscidea, état
le plus réguli¢rement représenté a intérieur du
groupe (Ferretti & Debruyne 2011). Le rostre
symphysaire est muni de défenses (sauf dans le
cas de MNHN.ESEP302 qui en est dépourvue
(I'avant est abimé mais la radiographie n’a pas
montré de trace de défense) et qui appartient
de par ses proportions a une femelle [voir plus
loin les caractéres liés au dimorphisme sexuel]).
Méme dans le cas de SEP302 (et comme sur un
crane dépourvu de défenses), I'alvéole persiste et
la surface osseuse est bombée. Cependant, la plus
grande mandibule de Gomphotherium angustidens
jamais découverte, provenant de Villefranche
d’Astarac dans le Gers (MN7/8) (Sim218 ML) —
et décrite sous le trinom Trilophodon angustidens
gaillardi par Osborn (1929: 1, fig. 1) — présente
une particularité. Ses proportions (outre la taille
absolue) sont celles d’un vieux male (d’age dentaire
XXI) mais le rostre est dépourvu de défenses et
aucune trace n'est perceptible; cette absence peut
étre assimilable & un trait individuel.
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Fic. 24. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, mandibules et hémimandibules (cété gauche) en vue médiale
alignées au bord postérieur de la symphyse : A, MNHN.F.SEP211 (4ge dentaire I) ; B, SEP210 (age dentaire 1V) ; C, SEP253 (a4ge
dentaire IV) ; D, SEP261 (4ge dentaire XVI) ; E, SEP249 (age dentaire XVI) ; F, SEP301 (4ge dentaire XVII) ; G, SEP265 (4ge dentaire
XX) ; H, SEP187 (age dentaire XX). Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.
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tma

Fic. 25. — Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), En Péjouan, interprétation de la mandibule MNHN.F.SEP187 (voir Figs 20-
22) : A, vue latérale gauche ; B, vue dorsale. Abréviations : ac, apophyse coronoide (processus coronoideus) ; am, angle de la
mandibule (angulus mandibulae) ; am2, alvéole de m2 ; ci, créte interalvéolaire ; er, épine de I’espace rétromolaire (trigonum
retromolare) ; fm, fosse masséterine (fossa masseterica) ; gs, gouttiere symphysaire ; lo, racine de la branche montante (/inea
obliqua) ; tma, trou mentonnier (foramen mentale) antérieur ; tmp, trou mentonnier (f.mentale) postérieur, ici dédoublé. Dessins :

D. Visset (UPMC). Echelle : 20 cm.

Les défenses ne sont pas tres saillantes en avant
du rostre. Ce constat n'est établi que sur un
adulte femelle MNHN.ESEP187) mais la fac-
ette d’usure dorsale des incisives s'étend presque
jusqu'au bord rostral antérieur et ce critere est
un bon indicateur de leur extension. La protru-
sion des défenses est plus forte chez les vieux
males mais pas considérable (220 mm chez le
tres grand spécimen de la Ceramica Mirasierra
décrit par Mazo (1976), d’age dentaire XIX).
Ceci est en contradiction avec les plus célebres
reconstitutions de Gomphotherium angustidens ;
notamment celle de Charles Knight réalisée en
1901 (in Osborn 1936: 224, fig. 169) qui les
a toutes inspirées (voir, entre autres, Spinar &
Burian (1974: 155), Savage & Long (1986:
150) et Groning & Saller [1998: 20]). Cette
reconstitution est fondée sur lillustration par
Gaudry (1878: 171, fig. 226) du squelette
composite d’Archaeobelodon filholi de Sansan
(BVI-5 MNHN) monté au 19¢ si¢cle & partir
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des découvertes faites par Laurillard en 1851 et
1852 et longtemps attribué a Gomphotherium
angustidens. De surcroit, la moitié antérieure de
la mandibule de ce squelette est en platre, les
défenses sont mal remontées en bout de sym-
physe et sont inversées ainsi que 'ont signalé
Osborn (1936: 259 [lettre de Matthew datée de
septembre 1920]) et Tobien (1973: 258). Parmi
les restes craniens de G. angustidens appartenant
au Muséum et exposés dans la galerie de paléon-
tologie, Gaudry (1889) décrivit ultérieurement
une téte osseuse (MNHN.FE.SI37) tout autant
trompeuse. Le spécimen mis au jour au Seignou
a Tournan (Gers) par Marty (1904) qui évoque
complaisamment cinq années de fouilles dans le
site découvert par Lartet, est entré au Muséum
en 1888. Il poss¢de une mandibule dont la sym-
physe est fortement reconstituée. Il s’agit d’un
male dont les défenses sont fortement saillantes
hors du rostre mandibulaire. Pour expliquer cette
disposition qui, paradoxalement, évoque la man-
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FiG. 26. — Croissance et mise en place des m2 et m3 chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). Vue latérale. Les mandibules
sont alignées au bord postérieur de m2 : A, MNHN.F.SEP240 (age dentaire XlIl), m2 en éruption ; B, SEP280 (age dentaire XV), m2
en fonction ; C, SEP249 (4ge dentaire XVI), m2 en fonction ; D, SEP303 (age dentaire XVII), m3 en éruption ; E, SEP301 (4ge dentaire
XVIII), m3 en éruption. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

dibule mal reconstituée du squelette de Sansan,
il est possible d’évoquer (outre la question de
la restauration de la symphyse) une cause liée
a la taphonomie. Lors de la fossilisation, avant
I'enfouissement définitif du spécimen, les tissus
mous qui inséraient les défenses dans la machoire,
une fois pourris ont pu laisser aux défenses une
certaine mobilité post mortem. Lerreur concer-
nant la protrusion des défenses inférieures de
G. angustidens fut corrigée par Andrews (1904:
1075 1908: 23, fig. 12) suivi par Schlesinger
(1917: 42, pl. 36) ; corrections souvent ignorées
des reconstitutions ultérieures (comme celle due
a Vaufrey [1955: 798, fig. 807]).
Malheureusement aucune mandibule complete
de vieux male n’a été mise au jour & En Péjouan.
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CROISSANCE ET DIMORPHISME SEXUEL

CROISSANCE ET ERUPTION DENTAIRE
Les variations de taille et de forme du squelette
cranio-mandibulaire, au cours de la croissance,
quasiment continue, chez les éléphants, ont fasciné
depuis longtemps les naturalistes, d’autant que le
mode de succession dentaire, assez singulier, per-
mettait de caractériser aisément cette croissance.
Grace 2 Daubenton (1764: 129) on a appris que
chez les éléphants toutes les dents jugales ne sont pas
en fonction simultanément. Les dents se succeédent,
les plus antérieures sont expulsées, « poussées» par
les postérieures au cours de la vie de l'individu en
donnant 'impression de se mouvoir horizontale-
ment. Cette sorte de remplacement horizontal fut
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confirmée ultérieurement mais sa description a pu
laisser croire & un déplacement postéro-antérieur des
dents dans la machoire : selon Cuvier (1812: 71) les
molaires antérieures sont « poussées au dehors » par
les postérieures au moyen d’un mécanisme égale-
ment invoqué pour expliquer la succession dentaire
des lamantins et encore qualifié d’«hypothétique»
prés d’un siecle et demi plus tard (Petit 1955:
961). A linverse, ce mouvement était considéré
par d’autres auteurs comme une illusion d’optique:
qui peut croire qu'un germe dentaire « pousse» la
molaire qui se trouve juste devant ? Ainsi selon
Pinterprétation concurrente (qui remonte & Aichel
(1918)), les dents se mettraient en place normale-
ment, éruption uniquement facilitée par la crois-
sance du maxillaire et du dentaire en arriére. Cela,
toutefois, n'explique pas la résorption antérieure de
larcade dentaire et la position des différentes mo-
laires par rapport a un point de référence, comme
par exemple le foramen mentonnier antérieur choisi
par Sikes (1971) ou bien le bord symphysaire de la
mandibule (Figs 22, 23).

Dans les années 1960-1970, les travaux pionniers
d’Enlow et de son équipe sur la croissance osseuse en
général et maxillo-faciale en particulier, ont expliqué
le détail du mécanisme de mise en place des molaires
chez les mammiferes (Elgoyhen ezal. 1972 ; Enlow
1963, 1966 ; Enlow & Bang 1965 ; Bang & Enlow
1967 ; Enlow & McNamara 1973 ; McNamara
et al. 1976). Chez les éléphants ce mécanisme est
le méme que chez n'importe quel mammifere; ce
qui est particulier est 'amplification de I'intensité
des mouvements de I'arcade dentaire a cause de la
croissance continue des machoires et de la taille des
dents, en liaison avec 'existence d’'un diastéme en
arriere d’incisives, elles aussi a croissance continue.

En résumé, 'ensemble de I'arcade dentaire (com-
plexe maxillaire et mandibule) est le si¢ge de ref-
ormation continuelle et de remodelage osseux qui
maintiennent conjointement les dents en occlusion
a mesure que maxillaire et mandibule croissent et
changent. Le «drift» (migration) est un mouvement
de croissance dii 4 la combinaison d’addition de
nouvel os (apposition) et de retrait sur la face op-
posée (résorption). Comme le nouvel os se dépose
sur une surface donnée, la position relative des autres
régions de 'os est nécessairement changée: cC'est le
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phénomene de «relocation». D’autre part chaque
os entier est transportés passivement en tant que
conséquence de 'agrandissement d’un groupe d’os
donnés en relation les uns avec les autres: cest le
«displacement». Lensemble de tous les changements
qui ont lieu représente le processus de « remodelage »
qui produit 'expansion de 'os dans son entier.

Méme si aucune expérimentation n'a été faite
directement chez les éléphants, le lapin fournit un
modele adéquat pour expliquer certaines des spé-
cificités de la croissance des proboscidiens. Bang &
Enlow (1967) ont montré qu'il existe chez le lapin
une zone de résorption périostéale, située dorso-
latéralement a 'emplacement de l'incisive inférieure.
Cette zone est directement liée a la croissance vers
'avant et le bas de la mandibule. Or, comme chez
les éléphants, l'incisive est séparée des dents jugales
par un diastéme et sa croissance est continue.

Ce modéle sapplique donc aux éléphants. Il
sapplique aussi, plus particulierement, & Gom-
photherium angustidens qui représente, de ce point
de vue, une sorte d’intermédiaire entre un mam-
mifere a arcade compléte comme 'homme et le
singe rhésus qui furent étudiés par 'école d’Enlow
et un mammifere a arcade incompléte (de surcroit
sans remplacement de molaires de lait par des
prémolaires) comme I'éléphant. En effet, on sait
depuis Lartet (1859) que chez G. angustidens et
nombre d’espéces d’Elephantimorpha de grade
trilophodonte, il existe un remplacement «verti-
cal» des molaires de laic dP3-dP4/dp3-dp4 par des
prémolaires (P3-P4/p3-p4).

La série de crines et de mandibules découverte
a En Péjouan et appartenant a une seule et méme
espece Gomphotherium angustidens, permet donc de
préciser le tempo de I'éruption dentaire en liaison
avec la croissance. Elle a permis de construire une
échelle d’ages dentaires (Tassy 1996b: 93, fig.11.2), 2
la maniére des échelles congues pour les éléphants
la suite de Laws (1966). Cette échelle de vingt-trois
4ges dentaire (Tableau 1) est utilisable pour toute
espéce de grade trilophodonte avec un remplace-
ment de molaires de lait par des prémolaires, autre-
ment dit pour toute espéce proche du morphotype
ancestral hypothétiques des Elephantimorpha. Elle
est assez détaillée, sans doute trop vu le nombre de
spécimens par classe d’4ge, mais cette précision était
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FiG. 27. — Croissance et mise en place des m2 et m3 chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). Vue médiale. Les mandibules
sont alignées au bord postérieur de m2 : A, MNHN.F.SEP249 (a4ge dentaire XVI), m2 en fonction ; B, SEP303 (4ge dentaire XVIl), m3
en éruption ; C, SEP301 (age dentaire XVIIl), m3 en éruption. Clichés : D. Serrette (MNHN). Echelle : 20 cm.

nécessaire afin de tirer parti des moindres variations
de taille et de proportion en liaison avec la crois-
sance et le sexe, de telle sorte qu'on puisse faire des
comparaisons pertinentes entre especes.

Chez Gomphotherium angustidens la succession
des dents jugales se fait en combinant le remplace-
ment de molaires de lait par des prémolaires et la
mise en place des molaires comme suit:

— 1) dP2-dP3/dp2-dp3;
—2) dP4/dp4;

- 3) P3-M1/p3-m1;
—4) P4/p4;

—5) M2/m2;

—et 6) M3/m3.

Dans tout ce paragraphe, 'arcade dentaire infé-
rieure est prise comme référence, les données prises
sur les maxillaires sont ajoutées si besoin.

D’apres le matériel dont on dispose — non seule-
ment & En Péjouan mais dans tous les sites du
Mioceéne moyen — on peut admettre que dp2 et
dp3 font pratiquement éruption simultanément.
AEn Péjouan, les mandibules (MNHN.ESEP210,
SEP253) munies des dents de lait présentent, lor-
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sque dp2 nest pas conservée, un alvéole dédoublé
antéro-postérieurement correspondant aux racines
de dp2 (Fig. 21B). Cependant la dp2 peut man-
quer: il 0’y a ni germe ni alvéole devant la dp3 en
éruption de la mandibule SEP211 (Fig. 21A). Ceci
peut étre une variation intraspécifique de Gompho-
therium angustidens.

Le matériel de Simorre montre que la sortie de
p3 et m1 peut également étre considérée comme
pratiquement simultanée. La m1 peut percer avant
p3 (MNHN.ESI41) mais comme I'éruption de p3
est plus rapide, les deux dents sont enti¢rement sor-
ties en méme temps: MNHN.ESEP218 (Fig. 21D).
La p3 est expulsée assez rapidement apres la mise
en place de p4 alors que m1 est toujours en fonc-
tion ou au stade de détrition (avec m2 en éruption)
(MNHN.ESEP240 [Fig. 21E]).

La p4 est expulsée lorsque les deux premiers
lophides de m2 sont en fonction. On n’a donc
jamais p3-p4-m1-m2 en fonction simultanément,
ni p4-ml-m2-m3. Il n’y a jamais plus de trois dents
jugales en fonction, et le seul cas ot trois dents ju-
gales sont en fonction simultanément est celui des
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classes d’age jeunes ou les prémolaires sont en place:
p3-p4-m1 (MNHN.ESEP218) ou, au maxillaire,
P4-M1-M2 (MNHN.ESEP18 [Fig. 10]). Cette
expulsion de prémolaires fonctionnelles est donc la
premiére expulsion originale au cours de I'éruption
des dents jugales de Gomphotherium angustidens. Ce
tempo de 'éruption dentaire, de la mise en fonc-
tion et de 'expulsion peut étre expliqué comme
la continuité des processus habituellement liés au
remplacement des dents de lait par les prémolaires
chez les autres mammiferes, sauf quici la résorp-
tion de I'arcade antérieure, avec nécrose des racines,
aboutit & 'expulsion des prémolaires.

On peut remarquer tout d’abord que la mise
en place des dents jugales (Figs 21-24; 26-28)
s'accompagne d’un accroissement de taille de la
mandibule (et du maxillaire). A ce stade de développe-
ment, la comparaison de mandibules de différents
ages individuels permet d’observer un remplacement
dentaire orthodoxe de dP3/dp3-dP4/dp4 par P3/
p3-P4/p4, seule la dP2/dp2 n’est pas remplacée.
Lexpulsion précoce de dP2/dp2, par «drift» antérieur
selon toute vraisemblance, préfigure 'expulsion des
dents postérieures. Lorsque Dp3 se trouve étre la dent
la plus antérieure en fonction (MNHN.ESEP210,
SEP253; Fig. 23B, C) le foramen mentale se trouve
un peu en avant de la dent. Pendant I'éruption de
dp4 et de p3 il n’y a pas de mouvement relatif par
rapport au foramen mentale; on peut penser que seul
le «displacement» osseux du dentaire est responsable
du mouvement relatif des dents jugales. Ce nest
quapres expulsion de dp4 et mise en place de p4
(MNHN.ESEP218; Fig. 23D) que p4 migre vers
Pavant d’abord avec p3 et se place a 'aplomb du f.
mentale apres expulsion de p3 (MNHN.ESEP240).
Au cours de la vie individuelle les différentes dents
successives se situeront a 'aplomb du f mentale,
que ce soit m1 (alvéole sur MNHN.ESEP249,
SEP261 [Fig. 23E]), m2 (MNHN.ESEP301, SEP216
[Fig. 23F, G]) ou m3 (MNHN.ESEP262 [Fig. 231]).
Ceci est en accord avec I'observation de Sikes (1971)
concernant Loxodonta africana et vaut donc égale-
ment pour la phase de mise en place des prémolaires
chez G. angustidens.

Dans le cas des dents de deuxi¢me dentition (p3-
p4) qui remplacent les dents de lait (dp3-dp4), le

déplacement des germes situés & 'avant de la branche
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horizontale, n'est évidemment pas influencé par
le recul de la branche montante lors de la crois-
sance. Il y ala une éruption «verticale» banale, puis
une migration vers 'avant apres occlusion, avant
Pexpulsion de dp3 dontla place a 'avant de la série
jugale est prise par p4. Ensuite p4 est expulsée et
«remplacée» fonctionnellement par m1.

Le méme phénomene se poursuit dans le cas des
molaires postérieures (m2 et m3). Au cours de la
constitution de m2, la dent semble s'avancer vers
la symphyse depuis sa position de germe situé a la
base de la branche horizontale (MNHN.ESEP218
[Fig. 23D]) jusqu’a sa position antérieure au dessus
du foramen mentale (MNHN.ESEP301 [Fig. 23F]).
Pendant cette période de temps le recul de la branche
montante par rapport au foramen mentale est net; il
est stabilisé lorsque mj est en place. Il n'y a pas de
raison de penser que la croissance vers l'arricre de la
branche montante chez G. angustidens et les éléphants
actuels a une autre explication que le mode de crois-
sance des mammiferes en général. On peut donc
envisager un remodelage important de la mandibule
pendant la mise en place des dents, Cest-a-dire ici
pendant la vie enti¢re de I'individu. Il s’y ajoute un
«drift» antérieur des dents jugales et expulsion des
dents fonctionnelles antérieures. Le mouvement ob-
servé est donc une combinaison du remodelage et du
«drift» dentaire vers 'avant avec expulsion continue
des dents antérieures, la région dorsale du diasteme
devant étre une zone de résorption.

En ce qui concerne le maxillaire on a moins de
spécimens juvéniles: le palais MNHN.ESEP218
(associé a la mandibule) avec P3-P4-M1 en fonc-
tion et germe de M2 est le plus jeune. (Cependant
un crane de G. angustidens muni des trois molaires
de lait provenant de Castelnau-Barbarens, décrit
par Tassy ez al. (1977), est comparable au crine
figuré dans cet article (Fig. 14): il n’y a donc pas
de raison pour envisager des modalités particu-
lieres pour la mise en place de dP2-dP3-dP4 chez
cette espéce). A En Péjouan, plusieurs crines dont
le crAine MNHN.ESEP18 montrent P4-M1-M2
en fonction (Fig. 10). On peut également suivre
a partir de SEP18 jusquaux crines appartenant a
de vieux individus (M3 en fonction) la position
de la dent la plus antérieure par rapport a des
points de référence comme le trou ante-orbitaire
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FiGc. 28. — Croissance et mise en place des M1 et M2 chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). Les cranes sont alignés au bord
antérieur de I'orbite. La fleche blanche indique le bord antérieur de M1, la fléche noire indique le bord postérieur de M2. A, 228 MHNT
(a4ge dentaire VIl), dP4 en fonction, M1 en éruption ; B, MNHN.F.SEP186 (4ge dentaire XVII), M1-M2 en fonction, M3 en éruption ;
C, SEP251 (age dentaire XX), M1 expulsée, M2-M3 en fonction. Dessins : D. Visset (UPMC). Echelle : 20 cm.

inférieur (f infraorbitalis) ou le bord postérieur
du processus zygomaticus du maxillaire ou encore la
position des choanes. Lavant de la série dentaire
est toujours placée a 'aplomb ou un peu en avant
du trou ante-orbitaire inférieur, qu’il s'agisse d’une
molaire de lait (dP3) ou d’une molaire définitive
(Fig. 26). Sur SEP18 (Fig. 10), P4 est la dent usée
la plus antérieure et M2, enti¢rement sortie, est
toute enticre située en regard du processus zygo-
maticus du maxillaire. Couverture de I'alvéole de
M3 (la dent est a I'état de germe) est a 'aplomb du

GEODIVERSITAS - 2013 - 35 (2)

bord postérieur du processus zygomaticus. Le trou
ante-orbitaire est également situé en arriére de M1
(MNHN.ESEP186 [Fig. 28B]) ou au-dessus de M2
(MNHN.ESEP38, SEP251 [Fig. 28C]) lorsque ces
deux dents occupent 'avant de l'arcade dentaire.
Il y a donc un mouvement apparent de migration
vers 'avant par rapport au foramen infraorbitalis
ou au processus zygomaticus, c est-dire par rapport
a la partie non alvéolaire du maxillaire (c’est le
«displacement» de la région orbitaire par rapport
a la région alvéolaire).
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Ce mouvement relatif des parties alvéolaire et
orbito-nasale de la face est une constante de crois-
sance chez les mammiféres (McNamara ez 2/ 1976),
quelle que soit la formule dentaire. J’ai pu par exem-
ple controler sur une série de crines actuels d’ Ovis
aries (face longue avec orbites reculées, diastéme et
absence de dents antérieures) le déplacement vers
Pavant de la M1 relativement au foramen infra-
orbitalis et A I'orbite. Chez le mouton les dP2-4
sont remplacées par P2-4 et la longueur de la série
P2-4 est inférieure en valeur absolue a celle de dP2-
4. Le raccourcissement de cette zone du maxillaire
accompagne le «drift» de M1. Lavancée de toutes
les dents jugales définitives chez G. angustidens
peut étre étroitement comparée A celle de M1 chez
le mouton avec, en complément, la résorption et
Pexpulsion des dents fonctionnelles antérieures.
Chez G. angustidens, tout se passe comme si la
courte période d’importante migration horizontale
observée chez le mouton du stade dP2-4-M1 au
stade P2-4-M1 durait toute la vie ou presque. Cest
seulement chez le vieil adulte de G. angustidens avec
M3 trés usée (MNHN.ESEP185 [Fig. 5D; 13B])
que la dernie¢re dent fonctionnelle reste en retrait
du foramen infraorbitalis, ou aI'aplomb. A ce stade,
le remodelage lié¢ a la part alvéolaire du «drift»
horizontal a cessé. Au contraire, la croissance pos-
térieure de la tubérosité maxillaire se poursuit au
cours de la mise en place de la M3 et de son usure
progressive (MNHN.ESEP251, SEP185), le fora-
men infraorbitalis étant situé a 'aplomb des M2 en
place (MNHN.ESEP251 [Fig. 28C]) ou bien des
alvéoles des racines des M2 (MNHN.ESEP185
[Fig. 13B]).

Il est intéressant de constater que la partie moyenne
de la cavité buccale, o se situe la partie fonction-
nelle de 'arcade dentaire, grandit peu au cours de
la croissance. La longueur de I'arcade dentaire est
stabilisée des que les dents définitives — prémolaires
et M1 — sont fonctionnelles. En outre, a la man-
dibule (Figs 215225 24), lalongueur du diastéme (de
Iavant ce 'arcade dentaire au bord symphysaire pos-
térieur) varie peu, que la dent la plus antérieure soit
p3 (MNHN.ESEP218), m2 (MNHN.ESEP249,
SEP301) ou m3 (MNHN.ESEP187).

La persistance du mouvement de migration den-
taire (Fig. 28) est rendue possible par I'expulsion
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des différentes dents fonctionnelles. C’est en cela
que le mode de succession dentaire est particulier,
par la conjonction d’une migration horizontale
quasi-continue vraisemblablement de plus grande
ampleur que chez les mammiferes ot le phénoméne
a été quantifié (primates) et de I'expulsion continue
des dents antérieures liée probablement & une zone
de résorption osseuse.

Chez G. angustidens et les éléphants, la région
moyenne du palais entre le rostre et 'arcade dentaire
(emplacement des crétes alvéolaires), d’une partet,
d’autre part, le diasteme du bord de 1a symphyse a
larcade dentaire est une zone de résorption. Cette
zone de résorption se situe en arriere d’incisives
a croissance continue selon le modele décrit sur
mandibule du lapin par Bang & Enlow (1967),
a la différence pres que chez G. angustidens cette
zone n'est pas circonscrite au bord dorso-postérieur
de lincisive (défense) et remonte jusqu’aux dents
jugales antérieures (résorption alvéolaire).

Chez les éléphants actuels, I'absence de défense
inférieure, liée a la réduction de la symphyse, ne
change évidemment pas le processus de mise en
place des molaires.

Les contraintes exercées sur les différents éléments
de la série dentaire par la migration horizontale ont
pour conséquence une usure des faces antérieure
et postérieure des dents successives. Ceci n'est pas
propre aux éléphantimorphes mais revét ici un
aspect spectaculaire puisque dans le cas des M1 et
M2 trés usées voire excavées 'usure de contact va
jusqu’a entamer presqu’entierement les cuspides
cingulaires antérieures et postérieures, de telle sorte
qu'une dent excavée est sensiblement plus courte
qu'un germe.Cette usure attaque obliquement les
faces antérieure et postérieure des molaires; elle est
plus accentuée du coté prétrite et peut représenter
jusqua 10 % de la longueur prétrite pour une
molaire intermédiaire (dP4-M1-M2/dp4-m1-m?2).

La position du germe par rapport a la dent qui le
précede est une autre indication du phénomene de
migration dentaire horizontale. Sur les mandibules
d’En Péjouan, on peut observer que les germes en
formation (aussi bien les molaires intermédiaires
que les derni¢res molaires) situés dans la branche
montante, sont implantés obliquement, inclinés
vers 'avant et le bas (2 I'inverse de leur position
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Anatomie de Gomphotherium angustidens du Miocéne moyen

TaBLEAU 1. — Les vingt-trois classes d’age dentaire (I-XXIIl) définies chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817) a partir des man-
dibules. Abréviations : A, ouverture de I'alvéole, B, dent en éruption; C, dent en fonction (C1, facettes d’usure; C2, figures d’usure =
dentine apparente ; C3, figures d’usure confluentes ou dent excavée) ; D, alvéole en résorption; l4, I, I3, l4, premier, deuxiéme, troisieme
et quatrieme lophides ; cgp, cuspides cingulaires postérieures.
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lors de la mise en place). La face antérieure du
germe est placée contre la racine postérieure de
la molaire déja en place. Lavant du germe ne se
trouve pas a 'aplomb du cingulum postérieure
mais un peu en avant, contre la racine. Par exem-
ple, sur la mandibule MNHN.ESEP249, en vue
occlusale, le premier lophide du germe de la m3
se trouve caché par le bord postérieur de la m2
(Fig. 21G). Lors de la mise en place de la m3, la
dent effectue une rotation telle que I'avant de la
dent apparaisse en premier. La sortie est facilitée
par Pavancée relative de la m2. Il ne suffit pas
que la mandibule croisse par recul de la branche
montante d’'une longueur égale a celle de la m3.
Ce nest pas lors de la rotation de la m3 que se
forme la facette de contact sur la face postérieure
de m2 et la face antérieure de m3 comme en té-
moignent les spécimens qui possedent une dent
fraichement sortie (MNHN.ESEP240, SEP303
[Fig. 21E, I]) mais dés le début de la détrition et
lors de la migration conjointe des deux dents suc-
cessives. Ces observations sont valables aussi pour
'arcade dentaire supérieure (par exemple le crine

MNHN.ESEP254 avec M2 et germe de M3).

ECHELLE D’AGES DENTAIRES CHEZ G. ANGUSTIDENS
Lintérét d’une échelle d’ages dentaires est dou-
ble. Elle permet d’abord de mieux saisir les mo-
dalités de la croissance d’'une méme espece et
ensuite de comparer les proportions des crines
et mandibules d’espéces différentes, pourvu
que leur formule dentaire et le grade soient les
mémes. Comme on le développe dans la section
suivante, les proportions varient au cours de la
croissance en fonction de I'dge et du sexe, ces
deux critéres doivent donc étre pris en compte
avant toute comparaison de cranes et de man-
dibules d’espéces différentes.

Léchelle d’ages dentaires établie pour les
Elephantida de grade trilophodonte avec rem-
placement de molaires de lait par des prémolaires
(Tableau 1) est fondée sur I’étude des crines et
des mandibules d’En Péjouan et elle est con-
trolée chez 'amébélodontidé Archaeobelodon
filholi (Tassy 1996b). Léchelle suit la mise en
place et 'usure des molaires inférieures. La rai-
son est pratique: les restes mandibulaires, plus
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solides, sont toujours plus nombreux dans les
gisements que les restes criniens, c’est un constat
qu’on fait tous les paléontologues de terrain.
Mais les 4ges dentaires peuvent néanmoins étre
transférés aux restes craniens. Il suffic de tenir
compte de deux parametres: le décalage vers
I'avant des molaires inférieures par rapport aux
supérieures, qui fait que le lophide antérieur
d’une molaire inférieure est toujours plus usée
que le lophe antérieur de la molaire supérieure
correspondante; les molaires inférieures sont
souvent expulsées avant les molaires supérieures
correspondantes.

La prise en compte non seulement des as-
sociations de dents mais aussi du détail de
I'usure de chaque lophide (facettes d’usure sur
émail puis dentine apparente et enfin figures
d’usure coalescentes) permet une précision suf-
fisante pour comparer avec pertinence la taille
des crines et des mandibules en fonction de
I'age individuel, pour estimer le dimorphisme
sexuel et pour comparer des espéces aux tailles
et proportions différentes. Autrement dit, la
position respective des spécimens en fonction
de leur 4ge individuel contrebalance le fait que,
d’une part, relativement peu de spécimens ap-
partenant & une méme clase d’ge sont connus
et que, d’autre part, plusieurs classes d’ages ne
sont pas représentées dans le gisement.

Cette échelle n’a pas la précision de celle mise
au point par Beden (1979) pour Loxodonta af-
ricana africana (Blumenbach, 1797) — la plus
déraillée jamais publiée pour ce taxon — et vali-
dée pour Loxodonta africana cyclotis (Matschie,
1900) par Debruyne (2003). Cependant les 23
classes d’4ages dentaires (I-XXIII) établis a par-
tir de la série de G. angustidens d’En Péjouan
sont peut-étre trop détaillées pour du matériel
paléontologique dans la mesure ol le nombre
de spécimens n’est malgré tout pas tres élevé.
Par exemple les neuf Ages dentaires établis par
Saunders (1977) chez le mastodonte américain
(Mammut americanum [Kerr, 1792]) sont moins
nombreux afin de permettre des comparai-
sons simples avec les Ages fondés sur I'éléphant
d’Afrique. En position intermédiaire, I’échelle
dentaire établie pour un gomphothére de grade
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TaBLEAU 2. — Inventaire des restes craniens et mandibulaires découverts a En Péjouan dont I’age dentaire a été établi (MNHN.F).

age

dentaire crane palais droite

makxillaire maxillaire
gauche

hémimandibule hémimandibule

mandibule droite gauche

SEP218 -
Xl - -

SEP30 - -
XV SEP18, SEP254 - -

SEP238 -

XVl SEP186
XVl -
XIX SEP25 -
XX SEP38, SEP251  SEP250 -
XXI SEP185 SEP260 -
XXII - - -

XXl - - -

SEP211

SEP210, SEP253

SEP230

- SEP218

SEP240 SEP239

SEP280 -

- SEP261
- SEP303 -
SEP301 - -

- SEP249

- SEP187 SEP216, SEP265

- SEP302 SEP256

SEP262

tétralophodonte comme Anancus arvernensis
(Croizet & Jobert, 1828), également fondée
sur le degré d’usure des lophides des molaires,
compte quatorze classes (Metz-Muller 2000).

Le Tableau 2 correspond a 'inventaire des
restes craniens et mandibulaires découverts
3 En Péjouan. En fonction de ces restes, la
courbe de mortalité de G. angustidens 3 En
Péjouan établie par Péan ez al. (1998) montre
que les individus moyennement agés et tres
agés (classes XII & XXI) sont nettement plus
représentés que les jeunes; les individus tres
agés sont des femelles mais parmi les individus
agés les méles sont nombreux. Cela ne corre-
spond en rien a la structure d’une population
naturelle d’éléphants d’Afrique ot les jeunes et
les femelles forment le troupeau (Sikes 1971
Moss 1988). A la suite de Péan et al. (1998),
on peut voir & En Péjouan une association de
gomphotheres accumulés autour d’un point
humide lors d’épisodes de sécheresse (contexte
le plus fréquent de mort en masse d’éléphants
d’Afrique selon Haynes [1991]).
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DIMORPHISME SEXUEL
La croissance en valeur absolue des crines et des
mandibules se poursuit jusqu’a la mise en place
et début de détrition de M3/m3 (4ges dentaires
XVII-XX). Cest a partir de la classe d’age XIV que
le différentiel de croissance est perceptible entre les
cranes (et mandibules) qui ont une croissance forte
(attribués a des males) et ceux qui ont une croissance
faible (attribués a des femelles). Autrement dit, a
Pintérieur de l'espéce G. angustidens on ne recon-
nait qu'un seul groupe jusqu’a la classe d’age XII
(Cest-a-dire avant la sortie de M2/m2) : des cranes
juvéniles munis de dents de lait ou de prémolaires.
Ces résultats correspondent a ceux obtenus par
Beden (1979) pour I'éléphant d’Afrique: la méme
corrélation existe entre les paramétres discriminants
(face large, rostre long et maxaillaire haut) et la méme
relation linéaire entre paramétres est observée au
cours de la croissance (comme I'élargissement du
palais relativement a la largeur faciale (Tassy 1996b:
97; fig. 11.10). Les parameétres les plus variables et
soumis & dimorphisme sexuel chez G. angustidens
chez les adultes (M2 et M3 en fonction) correspond-
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ent & ceux contrdlés chez 'éléphant d’Afrique. 11
n'est pas douteux que ce type de croissance (et de
dimorphisme sexuel) témoigne de 'ancienneté du
mode de croissance des Elephantida, qui précede
de loin la transformation morphologique des mo-
laires éléphantines.

Aux schémas de croissance obtenus 2 partir des
spécimens d’En Péjouan (Tassy 1996b: 95-97;
figs 11.3, 11.5-11.9), j’ajoute ici d’autres parameétres
moins discriminants sur le plan du dimorphisme
mais intéressants par d’autres aspects, ainsi que des
crines et mandibules de G. angustidens d’autres
localités et d’4ges individuels non représentés a En
Péjouan. Parmi eux un crane inédit (SMNS) d’4ge
dentaire XIII (prémolaires et premiére molaire as-
sociées, M2 en éruption avec facette d’usure sur le
premier lophe), provenant du gisement du Tachon
a Castelnau-Barbarens, Gers (biozone MN7) ; gise-
ment qui avait déja livré un crine juvénile avec
dP2-dP3 en fonction, cest-a-dire d’age dentaire I11
(Tassy et al. 1977). 1l S'inscrit parfaitement dans
les résultats précédemment obtenus, ce qui est
une facon de contréler le bien-fondé de la méch-
ode. Sont également intégrés dans ces schémas les
crines et mandibules de G. angustidens mis au jour
a Simorre-Tournan: spécimens MNHN.ESI306,
SI37 (figuré par Boule & Piveteau 1935: 597,
fig. 957), SI38 (figuré par Tassy 1977a: pl. III)
et SI39, tous conservés au MNHN et respective-
ment d’ages dentaires XVII, XX, XV et XVII; et
la mandibule de Villefranche d’Astarac (Sim 218,
ML) figurée par Osborn (1929: fig. 1) (4ge dentaire
XXI). Sont également ajoutés les deux spécimens
découverts dans des localités indéterminées du
Gers (228 MHNT d’age dentaire VII (Fig. 14)
et 37243 NHM d’4ge dentaire XIX (figuré par
Andrews 1908: fig. 12); ainsi que le spécimen
de la Ceramica Mirasierra, Miocéne moyen (4ge
dentaire XIX, mensurations tirées de Mazo [1976:
334, 330]).

Le criane

Les différences les plus fortes sont celles obtenues
pour les mensurations de la face (Figs 29; 30):
largeurs prises aux apophyses post-orbitaires du
frontal (processus zygomaticus), a avant des pré-
maxillaires, au niveau du trou ante-orbitaire infé-
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rieur (foramen infraorbitalis) ; longueur du rostre.
Les variations affectant ces mensurations sont
liées entre elles: les spécimens a rostre long ont
une face large (MNHN.ESEP186, SEP25 [Figs
95 11]) comparés 8 MNHN.ESEP185 (Fig. 5).
En revanche, le crine cérébral montre une vari-
ation de taille moins importante: c’est le cas de
la longueur (Fig. 31) ou de la largeur prise aux
lignes temporales (Fig. 32). La Figure 33 mon-
tre que la face croit plus que la partie cérébrale
et cette croissance faciale est accentuée chez les
grands spécimens males (MNHN.ESEP186, 4ge
dentaire XVII [Fig. 9]; SEP25, 4ge dentaire XIX
(Fig.11)). En ce qui concerne la face, un lien existe
a I'évidence entre la croissance des prémaxillaires
et la présence ou 'absence de défenses. Les crines
dépourvus de défense (MNHN.ESEP185, SEP38,
SEP251) ou munis de défenses excessivement ré-
duites (MNHN.ESEP30) ont une face plus courte
et étroite (Figs 5-8). Cette variation imputée ici au
dimorphisme sexuel se reconnait chez I'éléphant
d’Asie actuel Elephas maximus Linnaeus, 1758 non
seulement entre males et femelles mais aussi entre
populations: les spécimens dépourvus de défenses
sont munis de prémaxillaires étroits.

Les crines se repartissent en deux groupes égale-
ment selon la hauteur du maxillaire, prise sous le
processus infra-orbitaire (Fig. 34), méme si cette
mensuration n’est pas trés précise car le processus
est parfois écrasé. Les plus fortes mensurations
appartiennent aux spécimens dont la face est
plus large et le rostre plus long. A En Péjouan,
compte-tenu de son 4ge individuel le plus grand
individu est un spécimen jeune, MNHN.ESEP18,
classe d’age dentaire XV (Fig.10) : 4 Age individuel
égal il devrait étre un peu plus grand que le crane
SEP25 (classe d’age dentaire XIX), et, a fortiori,
que le petit crine femelle SEP185 (classe d’age
dentaire XXI). Seule la face ventrale du crane
SEP18 est conservée de telle sorte qu'un grand
nombre de mensurations ne peut étre pris; le
Tableau 3 montre cependant que la longueur du
basicranium (mensuration 16), la largeur aux
fosses glénoides (mensuration 19), la largeur
bizygomatique (mensuration 18) sont égales ou
supérieures a celles des petits crines femelles SEP38
et SEP185 nettement plus dgés (respectivement
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TaBLEAU 3. — Mensurations (en mm) du crane de Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817) (En Péjouan). Voir I'’explication des men-
surations 1-36 sur la Figure 1 et la définition des ages dentaires dans le Tableau 1. Abréviations : dr, droite ; g, gauche ; e, estimation ;
+, mensurations sous-estimées en raison de I'état du spécimen ; parenthéses, mensurations fiables.

mensurations

n° age 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18

SEP218  XII
SEP30 XV 330 e180 88 198
SEP18 XV (760) (272) e260 770 410 300 224 (530)
(dr) 190 117

(9) 200 119
SEP254 XV el44 200

(dr) 102

(9@ 105
SEP186  XVII 910+ 335 495+ 475+ 50 508 295 (260) 140 330 200 285

(dr) 110

(9@ 120
SEP238  XVII

SEP25 XIX 970 320 540 510 50 620- 355 (280) 125+ 360 (165) 230

(dr) 117

(9@ 115
SEP38 XX 190 320 250 237 e480
(dr) 115

(9) 215 119
SEP251 XX e415 180 143

(dr)

(9 105
SEP185 XXI 680 275 405 370 32 353 174 154 95 e180105+ 722 244 210 390
(dr) 345 185 114

(9) 342 (175) 119

mensurations
n° age 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36

SEP218  XII 50 140

SEP30 XIvV 48 150 (44)

SEP18 XV 435 70 95 213 60 (50)

(dr) 245

(©) 245

SEP254 XV e57 e176 e53 e 37

(dn

(©)

SEP186  XVII 81 218 61 50

(dn)

(9 70 70

SEP238  XVII 86 212 (52) 62

SEP25 XIX 84 237 84 60 99

(dr) 65 75

(9 70 90

SEP38 XX e410 55 55 172 49 41

(dr) 265

@) (248)

SEP251 XX 76 182 (43) 42

(dn

(9) 50 65

SEP185 XXI 300 49 75+ (160) (30) 25+ 195 385 38 75+ 315 225
(dr) 52 74 246 305 280

(¢)] 42 245 265
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classes d’age dentaire XX et XXI). Le crane de la
Ceramica Mirasierra (Mazo 1976) provenant du
Miocene moyen d’Espagne, est un grand méle
qui ne surpasse les males d’En Péjouan que pour
lalongueur du rostre prémaxillaire (mensuration
3 du Tableau 3): 665 mm selon Mazo contre
540 mm pour SEP25, différence qui se répercute
sur les mensurations de la mandibule (voir plus
loin). En revanche, sa largeur prise aux apophy-
ses postorbitaires du frontal (Fig. 30) n’est pas
remarquable mais elle est peut-étre légérement
sous-évaluée en fonction de 'altération de cette
région sur le coté droit du crine (Mazo 1976:
345, fig. 8).

La largeur du palais prise  'extérieur des arcades
dentaires (une dimension qui prend en compte
de la largeur des molaires) permet également de
distinguer deux groupes (Fig. 35). La ségrégation
n’existe pas, en revanche, pour la largeur interne
du palais (Fig. 36) prise aussi bien a 'avant qu'a
arriére: des palais écroits existent chez des males
(crane MNHN.ESI39 de Tournan, crine de la
Ceramica Mirasierra [Mazo 1976: 332, 333]).
D’autres dimensions ne sont guére affectées par
I’age et le sexe au-dela de la classe d’4age XIV (ou
XV): ce sont des zones relativement stables ot
s'exercent moins les variations de taille. La pro-
fondeur du processus infra-orbitaire du maxillaire
(Fig. 37) ”’augmente pas sur les crines de grande
taille (des classes d’4ge dentaire XV a XIX). Dans le
cas des petits crines (juvéniles et femelles) la vari-
ation individuelle entre deux spécimens de méme
4ge dentaire (classe XX) recouvre celle observée
entre les crines d’age dentaires XV et XXI. Des
petits cranes ont des processus aussi massifs que
le grand spécimen le plus 4gé (MNHN.ESEP25,
classe d’age dentaire XIX), aussi les lignes de tirets
attribuées aux males et aux femelles de la Fig. 37
sont-elles virtuelles. A Pavant, dans la région du
rostre, cette observation vaut également pour
I’écartement des crétes interalvéolaires (mensura-
tion 24, voir Tableau 3) qui est stable, a 'inverse
de la largeur des prémaxillaires (mensurations 7-8
du Tableau 3; Fig. 29).

Le palais a une croissance complexe. Sa largeur
externe (Fig. 35) sépare les males et les femelles
mais pas la largeur interne (Fig. 36), 4 inverse
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de l'éléphant d’Afrique. Sa longueur prise depuis
les choanes jusqu’a I'avant de I'arcade dentaire
(mensuration 15 du Tableau 3) est le lieu d’'un
remodelage constant lié & la mise en place de dents
jugales de longueur tres différentes: s'il y a bien
variation de taille, il n'y a pas de recoupement
clair entre I'Age individuel et le sexe. Tout se passe
comme si la longueur jugale du palais atteignait
une taille optimum assez tot (classe d’Age dentaire
X1V, voire avant) et que la variation de taille était
indépendante de 'accroissement de taille générale
du crine. Comme chez I'éléphant d’Afrique (Beden
1979: 127, tableau 8 130, fig. 25) les longs palais
appartiennent a des sujets adultes relativement
jeunes (alvéole de M1 visible, M2 enti¢rement en
fonction, sortie de M3). Chez G. angustidens il n'y
a pas de male 4gé (classes d’4ge dentaire XVII et
XIX avec M2-M3) ayant un palais plus long que
celui de MNHN.ESEP18 (classe d’age dentaire
XV avec P4-M1-M2) (Tableau 3): ceci est sans
doute d{i aux variations individuelles a 'intérieur
du groupe formé par les males, y compris sans
doute dans l'intensité du remodelage.

D’autre part, comme on I’a vu plus haut, la lon-
gueur de 'arcade dentaire est stabilisée dés que les
M1/m1 sont fonctionnelles. Un lien évident existe
entre stabilité (alliée a la variation individuelle)
de lalongueur du palais et celle de la partie fonc-
tionnelle de 'arcade dentaire (quelles que soient
les dents impliquées). Une explication simple est
a chercher du cdté des besoins énergétiques des
animaux. Ceux-ci sont les mémes pendant la plus
grande partie de la vie (4ges X 4 XX) et la quantité
de nourriture ingurgitée est comparable (jusqu'a
150 kg de végétation par jour chez I'éléphant d’Asie
selon Vancuylenberg [1977]). On sait que chez
les éléphants lorsque les M3/m3 sont excavées,
avec une partie fonctionnelle réduite, 'animal
a les plus grandes difficuleés pour se nourrir et
meurt. Il sagit 1a de la cause naturelle de mort des
éléphants la plus fréquente, bien plus fréquente
que la mort au cours de combats de males qui
reste exceptionnelle (Hanks 1979). Il en allait
vraisemblablement de méme chez G. angustidens.
Les capacités masticatrices de la vieille femelle
MNHN.ESEP185 (4ge dentaire XXI) sont trés
réduites (Figs 55 13).
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La mandibule

La variation de taille de la mandibule est en premier
lieu liée a 'age. On peut notamment observer un
allongement de la branche horizontale qui témoigne
de la continuité de la croissance au cours de la vie
de 'animal. Cet allongement est exprimé par la
longueur prise entre le point le plus antérieur de
la série des dents jugales et le départ de la branche
montante (Tassy 1996b: 95, fig. 11.3) et par la
longueur alvéolaire (Fig. 38).

En raison de I'échantillon il n’a pas été possible
d’illustrer 'allongement de la symphyse mandibu-
laire au cours de la croissance. A En Péjouan, trois
mandibules seulement sont pourvues de la symphyse
mais sur deux d’entre elles (MNHN.ESEP301,
SEP218 [Figs 21, 22]) l'avant n’est pas préservé de
telle sorte que la longueur du rostre symphysaire
ne peut étre prise). On sait que chez les gompho-
theéres la croissance de la symphyse est supérieure
A celle du reste de la mandibule (Tobien 1972):
les mandibules de petite taille (juvéniles) ont une
symphyse proportionnellement plus courte que
celle des grandes mandibules appartenant a des
individus agés. Chez les Elephantida longirostres,
les distinctions introduites par Osborn (1936) et
suivies notamment par Bergounioux & Crouzel
(1957) entre médilongirostre, longirostres et hyper-
longirostres sont donc d’abord dues & une variation
de taille lies a I'age individuel.

La variation de hauteur et d’épaisseur de la
branche horizontale au cours de la croissance est
également nette. Laccroissement de taille de ces
paramétres est affecté par I'Age mais aussi par le
sexe. A 4ge individuel égal les fortes variations de
la robustesse de la branche horizontale peuvent
étre interprétées comme la conséquence d’un di-
morphisme sexuel.

Dans le cas de la hauteur de la branche horizontale
prise & lorigine de la symphyse (Fig. 39), prise au
départ de la branche montante ou bien a 'avant de
la série des dents jugales (Fig. 40) deux groupes ap-
paraissent chez les individus 4gés, a partir de classe
d’age dentaire XV, Cest-a-dire la mise en place de
m2. Les mandibules les plus hautes sont ainsi at-
tribuées & des méles. Les différences les moins fortes
entre méles et femelles correspondent a la hauteur
prise au départ de la symphyse (Fig. 39).
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Un dimorphisme sexuel comparable affecte
I'épaisseur de la branche horizontale. La variation
est faible pour 'épaisseur prise au bord antérieur
de la série dentaire (Fig. 41); elle est nette dans
le cas de I'épaisseur prise au départ de la branche
montante (Fig. 42). La répartition des mandibules
établie A partir de 'épaisseur de la branche hori-
zontale est la méme que celle établie & partir de
la hauteur: les mandibules dont la branche hori-
zontale est massive sont globalement aussi les plus
hautes. A ige dentaire égal (classe d’age dentaire
XX), les mandibules males (MNHN.ESEP216
[Fig. 22G]) sont plus hautes et plus épaisses
que les mandibules femelles (MNHN.ESEP187
[Fig. 22K]) y compris celles des femelles plus
agées (MNHN.ESEP302 et SEP262 [Fig. 22M,
O]) qui appartiennent aux classes d’Age dentaire
XXI et XXII (Figs40-42).

Comme dans 'exemple des données craniennes,
la variation de la massivité de la branche horizontale
de la mandibule de Gomphotherium angustidens est
comparable aux critéres sélectionnés par Beden
(1979) pour lespece Loxodonta africana. Chez les
individus 4gés de cette derniere espece (avec m2-
m3 ou seulement m3) les mandibules males ont
une branche horizontale plus haute que celles des
femelles (Beden 1979: 201, fig. 48).

Cette corrélation permet d’assigner un sexe aux
mandibules de G. angustidens relativement 4gées,
dés la classe d’age XIV et, sans ambiguité, lors de
la mise en place de m3.

Cette détermination du sexe est confirmée par les
cas d’association anatomique. Par exemple les don-
nées biométriques permettent, indépendamment,
d’assigner & un sujet méle le maxillaire fragmentaire
MNHN.ESEP301A (hauteur du maxillaire sous le
processus infra-orbitaire) et la mandibule SEP301B
(hauteur de la branche horizontale). Le méme résu-
Itat est obtenu avec le crine SEP38 et la mandibule
SEP187 (Figs 7; 24H), attribuables par ailleurs a un
méme individu en raison de 'occlusion dentaire (un
sujet femelle).

A Pinverse, les données biométriques ne sont pas
pertinentes a un 4ge précoce (classe d’age dentaire
XII): Cest cas de la mandibule MNHN.ESEP218
(Fig. 23D) dont on sait toutefois quelle est associeé
a un palais muni de défenses appartenant & un male.
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TaBLEAU 4. — Mensurations (en mm) de la mandibule de Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817) (En Péjouan). Voir I’'explication des
mensurations 1-24 sur la Figure 2 et la définition des ages dentaires dans le Tableau 1. Abréviations : e, estimation ; +, mensurations
sous-estimées en raison de I'état du spécimen ; parenthéses, mensurations fiables.

mensurations

n° age 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
SEP211 | 111 28 19
SEP253 v 126 44 22
SEP210 1% (128) 47 29
SEP230 IX 60
SEP218 Xl 577+ 213+ 260+ 229 108 108 54
(dn) 268 69
(9) 272 580+ 73 40
SEP240 Xl 74
SEP239 2?2 Xl
SEP280 XV 71
SEP261 XVI 372 87 60
SEP249 XVI (136)
(dn) 335 87
(9 370 89 51
SEP303 XVII 92 44
SEP301 XVII
(dn) 82+ 34
(9) e400 84+ 37
SEP216 XX 101 53
SEP187 XX 900 417 340+ 283 145 102 104 65
(dn) 342 860 83 47
(9 340 865 82 48
SEP265 XX
SEP302 XXI 335+ 280 141 95+ 63
(dr) 82 50
()] e335 79 53
SEP256 XXI 41)
SEP262 XXII 80 51

mensurations

n° age 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
SEP211 | 35 42 27 60
SEP253 IV 51 47 39 68
SEP210 IV 48 32 78
SEP230  IX (60)
SEP218 48 20 58

(dr XIi 66 59+ 60 136 €140 144

(@ XII 71 63 57 (182) 140 104 137
SEP240  XIII 89 79 133
SEP239 2 Xill 87)
SEP280 XV 78
SEP261 XV 118 108 85+ 181
SEP249 XV €99

(dr 103 108 92

@ 106 97 72 (170) 197 166
SEP303  XVII 142 104 108 176
SEP301  XVIII

(dr 121 100 93 214

(@ 134 114 88 210
SEP216 XX 154 138 203
SEP187 XX 65 33 77 36

(dn 97 86 246 190 185 170 188

@ 98 91 73 255 204 205 169 194
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TaBLEAU 4. — Suite.

mensurations

n° age 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
SEP265 XX 95
SEP302 XX e54 30 60+
(dn 9% 8 78 180
© 94 80 72 187
SEP256 XX 185
SEP262 XXl 99 105 202

Quelques grands spécimens de G. angustidens
découverts dans d’autres gisements surpassent les
dimensions des plus grands males ’En Péjouan
(Figs 39; 40). Il sagit de 'individu du Gers décrit
par Andrews (1904: 112 5 1908: 23), de celui de la
Ceramica Mirasierra en Espagne (Mazo 1976) et de
la mandibule décrite par Osborn (1929: 1) sous le
trinom T7ilophodon angustidens gaillardi provenant
de Villefranche d’Astarac. Cependant la seule men-
suration exceptionnelle (Fig. 40) (hauteur maximale
de la branche horizontale de 223 mm 2 la Ceramica
Mirasierra selon Mazo [1976: 336]) est peut-étre
artéfactuelle. En ce qui concerne les proportions de
ces mandibules (rapport entre la région alvéolaire de
la branche horizontale et le rostre symphysaire) ces
spécimens ont des longueurs alvéolaires plus élevées
que celles de petites mandibules (de 'ordre de 25 %)
d’En Péjouan mais les symphyses sont nettement plus
allongées. Lalongueur de la symphyse de la mandibule
«hyperlongirostre» de Villefranche d’Astarac (830 mm)
estle double de celle de la femelle MNHN.ESEP187
(mensuration 2 du Tableau 4), confirmant la relation
mise en évidence par Tobien (1972) et retrouvée par
Mazo (1976: 339).

La répartition des individus males et femelles décou-
verts & En Péjouan (ainsi que des spécimens juvéniles
dont les caracteres sexuels secondaires ne sont pas ap-
parents) est donnée dans le Tableau 5. On dénombre
13 males (dont trois incertains) et 11 femelles (dont
deux incertaines). Une association, si elle était na-
turelle, fortdifférente des troupeaux d’éléphants actuels
formés de femelles et de jeunes — sauf a la période de
Paccouplement.

En conclusion, les proportions différentes des tétes
osscuses des males et femelles adultes de 'espéce

G. angustidens (valables pour les 4ges dentaires
XVIII-XX]I) sont illustrées par la Figure 43.
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TABLEAU 5. — Répartition des spécimens males et femelles décou-
verts a En Péjouan, ainsi que des spécimens juvéniles dont les
caracteres sexuels secondaires ne sont pas apparents. La classe
d’age dentaire est indiquée entre parenthéses. Un ? indique que
Iattribution n’est pas certaine. Les spécimens MNHN.F.SEP38
(crane) et SEP187 (mandibule), quoique catalogués séparément,
appartiennent a un méme individu.

males femelles juvéniles
SEP218 (XII) SEP30 (XIV) SEP211 (1)
SEP18 (XV) SEP254 (XV) SEP210 (IV)
SEP186 (XVI) SEP38 (XX) SEP253 (IV)
SEP238 (XVI) SEP187 (XX) SEP230 (IX)
SEP249 (XVI) SEP250 (XX) SEP239 (XIII)
SEP261 (XVI) SEP251 (XX)

SEP303 (XVII) SEP185 (XXI)

SEP301 (XVIII) SEP302 (XXI)

SEP25 (XIX) SEP262 (XXII)

SEP216 (XX) ? SEP280 (XV)

? SEP240 (XIlI) ? SEP256 (XXI)

? SEP265 (XX)

? SEP260 (XXI)

RECONSTITUTION DE LA TROMPE
CHEZ GOMPHOTHERIUM ANGUSTIDENS

On peut répondre par 'affirmative a la question de
Sikes (1971: 6) qui se demande si les gomphothéres
possédaient une véritable trompe ou non (Tassy
1998). Une véritable trompe ne signifie cependant
pas une trompe en tous points éléphantine.
Comme il a été dit plus haut, la morphologie du
plancher de 'ouverture nasale (le bord postérieur
de la fosse incisive) est un trait ostéologique-clé
que 'on peut contrdler chez tous les Proboscidea.
Dés le stade foetal le redressement de cette par-
tie des prémaxillaires qui supporte le cartilage
mésethmoidien est réalisé (Eales 1926: 530, fig.
37 ; voir également Tassy & Shoshani 1988: 294
fig. 11.6A). 1l existe également chez Gomphoth-
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Fic. 29. — Croissance de la face chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées, men-
surations craniennes : C7, largeur prise au trou ante-orbitaire inférieur ; C8, largeur prise a I'extrémité antérieure du rostre ; C10, largeur
des fosses nasale (voir Tableaux 1 et 3). En Péjouan sauf : 1, Castelnau-Barbarens ; 2, Gers (loc. indéterminée) ; 3, Simorre-Tournan ;
4 : Ceramica Mirasierra (d’aprés Mazo 1976). Modifié d’aprés Tassy 1996b, fig. 11.7.

erium angustidens dés les stades juvéniles (crane
avec dents de lait en fonction [Fig. 14D]). On le
retrouve chez les autres Elephantiformes y com-
pris, atténué, chez Phiomia (Tassy 1994: 107,
fig. 4) mais pas chez les deinothéres ni chez aucun
porteur de trompe non proboscidien.

Alinverse, I'allongement de la symphyse man-
dibulaire au-deld du bord antérieur des pré-
maxillaires (Fig. 43), chez G. angustidens et les
Elephantiformes non éléphantins en général, im-
plique que cette trompe ne peut étre totalement
libre et flexible. Aussi Gregory (1934) admet-il
Pexistence chez 'amébélodontidé Platybelodon
grangeri (Osborn, 1929) d’une lévre supérieure
musculeuse et préhensile plutdt que d’une trompe,
quoique Simpson (1953: 47) dénomme « trompe »
un tel appendice. A l'inverse, selon Lambert (1992:
146) malgré la massivicé et la largeur du rostre
symphysaire, la trompe de P grangeri devait étre
typiquement éléphantine, allongée, flexible dans
tous les sens et s'enroulant autour des végétaux,
ce qui reste enti¢rement conjectural.
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La conformation des os criniens chez les élé-
phantiformes est suffisamment stéréotypée (quel
que soit I'allongement du museau) pour que les
zones d’insertion de la musculature faciale des
éléphants puissent étre inférées chez G. angus-
tidens. C’est aussi le cas chez les deinothéres
(Harris 1975).

En ce qui concerne la trompe, Pinsertion des
muscles importants (Fig. 44) est la suivante:

Le m. maxillo labialis $insere, pour la partie
inférieure, sur le maxillaire latéralement au fora-
men infraorbitalis et, pour la partie supérieure,
sur le frontal dorsalement et latéralement devant
Porbite, sur 'apophyse du lacrymal (sur la face
médiale du m. nasolabialis). La structure des fibres
musculaires du m. maxillo labialis est hautement
dérivée et propre aux éléphants.

Le m. buccinator s'insére pour la pars rimana
sur le maxillaire en arriére et au-dessus de la dent
jugale antérieure, sur la partie postérieure de la
membrane muqueuse de la joue, sur la mandibule
un peu en arriere de la dent jugale antérieure;
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Fic. 30. — Croissance de la région périnasale chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En or-
données, mensuration cranienne : C6, largeur prise aux apophyses postorbitaires du frontal (voir Tableaux 1 et 3). En Péjouan, sauf :
1, Castelnau-Barbarens ; 2, Gers (loc. indéterminée) ; 3, Ceramica Mirasierra (d’aprés Mazo 1976) ; 4, Simorre-Tournan.

et pour la pars supralablialis 3 avant des pré-
maxillaires.

Le m. nasalis s'insere sur le prémaxillaire en
arriere, au-dessus et médialement a 'alvéole de
I'incisive.

Le m. lateralis nasi s'insere en un arc le long du
bord osseux de 'ouverture nasale externe, dorsale-
ment et latéralement sur le processus ascendant
du prémaxillaire et sur le nasal.

Des faisceaux du m. rectus nasi s'insérent sur la
face dorsale du rostre (prémaxillaires) et forment
la partie ventrale du conduit nasal. Cinsertion
de faisceaux du m.rectus nasi sur 'os est propre
aux éléphants.

A la suite de Gregory (1934) il semble bien
qu'il faille admettre que chez les Elephantida la
gouttiere symphysaire qui creuse le rostre entre
les deux crétes interalvéolaires était le récepracle
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d’une langue remarquablement agrandie. Ce trait
est important car il implique existence d’une mu-
queuse susjacente. Celle-ci n’était donc pas réduite
alinverse des éléphants. C'est 'allongement de la
symphyse mandibulaire sans extension parallele
des prémaxillaires — une combinaison singuliére
— qui a entrainé le développement musculaire
nécessaire a la construction d’une lévre supérieure
musculeuse, rigide et préhensile a la fois: une
trompe qui tend vers le type éléphantin plutde
que le type tapiroide. A lorigine des Elephanti-
formes (chez Phiomia serridens par exemple), la
plus grande partie de la trompe était donc plus
une levre préhensile qu'une trompe flexible; seul
I'avant devait représenter I'ébauche de la trompe
éléphantine. La question de savoir de combien la
trompe s’ étendait au-dela du bord antérieur de la
mandibule (Fig. 45) reste source de conjectures.
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Fic. 31. — Croissance du crane chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées, men-
surations craniennes : C4, longueur du rostre ; C2, longueur du crane cérébral (voir Tableaux 1 et 3). En Péjouan sauf 1, Gers (loc.
indéterminée) ; 2, Simorre-Tournan. (Modifié d’apres Tassy 1996b: fig. 11.8.)
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Fic. 32. — Croissance du crane cérébral chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, 4ges dentaires. En ordonnées,
mensuration cranienne : C11, écartement des lignes temporales (voir Tableaux 1 et 3). En Péjouan sauf 1, Gers (loc. indéterminée) ;
2, Ceramica Mirasierra (d’apres Mazo 1976) ; 3, Simorre-Tournan (MNHN.F.SI37).

Chez les éléphants la crompe longue et flexible sur
toute sa longueur, et dans toutes les directions,
doit beaucoup a la brévirostrie: on voit la que le
raccourcissement du rostre symphysaire n’est pas
seulement un caractére ostéologique simple dont
Papparition multiple par convergence au sein des
Elephantimorpha serait de peu de conséquences:
c’est un remaniement considérablement de tout
le massif facial.
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Il reste que j’admets volontiers qu'une trompe
amorcant le type éléphantin existait chez G. an-
gustidens (et, 3 un stade moins dérivé encore,
chez Phiomia serridens, ¢ est-a-dire chez le mor-
photype ancestral des Elephantiformes). Chez
G. angustidens, les muscles longitudinaux (partie
supérieure du m. maxillo labialis) fonctionnaient
vraisemblablement a la maniére des éléphants ainsi
que lactivité simultanée des muscles obliques
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FiGc. 33. — Croissance relative de la face par rapport au crane cérébral chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses,
mensuration : C6, largeur prise aux apophyses postorbitaires du frontal. En ordonnées, mensuration : C2 , longueur du crane cérébral
(voir Tableaux 1 et 3). En Péjouan sauf 1, Simorre-Tournan.
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Fic. 34. — Croissance de la face chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées, men-
suration cranienne : €29, hauteur du maxillaire sous le processus infra-orbitaire (voir Tableaux 1 et 3). Modifié d’apres Tassy 1996b,
fig. 11.9. En Péjouan sauf 1, Gers (loc. indéterminée) ; 2, Castelnau-Barbarens ; 3, Simorre-Tournan.
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Fic. 35. — Croissance de la face chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées,
mensuration cranienne : C22, largeur externe maximale du palais (voir Tableaux 1 et 3). En Péjouan sauf 1, Castelnau-Barbarens ;
2, Gers (loc. indéterminée) ; 3, Simorre-Tournan.
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Fic. 36. — Croissance du crane chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées, men-
surations craniennes : C21, largeur interne du palais ; C23, largeur du palais a I’avant de la série dentaire (voir Tableaux 1 et 3). En Pé-
jouan sauf 1, Castelnau-Barbarens ; 2, Gers (loc. indéterminée) ; 3, Simorre-Tournan ; 4, Ceramica Mirasierra (d’apres Mazo 1976).
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Fic. 37. — Croissance du crane chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées, men-
suration cranienne : C17, profondeur du processus infra-orbitaire du maxillaire (voir Tableaux 1 et 3). En Péjouan sauf 1, Gers (loc.
indéterminée) ; 2, Castelnau-Barbarens ; 3, Simorre-Tournan.
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Fic. 38. — Croissance de la mandibule chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées,
mensuration mandibulaire : M3, longueur alvéolaire (voir tableaux 1 et 4). En Péjouan sauf 1, Ceramica Mirasierra (d’apres Mazo 1976).
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Fic. 39. — Croissance de la mandibule chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordon-
nées, mensuration mandibulaire : M18, hauteur de la branche horizontale prise au bord symphysaire postérieur (voir Tableaux 1 et 4).
En Péjouan sauf 1, Ceramica Mirasierra (d’aprés Mazo 1976) ; 2, Simorre-Tournan.
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Fic. 40. — Croissance de la mandibule chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordon-
nées, mensurations mandibulaires : M16, hauteur maximale de la branche horizontale ; M17, hauteur de la branche horizontale prise
au départ de la branche montante (voir Tableaux 1 et 4). En Péjouan sauf 1, Simorre-Tournan ; 2, Ceramica Mirasierra (d’apres Mazo

1976) ; 3, Gers, localité indéterminée ; 4, Villefranche d’Astarac. Modifié d’aprés Tassy 1996b: fig. 11.5.

dépresseurs de la trompe. En revanche, les mou-
vements latéraux (partie inférieure du m. maxillo
labialis) et ventraux (enroulement ventral) permis
par activité combinée de la partie inférieure du
m. maxillo labialis et les muscles obliques, étaient
respectivement réduits et nuls.

Au contraire, les proboscidiens non éléphanti-
formes dont on connait le crine en tout ou partie
(Phosphatherium, Moeritherium, Numidotherium,
Barytherium, les Deinotheriidae) sont fort dif-
férents de ce point de vue. Chez ces taxons, les
fosses nasales, quoique vastes, sont peu ou pas
reculées et ces animaux étaient dépourvus de
trompe éléphantine. La morphologie de la trompe
des Deinotheriidae a été fort discutée. La célebre
reconstitution réalisée par Burian en 1940 d’un
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Deinotherium Kaup, 1829 extrémement éléphantin
(Augusta & Burian 1959; voir également Tassy
1998: 57, fig. 6) doit étre abandonnée, reconstitu-
tion elle-méme d’ailleurs inspirée d’Abel (1922).
Celle d’un Deinotherium extrémement sirénien
due a Gregor ez al. (2000) doit étre également,
ne serait-ce qu’'a cause de I'existence du polissage
des défenses inférieures qui ne peut étre dit qu'a
une lévre musculeuse extrémement proéminente,
autrement dit, plus vraisemblablement une courte
trompe. Harris (1975: 357, 358) admet, en raison
de la flexion du rostre prénasal parallélement a
celle du rostre symphysaire, un « short tapir-like
proboscis » chez Prodeinotherium hobleyi (An-
drews, 1911) quoique la région périnasale soit
par ailleurs plus proche du type éléphantiforme
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Fic. 41. — Croissance de la mandibule chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, dges dentaires. En ordon-
nées, mensurations mandibulaires : M8, épaisseur de la branche horizontale prise a I'avant de la série dentaire (voir Tableaux 1 et 4).

En Péjouan sauf 1, Simorre-Tournan.
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FiG. 42. — Croissance de la mandibule chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817). En abscisses, ages dentaires. En ordonnées :
mensurations mandibulaires : M7, épaisseur de la branche horizontale prise au départ de la branche montante (voir Tableaux 1 et 4).
En Péjouan sauf 1, Simorre-Tournan. Modifié d’aprés Tassy 1996b: fig. 11.6.

que du type tapiroide; une reconstitution sem-
blable a celle réalisée par Harris est également
proposée pour Deinotherium par Markov et al.
(2001, 2002). Mais le précurseur en matiére de
reconstitution de deinothére & courte trompe est
Osborn (1910: 247) qui, cependant, abandonna
ultérieurement ce point de vue (Osborn 1936: 102).

Le fait que chez les deinotheres la surface de la
fosse incisive soit plane a I'arriére, peut étre tenu
pour un trait plésiomorphe. Malgré la configura-
tion dérivée de la région périnasale on peut penser
que la trompe des deinothéres se rapprochait plus
de celle des tapirs que de celle des éléphants. On
peut envisager que le redressement des prémax-
illaires 4 la base de I'ouverture nasale externe
(Fig. 14D) sert, au moins partiellement, de sup-
port mécanique 2 la traction de I'énorme masse de
tissus mous et flexibles, notamment pour ce qui a
trait aux mouvements des faisceaux obliques (pars
rimana et pars supralabialis m.buccinatorii) ainsi
que m.rectus nasi (qui s'insére sur les prémaxil-

434

laires). C’est pourquoi la fonction de la trompe
des deinothéres devait étre plus proche de celle
des tapirs, c’est-a-dire non dérivée dans un sens
éléphantin. Une spécialisation de deinothere
peut, en outre, étre envisagée. Au gonflement
anté-orbitaire spectaculaire du maxillaire des
deinotheres peut répondre une insertion dorso-
latérale différente du m.maxillolabialis et, peut-
étre, selon Harris, du m. nasolabialis (= levator
labii superioris proprius de Harris [1975: 358])
qui s'inseére chez les éléphants sur 'apophyse du
lacrymal, latéralement au m. maxillo-labialis, de
telle sorte que Paponévrose du m. maxillo-labialis
pouvait étre considérable. Ce développement
compensait-il absence du redressement des
prémaxillaires a la base des fosses nasales et le
développement plus faible que l'on peut en dé-
duire des fibres du . rectus nasi? En ce cas les
mouvements du m. maxillo labialis n’ont pas la
méme fonction que ceux du m. rectus nasi. De
telle sorte que ’hypothése d’une trompe assez

GEODIVERSITAS - 2013 35 (2)



Anatomie de Gomphotherium angustidens du Miocéne moyen

Fic. 43. — Latéte osseuse de Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817), adulte (4ge dentaire XVIII-XXI). A, mélq d’aprés MNHN.F.SEP25,
SEP186, SEP216, SEP301 ; B, femelle d’aprés SEP38/187, SEP185, SEP251. Dessins : D. Visset (UPMC). Echelle : 20 cm.

primitive chez les deinothéres en regard de celle
de Gomphotherium angustidens et des éléphants
est donc la plus vraisemblable.

Il reste que le raccourcissement du rostre sym-
physaire chez les deinothéres et chez les éléphants
est clairement un parallélisme qui n’a rien a voir
avec le développement d’'un méme type de trompe.
Chez les éléphantiformes le dispositif initial de la
mise en place de la trompe est manifestement le
résultat d’un allongement de la face en liaison avec
la croissance continue des défenses supérieures et
inférieures (Tassy 1998). Une fois qu'un tel type de
croissance est mis en place, la réduction secondaire
des défenses supérieures a la maniere des femelles
de Gomphotherium angustidens ne change pas les
proportions de la trompe méme si la face est plus
massive chez le male (Figs 43, 45).
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LE CRANE ET LA MANDIBULE

DE GOMPHOTHERIUM ANGUSTIDENS:
UNE RECAPITULATION AU SEIN

DES ELEPHANTIFORMES EN MANIERE
DE CONCLUSION

Lespece Gomphotherium angustidens représente un
jalon significatif dans 'évolution des Elephantiformes.

Sans aborder ici la position phylogénétique de
Pespéce, une conclusion a cette anatomie cranio-
mandibulaire peut étre tirée en récapitulant les
caracteres de fagon comparative, cest-a-dire relative-
ment & ceux connus chez les espéces miocenes de
grade trilophodonte habituellement incluses dans le
groupe paraphylétique des gomphothéres. Il Sagit des
restes craniens et mandibulaires de Gomphotherium
«groupe annectens» (sensu Tassy 1996¢) (y compris
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Gomphotherium hannibali Welcomme, 1994), de
Progomphotherium maraisi Pickford, 2003, de Gom-
photherium subtapiroideum (Schlesinger, 1917) et
de Gomphotherium cf steinheimense (Klihn, 1922).

GOMPHOTHERIUM ANGUSTIDENS ENTRE
ELEPHANTIFORMES ET ELEPHANTS

Avant d’expliciter cet aspect, je résume ci-dessous
les traits «intermédiaires» exhibés par Gompho-
therium angustidens relativement aux Eléphants
modernes et au morphotype des Elephantiformes
(tel quil est représenté, au moins partiellement,
par Uespece Phiomia serridens Andrews & Bead-
nell, 1902 du Paléogéne du Fayoum — cest-a-dire
Phiomia minor (Andrews, 1904) et Phiomia wintoni
(Andrews, 1905) sensu Osborn [1936: 242, 243,
fig. 183]; l'espece contemporaine Palaeomastodon
beadnelli Andrews, 1901 mal connue, ne peut
étre prise comme référence). En quelque sorte, ce
résumé paraphrase, en I'actualisant, la synthése
muséologique d’Andrews (1908) et liste les car-
acteres d’Elephantimorpha destinés a étre contro6lés,
Cest-a-dire réfutés ou confirmés, a la lumiére de la
découverte d’éléphantiformes de I'Oligocene ter-
minal et du Miocene basal, pour I'instant connus
par des restes fort incomplets (Antoine ez al. 2003 ;
Sanders ez al. 2004 ; Sanders et a/. 2010 ; Shoshani
et al. 20006) :

Par rapport aux éléphants modernes, le crine
de Gomphotherium angustidens présente des traits
plésiomorphes, peu ou pas transformés par rapport
A Phiomia serridens:

En vue supérieure:

—loccipital, faiblement incliné vers I'avant, est peu
visible en vue dorsale;

— le crine cérébral est relativement étroit;

—les lignes temporales remontent sur le toit cranien
(mais ne sont pas jointives) ;

— les prémaxillaires forment un rostre relativement
étroit;

— le maxillaire est percé par un foramen ante-
orbitaire dorsal;

— Pattache du processus_zygomaticus du maxillaire
est longue et régulierement dirigée vers l'arriere de
telle sorte que 'arcade zygomatique est peu écartée
du crane.
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En vue latérale:

— la face est basse, notamment la région alvéolaire
du maxillaire sous le processus zygomaticus;

— la fosse orbito-temporale est basse et allongée;
— la volite crinienne est peu élevée; la plus grande
hauteur est reculée;

— le basicranium est faiblement redressé et
Palisphénoide est relativement bas et allongé: la
créte ptérygoidienne de lalisphénoide n'est pas
redressé a la verticale;

—Porbite souvre en-dessus (et plutde a arriere) de
la série dentaire et non a 'avant;

—lincurvation du bord alvéolaire du maxillaire au
départ du rostre est faible.

En vue ventrale:

—le basicranium, peu redressé, est visible en grande
partie en vue occlusale;

— la fosse glénoide est presque sur le méme plan
que la partie médiale du squamosal qui jouxte
Palisphénoide et il n’y a pas de fosse postglénoi-
dienne creusée en arriere de la région articulaire;
— le tympanique n'est pas dilaté latéralement et ne
posséde pas de conduit latéral éiré. Le foramen
stylomastoidien s'ouvre dans le prolongement du
sillon du squamosal situé a la réunion des parties
postglénoidienne et posttympanique du squamosal ;
— exoccipital est peu gonflé et le bord postérieur
n'est pas convexe vers larriere;

— le foramen magnum et les condyles sont relative-
ment bas et larges.

Par rapport aux éléphants modernes, la mandibule
de Gomphotherium angustidens présente des traits
plésiomorphes, peu ou pas transformés par rapport
a Phiomia serrvidens:

— le rostre symphysaire est allongé (longirostrie) et
muni d’une gouttiére dorsale. Le fait que la longueur
symphysaire soit plus importante que la longueur
alvéolaire a I'inverse de Phiomia est un état dérivé
d’Elephantimorpha qui connait une réversion chez
les éléphants;

—labranche montante n'est pas tres élevée, en cor-
rélation avec le faible redressement du basicranium;
—le condyle est a 'aplomb ou légérement en arriere
de I'angle mandibulaire.

Par rapport a Phiomia serridens, le crane de Gom-
photherium angustidens présente des traits apomor-
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FiG. 44. — Reconstitution de la trompe chez Gomphotherium angustidens (Cuvier, 1817) : la musculature superficielle. Abréviations :
bl, buccinator (portion longitudinale = depressor labii inferioris) ; br, buccinator (pars rimana) ; bs, buccinator (pars supralabialis) ;
m, masseter (la partie la plus superficielle du platysma qui recouvre le masseter n’est pas figurée) ; me, mentalis ; ml, maxillolabialis ;
n, nasalis ; nl, naso labialis ; of, occipito frontalis ; 00, orbicularis oris ; po, post orbicularis ; pro, preorbicularis ; s, sternomastoideus ;
so, supraorbicularis ; t, temporalis ; z, zygomaticus (fibres transverses du m. buccinator + faisceaux mandibulaires du platysma) ;
za, zygomatico auricularis. Dessin : D. Visset (UPMC). Echelle : 20 cm.

phes que l'on rétrouve (ou plus dérivés encore) chez
les éléphants modernes (ces traits sont des caracteres
d’Elephantimorpha sauf mention contraire) :

En vue supérieure:
— les lignes temporales ne sont pas jointives: pas
de créte sagittale;
— la partie périnasale de la face est courte;
—la partie prénasale est vaste ; son grand développe-
ment est caractéristique des Elephantimorpha (il
y a réversion avec raccourcissement ultérieur chez
les éléphants) ;
— les fosses nasales (orifice nasal externe) sont vastes et
élargies et les prémaxillaires remontent dorsalement
autour des os nasaux (processus ascendant étiré) ;
—les fosses nasales sont reculées en arriére des orbites
et les os nasaux sont situés au niveau des proces-
sus postorbitaires des frontaux; ces processus sont
relativement courts et saillants;
— & la base de 'ouverture nasale externe le sillon
d’insertion du cartilage mésethmoidien est court
(caractere de G. angustidens + Elephantoidea) ;
—alincérieur des fosses nasales le processus nasalis du
prémaxillaire dessine une cuvette latérale (caractére
de G. angustidens + Elephantoidea).
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En vue latérale:
— la face est relativement courte et haute et les max-
illaires sont gonflés dorsalement: le profil du rostre
(région prénasale) n'est pas concave vers 'avant;
—Pincurvation du bord alvéolaire du maxillaire au
départ du rostre est amorcée, le jugal est plus gréle
(caractere d’Elephantida) ;
— dans la fosse orbitotemporale la crista orbitotem-
poralis forme une gouttiere avec la créte maxillo-
frontale; les foramens de la fosse sont comprimés a
Parriere, il n'y a pas de foramen lacrymal (au moins
chez 'adulte) (caractere d’Elephantida)
— la lame latérale de lalisphénoide est gonflée et
enveloppe la capsule maxillaire ol se situe la dent
jugale en formation au cours de la vie de 'animal.
En vue ventrale:
— le palais est dépourvu de protubérance surplom-
bant des choanes (pas de spina palatina) ;
— le foramen ovale et le foramen lacerum medium
sont confluents (ils sont séparés chez Phiomia par
une mince lame osseuse qui n'est pas toujours
préservés sur les spécimens en collection) ;
— la fosse glénoide est réduite (caractére

d’Elephantida),

437



Tassy P.

— la partie posttympanique du squamosal est vaste
et gonflée postérieurement;

— le tympanique est agrandi et le foramen stylomas-
toideus s ouvre plus latéralement;

—le basioccipital et la région basale de I'exoccipital
entre condyle et foramen metoticum sont rac-
courcis antéro-postérieurement et le bord pos-
térieur du tympanique s’étend vers I’arriére pres
des condyles;

— une fosse d’insertion pour le ligament du tympa-
nohyal est contigué au foramen stylomastoidien, ;
— il 0’y a pas de canalis temporalis: disparition de
I'ouverture ventrale du canal.

Par rapport & Phiomia serridens, la mandibule de
Gomphotherium angustidens présente des traits apo-
morphes que 'on rétrouve (ou plus dérivés encore)
chez les éléphants modernes:

— la branche montante est étirée vers le haut et
Parriere; le condyle est élevé par rapport a 'apophyse
coronoide;

—l'angle mandibulaire est haut placé, a peu prés au
niveau du bord alvéolaire de la branche horizon-
tale (caractere d’Elephantida ou G. angustidens +
Elephantoidea) (il est au-dessus du plan occlusal
chez les Elephantidae) ;

— le bord postérieur de la branche montante est
rectiligne depuis le condyle jusqu’a 'angle man-
dibulaire: 'incurvation sous-condylienne est nulle
ou 2 peine esquissée (caractere d’Elephantida ou

G. angustidens + Elephantoidea).

COMPARAISON AVEC LES GOMPHOTHERES
TRILOPHODONTES MIOCENES

Aucune des espéces de gomphotheres trilophodontes
dont il est question dans cette section nest connue
par des restes cranio-mandibulaires aussi complets
que Gomphotherium angustidens. Cest pourquoi
la question de I'extension taxonomique du genre
Gomphotherium n'est toujours pas résolue.

Gomphotherium «groupe annectens »

Le taxon Gomphotherium « groupe annectens»
rassemble des espéces dont les molaires sont
primitives, autrement dit a été con¢u comme le
groupe-souche du genre Gomphotherium, lui-
méme paraphylétique (Tassy 1996¢). Lusage du
nom de genre Gomphotherium Burmeister, 1837
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au-dela de son espece type, Mastodon angustidens,
uniquement justifié par les habitudes, est donc
trompeur. Il reste que de ces formes primitives
regroupées dans Gomphotherium « groupe annect-
ens» sensu Tassy 1996¢, les especes Gomphotherium
annectens (Matsumoto, 1925) et Gomphotherium
hannibali Welcomme, 1994 ont révélé des car-
actéres cranio-mandibulaires significatifs.

Les caracteres cranio-mandibulaires de Gompho-
therium annectens du Miocene ancien du Japon
ont été décrits par Matsumoto (1927), Makiyama
(1938) et Tassy (1994) a partir d’'un spécimen
adulte (4ge dentaire XVIII). Lespece est plus
petite que G. angustidens, les fosses nasales sont
plus primitives (aussi bien en ce qui concerne le
processus nasalis du prémaxillaire que I'insertion
du cartilage mésethmoidien). La mandibule est
pourvue d’un foramen coronoide. Le rostre sym-
physaire de la mandibule est plus court que la
longueur alvéolaire de la branche horizontale.
Il est situé dans le prolongement de la branche
horizontale sans angulation ventrale.

Le palais de G. hannibali Welcomme, 1994 du
Miocene ancien du Languedoc est connu  partir
d’un spécimen 4gé, incomplet (M2 excavées, M3
usée: age dentaire XXI) décrit par Welcomme
(1994). Sa taille est comparable a celle de G. an-
gustidens. Les prémaxillaires sont larges et devaient
abriter de fortes défenses. Méme si, en raison de
la simplicité des M3, cette espéce est incluse dans
G. «groupe annectens» par Shoshani & Tassy
(1996: 370), ce palais se rapproche nettement
plus de G. angustidens que de G. annectens. Une
allocation a Uespece Gomphotherium subtapiroi-
deum (voir plus loin) est également possible.

Lespece Progomphotherium maraisi Pickford,
2003 du Miocene inférieur de Namibie est con-
nue par deux cranes fragmentaires, une symphyse
mandibulaire et des dents isolées (Pickford 2003:
210-218). Elle se distingue principalement par
sa petite taille et sa massivité. Le crine est bas
et allongé. Les arcades zygomatiques sont puis-
santes et écartées du crane. Les prémaxillaires
sont relativement hauts par rapport a leur lon-
gueur. Le basicranium est peu redressé. Le crine
cérébral n’est pas trés large et au sommet du
crine les lignes temporales sont assez proches. La
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Fic. 45. — Essais de reconstitution de la trompe chez Gomphotherium angustidens adulte : A, male muni de défenses supérieures ;
B, femelle dépourvue de défense supérieure. Dessins : D. Visset (UPMC).

symphyse mandibulaire est haute. Les molaires
sont primitives. Il semble sur le crAne fragmen-
taire holotype — le meilleur spécimen — que
M1-M2-M3 (les dents sont trés abimées) sont
en fonction simultanément: un état primitif du
«displacement» horizontal des Elephantimor-
pha. Globalement, ainsi que le souligne Pickford
(2003: 213) cette espece associe des caracteres
primitifs qui I'éloignent fortement de G. angus-
tidens. Le fait que la symphyse mandibulaire soit
courte (environ 200 mm d’apres Pickford 2003:
214) peut également étre une plésiomorphie
en ce sens que la longueur de la symphyse est
liée de fagon allométrique 2 la taille générale de
la mandibule (comme on 'a vu plus haut): ce
n’est donc pas une brévirostrie au sens strict. A
ce titre, la mandibule de 2 maraisi se rapproche
nettement de celle de G. annectens. Cette derniére
espéce, également de petite taille, est cependant
plus gracile, a U'instar de G. angustidens. On a
rappelé plus haut que la base des fosses nasales
de G. annectens était particulierement primitive
pour une espéce découverte dans des terrains
néogenes. Il semble que le redressement des
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prémaxillaires chez P maraisi soit plus marqué
(Pickford 2003: 247, pl. 8) mais c’est peut-étre
un artéfact da a 'angle de prise de vue. Quant
au bord latéral des fosses nasales, il est difficile
de conclure définitivement & partir des illustra-
tions (Pickford 2003: pl. 6, fig. 1). Il semble que,
dans la fosse, le rebord interne des prémaxillaires
(processus nasalis) forme une cuvette. Si tel érait
bien le cas, la région nasale serait relativement
dérivée alinstar de G. angustidens. Selon Sanders
eral. (2010: 199) cette région du crane est plutdt
de type amébélodonte et P maraisi serait I'espéce
la plus primitive connue des Amebelodontinae.

Gomphotherium subtapiroideum

Lespece G. subtapiroideum (Schlesinger, 1917) a été
récemment réévaluée par Gohlich (2010) et claire-
ment distinguée de G. angustidens. Dans la stratig-
raphie continentale du Miocéne européen, 'espéce
G. subtapiroideum (MN5-MNDY) est contemporaine
de Gomphotherium angustidens (Gohlich 2010:
165). Les restes crianiens et mandibulaires attestés
de G. subrapiroideum sont rares. La seule mandibule
compléte connue a Sandelzhausen (Géhlich 1998:
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180, 189, fig. 8f), munie de m2-m3 (4ge dentaire
XIX), est fortement reconstituée. La symphyse est
dans le prolongement de la branche horizontale. La
branche montante est profonde, relativement basse
mais avec un condyle plus haut que 'apophyse cor-
onoide, 4 la maniere de G. angustidens. Le foramen
coronoide est présent.

Gomphotherium steinheimense

Lespece G. steinheimense (Klihn, 1922) (dans
laquelle jinclus Gomphotherium aff. steinheimense
sensu Gohlich 1998), est décrite dans le Miocéne
moyen et supérieur d’Allemagne (MN7/8-MN9
selon Gohlich 1999). Les caractéres diagnostiques
principaux de cette espéce concernent les défenses
et les molaires (Gohlich 1998). Le crine est impar-
faitement connu. Du squelette articulé de Gweng
pres de Miihldorf décrit par Gohlich (1998) seule
la base du crine et I'occipital sont conservés. Ce
squelette appartient vraisemblablement & un male,
d’age dentaire XXI. Les restes attribués a cette espece
(la plupart sont des dents isolées) sont tous de grande
taille. La largeur occipitale du crane du spécimen
de Gweng (770 mm selon Géhlich 1998: 110) est
presque de moitié plus grand qu'un crine male de
G. angustidens (514 mm pour MNHN.ESI37, age
dentaire XX) et quasiment le double de celle du
crane de femelle MNHN.ESEP185 d’En Péjouan
(385 mm; voir mensuration 26 du Tableau 3), d’4ge
dentaire identique (XXI) ; ceci dépasse I'extension
d’un dimorphisme sexuel.

La mandibule est assez différente de celle de
G. angustidens (Gohlich 1998: 111-114, fig. 65).
La grande taille est un premier trait. Par exemple, la
hauteur de la branche horizontale prise au départ de
la branche montante est de 190 mm et 'épaisseur est
de 162 mm (Géhlich 1998: 111) contre 138 mm
et 101 mm pour le plus grand male d’En Péjouan
(MNHN.ESEP216, 4ge dentaire XX; voir mensu-
ration 17, Tableau 4). Les autres différences anato-
miques sont: la symphyse haute relativement 2 la
branche horizontale, la branche montante basse,
I'angle mandibulaire peu étiré vers le haut, le bord
postérieur de la branche montante presque vertical,
le condyle situé au niveau de 'apophyse coronoide
et non au-dessus. Cependant, la branche montante
a une signification taxinomique conjecturale. Sur
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le spécimen male de G. angustidens de la Ceramica
Mirasierra décrit par Mazo (1976) la branche mont-
ante, relativement basse est comparable A celle de
G. steinheimense. Comme il a été signalé lors de la
description des spécimens d’En Péjouan, la branche
montant semble assez variable et il convient d’étre
prudent dans linterprétation des différences ci-
tées. A linverse, la symphyse et les défenses du
spécimen d’Espagne sont indubitablement de type
G. angustidens et non G. steinheimense. Il 0’y a pas
lieu de remettre en question la singularité de cette
derniére espéce.

Il apparait donc qu'au moins trois gomphotheres
sont contemporains au sommet du Miocene moyen/
base du Miocéne supérieur en Europe occidentale,
dés lors que les restes les plus récents de G. subta-
piroideum dans le gisement de Massenhausen sont

bien datés de lazone MN8/9 (Gohlich 1998, 2010).

Archaeobelodon filholi
En dernier lieu, quelques caracteres cranio-mandibu-
laires distinguent G. angustidens de 'amébélodontidé
Archaeobelodon filholi (Frick, 1933), généralement
rare dans les gisements miocénes mais abondant a
Sansan. On ne connait toutefois que deux crines
incomplets de cette espéce a Sansan. Le premier
(Age dentaire XXI), fort déformé, sauf a 'avant,
découvert par Laurillard en 1851, appartient au
squelette monté de A. filholi (MNHN.EBVI5)
exposé dans la Galerie de Paléontologie du MNHN
sous le nom de G. angustidens jusqu'en 1998, date
a laquelle le patronyme dt a Frick lui a été rendu
(Gaudry 1878: 171, fig. 226; Boule & Piveteau
1935: 597, fig. 956; Osborn 1936: 258, fig. 199;
Vaufrey 1955: 798, fig. 807). Le second est un crine
fragmentaire juvénile (MNHN.ESA2923/SA2940),
réduit & une portion antérolatérale droite (Tassy
1994: 110, fig.7) et un maxillaire fragmentaire
gauche, également découvert par Laurillard en 1851.
Chez G. angustidens, de plus petite taille, la face et
la région alvéolaire du maxillaire sont moins hautes,
la région périnasale est plus longue; ces traits sont
primitifs. Chez A. filholi, dés le stade juvénile (Age
dentaire IX: D4 en fonction et M1 en éruption),
la face est plus comprimée antéro-postéricurement
avec le processus postorbitaire du frontal (processus
zygomaticus) au-dessus de la limite D3/P3-D4 et
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non en arriére. Ces différences sont significatives
puisquelles sont présentes a un age individuel o,
onl'avu, la variation intraspécifique liée au taux de
croissance ne joue pas. Ces différences sont encore
plus marquées chez 'adulee MNHN.EBVI5: M2-
M3 en fonction, d’age dentaire XXI) ot lorbite est
avancée, a 'aplomb de M2 (et non de M3). Quant
ala mandibule, chez A. filholi le rostre symphysaire
est plus évasé, élargi & I'avant, quel que soit I'age
individuel. Au contraire, les grands males 4gés de
G. angustidens  longue symphyse (Villefranche
d’Astarac, Ceramica Mirasierra) ont un rostre rela-
tivement étroit (Osborn 1929: 1, fig. 1;1936: 257,
fig. 198; Mazo 1976: 335, 345, fig. 8-3). Chez
A. filholi, 1a branche montante est un peu moins
redressée et 'angle mandibulaire est un peu plus
dilaté, des proportions que 'on retrouve également
chez G. steinheimense. Le foramen coronoide est
présent.

CONCLUSION

En conclusion, les nombreux restes découverts a
En Péjouan donnent une bonne idée de I'extension
de la variation individuelle dans une « population »
de G. angustidens, notamment par rapport au di-
morphisme sexuel. Comme latteste le spécimen
méle de grande taille décrit dans le Miocéne moyen
d’Espagne par Mazo (1976), cette variation ne cou-
vre pas 'amplitude de ce que 'on peut admettre
pour espece G. angustidens. Cependant, sur les
seules données cranio-mandibulaires comparables,
on peut tirer deux conclusions taxinomiques. Il
est avéré que les taxons du Miocene inférieur du
«groupe annectens» (Progomphotherium maraisi
inclus mais G. hannibali exclu), sont clairement
distincts de G. angustidens et ne forment pas non
plus une entité cohérente. En revanche les espéces
contemporaines du Miocéne moyen d’Europe
— G. angustidens, G. subtapiroideum et G. stein-
heimense — sont beaucoup plus proches les unes
des autres mais la variation intraspécifique de
Panatomie cranio-mandibulaire des deux derniéres
especes citées reste a apprécier a partir de décou-
vertes futures, afin de confirmer ou infirmer les
traits distinctifs.
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