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Chalicotheriidae et Rhinocerotidae (Mammalia, Perissodactyla)
du Miocéne au Pléistocéne de la Rift Valley
(Afrique orientale). Un exemple d’évolution : le squelette

post-crinien des Diceros et Ceratotherium plio-pléistocénes
par CLavoe GUERIN *

Mots clés. — Anatomie squelette, Hippomorpha (Chalicotheriidae), Ceralomorpha (Rhinocerotidae), Miocéne, Pléistocéne,

Biométrie, Evolution biologique, Gite fossilifére.
Afrique Est.

Résumé. — Depuis le Miocéne jusqu’au Pléistocéne supérieur on connail dans les divers gisements de Ia Rift Valley deux
genres et deux espéces de Chalicotheriidae el huit genres el dix espices de Rhinocerotidae. Parmi ces derniers les deux genres plio-
pléistocénes Diceros et Ceratotherium commencent i étre représentés en quantité suffisante pour qu’il soit possible de connaitre au
moins partiellement ’évolution de leur squelette posterdnien : celui-ci évolue tris peu dans la lignée qui méne & Diceros bicornis, alors
qu’il montre une évolulion trés nette dans la lignée paralléle des Ceratotherinm, avec modification des proportions et tendance A la
réduction de la taille. Cette évolulion permet de formuler quelques remarques au sujet des corrélations biostratigraphiques.

Chalicotheriidae and Rhinocerotidae (Mammalia, Perissodactyla)
from the Miocene to the Pleistocene of the Rift Valley (eastern Africa)
An example of evolutionary change : Postcranial skeleton of the plio-pleistocene Diceros and Ceratotherium

Abstract. — From Miocene to Recent, two genera and two species of Chalicotheriidae and eight genera and ten species of
Rhinocerotidae are known from the Rift Valley deposits. The two Plio-Pleistocene Rhinocerotids genera Diceros and Ceratotherium are
now represented with a sufficient material and it is henceforth possiblz to know, parlially at least, the evolulion of their postcranial
skeleton. This evolution appears to be rather limited in the Diceros lincage, but is very strong in the parallel Ceratotherinm one, with
a modification of the osteometric proportions and a significant reduction of the general size. This evolutlion enables us to suggest some
remarks concerning the established correlations between some well known ecast-african deposits.

INTRODUCTION.

Comme pour les autres groupes de Mammiféres
la connaissance des Chalicothéridés et des Rhinoce-
rotidés fossiles d’Afrique a fait d’énormes progrés au
cours de ces derniéres années. Les nombreux travaux
qui leur ont été consacrés [P. M. Butler, C. Guérin,
J. M. Harris et surtout D. A. Hooijer| montrent que
le nombre total des espéces recensées s'est aceru et
que la plupart de ces espéces sont désormais repré-
sentées en collection par I'essentiel de leur denture
el de leur squelette. Il devient dés lors possible
d’étudier I'évolution dans le temps de certaines
d’entre elles, ce qui permet de contribuer a la data-
tion de certains sites el d’aider a la corrélation de
différents gisements.

I. — LES DIFFERENTES ESPECES ET LEURS GISE-
MENTS.

a) Sous-ornri: Hippomorpha, FamiLLE CHALICO-
THERIDES.

— Sous-ramiLrLe Chalicetheriinae.

Chalicotherium rusingense BuTLER, 1965, Miocéne
moyen-supérieur : Karumba, Koru, Mfwangano,

Rusinga, Songhor (Kénya); Napak (Ouganda).
Remarque : les datations absolues fournies pour
Rusinga et Napak situent ces gisements dans le
Miocéne moyen (17 & 21 Ma, donc dans le Burdi-
galien), élant entendu qu'a mon sens cest I'Aqui-
tanien qui correspond au Miocéne inférieur. Ce
Chalicothére a fail Pobjet d’une description trés
compléte par P. M. Butler [1965] : il se révele proche
du C. grande du Miocéne moyen d’Europe occiden-
tale.

— Sous-FAMILLE Schizotheriinae.

Ancylotherium  hennigi (DieTricn, 1942). Plio-
Pi¢istocéne : Laetolil, Olduvai (Tanzanie) ; Kaiso
(Ouganda) ; Chemeron, Lukeino (Kénya); Omo
(Ethiopie). Malgré la description récente de certains
¢léements anatomiques jusqu’alors inconnus |Butler,
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1965 ; Hooijer, 1975, 1976; Guérin, 1976 el sous
presse a] cette espéce est encore mystérieuse : il
semble qu’elle soit plus petite que le dernier repré-
sentanl curopéen du genre, qui est par ailleurs
nettement plus ancien.

b) Sous-orpRE Ceralomorphda, FAMILLE RHINOCE-
ROTIDES.

J'ai donné lors du huitieme congrés panafricain
de Prehistoire |Guérin, sous presse b| une liste de
toutes les espéces africaines néogenes et quaternaires
de rhinocéros, ainsi que la liste la plus complete
possible des gisements ou on les trouve. La liste qui
suit est extraite de ce travail, auquel on se reportera
pour une bibliographie exhaustive.

. Sous-FAMILLE Aceralheriinae.

Aceratherium  aculirostralum  (DERANIVAGALA,
1951). Miocéne moyen a supérieur : Alengerr Beds,
Karungu, Moruaret Hill, Ombo, Rusinga (Kénya);
Napak (Ouganda). Cet acérathére a des proportions
et des dimensions du méme ordre que celles des
A. lefradactylum et A. incisivum du Miocéne moyen
et du Miocéne supérieur d’Europe, ce qui n’implique
sans doute rien d’aulre qu'une identit¢ probable de
sous-genre.

. Sous-raMmiLLE Teleoceralinae.

Brachypotherium heinzelini ToOLIER, 1963 : Mio-
céne moyen-supérieur : Arongo Uvoma, Chemeron
Formation, Karungu, Rusinga (Kénya); Bukwa,
Napak (Ouganda). Ce brachypothére évoque par sa
slature et son anatomie les représentants européens
du genre existant 4 la méme époque.

Brachypotherium lewisi HoolER et PATTERSON,
1972. Miocéne supérieur-Pliocéne inférieur : Lotha-
gam, Mpesida beds, Ngorora (Kénya). Cel énorme
brachypothére démontre la survie du genre en
Afrique a une époque ot il a disparu d’lurope;
I'espéce est beaucoup plus grande que toutes celles
connues jusqu’alors.

Chilotheridium pallersoni HOOIJER, 1971. Miocéne
moyen-supérieur : Kirimum, Loperot, Ngorora,
Ombo, Rusinga (Kénya); Bukwa (Ouganda). Ce
genre exclusivement est-africain présente de nom-
breux caractéres communs avec les Chilotherium du
Miocéne d’Europe ct d’Asie.

. Sous-FAMILLE {ranotheriinae.

Kenyatherium bishopi AGUIRRE ct Guents, 1974
Miocéne supérieur (Vallésien) : Nakali (Kénya). Ce
trés gros rhinocéros n'est connu jusqu'a présent
que par des dents isolées ; ses parents les plus proches
existent en Asie et dans la péninsule ibérique, ce qui
pose quelques problémes de paléogéographic.
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_ Sous-FAMILLE Dicerorhininae.

Dicerorhinus leakeyi HoowEegr, 1966. Miocéne
moyen-supérieur : Alengerr Beds, Chemeron forma-
tion, Karungu, Ombo, Rusinga (Kénya);: Napak
(Ouganda). Cette espéce est un peu moins puissante
que le D. schleiermacheri du Miocéne supéricur et
terminal d’Europe occidentale ; le probléme de ses
relations avec le D. primaevus qui est son contem-
porain en Afrique du Nord reste posé.

-~ Sous-FAMILLE Dicerotinae.

Paradiceros mukirii  Hoower, 1968. Miocéne
moyen-supérieur : Fort Ternan (Kénya).

Le petit rhinocéros apparticnt a un genre exclusi-
vement africain ; son exislence 4 la méme époque en
Afrique du Nord est remarquable.

Diceros bicornis (LINNE, 1758). Pliocéne terminal-
Actuel : Afar, Omo (Ethiopie); Kanam, Kanjera,
Kapthurin Formation, Malewa River, Naivasha,
ast Rudolph (I<énya) ; Laetolil, Olduvai (Tanzanie).
Aucune définition taxonomigue n’a encore ¢té don-
née a la forme fossile, bien que sept sous-especes
actuelles soient reconnues [Groves, 1967]. Cette
lacune est probablement due a Iinsuffisance de
matériel.

Ceralotherium praecoxr Hoowrr et PATTERSON,
1972. Pliocéne : Afar, Omo (Ethiopie); Chemeron
formation, Ekora, Kanapoi, Lothagam, Mpesida
beds (Kénya). Grand rhinocéros qui est probable-
ment 'ancétre des quatre sous-espéces pléistocénes
et actuelles de Ceralotherium simum. Quelques Lraits
de son ostéométrie sont évoqués ci-dessous.

Ceralotherium simum (BUrcueLi, 1817). Pleisto-
cone-actuel. Afar, Omo (Ethiopie); Chemeron for-
mation, Chesowanja, East Rudolf, Kanam, Kanjera,
Karmosil, Naivasha (Kénya); Kaiso (Ouganda);
Lactolil, Mkujuni Valley, Olduvai (Tanzanic). La
sous-espéce pléislocéne d’Afrique orientale est C.
simum germanoafricanum ; quelques caracléres de
son squelette postcrinien sont mis en évidence dans
la deuxieme partic du présent travail.

1I. - EVOLUTION DU SQUELETTE POSTCRANIEN
curz LEs Diceros Er Ceralolherium DES GRANDS
GISEMENTS D’AFRIQUE ORIENTALE.

Les quelques résullats exposés ci-aprés découlent
d’une séric de comparaisons a partir des éléments
suivants :

__ un échantillon d’une trentaine de squelettes
de D. bicornis actuels, loutes sous-especes confon-
dues ;

_ . un échantillon d’une douzaine de C. simum
actuels, ot les deux sous-espéces sont représentées;
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- le matériel de I'Omo recueilli par les expédi-
tions francaises [Guérin, sous presse aj.
—— le matériel de I'Hadar recueilli par I'expédi-
tion internalionale de I'Afar [Guérin, sous presse b];
— une partie du matériel de Lactolil dont j’ai pu
disposer grice a l'obligeance de Mary D. Leakey;
— une partie du matériel d’Olduvai el de I'Est-
Rodolphe, déja éludié par J. M. Harris et par
D. A. Hooijer, el que j'ai pu examiner au Musée de
Nairobi grice a I'obligeance de Richard l.eakey et
J. M. Harris.

J'ai traité par ailleurs |[Guérin, sous presse a et
thése en achévement] de I'évolution temporelle des
D. bicornis et C. simum, particuliérement du point
de vue des crines, des mandibules et des dents. Je
me limiterai donc ici 4 quelques exemples d’os de
divers types concernant 'ensemble des Diceros et
Ceralotherium du Plio-Plé¢istocéne de la Rift Valley,
choisis parmi beaucoup d’autres el présentés selon
cing diagrammes (fig. 1-3).

a) Deux exemples oblenus a partir d'os longs.

Diagramme de dispersion des deux diameétres dis-
taux de I'humérus (fig. 1) montrant :

la distinction relativement facile des C. simum et
D. bicornis actuels (le faible chevauchement des
deux « nuages » ne doit pas masquer la pente réso-
lument distincte des deux droites de régression) ;
I'importance de la variabilité intraspécifique dans
chacunc de ces espéces (D. bicornis constitue un cline
dont I'un des exirémes est la sous-espéce géante 1.
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Fic. 1. — Diagramme de disperzion des deux diamélres distaux
de I’bumérus.
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bicornis bicornis aujourd’hui exterminée; les deux
sous-espéces actuelles de C. simum sont trés séparées
géographiquement) ; les proportions des humérus des
D. bicornis pléistocénes (ici les deux piéces d’Olduvai
ct le plus petit des humérus de I'Afar) qui sont trés
proches de celles des D. bicornis actuels, et leurs
dimensions qui rentrent dans les limites de variation
des actuels ; la grande taille et les proportions parti-
culieres des deux humeérus de C. praecor de I'Afar.

Diagramme de dispersion des deux diamétres
distaux du radius (fig. 2) confirmant les résultats
du diagramme précédent. Remarquer les proportions
des D. bicornis de 'Omo et d’Olduvai-Bed 4 : on
notera la grande taille et les proportions de P'épiphyse
distale des C. praecoxr de Laetolil et de I'Afar (un
diagramme en fonction de la longucur de l'os per-
metirait de distinguer immédiatement cette espéce
par son allongement et sa sveltesse relative).

b) Un exemple oblenu & partir d’'un mélapode.

Diagramme de dispersion du DT proximal du
métacarpien 111 en fonction de la longueur (fig. 3).
On remarquera la confirmation des résultals préce-
dents : superposition particlle des espéces actuelles
due a la présence simultanée de quelques représen-
tants de la sous-espéce géante D. bicornis bicornis
et d’un lot de petites femelles congolaises de C.
simum colloni ; la grande taille et la gracilité rela-
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Fic. 3. — Diagramme de dispersion du DT proximal du mélacarpien 111 en fonction de la longueur.

tive de C. praecox (ici un individu de I'’Afar membre
SH); I'énorme taille et la massivité des C. simum
germanoafricanum d’0Olduvai (ici 5 spécimens du
Bed 1 et du Bed 2 inférieur).

g

I" c) Deurx exemples oblenus a parlir d'os larsiens.

Diagramme de dispersion du diamétre transversal
de I'astragale en fonction de la hauteur (fig. 4);
on notera ici, outre la confirmation des résultats
précédents. la mise en évidence de I'identité des
proportions des C. simum germanoafricanum de
I'Omo, de I'Est Rodolphe et d'Olduvai; si l'on
examine le détail de la position stratigraphique de
chaque os, on remarquera la décroissance de la
taille moyenne entre Olduvai Bed 1 ct Bed 2 et la
similitude entre les pitces de I'Omo (membre F,
vers 2 Ma), d’Olduvai Bed 1 et Bed 2 inférieur
(autour de 1,8 Ma) el de I'Est Rodolphe (le gros
astragale se situe a la base du « Koobi Fora upper
Member », vers 1,6 Ma); on voit aussi la proximité
d’un astragale de 'Afar membre DD avec ceux des
C. s. germanoafricanum de I'Est Rodolphe et d’Oldu-
vai Bed 1; on observe encore qu’un astragale de
D. bicornis de I'Est Rodolphe (qui se situe en dessous
du KBS tufl) se révéle un petit peu plus grand que
les plus grands D. bicornis actuels.

Diagramme de dispersion du diamétre antéro-
postérieur du calcanéum en fonction de sa hauteur
(fig. 5). Ce diagramme confirme les précédents el
montre en plus que le plus petit des C. simum
germanoafricanum (ici, d’Olduvai Bed 2) est trés
proche du plus grand des C. simum actuels; il
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met aussi en évidence la différence entre les C.
praecor de I'Afar membre SH (proches de ceux de
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Laetolil) et un C. simum germanoafricanum de V'Afar
membre DD (proche de celui de PEst Rodolphe).
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Fic. 5. — Diagramme de¢ dispersion du diamétre antéro-

postéricur du calcanéum en fonction de sa hauteur.

111, . - CoNCLUSIONS.

Les figures 1 4 53 montrent toutes que la distinc-
tion des deux espéces africaines actuelles est relati-
vement facile, méme en n’utilisant que quelques
données ostéomeétriques simples ; elles permettent en
outre quelques conclusions relatives a I'évolution de
chacune des lignées paralléles aboutissant a ces
especes.

-— Lignée de D. bicornis. La distinction de la
forme ancestrale pléistocéne tend & devenir de plus
en plus évidente; elle est déja avancée en ce qui
concerne les cranes, les mandibules et les dents
{Hooijer, 1969, 1973 ; Iarris, 1976 @ et b; Guérin,
sous presse « et thése]; pour ce qui a Lrait au
squelette postcranien on ne dispose encore que de
résultats partiels; Vimportance du matériel qu'il
m’a ¢élé donné d’examiner récemment montre que
cetle forme a des proportions corporelles trés proches
de I'espéce actuelle, el que contrairement a ce qui
a été écrit a plusicurs reprises elle n'est pas signifi-
cativement plus grande que celle-ci; cela suflit a
montrer que la forme pléistocéne ne se distingue au
plus que subspécifiquement.

— Lignée Ceralotherium praecox-C. simum ger-
manodafricanum-C. simum actuel. Ici encore les
caractéres diflérenticls des cranes et des dents de
ces espéces et sous-espéces sont connus [Arambourg,

1970 ; Groves, 1972 ; Guérin, sous presse a ; Harris,
1976 a et b; Hooijer, nombreux travaux], mais il
n'en est pas de méme pour le squelette postcranien
bien que D. A. Hooijer ait décrit un matériel abon-
dant pour le C. praecor de Langebaanweg. Les
diagrammes présentés ci-dessus montrent que :

e C. praecor a un squelette plus grand et plus
élancé que celui des C. simum actuels, avec des
proportions différentes et différentes aussi de celles
des C. simum fossiles.

o C. simum germanoafricanum a des os tres grands
et tres massifs ; il est plus grand que tous les C.
simum acluels mais les proportions relatives sont
du méme ordre ; au sein méme de cette sous-espéce
il y a tendance 4 une diminution de la taille au cours
du Pléistocéne. Ces différences justifient la sépara-
tion de C. praecoxr et C. simum en deux espéces
distinctes, el justifient également la distinction de
C. simum germanoafricanum comme sous-espéce
particuliére (on remarquera que dans celte lignée,
contrairement a la précédente, la régle de diminution
de la taille du Pléistocéne A 'actuel se vérifie).

Les diagrammes présentés permettent c¢galement
de faire quelques remarques sur le plan biostrati-
graphique.

e A propos des corrélations Omo-Olduvai-Esl
Rodolphe, que Y. Coppens inaugura dés 1972 et
dont le dernier avatar est dia a T.D. While et
J. M. Harris [1977] : les Rhinocerolidae confirment
dans leurs grandes lignes les résultats obtenus, tout
en suggérant quelques modifications mineures :
White et Harris mellent en équivalence Olduvai
Bed 1 el Bed 2 inférieur avec d'une part Omo-
Shungura membres G-H el d’autre parl la parlie
supéricure du « Koobi Fora Lower Member » de
I'Est-Rodolphe ; I'étude des rhinocéros montre qu’il
y a beaucoup d’analogies entre Olduvai Bed 1 et
Bed 2 inférieur avec d'une part Omo-Shungura
membre F a H et d’autre part la base du « Koobi
Fora upper member » de I'Est Rodolphe.

e A propos de la corrélation Afar membre SH
et Lactolil : cette corrélation exprimée par Mary D.
Leakey (communication orale) el par T. D. White
el J. M. Harris [1977] est parfaitement confirmée
par les Rhinocerofidae.

e A propos de la succession en Afar des membres
SH et DD ; les Rhinocerotidae montrent une distine-
tion trés marquée entre ces deux membres; cetle
distinction est bien évidemment liée & la présence
dans chacun des deux d'une espéce différente de
Ceralotherium mais elle pourrait peul-étre aussi
impliquer une différence d’age assez importante.
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