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ABRIDGED EN GUSH VERSION 

Over 60 fossils from the Uganda sector of the Western Rift Valley belong to rlrinoceroses, of which 50 can be assigned with confi
dence at the specific level. 

The earliest rlrinoceros remains from the basin, folllld in the Kisegi Formation, belong to Paradiceros mukirii, a species which 
lived in the latter part of the middle Miocene (ea 14 to 13 Ma). Late Miocene and Pliocene formations (Nkondo, Warwire, 
Hohwa) and Pleistocene levels (Behanga, Nyabusosi) have yielded the extinct 'white' rlrinoceros Ceratotherium praecox while the 
'black' rlrinoceros Diceros bicomis, has been found in the same levels. Thus, the chronological range of the species D. bicornis is 
longer (5 Ma) than previously thought (4 Ma). No examples of Brachypotherium have been recorded from the Uganda side of the 
valley. 

Detailed descriptions and measurements of the specimens are provided where the preservation is good enough. 

I. IN'IRODUCTION 

Les premiers restes de rhinoceros recueillis dans les "couches de Kaiso" ant ete decrits par A.T. Hopwood (1926, p. 
13-26; 1939, p. 308-316). D'autres ont ete signales par W.W. Bishop en 1969. 

L'existence d'un melange de faunes d'ages differents dans cette pretendue formation a ete etablie par H.B.S. Cooke et 
S.C. Coryndon en 1970; les premiers resultats biostratigraphiques sont dus a V.J. Maglio (1973) et J.M. Harris & T. 
White (1979). Ces derniers attribuent aux Suidae de Behanga (= Nyabusosi) l'age du Membre G de la Formation de 
Shungura a l'Omo. . 

De nouvelles recherches sur le terrain ant ete entreprises par l'Uganda Palaeontology Expedition (U.P.E.), dirigee par 
M. Pickford, B. Senut et D. Hadoto. Des 1987, M. Pickford publie la premiere sequence biostratigraphique de la re
gion. La meme annee, des restes de Rhinocerotidae d'age Pleistocene inferieur sont indiques par B. Senut et al. dans la 
Formation de Nyabusosi. En 1988, M. Pickford et al. signalent des :fragments dentaires de Rhinoceros (dont certains 
attribues avec doute aBrachypotherium sp.) dans la Formation de Nkondo, qui revelent un climat humide et dont l'age 
serait equivalent aux niveaux Omo I de C. Arambourg (=Omo 0 de F.C. Howell & Y. Coppens), Chemeron Extension 
Net peut-etre Kanapoi, et en tout etat de cause plus ancien que celui des Formations de Radar, Shungura, Est et Ouest 
Turkana. 

En 1989, M. Pickford et al. donnent une stratigraphie revisee et mettent en evidence !'existence de niveaux miocenes: 
l'ensemble fossilifere commence dans les niveaux de Kisegi et s'etend jusqu'a ceux de Nyabusosi, depuis environ 12 a 
13 Majusqu'a l'Actuel; il est contemporain de plusieurs formations du lac Baringo : Mpesida, Lukeino, Chemeron, 
Kapthurin et Kokwob. Ces resultats sont confirmes in M. Pickford et al. (1990; 1992) et la derniere publication fait 
etat d'une predetermination par C. Guerin d'un Paradiceros dans le niveau de Kisegi, dont l'age est attribue de ce fait 
a la fin du Miocene moyen, vers 14 Ma. 

L'ensemble de ces resultats est repris en detail dans le volume I de la presente monographie (Pickford, Senut & 
Hadoto, 1993). . · 
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Il.MATERIEL 

Nous disposons actuellement (mai 1994) d'une cinquantaine de restes de rhinoceros recueillis par l'U.P.E. 

1. FORMATION DE NYABUSOSI (1,8 Ma environ) 

NY 15'91 (loc. NY 5): fragment distal de tibia. 
NY 19'86 (lac. NY 3): fragment distal de tibia. 
NY 237'90 (loc. NY 22): fragment distal de metapode median. 

2. MEMBRE DE HoHW A (2,6 Ma e~viron) 

HO 21'90 (lac. HO 11) : phalange II laterale. 
HO 27'89 (lac. HO 8) : M3 droite. 

Palaeobiology 

3. FORMATIONS DE W ARWIRE ( 4,5 Ma environ), DE NKONDO/W ARWIRE ( 4,5 a 5 Ma environ) ET DE 
NKONDO (5 Ma environ) 

NK 19'88 (loc. NK 39): fragment de cubitus. 
NK 24'88 (loc. NK 39): magnum incomplet. 
NK 139'88 (loc. NK 82) : :fragment proximal d'un metatarsien ill droit. 
NK 238'88 (loc. NK 45): :fragment de premolaire superieure. 
NK 255'88 (lac. NK 86) : fragment de molaire superieure. 
NK 274'89 (loc. NK 118): fragment de molaire superieure gauche. 
NK 443'88 (lac. NK 44) : fragment proximal de metacarpien III droit. 
NK 472'89 (lac. NK 106): :fragments de molaire superieure et de molaire inferieure. 
NK 478'86 (loc. NK 50): fragment de molaire inferieure. 
NK 506'86 (loc. NK 51) : :fragment de molaire superieure. 
NK 520'88 (lac. NK 28): fragment de molaire superieure .. 
NK 521'88 (loc. NK 28): fragment de molaire inferieure. 
NK 570'89 (loc. NK 123): fragment de molaire inferieure. 
NK 642'88 (lac. NK .17) : 4 fragments de dents jugales. 
NK 646'88 (loc. NK 101): :fragments de molaires superieures. 
NK 690'86 (loc. NK 72) : fragment de molaire superieure. 
NK 691'89 (lac. NK 39) : pyramidal. 
NK 699'88 (loc. NK 25) : 57 fragments de dents dont 17 de dents superieures et 10 de dents inferieures. 
NK 732'89 (lac. NK 115) : fragment de troisieme molaire de lait inferieure droite. 
NK 811'89 (loc. NK 125): incisive vestigiale. 
NK 922'89 (loc. NK 69) : fragment de M3 droite. 
NK 1035'89 (loc. NK 82): fragment de molaire superieure. 
NK 1131'89 (loc. NK 127): 3.i:fragments de )ugale superieure droite. 
NK 1138'89 (loc. NK 127) : fragment de M droite. 
NK 1202'89 (loc. NK 129) : M3 gauche. 
NK 1219'89 (lac. NK 4): fragment de molaire inferieure. 
NK 1301'89 (loc. NK 52) : fragment de molaire superieure. 
NK 1377'89 (loc. NK 52) : avant-derniere ou derniere premolaire inferieure droite. 
NK 1378'89 (lac. NK 52) : :fragment de molaire superieure. 
NK 1449'89 (lac. NK 38): fragment de premolaire inferieure. 
NK 1548'89 (loc. NK 58) : M3 et 4 fragments de molaires inferieures. 
NK 1645'89 (loc. NK 38): 2 fragments de molaires (une superieure, une inferieure). 
NK 1548'89 (loc. NK 58) : :fragment de molaire inferieure. 
NK 1647'89 (lac. NK 38) : phalange II laterale. 
NK 2116'89 (lac. NK 78): phalange II laterale. 
NK 2578'89 (lo~. NK 33) : fragment de premolaire inferieure. 
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NK 2716'89 (loc. NK 72): deuxieme premolaire inferieure droite. 
NK 19'88 (loc. NK 39): humerus gauche complet. 

4. FORMATION KISEGI (14 Ma environ) 

Kl 1'91: ensemble compose d'un calcaneum droit en assez bon etat, d'un astragale subcomplet, d'un cubo1de incomplet 
et d'un fragment de magnum. 

A tout ce materiel s'ajoutent les pieces de la "Kai.so Formation" recueillies par E.J. Wayland et beaucoup plus tard par 
W.W. Bishop. Les premieres ont ete deposees en 1923 et 1925 au British Museum (Natural History) de Londres: 

M 1216: fragment de molaire superieure (type de "Rhinoceros scotti"), dont !'age serait de 2,3 a 2,6 Ma (M. Pickford, 
comm. pers.). 

M 1217 : ensemble de meme age que le fragment precedent, constitue de l'epiphyse distale d'un cubitus juvenile, d'un 
naviculaire incomplet et des deux tiers proximaux d'un metatarsien N. 

M 25135: ensemble de quatre fragments de dents trouves au "SW de Kai.so Village, N. River Howa", dans un niveau 
d'age semblable. 

Be I (20.7.63): pyramidal gauche, trouve par W.W. Bishop a Behanga I, formation qui, selon M. Pickford, date de 
1,8Ma 

III. DETERMINATION SYSTEMATIQUE 

L'ensemble de ce materiel doit etre attribue aux trois especes Ceratotherium praecox, Diceros bicomis et Paradiceros 
mukirii. 

. Ceratotherium praecox Hooijer & Patterson, 1972 

Ceratotherium praecox a ete defi.ni en 1972 dans les gisements kenyans de Kanapoi et Ekora par D.A. Hooijer et B. 
Patterson. II semble toutefois que quelques auteurs anterieurs aient eu !'intuition qu'une espece proche du rhinoceros 
blanc actuel, mais plus primitive, existait dans le Pliocene d'Afrique. C'est ainsi que AT. Hopwood (1926) decrivit 
une dent de Kai.so Village (coll. E.J. Wayland) comme Rhinoceros scotti nov. sp.; H.B.S. Cooke et S.C. Coryndon 
(1970) la considerent "indistinguishable from the upper first molar in the living Ceratotherium simum". C'est ainsi egalement 
que W.O. Dietrich (1942 a, b; 1947) decrivit sous le nom de Serengeticeros efficax des fossiles provenant de la region 
qui sera plus tard celle de Laetoli en Tanzanie. Le materiel signale par W.O. Dietrich est abondant mais n'est pas 
homogene et regroupe des fossiles issus de niveaux di:fferents, appartenant en general a c. praecox mais aussi a son 
descendant C. germanoa.fricanum, et meme parfois a D. bicomis. Toujours en 1972, D.A. Hooijer decrivit l'abondante 
collection sud-africaine de Langebaanweg; il obtient d'excellents resultats concemant l'anatomie du crane et des dents 
mais se refuse a distinguer le squelette post-crfuiien de celui des Diceros et Ceratotherium quatemaires et actuels, qu'il 
ne di:fferencie d'ailleurs pas, C'est l'etude des restes decouverts lors des recentes fouilles a Laetoli et a Hadar qui m'a 
permis de caracteriser le squelette post-crfullen de C. praecox (Guerin, 1987 et sous presse). 

Par rapport aux Ceratotherium simum actuels, le crane reste relativement court et large. Le toit crfullen plutot bas, plu
tot concave est elargi notamment au niveau du fond de l'echancrure nasale. L'arriere-crane raccourci se caracterise 
par une fac~ occipital~ moins etiree en arriere et done moins oblique ; cette face, tres large au niveau des protuberan
ces occipitales extemes mais dont la largeur maximale est assez faible, comporte au milieu de son bord dorsal une en
coche mediane large et peu profonde. Les nasaux sont tres epais, l'echancrure nasale s'etend loin en arriere. La cons
triction transversale post-orbitaire est assez peu marquee. La largeur au niveau des arcades zygomatiques est forte. Le 
palais est etroit. 

Les dents dotees d'un filt eleve recouvert de cement sont deja bien hypsodontes mais moins que chez l'espece actuelle. 
Les p2, p3 et P4 sont toujours munies d'un crochet, parfois d'une crista, et presentent assez rarE'.ment une medifossette 
fermee; on y observe une constriction.du protocone; elles possedent souvent un cingulum labial; pour p3 et P4, l'ex-
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tremite linguale du protolophe s'etend vers l'arriere au-deta de la mi-longueur de la dent. Les molaires presentent un 
net pli du paracone, et un protocone muni d'une constriction ; le crochet est toujours present, la crista est frequente et 
ii existe tres souvent une medifossette fermee. Pour les jugales inferieures, les premolaires depourvues de cingulums 
longitudinaux presentent parfois une fossetide posterieure par fermeture de la vallee transversale correspondante ; les 
molaires comme les premolaires ont le plus souvent des vallees a profil transversal en v aigu ; a leur debouche, i1 y a 
une importante difference de niveau entre Ies val!ees posterieure et anterieure, celui de cette derniere se situant tres au 
dessus du collet. Le squelette post-crfullen se caracterise par l'allongement des grands os des membres, dont !'allure est 
relativement gracile. L'humerus est long. Le radius est sensiblement plus long que chez C. simum avec une epiphyse 
proximale plus massive mais une epiphyse distale dont les dimensions sont du meme ordre, et qui est done relative
ment plus petite. Les proportions des carpiens sont di:fferentes. Les metapodes sont plus longs et plus minces, avec une 
articulation proximale plus etroite et plus profonde, une diaphyse plus grele. L'astragale est large, le calcaneum long et 
elance (Guerin, 1987 et sous presse). 

a) Synonymie simplijiee 

1926 : Rhinoceros scotti nov. sp.; Hopwood 
1942 a: cf. Ceratotherium simum (partim) et Vorfahr des Ceratotherium simum; Dietrich 
1942 b: Serengeticeros efficax nov. gen. nov. sp.~ Dietrich 
1947: Serengeticeros efficax; Dietrich 
1947: Atelodus germanoa.fricanus; Arambourg 
1969: Ceratotherium simum germanoa.fricanum; Hooijer 
1972: Ceratotherium simum germanoa.fricanum; Hooijer 
1979: Ceratotherium praecox; Guerin 
1987: Ceratotherium praecox; Guerin 

b) Description 

Denture 

LaM3 droite HO 27'89 presente une usure moyenne; elle se caracterise par une medifossette fermee, une constriction 
du protocone bien marquee sur sa face anterieure et une forte constriction du metacone sur ses faces anterieure et pos
terieure. Les dimensions (longueur absolue 85 mm, longueur anatomique 71 mm, largeur 70 mm) sont remarquable
ment grandes et se situent pres de la limite superieure de variation de l'espece (Guerin, 1987, tabl. 9-5 et 9-6). 

La premiere ou deuxieme molaire superieure gauche NK 274'89 est tres usee et incomplete dans son angle postero
labial. L'ectolophe ondule au pli du paracone a peine visible est caracteristique du genre. On observe une double medi
fossette fermee par coalescence de deux cristas et d'un crochet. Le protocone montre les traces d'une forte constriction. 
La largeur atteint 60 mm, valeur proche de la limite inferieure de variation. 

Les fragments de jugales superieures NK 1131'89, NK 1301'89, NK 1390'89 et NK 1645'89 appartiennent aussi a C. 
praecox. 

La troisieme molaire inferieure droite NK 1548'89 est relativement peu usee; elle est bien hypsodonte et ses deux 
lobes sont separes sur une bonne partie de la hauteur du filt ; on observe des traces de cingulum posterieur et labial. 
Sur la table d'usure, les croissants sont presqu'a angles droits. Les dimensions (longueur 58 mm, largeur 35,5 mm) 
sont superieures aux valeurs fuoyennes relevees a Laetoli. 

Les fragments de jugales inferieures NK 570'89 et NK 1548'89 sont a rapporter a C. praecox. 

L'holotype de Rhinoceros scotti Hopwood (specimen M 12616, Natural History Museum de Londres) est, comme 
l'avaient vu H.B.S. Cooke et S.C. Coryndon (1970), une premiere molaire superieure gauche. Le degre d'usure est 
moyen et ii manque le quart antero-exteme (Hopwood, 1926, pl. 3, fig. 17). Elle comporte une medifossette fermee, et 
le protocone est faiblement etrangle; l'email est chagrine. La largeur peut etre estimee a environ 68 mm. Au stade 
d'usure de cette dent l'extremite linguale du protolophe ne s'etend pas vers l'arriere au deta de la moitie de la longueur 
de la medifossette ; ~res du collet, la. meme extremite atteint l'arriere de la medifossette. Les caracteres morphologi
ques sont ceux de Ceratotherium et le dernier correspond plus a C. praecox, ce que corroborre l'age de 2,3 a 2,6 Ma 
attribue par M. Pickford a ce fossile. 

'266 



( 
1 
I 
I 
I 

\ 

I 
I 

Palaeobiology Geology and Palaeobiology of the Albertine Rift Valley, Uganda-Zaire 

Os long.s 

L'humerus gauche de la Formation de Nkondo (Pl. I: fig. 1, 2) est a peu pres complet en depit de plusieurs fractures. 
Ses prin~ipaux caracteres morphologiques, en particulier la brievete de la distance trochiter-tuberosite deltoi'dienne, et 
la coulisse bicipitale symetrique du fait de la position mediane du tubercule intermediaire, sont cornrnuns aux genres 
Ceratotherium et Diceros et sont typiques de la sous-farnille des Dicerotinae (Guerin, 1980b). Les dimensions (Tabl. n 
sont voisines de celles de deux C. praecox de la Formation d'Hadar. Les proportions (Fig. 1) montrent que l'os est 
allonge et relativement mince, cornrne tousles os longs de C. praecox (Guerin, 1987 et sous presse): toutes les dimen
sions sont proches du maximum observe chez les D. bicornis fossiles et de la moyenne des C. simum actuels, mais la 
longueur est plus forte. Les deux specimens de C. simum fossiles cites en reference sont en fait des C. mauritanicum de 
Ternifine en Algerie ; je ne dispose pas d'humerus de C. germanoa.fricanum qui devraient etre beaucoup plus trapus. 

Tableau I - Dimensions comparees de l'humerus de Ceratotherium praecox de la Formation de Nkondo (mm) 

Humerus 

variables 

1 : Lonirueur 
2: DTnrox. 
3: DAPnrox. 
4: DT mini. dia. 
5: DAP dia. 
6: DT distal 
7: DAP distal 

variables 

1: Longueur 
2: DTprox. 
3: DAPprox. 
4: DT mini. dia. 
5:DAP dia. 
6: DT distal 
7: DAP distal 

Ou11:anda Ceratotherium Draecox Ceratotherium simum fossiles Diceros bicornis nlio-nleistocenes 
valeurs nb moyenne mini maxi nb moyenne mini maxi nb moyenne mini 

436 2 447,5 439 456 1 415 5 394 349 
178 2 187,5 181 194 0 4 166,6 154,5 
170 2 168,3 165 171,5 0 3 162 149 
76,5 2 77,5 74 81 2 79,75 79,5 80 5 72,8 67 
76 2 84 82 86 2 89,5 84 95 5 76,5 42 

174 2 190 188 192 1 160,5 5 166,7 156,5 
121,5 2 128 124 132 1 124 4 108,3 93 

Ceratotherium simum holocenes et actuels Diceros bicornis holocenes et actuels 
nb moyenne mini maxi ecart nb moyenne mini maxi ecart 

type tYPe 
10 414,7 390 445 18,679 29 408,8 369 460 22,091 
12 175,7 162 197 11,094 33 159,4 132 184 13,83 
12 175,3 158 198 11,484 31 160,3 144 196 12,959 
12 80 73,5 90 4,793 31 64,2 53,5 76,5 5,367 
12 88 76,5 106 9,003 31 70 57,5 82,5 6,58 
12 169,1 157 184 9,246 33 157,9 142 183,5 9,721 
12 120,5 111,5 135 7,146 33 106,2 92 118 6,962 

0,10 
;:r 

-+-

0,08 ..... 

0,06 

0,04 

0,02 

0,00 

-0,02 

0 2 3 4 5 6 7 8 

Figure 1 - Diagramme des rapports des humerus des rlllnoceros plio-pleistocenes et actuels 
d'Afrique. En ordonnee, differences logarithmiques avec D. bicomis actuel ; en abscisse, va
riables du tableau I. 

maxi ecart 
type 

422 29,249 
182 11,412 
182 17,578 
80 4,868 
80 3,674 

176 7,155 
122 12,842 
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Carpiens, tarsiens et metapodes 

Le pyramidal NK 691'89 est tres bien conserve (Pl. I: fig. 3, 4, 5). La.face antero-externe est plus large que haute. La 
face postero-externe possede une facette articulaire proxirnale longue et uapezoi'dale, plus haute lateralement que 
medialement, et une facette articulaire distale triangulaire beaucoup plus haute du cote lateral que du cote medial. La 
face proximate est rectangulaire, et la face distale est en demi-ellipse. Ces caracteres anatomiques sont ceux des C. 
simum actuels (Guerin, 1980b). 

La comparaison des dimensions (Tabl. II) montre que la longueur est un peu faible, mais que largeur et hauteur sont 
un peu plus fortes que la moyenne d'un echantillon de 13 a 14 C. praecox. La figure 2 est un diagrarnrne de dispersion 
des largeurs en fonction des hauteurs chez Ceratotherium et Diceros : le specimen de la Formation de Nkondo se situe 
parfaitement dans le nuage des C. praecox. 

IPvramidal 

variables 

1: Lonmieur 
2: lani:eur 
3: hauteur 

1: Lonmieur 
2: lani:eur 
3: hauteur 

Tableau II- Dimensions comparees du pyramidal de C. praecox NK 691'89 de la Formation de Nkondo (mm) 

Ouganda 

valeurs 

45,5 
65 
61,5 

nb 

13 
14 
13 

nb 

11 
11 
11 

Ceratotherium praecox 

moyenne mini maxi ecart 
type 

49 40,5 57,5 4 ,865 
61 ,5 57 69 3,456 
58,1 51 69 4,811 

Ceratotherium simum actuels 
moyenne mini maxi ecart 

47,4 
64,6 
55,4 

70 -

60 -

50 -

type 
42 54 3,886 
58.5 71,5 3,47 
51,5 61 2,836 

e D. bicomis ac 
• D. bicomis fo 
11 C. simum act. 
<> C. simum foss. 
• C. praecox 
a Ouganda 

l!I 

nb 

8 
6 
7 

nb 

25 
26 
26 

Ceratotherium simum Diceros bicornis 
plio-nleistocenes plio-nleistocenes 

moyenne mini maxi ecart nb moyenne mini maxi 
type 

50,3 34,5 58,5 8,268 3 43,5 42 45 

71 ,3 65 75 3,945 3 56,8 56 57,5 

62,l 57 73 6,161 3 50,7 47,5 53 

Diceros bicomis actuels 
moyenne mini maxi ecart 

type 
42,l 37,5 49 3,032 
55,6 46,5 61 3,565 
51,2 41 60 4,322 

• 
• 

a 

a 

• 
40-+-~~~,~~~~,~~~-~,~~-~,~~-r~~~-..-,~~-....,~~~~, 

40 4S SO SS 60 6S 70 7S 80 

Figure 2 - Diagramme de dispersion des largeurs des pyramidaux en fonction de leur hauteur 
chez les rhinoceros plio-pleistocenes et actuels d'Afrique. En ordonnee, les hauteurs. 

ecart 
type 

1,5 
0,764 
2,843 

Le magnum NK 24'88 est incomplet (Pl. I : fig. 6, 7), son apophyse posterieure est brisee. II se caracterise par sa face 
anterieure tres etiree transversalement, et son articulation distale bien elargie en avant, ce qui correspond bien au 
genre Ceratotherium (Guerin, 1980b). Le tableau III montre que la largeur et la hauteur sus-articulaire se situent clans 
l'intervalle de variation d'un lot de 9 a i'o C. praecox, et parmi les plus grands specimens. Le diagrarnrne de dispersion 



Palaeobiology Geology and Palaeobiology of the Albertine Rift Valley, Uganda-Zaire 

de ces deux variables (Fig. 3) confirme parfaitement l'attribution a C. praecox du magnum de la Formation de 
Nkondo. 

Un naviculaire de la collection Wayland (qui fait partie du lot M 12617 du Natural History Museum), incomplet rote 
medial, est long de 72 mm, ce qui est pratiquement identique a la moyenne d'un lot de 7 c. praecox (65,5 a 77 mm, 
moyenne 71,6). 

Enfin, le meme lot de la collection Wayland contient le tiers proximal d'un metatarsien IV gauche dont les dimensions 
(DT proximal 56,5 mm, DAP proximal 47 mm) depassent celles des plus forts D. bicornis connus. II pourrait bien 
s'agir de C. praecox, pour lequel aucun exemplaire de cet os n'a ete recueilli jusqu'ici. 

Magnum 

variables 

1: largeur ant. 
2: H. sus-artic. 

variables 

1 : larii;eur ant. 
2: H. sus-artic. 

Tableau ID - Dimensions comparees du magnum de C. praecox NK 24'88 de la Formation de Nkondo (mm) 

Ouganda 

valeurs 

57,5 
69 

Ceratotherium praecox Ceratotherium simum Diceros bicornis 
plio-ulei.stocenes ulio-uleistocC:nes 

nb moyeone mini maxi ecart nb moyeone mini maxi ecart nb moyeone 
type type 

9 55 ,5 53 59,5 2,291 1 61 1 45 
10 64,7 60 70 2,887 1 78,5 1 56 

Ceratotherium simum actuels Diceros bicornis actuels 
nb moyeone mini maxi ecart nb moyeone mini maxi ecart 

type type 
10 57,4 53 62,5 2,381 24 47,7 43 62,5 2,381 
10 59 .5 56 65 2,858 15 56,6 51 65 2,858 

80 - Oo 

70 - ~. a 

I 
a • El a a 

El • 60 - El 
a •• 

EIEll:lmi 
El • • ffi • • 

l:l 
50 - El • 

40 - El D. bic. act. 
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Figure 3 - Diagramme de dispersion des Iargeurs des magnums en fonction de leur hauteur 
sus-articulaire chez les Ihinoceros plio-pleistocenes et actuels d'Afuque. En ordonnee, les hau
teurs. 

mini maxi 

c) A/finites, distribution, ecologie 

ecart 
type 

II semble que la lignee des Ceratotherium s'enracine panni le groupe des grands Diceros du Miocene superieur 
circum-mediterranneen, sans qu'il soit actuellement possible de trancher entre Diceros pachygnathus (pour lequel 
nous conservons l'acception de Gaud.ry), D. neumayri et D. douariensis. 

Pour plus de details sur les gisements a C. praecox et leur age, on se reportera aux travaux de M . Beden (1979), D.A. 
Hooijer (1969, 1973) et C. Guerin (1980a, 1987). 
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Ethiopie 

Omo, Formation de Mursi (4 Ma) et base de la Formation de Shungura (de 3,2 a 2,8 Ma). 
Radar, Membre du Sidi Hakoma (de 3,3 a 2,8 Ma). 

Aterir Beds (environ 4 Ma). 
Chemeron Formation, lac Baringo (entre 2 et 3 Ma). 
Est Turkana (Est Rodolphe), Koobi Fora, Formation de Kubi Algi (Harris, 1983). 
Ekora (un peu plus ancien que 4 Ma). 
Kanapoi Centre 4,3 et 4,1 Ma). 
Lothagam (de 4,4 a 4,1 Ma pour Beden 1979, mais Lothagam 1 aurait 6 Ma pour Hooijer 1973). 
Lukeino (6,7 a 6 Ma), mais la determination des rhinoceros est a verifier. 
Mpesida (7 Ma). 

Tanzanie 

Laetoli, Laetolil Beds (environ 3,8 Ma). 

Afrigue du Sud 

Langebaanweg (5 a 4 Ma). 
Swartlinjes Farm (Pliocene). 

Palaeobiology 

L'espece n'est done pour !'instant connue qu'en Afrique orientale et australe, dans une periode de temps comprise entre 
environ 7 et 3 a 2,5 millions d'annees. 

L'hypsodontie deja tres marquee et l'inclinaison de la face occipitale qui trahit un port de tete bas montrent a !'evi
dence que Ceratotherium praecox etait un habitant de la savane, tondeur d'herbes, et tout particulierement de grami
nees ; ses. descendants ne feront que perfectionner les adaptations correspondantes. Toutefois, bien que sa stature 
depasse celle du rhinoceros blanc actuel, ii est beaucoup.moins graviportal que lui : il devait done etre sensiblement 
plus mobile. Par ailleurs son mode de vie devait etre assez semblable, avec des exigences ecologiques du meme ordre, 
en particulier la necessite de ne pas trop s'eloigner d'un point d'eau ; ii etait probablement aussi non territorial et 
devait constituer de petits groupes. 

Diceros bicornis (Linnaeus, 1758) 

L'actuel rhinoceros "noir" est connu depuis longtemps dans bien des gisements du Pliocene et du Pleistocene d'Afri.que 
orientale et australe (Hooijer, 1969; Harris, 1983; Guerin, 1979, 1980a, b, 1985, 1987), mais le materiel disponible est 
trop pauvre pour qu'il ait fait l'objet d'une distinction systematique. Dans l'etat actuel de nos connaissances, le distingo 
ne semble pas depasser le niveau subspecifique (Guerin, 1987). 

a) Description 

Denture 

Une M3 gauche de la Formation de Warwire, tres usee et abimee, inseree dans un fragment de mandibule, est longue 
de 50 mm et large de 29,5 mm. Elle est de toute evidence brachyodonte, ce qui, joint a ses dimensions, permet de l'at
tribuer a D. bicornis. 

Les fragments de dents jugales NK. 238'88, NK. 478'86, NK. 1035'88, NK. 1378'89 et les ensembles de fragments den
taires correspondant aux numeros NK. 446'89 (loc. NK. 106) et NK. 699'88 (loc. NK. 25) appartiennent tres probable
ment, du fait de leur brachyodontie, a D. bicornis. Il en est sans doute de meme d'une incisive inferieure vestigiale en 
bouton, sans trace d'usure, dont la couronne haute de 13,5 mm a pour diametres a la base 10 et 12 mm. 

270 



I. 
I 

Palaeobiology Geology and Palaeobiology of the Albertine Rift Valley, Uganda-Zaire 

Oslon~ 

Le cubitus de la Formation de Nkondo est incomplet; la seule dimension mesurable est le diametre transversal articu
laire proximal, qui atteint 87,5 mm. Cette valeur est un peu inferieure a la moyenne de 31 D. bicomis actuels 
(92,4 mm) et beaucoup plus faible que la moyenne de 11 C. simum actuels (108,2 mm). Jene dispose d'aucun exem
plaire de cet os pour D. bicomis fossile, C. simum fossile ni C. praecox, mais pour des raisons biometriques je le rap
procherai plus volontiers de D. bicomis. 

Deux fragments distaux de tibias NY 15'91 et NY 19'86 proviennent de la Formation de Nyabusosi, dont l'age serait 
de 1,8 Ma Leurs diametres transversal distal et anteroposterieur distal sont respectivement 95,5 x 73 mm et 103,5 x 
79 mm. Le diagramme de dispersion (Fig. 4) montre que les deux os se situent parmi le nuage des D. bicomis. 

a D. bicomis ac 
• C. simum act. 

1 00 - • D. bicomis fo 
o C. simum foss. 
• Ouganda 

90 -

80 - • 

70 -

0 

0 

• 
• 1:1. 

60-+-~--~----,.----~-----,.----------""T""----------• .-----------<, 
80 90 100 110 120 130 

Figure 4 - Diagramme de dispersion des diametres transversaux distaux des tibias en fonc
tion de leurs diametres antero-posteneurs distaux chez les rhinoceros plio-pleistocenes et 
actuels d'Afrique. En ordonnee, diametres antero-posteneurs. 

Carpiens, tarsiens et metapodes 

Le pyramidal de la collection W.W. Bishop trouve a Behanga I (Be I 20.7.63) presente les caracteres morphologiques 
de D. bicornis (Guerin, 1980b). Ses dimensions (longueur 39 mm, diametre transversal 57 mm, hauteur 44 mm) cor
respondent elles aussi a D. bicomis, comme le montre sa position dans le diagramme de dispersion de la figure 2. 
Rappelons que la piece provient d'un niveau datant de 1,8 Ma. 

La seule dimension mesurable sur le metacarpien III gauche NK 443' 88 (loc. NK 44) est le diametre transversal 
proximal, qui atteint 56,5 mm. Le tableau IV montre que cette valeur est inferieure a la plus faible d'un lot de 8 C. 
praecox, et qu'elle est a peine superieure au minimum observe sur un lot de 35 D. bicornis actuels. C'est done a D. 
bicornis que j'attribue ce fragment, d'autant que les rares caracteres qualitatifs observables correspondent aussi a cette 
espece. 

La moitie proximate de metatarsien III droit NK 139'88 doit, elle aussi, etre attribuee a D. bicomis d'apres ses caracte
res morphologiques et ses dimensions (Tab!. IV). Le diagramme de dispersion du diametre transversal proximal en 
fonction du diametre anteroposterieur (Fig. 5) montre que l'os se place dans le nuage constitue par les D. bicornis 
actuels et fossiles. 
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Mc ill 

Tableau IV - Dimensions comparees des metapodes medians de D. bicornis NK 443'88 et NK 139'88 
de la Formation de Nkondo (mm) 

Ouganda Ceratotherium praecox Ceratotherium simum Diceros bicomis 
plio-plei.stocenes olio-oleistocenes 

variables valeurs nb moyeone mini maxi ecart nb moyeone mini maxi ecart nb moyeone mini maxi 
type tvne 

DTprox. 56,5 8 67,3 60,5 76 4,613 8 76,2 60,5 84 7,937 l 60,5 

Ceratotherium simum actuels Diceros bicornis actuels 
nb moyeone mini maxi ecart nb moyeone mini maxi ecart 

type tvne 
DTorox. 12 68,5 64 76 3,589 35 61,1 54,5 70,5 4,097 

Mt ill 
Ouganda Ceratotherium praecox Ceratotherium simum Diceros bicornis 

plio-p!ei.stocenes olio-plei.stocenes 
variables valeurs nb 

DTprox. 47 10 
DAPprox. 45 8 

nb 

DTnrox. 12 
DAPorox . 11 

moyeone mini maxi ecart nb 
type 

54,1 so 58 2,881 3 
50,3 46 54 2.725 1 

Ceratotherium simum actuels 
moyeone mini maxi ecart nb 

type 
55,8 51.5 64.5 3,576 34 
49.4 46 53 2,192 34 

60 

50 -

40 -

moyeone mini maxi ecart nb moyeone 
tvne 

53,3 51 58 4,041 
46,5 

Diceros bicornis actuels 
moyeone 

49 
48,6 

El El • 

• 

=i 
43 ,5 
40 

• • 

• 

maxi 

58,5 
56,5 

• 

ecart 
tvne 

3,425 
3,403 

1:1 D. bicomis ac 
• C. simum act. 
• C. preacox 
o D. bic. fossile 
.a. Ouganda 

30..!...--------...--.--------,.---------...--,-------,,--======::::;:,======:::::..,, 
40 45 so SS 60 6S 70 

mini 

Figure 5 - Diaglamme de dispersion des diametres proximaux du metatarsien ill en fonction 
de leurs diametres antero-posterieurs chez les rhinoceros plio-pieistocenes et actuels d'Afri
que. En ordonn~, diametres antero-posteneurs. 

b) Affinites, distribution, ecologie 

D. bicornis est connu au Plio-Pleistocene dans les gisements suivants : 

Ethiopie 

Omo, Formation de Mursi (4 Ma) et tousles membres (de A aK/L) de la Formation de Shungura. 
Radar. 
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Naivasha. 
K.apthurin Formation. 
Est Turkana (Est Rodolphe), Koobi Fora, Formation de Kubi Algi (Harris, 1983). 
Kanam. 
Kanjera. 
Malewa River. 

Tanzanie 

Laetoli, Laetolil Beds (environ 3,8 Ma). 
Olduvai. 

Ouganda 

Walasi Hill. 

Broken Hill. 

Afrigue du Sud 

Makapansgat. 
Hopefield. 
Limeworks Cave. 
Draaihoek. 
Cote du Zoulouland. 

L'espece n'est done pour }'instant connue a l'etat fossile gu'en Afrique orientate et australe, depuis une epoque qu'on 
croyait remonter a 4 millions d'annees. Les nouvelles decouvertes en Ouganda montrent qu'elle existe en fait depuis 5 
millions d'annees. 

D. bicomis se trouve actuellement dans des environnements varies, de la savane a la steppe a epineux et a la foret de 
montagne, mais ne penetre pas en foret dense. On peut le rencontrer jusqu'a 3000 m d'altitude. L'espece recherche de 
petits buissons au sein des herbes. Elle mange essentiellement des epineux, des petits buissons, des racines, des bran
chages, quelques herbacees; elle consomme en outre des plantes succulentes et des fruits (melons sauvages, acacias), 
surtout en pays sec, et cherche aussi des racines. Les plantes dont se nourrit le rhinoceros noir appartiennent a une 
vingtaine de genres. II boit tous les jours si l'eau est abondante, beaucoup moins souvent si l'eau est rare ; ii peut par
courir une quinzaine de km pour aller boire (Guerin, 1980b). 

Paradiceros mukirii Hooijer, 1968 

Ce petit Dicerotinae a ete de:fini dans le Miocene superieur de Fort Teman (Kenya). 

Un ensemble Kl 1'91 de 3 tarsiens appartenant sans doute au meme individu a ete decouvert avec un fragment de 
carpieri dans la Formation· de Kisegi (M. Pickford et al., 1992). 

a) Description 

Carpiens et tarsiens 

Le carpien est un fragment anterieur mat conserve de magnum. La piece, tres petite, n'est pas mesurable. 

Le calcaneum droit est en assez bon etat (Pl. II: fig. 1-4) et presente les dimensions suivantes: 
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- hauteur 
- DT tuberosite 
- DAP tuberosite 
-DT milieu 

92,5 mm 
36mm 
50mmenv. 
33mm 

- DT sustentaculum 
-DAPbec 
- DT maximal de l'os 

50mm 
50mm 
55,5 mm 

Palaeobiology 

Ces dimensions sont proches de celles donnees par D.A. Hooijer (1968, tabl. 13) pour trois calcaneums de Fort 
Teman. L'extremite distale du sustentaculum tali tend a s'incliner vers le bas, l'axe du sustentaculum fait un angle 
faiblement obtus avec l'axe du corps de l'os. En vue laterale, le bord posterieur est en S. La facette articulaire supero
exteme repondant a l'astragale ne possede pas d'extension laterale repondant au perone. Toutes ces dispositions evo
quent nettement les calcaneums de Diceros et Ceratotherium et militent en faveur de !'attribution de ce calcaneum a P. 
mukirii. 

L'astragale droit est mains bien conserve et incomplet distalement (Pl. II: fig. 6, 7, 8). Quatre dimensions sont mesu
rables: 

-DT 
- hauteur 
- DAP levre inteme 
- distance des deux levres 

68mm 
65 mmenv. 
44mm 
42,5 mmenv. 

Les dimensions sont proches de celles des 5 astragales de Fort Teman (Hooijer, 1968, tabl. 12). L'etat de conservation 
ne permet pas la recherche de caracteristiques anatomiques de detail, rnais l'allure generate evoque un petit D. 
bicomis. 

Enfin le cuboi:de est mat conserve et incomplet en arriere. La face anterieure (Pl. II : fig. 5) a une largeur de 36,5 mm 
pour une hauteur de 29,5 mm. Ces dimensions sont sensiblement plus faibles que celles du cuboi:de de Fort Teman 
mesure par D.A. Hooijer. lei encore, la mauvaise conservation ne permet pas d'observation anatomique detaillee. 

b) Afjinites, distribution, ecologie 

D.A. Hooijer (1968) considere P. mukirii comme un rameau sans descendance issu d'un ancetre common parallele
ment a Diceros. 

En dehors de Fort Teman, P. mukirii existe peut-etre a Maralal au Kenya, qui serait de meme age (Hooijer, 1968). J'ai 
retrouve l'espece a Beni-Mellal au Maroc (Guerin, 1976), dont l'age est Miocene moyen final. 

IV. CONCLUSION 

Les sites neogenes de l'Ouganda ont livre une soixantaine de restes de rhinoceros, dont environ 50 ont ete recueillis 
par l'U.P.E. La moitie de ces demiers est determinable. 

L'ensemble de ce materiel appartient a trois especes : 

- Paradiceros mukirii, decouvert dans la Formation de Kisegi, qu'il est des lors possible de dater du Miocene moyen, 
entre 13 et 14 Ma; 

- Diceros bicornis, encore jamais signale dans la region de Kaiso, est atteste desonnais dans les Formations de 
Nkondo (5 Ma), de Warwire (4,5 Ma), de "Behanga l" (1,8 Ma) et de Nyabusosi (1,5 Ma); l'espece que l'on croyait 
vieille de 4 Ma est en fait apparue ii y a 5 millions d'annees. 

- Ceratotherium praecox, qui provient des Formations de Nkondo (5 Ma), avec entre autres un humerus complet qui 
est une piece particulierement rare, de Warwire (4,5 Ma) et de Hohwa (2,6 Ma). 

L'extension stratigraphique de ces trois especes confirme que la "serie de Kaiso" s'etend, au moins pour les niveaux 
fossiliferes ayailt livre des rhinoceros, de la fin du Miocene moyen jusqu'a la fin du Pleistocene iriferieur. 
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Par ailleurs, les deux demieres especes se trouvent ensemble dans les Formations pliocenes de Nkondo et de Warwire. 

Leur signification ecologique etant di:fferente, ii sera interessant de preciser leur importance relative dans ces Forma
tions. 
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Figure 1 - Ceratotherium prdecox, humerus gauche de la Formation de Nkondo, posterieure. Echelle = 10 cm. 

Figure 2 - Ceratotherium praecox, humerus gauche de la Formation de Nkondo, vue laterale. Echelle = 10 cm. 

Figure 3 - Ceratotherium praecox, pyramidal NK 691'89 de la Formation de Nkondo, face posterieure. Echelle = 1 cm. 

Figure 4 - Ceratotherium praecox, pyramidal NK 691'89 de la Formation de Nkondo, face anterieure. Echelle = 1 cm. 

Figure 5 - Ceratotherium praecox, pyramidal NK 691'89 de la Formation de Nkondo, face distale. Echelle = I cm. 

Figure 6 - Ceratotherium praecox, magnum NK 24'88 de la Formation de Nkondo, vue laterale. Echelle = 1 cm. 

Figure 7 - Ceratotherium praecox, magnum NK 24'88 de la Formation de Nkondo, face anterieure. Echelle = I cm. 
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Planche II (Echelle = 1 cm) 

Figures 1-4 - Paradiceros mukirii, calcaneum Kl 1'91 de la Formation de Kisegi, faces laterale, anterieure, mediale et 
posterieure. 

Figure 5 - Paradiceros mukirii, cuboide Kl 1'91 de la Formation de Kisegi, face anterieure. 

Figures 6-8 - Paradiceros mukirii, astragale Kl 1'91 de la Formation de K.isegi, faces mediale, pcisterieure et anterieure. 
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