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Abstract 
 

La nutrition des herbivores joue un rôle essentiel dans les écosystèmes. En retour, 

l’environnement influe sur leur écologie. Les régimes alimentaires des herbivores sont 

variés. Cela induit des contraintes mécaniques particulières qui peuvent avoir un 

impact sur la morphologie. La présente étude a pour objet de quantifier l’influence de 

ces régimes sur la conformation crânienne des périssodactyles et des artiodactyles. 

Une étude comparative doit permettre de déterminer quelles sont les différences 

significatives de morphologie crânienne entre les deux ordres. Pour cela, la 

morphométrie géométrique basée sur la photogrammétrie a été utilisée. Cette étude 

démontre que le régime omnivore influence significativement la conformation 

crânienne. Une grande différence de disparité entre les deux ordres a été observée. 

La disparité au sein des régimes alimentaires est relativement élevée, mis à part pour 

le régime mangeurs mixtes où la disparité retrouvée est très faible. Les régimes 

alimentaires montrent bien une influence sur la conformation crânienne. L’étude des 

mandibules associées aux crânes étudiés permettrait d’augmenter la robustesse de 

ces résultats et de les compléter avec une étude de covariation. 

 

The nutrition of herbivores plays an essential role in the functioning of biodiversity. 

In turn, the environment influences their ecology. The diets of herbivores are varied. 

They induce particular mechanical constraints which could have an impact on the 

morphology. The purpose of this study is to quantify whether these diets indeed 

influence the cranial conformation of perissodactyls and artiodactyls. A comparative 

study would make it possible to determine which differences exist in cranial 

morphology between the two orders. To do so, geometric morphometrics based on 

photogrammetry was used. This study demonstrates that the omnivorous diet 

significantly influences cranial conformation. A large difference in disparity between 

the two orders was observed. The disparity within the diets is relatively high, except 

for the mixed-feeders diet for which the disparity found is very low. Diets clearly show 

an influence on cranial conformation. The study of the mandibles associated with the 

skulls studied would make it possible to increase the robustness of these results and 

to complement them with a study of co-variation. 
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1. Introduction 
Les mammifères herbivores actuels jouent un rôle majeur au niveau de 

l’environnement du fait de leurs relations étroites avec les animaux et les végétaux qui 

les entourent (Skarpe, 1990). 

Les ongulés sont un maillon important de la chaîne alimentaire animale car ils 

constituent la majeure partie des ressources nutritionnelles des grands carnivores 

(Ewer, 1998). Leur propre nutrition joue elle aussi un rôle déterminant au travers de 

son impact sur les végétaux. En mangeant tous types de plantes, ils régulent les 

populations végétales (Hobbs, 1996). L’ingestion d’une grande partie des végétaux 

permet la reproduction de ceux-ci par la dispersion des graines (zoochorie) et le 

contrôle de leurs quantités (Malo & Suárez, 1995). Les déjections des herbivores 

permettent aussi de réguler le niveau de gaz présent au niveau des sols et contribuent 

à une croissance plus longue de la tige et à un accroissement de la taille des feuilles. 

La litière des plantes broutées se décompose plus rapidement que celle des plantes 

non broutées, augmentant ainsi la disponibilité des nutriments pour la communauté 

végétale environnante (Molvar et al., 1993). Des recherches ont montré que la 

décomposition de la carcasse d’un grand herbivore favorise la quantité de 

macronutriments dans les sols et de nitrogène présent dans les feuilles pour une durée 

d’au moins deux ans (Bump et al., 2009). Une densité élevée d'ongulés peut ainsi avoir 

un impact profond sur les populations végétales, la structure forestière et les 

processus écosystémiques (Danell et al., 2003). La présence de grands herbivores au 

niveau d’un écosystème induit donc la modulation des paysages. 

Il y a une coévolution entre les plantes et les ongulés. Pour exemple, la période 

déterminante de coévolution des espèces de plantes et des ongulés des Grandes 

Plaines d’Amérique du Nord se situe au cours des 12 000 dernières années (Mack & 

Thompson, 1982). McNaughton (1984) a montré que l’hétérogénéité du paysage a 

joué un rôle majeur dans la distribution et l’abondance d’ongulés indigènes. En Europe 

occidentale, l’histoire des ongulés à la transition Eocène-Oligocène est marquée par 

différentes phases d'extinction et d'apparition liées aux changements climatiques et 

environnementaux(Blondel, 2001). Il a été démontré que des changements adaptatifs 
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importants se sont produits dans le schéma morphologique des ongulés au cours de 

cette période. Ces modifications morphologiques coïncidaient avec des changements 

environnementaux, qui ont eu un impact sur les régimes alimentaires des ongulés 

(Blondel, 2001).  

L’écomorphologie étudie les rapports entre les caractéristiques physiques de 

l’animal dans son ensemble et les variations environnementales liées à l’écologie de 

l’espèce (van der Klaauw, 1948). L’écologie d’une espèce permet d’étudier son 

environnement, ainsi que les échanges au sein de celui-ci. Les oscillations des 

facteurs écologiques contribuent, conjointement avec des facteurs évolutifs et 

comportementaux à la variation morphologique des espèces. Par exemple, une 

analyse écomorphologique sur les chevaux montre les différences adaptatives de 

ceux-ci avec l’environnement et la corrélation entre la taille corporelle, la robustesse 

des os et la mobilité ainsi que les adaptations alimentaires avec l’environnement 

(habitat et climat) (van Asperen, 2010).  

 

Les rapports qui sont analysées dans la présente étude sont ceux entre les ongulés 

et les ressources alimentaires issues de leur environnement. Le facteur écologique sur 

lequel cette étude a été centrée est le régime alimentaire. Le traitement des aliments 

chez les mammifères inclut obligatoirement une action de l’appareil masticateur. Les 

mâchoires agissent comme un système de levier, avec le pivot au niveau de 

l'articulation temporo-mandibulaire, les muscles masticateurs situés sur le crâne et les 

mandibules fournissant la force exercée sur les aliments (Cassini & Vizcaíno, 2012). 

Ces mécanismes créent un jeu de contraintes différentes suivant les caractéristiques 

physiques des végétaux, qui ont logiquement des implications sur la morphologie.  

 

Une partie de l’information concernant la nutrition d’une espèce, peut donc être 

apportée via l’étude du crâne de celle-ci (Hall & Hanken, 1993: p1-36). Il a été 

prouvé par exemple que la forme du crâne chez les mammifères, tels les mustéloïdes 

est influencée par le régime alimentaire (Law et al., 2018). Une comparaison entre les 

formes du crâne des carnivores et des herbivores révèle de réelles différences. Par 

rapport aux carnivores, les herbivores présentent une position plus haute de 

l’articulation de la mâchoire et une crête zygomatique plus prononcée. Les appareils 

masticateurs sont ainsi bien distincts entre les carnivores et les herbivores (Schwenk, 
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2000). Mais existe-t-il également des différences entre les espèces herbivores en 

fonction de leurs spécialisations alimentaires ?  

 

Les types de prise alimentaire peuvent être très diversifiés au sein des herbivores. 

C’est le cas chez les ongulés qui représentent la majeure partie des grands herbivores 

terrestres. La grande diversité d’espèces d’ongulés montre des spectres alimentaires 

et morphologiques très larges. L’étude de ceux-ci permet donc de balayer un champ 

très large au niveau environnemental.   

 

Les euongulés forment un clade qui comprend les ordres des cetartiodactyles 

(cétacés+artiodactyles) et des périssodactyles (Waddell et al., 2001). La distinction 

entre ces deux ordres se fait principalement par le nombre et la disposition des doigts 

(Clifford, 2010). Le nom périssodactyles signifie « doigts impairs » ; dans cet ordre, le 

doigt central est plus large que les autres et le plan de symétrie du pied passe au 

milieu de celui-ci. On appelle cette condition mésaxonique. Les artiodactyles eux 

possèdent un nombre de doigts pair et sont paraxoniques, c'est-à-dire que le plan de 

symétrie de chaque pied passe entre le troisième et quatrième doigt. Ce modèle leur 

a valu leur nom, artiodactyles, qui signifie « à bout égal ». 

Les deux ordres montrent des convergences évolutives considérables. Cependant 

ils diffèrent profondément dans leurs adaptations morphophysiologiques suivant le 

type de végétaux consommés. La baisse des températures dans les latitudes plus 

élevées à la fin de l'Éocène a essentiellement entraîné l'extinction de formes 

omnivores plus petites et généralisées parmi tous les groupes d'ongulés, et une 

augmentation du nombre de folivores plus spécialisés parmi les lignées artiodactyles 

et périssodactyles survivantes (Janis et al., 2000). Les archives fossiles de l'Éocène 

tardif montrent un glissement général de l'omnivorie vers la folivorie (en termes de 

morphologies dentaires adaptatives) chez les rongeurs ainsi que chez les ongulés 

(Collinson et al., 1991). Le broutage, probablement avec l'incorporation d'une bonne 

quantité de fruits, est le régime alimentaire primitif des ongulés (Bodmer et Ward, 

2006).  

Au début du tertiaire, les périssodactyles étaient un groupe dominant avec 14 

familles et de nombreuses espèces. Mais désormais, on ne retrouve que trois familles 
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dont 18 espèces dans cet ordre. Les trois familles qui les composent sont : les équidés, 

les rhinocérotidés et les tapiridés. Celles-ci sont aujourd’hui présentes en Amérique 

centrale et Amérique du Sud, en Afrique orientale, australe et centrale et dans le sud 

et sud-est asiatique. Leur déclin s’est accéléré pendant l’oligocène et coïncide avec la 

diversification d’un autre large groupe d’herbivores : les artiodactyles (Cifelli, 1981). 

Les artiodactyles sont un ordre très large, dont la phylogénie a évolué car ils ont été 

récemment regroupés avec les cétacés pour former le groupe des cetartiodactyles 

(Naylor & Adams, 2001). Ils comprennent dix familles : les camélidés, les suidés, les 

tayassuidés, les hippopotamidés, les tragulidés, les bovidés, les cervidés, les 

moschidés, les antilocapridés et les giraffidés. La plus grande majorité des 

artiodactyles vit principalement dans des habitats relativement ouverts, y compris des 

systèmes aquatiques et sur tous les continents, exceptés l’Australie et l'Antarctique 

(Seamons, 2003). En raison de leur histoire évolutive, les artiodactyles et les 

périssodactyles sont deux ordres de mammifères herbivores qui montrent une très 

grande variété de morphologie et de régime alimentaire (ex : graminivores, folivores, 

frugivores, omnivores).  

 

Il est question ici d’étudier les différentes morphologies au niveau du crâne d’un 

échantillon représentatif de ces deux ordres. On pourra ainsi quantifier et 

caractériser les différences de morphologie crânienne entre les deux ordres, puis au 

sein même de ces ordres. Une différence entre les disparités des conformations de 

ces deux ordres pourrait être expliquée en raison de l’importante différence de 

diversité spécifique entre artiodactyles et périssodactyles actuels. 

 Dans un second temps, il s’agira d’examiner s’il existe un lien entre la forme 

crânienne et le type de régime alimentaire.  

Les études de l’écomorphologie des ongulés utilisent habituellement diverses 

méthodologies. Pour les études paléontologiques notamment, les régimes 

alimentaires sont principalement étudiés au niveau des dents, car ce sont des tissus 

minéralisés qui se conservent bien et qui apportent beaucoup d’informations (Rivals & 

Semprebon, 2011). Les préférences alimentaires sont elles aussi beaucoup étudiées 

chez les ongulés afin de déterminer quels types de plantes ceux-ci préfèrent (Forsyth 

et al., 2002). Les plantes riches en cellulose étant difficiles à digérer, les deux ordres 

retenus dans la présente étude sont plus généralement comparés au niveau de la 
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digestion que l’on sait complexe chez ces espèces (Langer, 2009). Chez les grands 

herbivores, des études ont déjà démontré que les stratégies de prise de nourriture sont 

associées à des adaptations comportementales et morphophysiologiques (Kartzinel & 

Pringle, 2020). Elles ont exploré la relation entre la morphologie et le régime 

alimentaire. Cette relation a été étudiée grâce à des mesures linéaires chez 94 

espèces d’ongulés actuels comprenant des espèces herbivores à omnivores (Pérez-

Barbería & Gordon, 1998). Il a pu être ainsi établi que les espèces omnivores sont 

dotées des processus coronoïdes plus courts ainsi que d’une hauteur occipitale plus 

grande que les herbivores (Pérez-Barbería & Gordon, 1999). L’influence des régimes 

alimentaires sur la morphologie crânienne a donc été partiellement étudiée sur ces 

groupes par (Pérez–Barbería & Gordon, 2001) 

A la différence des études citées précédemment, on étudie ici la relation entre la 

morphologie et le mode d’alimentation en utilisant la morphométrie géométrique plutôt 

que les mesures linéaires. L’utilisation de celle-ci permet d’avoir de meilleures 

informations concernant la conformation en trois dimensions d’un objet. Elle permet la 

représentation des objets en coordonnées géométriques cartésiennes plutôt qu’en 

variables linéaires. Par cette approche, des analyses statistiques plus poussées 

peuvent être effectuées pour répondre à de nombreuses questions, notamment 

concernant l’évolution (Lawing & Polly, 2010).  

Une étude écomorphologique plus récente est basée également sur la 

morphométrie géométrique de l’appareil masticateur (Cassini 2013). Elle concerne 

618 spécimens des ordres Artiodactyla, Perissodactyla, Hyracoidea et Diprotodontia. 

Au travers de l’analyse de la forme crânienne et mandibulaire via la pose de points-

repères en trois dimensions, elle a fait ressortir un fort signal phylogénétique et a 

montré également des corrélations entre les formes de la mandibule et le type 

d’habitat. Une corrélation a pu ainsi être établie entre la morphologie crânienne et 

mandibulaire et l’environnement, démontrant l’influence de l’habitat sur la 

morphologie.  

La présente étude vise, elle, à établir une corrélation entre la morphologie et le type 

de régime alimentaire avec la prise en compte des aspects fonctionnels, notamment 

par la représentation des zones d’insertion musculaires impliqués dans la prise 

alimentaire via la pose de points-repères. Mon étude apporte aussi une approche 
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nouvelle dans l’étude des morphologies et de l’écologie de ces espèces. Elle permet 

aussi l’étude des disparités entre les deux ordres et entre les différents régimes 

alimentaires. Cette étude n’avait jamais été réalisée.  

En revanche, l’influence des régimes alimentaires sur la morphologie crânienne 

avait déjà été étudiée par (Pérez–Barbería & Gordon, 2001). 

Au vu des informations acquises des études précédentes, les hypothèses testées 

dans la présente étude sont que (1) les contraintes imposées par les régimes 

alimentaires sont retrouvées au niveau de la conformation crânienne, que (2) la 

disparité retrouvée entre les ordres est différente, et que (3) les espèces ayant le 

même régime possèdent des conformations crâniennes proches.   

 

2. Matériel et méthode 
2.1. Matériel 

Les modèles d’études sont des crânes issus de collections d’anatomie comparée 

conservées au Muséum National d’Histoire Naturelle de Paris (MNHN, Paris). Cette 

étude se base sur des individus appartenant aux ordres des périssodactyles et des 

artiodactyles. L’ordre des périssodactyles est relativement restreint en diversité 

actuelle. En effet, il ne contient que trois familles. Afin de pouvoir bien représenter cet 

ordre, plusieurs spécimens de la même espèce ont été utilisés. Les artiodactyles sont 

eux un ordre bien plus divers qui compte dix familles. Un maximum d’espèces 

différentes représentant toutes les familles ont été utilisées. Seule la famille des 

antilocapridés n’a pas été représentée. Cette famille ne comprend qu’une seule 

espèce qui n’était pas disponible dans les collections du Muséum. Les 115 mandibules 

ont été photographiées et partiellement modélisées, mais seuls les crânes ont été 

utilisés dans les analyses par manque de temps. Elles pourront être étudiées par la 

suite.  

Les spécimens dont le crâne était incomplet ou endommagé ont dû être écartés. 

L’échantillon est donc constitué de 115 spécimens pour 93 espèces (voir Annexe n°1). 

On y retrouve 82 espèces d’artiodactyles et 11 espèces de périssodactyles. La famille 

majoritairement représentée est la famille des bovidés dont 27,9% des espèces ont 
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été étudiées, suivie des cervidés avec 44,7%, des suidés avec 43,8%, des camélidés 

avec 80%, des tapiridés avec 100%, des rhinocérotidés avec 80%, des tragulidés 

avec 100%, des équidés avec 33,3%, des tayassuidés avec 66,7%, des 

hippopotamidés avec 100%, des giraffidés avec 100% et enfin des moschidés avec 

25% des espèces étudiées. 

 Les régimes alimentaires des herbivores sont habituellement limités à deux 

catégories principales les « grazers » (ici paisseurs) et les « browsers » (ici brouteurs) 

(Gordon & Prins, 2008: p1-9). Pour comprendre les différences d'alimentation des 

ongulés, il est nécessaire d'avoir une classification qui incorpore de manière réaliste 

la gamme complète de leurs stratégies d'alimentation (Bodmer, 1990). La plupart du 

temps, de par le manque de précision à leurs sujets, les régimes sont assez mal définis 

(Hofmann & Stewart, 1972). C’est pourquoi une grande partie des études ajoutent 

désormais les « mixed-feeder » (définis ici comme mangeurs mixtes) (ex :(Merceron 

et al., 2004). Pour la présente étude, les régimes alimentaires des espèces ont été 

classés en cinq catégories différentes sur la base de catégories pré-existantes (Pérez-

Barbería et Gordon 1999): les paisseurs (« Grazer »), les brouteurs (« Browser »), les 

mangeurs mixtes (Mixed-feeder), les généralistes (« Generalist ») et les omnivores 

(« Omnivorous »).  

 

Les paisseurs ou « brouteurs d’herbes » (Hofmann & Stewart, 1972) sont les 

animaux qui prennent leur nourriture au niveau du sol et qui se nourrissent 

exclusivement d’herbacées. Les brouteurs (« browser ») ou aussi appelés « mangeurs 

de feuillage » (Hofmann & Stewart, 1972), se nourrissent principalement de feuillages 

en tous genres présents sur les arbres ou les arbustes. Il a été montré que les espèces 

paisseuses tout comme les espèces brouteuses peuvent être à la fois spécialistes et 

non spécialistes (Clauss et al., 2010). 

 

Les mangeurs mixtes sont capables de se nourrir des deux façons citées 

précédemment. Ce régime est le résultat des contraintes saisonnières notamment en 

ce qui concerne les espèces se trouvant en altitude (Sanon et al., 2007). En effet 

lorsque les conditions météorologiques ne permettent plus de se nourrir d’herbes, ces 

espèces doivent adopter une technique différente. Se nourrir d’arbustes plus résistants 

aux variations météorologiques que les herbages est donc l’alternative qu’ils trouvent 
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pour faire face à ces contraintes (Shrestha et al., 2005). Ce type de régime est 

rencontré uniquement chez les artiodactyles.  

 

Les espèces ayant la capacité de manger des fruits dans des quantités telles 

qu’elles ne constituent pas la majeure partie de leur régime, ont été regroupées aux 

seins des « généralistes ». Ils se rapprochent fortement des brouteurs, mais 

cependant, contrairement à eux, ils peuvent également se nourrir de fruits. Une étude 

fait la distinction entre les « fruit/leaf browser »(Brouteurs de fruit/feuille) et les « leaf 

browsers »(brouteurs de feuille) (Merceron et al., 2004). Cette distinction est la même 

que celle entre les généralistes et les brouteurs dans la présente étude. 

 

Les omnivores eux peuvent se nourrir de tous ce qu’ils trouvent que ce soit 

animal ou végétal (Hofmann & Stewart, 1972), bien que dans la présente étude les 

espèces ont une forte composante végétale dans leur alimentation. Les fruits font eux 

aussi partie du régime alimentaire des omnivores. Les représentants de ce régime se 

retrouvent essentiellement chez les familles des suidés et des tayassuidés. 

Cependant, on retrouve également deux espèces omnivores chez les cervidés et une 

chez les tragulidés. Ce régime s’observe, tout comme celui des mangeurs mixtes, 

uniquement chez les artiodactyles. 

Le tableau reprenant tous les spécimens comprend, leurs numéros de 

collections, leurs ordres, leurs familles, leurs noms d’espèces, leurs catégories 

alimentaires déterminées sur la base des informations trouvées sur Animal Diversity 

Web (Myers et al., 2020) (Annexe n°3), et enfin les noms d’espèces similaires à ceux 

présents dans la phylogénie définie par (Upham et al., 2019) afin de pouvoir s’y 

appuyer dans la suite des analyses (Annexe n°1). Certains noms d’espèces, comme 

l’Equus asinus par exemple, n’étaient pas présents dans cette phylogénie. Le nom 

d’espèce la plus proche ou simplement une homologie du nom de cette espèce ont 

été utilisés. Toutes les espèces utilisées pour cette étude seront retrouvées dans la 

phylogénie.  

2.2. Méthode 
 

Les modélisations en trois dimensions des crânes d’artiodactyles et de 

périssodactyles ont été réalisées via photogrammétrie, afin d’étudier la forme 
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crânienne des spécimens. La photogrammétrie est un moyen très utile et peu cher 

d’utilisation pour la réalisation de mesures de morphométrie géométrique. La 

modélisation des conformations réalisée après la pose de points-repères a permis de 

travailler sur des coordonnées Procruste. La superposition Procruste permet de 

s’affranchir de la taille ; ainsi l’étude de la forme a été établie uniquement via les 

conformations. L’utilisation des coordonnées cartésiennes autorise une meilleure 

vision des conformations et des différences entre celles-ci. Contrairement à la plupart 

des études qui ont suivi une approche univariée pour caractériser la relation entre le 

régime alimentaire et la structure crâniodentale chez les ongulés existants (voir Pérez–

Barbería & Gordon, 2001), la présente étude est multivariée suivant la méthodologie 

décrite par Mendoza (Mendoza et al., 2002). Cette approche innovante n’avait encore 

jamais été utilisée pour comparer la disparité des crânes chez ces deux ordres. 

2.2.1. Photogrammétrie 
 

La photogrammétrie est un des outils couramment utilisés pour la construction 

de modèles tridimensionnels (3D). Une étude a montré que la photogrammétrie peut 

produire des modèles 3D avec des niveaux de détails morphologiques satisfaisants 

en termes de texture, de coloration et de géométrie (Evin et al., 2016) et avec une 

précision similaire au CT scan (Giacomini et al., 2019). La photogrammétrie, par 

conséquent, offre une alternative peu couteuse, facilement transportable et simple à 

exécuter comparée au CT scan. C’est en effet la procédure d’acquisition de modèles 

3D la moins coûteuse à l’heure actuelle (Buzi et al., 2018). La photogrammétrie 

reconstruit des modèles 3D à partir d’un ensemble de photographies prises sous 

différents angles. Ces images doivent couvrir toute la surface de l’objet avec un 

chevauchement important entre elles. Elles sont ensuite analysées par de puissants 

algorithmes capables de reconstruire un modèle 3D. La couleur et la texture des objets 

peuvent ainsi elles aussi être modélisées (Buzi et al., 2018).  

Les images ont été acquises dans une grande pièce offrant une lumière très 

abondante et diffuse. Les lampes néons réduisaient la présence d’éblouissements ou 

d’ombres directionnelles et dures sur l’objet. L’appareil photo utilisé était un 

Nikon D3100 à objectif Nikkor (18-55mm, 1 :3.5-5.6) de 14.2 mégapixels. Il a été utilisé 

en réglages automatiques et sans flash. Pour assurer une bonne convergence des 

algorithmes d’orientation du logiciel, les photographies étaient centrées principalement 

sur l’objet d’intérêt, tout en incluant également une bonne partie de l’environnement 
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dans le cadre. Les crânes ont été placés au centre d’une table sur un fond de cartes 

géographiques, avec un motif référentiel calibré afin d’établir une échelle. Les supports 

sur lesquels les objets étaient déposés se devaient d’être très variés afin que le logiciel 

se concentre plus facilement sur l’objet lors de la reconstruction, d’où l’utilisation de 

cartes géographiques. Les mandibules et les crânes ont été photographiés 

séparément en tant qu’objet propre, chacun sous deux vues : dorsale et ventrale. Une 

moyenne de 60 images par vue ont été acquises sous trois angles différents (0°, 15°, 

40°) tout autour de l’objet. Pour construire un objet entier cela a donc nécessité une 

moyenne de 120 images environ. Le nombre d’images n’est pas identique pour chaque 

objet, car la différence de taille et d’épaisseur entre les objets a nécessité une 

adaptation à chaque cas (Evin et al., 2016). 

Chaque ensemble d’images a été importé dans AgiSoft PhotoScan Professional 

(Version1.2.6, 2016), pour le traitement photogrammétrique. Les algorithmes du 

logiciel créent un nuage de points en 3D à partir de photographies prises sous 

différents angles de vue, sans contrainte d'ordre ou de nombre (le nombre minimal est 

2). Ils identifient les caractéristiques communes à chaque paire d'images, puis 

calculent les paramètres de position de la caméra. Il faut cependant recréer une 

deuxième construction 3D (“reconstruction dense”) car le nuage de points obtenu à 

l’aide de l’algorithme précédent ne présente pas une quantité suffisante de points pour 

générer une surface (maillage polygonal 3D ) (Fau et al., 2016). À partir de ce nuage 

dense de points, un maillage polygonal est généré. Sur celui-ci une texture est ajoutée 

qui apporte ainsi une plus grande lisibilité du modèle. AgiSoft PhotoScan Professional 

(Version1.2.6, 2016) offre plusieurs niveaux de détails (très bas, bas, moyen, haut et 

ultra-haut) à l'utilisateur au début de chaque étape de la reconstruction. L’option 

« moyen » a été utilisée pour cette étude. Les options « haut » et « ultra-haut » étant 

meilleures, leur utilisation aurait créé une contrainte temporelle trop forte. Les deux 

vues (ventrale et dorsale) de l’objet ont été ensuite assemblées. Pour cela des 

marqueurs homologues ont été posés manuellement sur chacune des vues. Une fois 

les marqueurs superposés, un nuage dense de points a été généré et un nettoyage 

manuel a suivi afin de pouvoir former un maillage polygonal auquel a été appliqué la 

texture (Fau et al., 2016). La modélisation obtenue a ainsi permis la pose de points-

repères (« Landmarks ») et le commencement des analyses morphométriques. 

L’annexe n° 2 reprend de façon très simple les grandes étapes de la photogrammétrie.  
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Les modèles 3D générés ont été par la suite « nettoyés » à l’aide du Logiciel 

Meshlab (Cignoni et al., 2008). Le but principal de l’utilisation de ce logiciel a été 

d’alléger et de combler les défauts des modèles. Pour cela, une option incluse dans le 

logiciel a une première fois nettoyé le modèle de manière automatique. Une fonction 

du logiciel consistant à décimer le modèle a ensuite permis de réduire le nombre de 

triangles qui le compose à 100 000 pour le rendre plus léger et donc plus facile 

d’utilisation. L’échelle a été vérifiée grâce à ce logiciel et la texture fut fixée sur le 

maillage pour qu’elle soit bien visible lors des prochaines utilisations. Une fois 

nettoyés, tous les modèles sont importés sous format PLY dans le logiciel 

Landmark version 3.0 (Willey, 2005).  

2.2.2. Morphométrie Géométrique 
 

La morphométrie géométrique est considérée comme une révolution dans 

l’étude morphologique. La représentation des objets est obtenue en coordonnées 

géométriques cartésiennes. Celles-ci peuvent alors subir une superposition procruste 

et ensuite servir de base pour des analyses statistiques (Lawing & Polly, 2010). La 

forme d’un objet est définie, selon l’équation de Needham, par sa conformation 

géométrique ainsi que sa taille. La morphométrie géométrique vise à quantifier la 

conformation géométrique d’un objet. Cette conformation peut être décrite suivant trois 

moyens : les points-repères (« Landmarks »), les courbes de contours et les points de 

surfaces (Bookstein, 1997). Ici, la technique des points-repères a été utilisée.  

 

Le protocole de points-repères s’est inspiré de plusieurs études (Cassini, 2013) 

(Gomes Rodrigues et al., 2018). Le test de répétabilité, ici réalisé sur trois spécimens 

d‘Equus caballus, a permis de s’assurer que le protocole était bien réalisé. L’espèce 

Equus caballus a été choisie car cette espèce est celle qui comprend le plus de 

spécimens différents modélisés.  
 

Les points-repères sont précis et homologues, c’est-à-dire que l’on peut tous 

les retrouver sur l’ensemble des spécimens (Goméz-Robles et al., 2008). La 

conformation géométrique des objets a ainsi été décrite par les coordonnées 

procrustes des points-repères, tout en restant indépendante de la taille, de la 

localisation dans l’espace et de la rotation de l’objet (Bookstein, 1997). 
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L’utilisation de 31 points-repères anatomiques, couvrant l’entièreté du crâne et 

particulièrement la partie caudale, a permis de décrire la conformation géométrique 

(Tableau 1, Figure 1). La partie caudale a été particulièrement représentée, car celle-

ci quantifie la majeure partie des insertions des muscles en lien avec la mastication, 

comme le muscle temporal (Weijs, 1980). La rangée dentaire ainsi que l’arcade 

zygomatique ont été marquées au vu de leurs rôles dans l’alimentation. La zone 

d’articulation mandibulaire a été délimitée par deux points-repères (11 et 12) car elle 

pourra servir pour étudier ultérieurement la covariation entre le crâne et la mandibule. 

Ce jeu de points-repères a été principalement inspiré par la littérature (Cassini, 2013). 

Seuls les côtés droits des crânes ont été utilisés car ceux-ci étaient le mieux conservés 

pour la plupart des spécimens. Si les crânes étaient endommagés du côté droit, les 

côtés gauches ont été utilisés après les avoir symétrisés avec le Logiciel Meshlab 

(Cignoni et al., 2008). 
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Tableau 1 : Tableau descriptif des 31 points-repères utilisés 
 

Point repère Définition 
0 Point de suture du prémaxillaire et du maxillaire le plus ventral et latéral 
1 Point le plus mésial des dents jugales 
2 Point le plus rostral de l'arcade zygomatique 
3 Point le plus dorsal de la suture entre le lacrymal et le jugal sur le bord de l'orbite 
4 Point le plus dorsal du foramen infra-orbitaire 
5 Point situé sur le processus post-orbitaire de l'arcade zygomatique 
6 Point le plus latéral du tuberculum articulaire 
7 Point le plus postérieur et dorsal de l'arcade zygomatique 
8 Point le plus dorsale du méat acoustique externe 
9 Point le plus ventral du processus paracondylaire 

10 Point de courbure le plus dorsal entre condyle occipital et processus paracondylaire 
11 Point le plus caudal et dorsal de la fosse glénoïde 
12 Point le plus rostral et médial de la fosse glénoïde 
13 Point le plus caudal du ptérygoïde 
14 Point le plus caudal du foramen incisif 
15 Point le plus ventral et caudal de la suture du palatin 
16 Point le plus ventral du foramen magnum 
17 Point le plus ventral du condyle occipital 
18 Point le plus dorsal du foramen magnum 
19 Point le plus caudal et médian de l'os occipital 
20 Point médian situé sur la suture entre les os frontaux et pariétaux 
21 Point médian situé sur la suture entre les os nasaux et les os frontaux 
22 Point le plus caudal de la zone d'insertion du muscle temporal 
23 Point le plus médian et dorsal de la zone d'insertion du muscle temporal 
24 Point le plus rostral et dorsal de la zone d'insertion du muscle temporal 
25 Point le plus rostral et ventral de la zone d'insertion du muscle temporal 
26 Point le plus rostral sur la suture du nasal et du maxillaire 
27 Point le plus dorsal de l'orbite 
28 Point le plus distal de la rangée dentaire 
29 Point le plus caudal d'insertion du masséter sur le maxillaire 
30 Point le plus ventral et latéral de l'arcade zygomatique 
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Figure 1 : Points-repères utilisés lors de l’étude positionnés sur un crâne de 

Rhinoceros sondaicus 

 

Une fois les points-repères choisis, la conformation géométrique de chaque 

objet a été définie par l’ensemble des coordonnées relatives entre les différents points-
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repères. Afin de comparer les différentes conformations obtenues, il est nécessaire de 

les placer dans un même référentiel. La superposition procruste ou GPA 

(« generalized Procrustes analysis ») permet ainsi l’uniformisation du référentiel. Cette 

méthode est composée de trois étapes : une superposition, une normalisation et enfin 

une rotation des modèles (Figure 2).  

 
Figure 2 : Les étapes de la superposition procruste (d’après (Evin et al., 2008)) 

 

La première étape de superposition est une translation qui va centrer toutes les 

conformations sur leurs « centroïdes ». Le « centroïde » correspond à la moyenne des 

coordonnées des différents points-repères constituant une configuration. 

 

La seconde étape de normalisation représente une mise à l’échelle de toutes 

les conformations, avec comme unité de taille « la racine carrée de la somme de 

chaque distance (point repère-centroïde) » (taille centroïde) (Evin et al., 2008).  

La dernière étape de superposition procruste est en réalité un ajustement généralisé 

qui consiste en la rotation des conformations les unes par rapport aux autres, ou la 

rotation de toutes les conformations par rapport à une conformation consensus (Evin 

et al., 2008). 

 

Suite à la superposition procruste, les points-repères sont définis par de 

nouvelles coordonnées dites « procruste » qui vont ainsi être comparables entre elles 

(Evin et al., 2016). C’est sur ces nouvelles coordonnées que les analyses statistiques 

seront basées.  
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2.2.3. Analyses statistiques 
 

L’analyse des données est menée sur le logiciel statistique R (R Development 

Core Team (2005). R: A language and environment for statistical computing. R 

Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria. ISBN 3-900051-07-0, URL:). 

2.2.3.1.  Jeu de données  
 

Dans un premier temps, les coordonnées issues du logiciel Landmark (Willey, 

2005) sont importées dans R. Un tableau est créé au sein duquel on retrouve toutes 

les coordonnées pour chaque point-repère de chacun des spécimens. Cela est réalisé 

avec le Package geomorph (Collyer et al., 2018). Les coordonnées des 31 points-

repères sont symétrisées grâce au package paleomorph (Lucas & Goswami, 2017), 

afin de pouvoir modéliser par la suite le consensus et les déformations sur l’ensemble 

du crâne. Cette symétrisation de repères bilatéraux rend les informations de forme et 

d’allométrie plus précises (Cardini, 2017). Le tableau comprend, à partir de cette 

étape, les coordonnées de 62 points-repères des 115 spécimens. Une superposition 

procruste est réalisée sur ce dernier à l’aide du Package Morpho (Schlager, 2017) afin 

d’uniformiser les coordonnées. 

2.2.3.2. Analyse en composante principale 
 

L’analyse en composante principale (ACP) est une analyse multivariée qui 

réduit les variables corrélées en composantes non corrélées capable d’expliquer la 

variance au sein de l’échantillon (Lawing & Polly, 2010). Les fonctions nécessaires 

pour effectuer les différentes ACP sont incluses dans le package Morpho (Schlager, 

2017). La fonction « ggplot » incluse dans le package ggplot2 (Wickham, 2016) 

permet de visualiser les résultats de l’ACP et le package ggrepel (Slowikowski, 2020) 

permet d’améliorer visuellement les graphiques réalisés avec « ggplot ». La 

représentation graphique permet de visualiser dans l’espace morphologique les 

conformations des espèces les unes par rapports aux autres, et d’évaluer lesquelles 

sont les plus proches morphologiquement. Dans le cadre de cette étude plusieurs ACP 

ont été réalisées sur des jeux de données différents : une première sur le jeu de 

données créé pour le test de répétabilité afin de voir la justesse du protocole (Figure 

4) et une seconde sur le jeu de données total qui ne sera pas présentée ici car elle est 
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équivalente à la troisième, qui elle est réalisée sur les données moyennées permettant 

de visualiser un espace morphologique (Figure 6, Figure 7).  

2.2.3.3. Test de répétabilité 
 

Un jeu de données isolé a été réalisé, à partir de la pose des points-repères sur 

trois spécimens d’Equus Caballus répétés 10 fois pour chacun. Les modèles utilisés 

sont les spécimens 1977-84, 1897-328, 1926-301. Cette espèce est celle pour laquelle 

un plus grand nombre de spécimens était présent dans le jeu de données global et sur 

laquelle le protocole de points-repères s’est basé. Une étape de superposition 

procruste est réalisée sur ces coordonnées, suivie d’une analyse en composante 

principale. Le but de cette analyse est d’évaluer l’impact des erreurs de positionnement 

des points-repères intra observateur (Guyomarc’h & Bruzek, 2010).  

2.2.3.4. Analyse en composante principale sur l’ensemble des 
spécimens 

 

Une première analyse en composante principale est réalisée afin d’étudier la 

répartition dans l’espace morphologique des individus à l’aide de la fonction 

« procSym » au sein du package Morpho (Schlager, 2017). Une première 

représentation est réalisée grâce au package ggplot2 (Wickham, 2016). Cette 

représentation va ainsi servir de base pour la présente étude. Elle permet de visualiser 

les axes de variation et les formes associées.  

2.2.3.5. Données moyennées 
 

Le nombre d’individus n’est pas équivalent suivant les espèces. Cela pourrait 

biaiser les résultats de l’analyse précédente. C’est pour cela que, pour la suite, une 

moyenne des coordonnées procrustes des individus par espèce a été réalisée. En 

effet, comme les analyses suivantes incluent la phylogénie, des coordonnées uniques 

par espèce sont nécessaires. Un nouveau tableau est créé à partir de ces moyennes 

et comprend désormais les coordonnées procrustes de 95 espèces. Les noms des 

espèces ont été redéfinis dans ce tableau, à l’aide du package readxl (Wickham & 

Bryan, 2019), pour correspondre à ceux que l’on retrouve dans la phylogénie de 

Upham (Upham et al., 2019).  
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2.2.3.6. Déformation moyenne 
 

Le crâne du spécimens Bos Taurus (1883-715) se situe approximativement au 

centre de l’espace morphologique, celui-ci a été utilisé pour représenter la forme 

moyenne de l’ensemble des spécimens (Figure 5). Sur la base de cette forme 

moyenne, les représentations des formes extrêmes ont été ajoutées en fonction de 

chacune des trois premières composantes. Les packages utilisés pour cela sont 

ggplot2 (Wickham, 2016), rgl (Adler et al., 2020), ggplotify (Yu, 2020), gridExtra 

(Auguie, 2017) et magick (Ooms, 2020) (Figure 6, Figure 7). 

2.2.3.7. Phylogénie 
 

Une phylogénie de l’ensemble de l’échantillon a été créée à partir d’un arbre 

phylogénétique issu de l’article (Upham et al., 2019). L’arbre phylogénétique utilisé est 

un arbre calibré dans le temps (« time-tree ») expliquant la distance phylogénétique 

des espèces en fonction du temps. A l’aide des packages ape (Paradis & Schliep, 

2019) et geiger (Pennell et al., 2014), les espèces concernées ont été extraites de cet 

arbre afin d’en créer un qui soit adapté au jeu de données.  
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Figure 3 : Arbre phylogénétique (d’après (Upham et al., 2019) ) des espèces 
d’artiodactyles et de périssodactyles étudiées avec les longueurs de branches 

en millions d’années 
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2.2.3.8. Analyse en composante principale incluant la phylogénie  
 

Une nouvelle analyse en composante principale est réalisée sur les données 

moyennées par espèces, à l’aide la fonction « procSym » du package 

Morpho (Schlager, 2017). Les relations phylogénétiques de l’arbre calculées 

précédemment sont projetées au sein de l’ACP, grâce au package phytools (Revell, 

2012) (Figure6, Figure7). Ici, la phylogénie n’est pas prise en compte dans le calcul 

des composantes, elle est simplement projetée dans l’espace morphologique. 

2.2.3.9. Allométrie  
 

La superposition procruste a permis d’affranchir les données de l’effet de taille. 

Malgré cela, la taille et la conformation restent fortement liées. Le principe d’allométrie 

décrit l’influence de la taille sur la forme (Gould, 1966). Le calcul d’allométrie sur les 

coordonnées procrustes va aider à identifier s’il existe un effet de la taille sur la 

conformation. Une régression des coordonnées procrustes sur le logarithme de la taille 

centroïde a été réalisée grâce à la fonction « procD.lm » du package geomorph 

(Collyer & Adams, 2018). 

2.2.3.10.  Signal phylogénétique  
 

Le signal phylogénétique suggère que deux espèces phylogénétiquement 

proches sont davantage susceptibles de présenter des morphologies ou formes 

similaires que deux espèce prises aux hasard (Garamszegi, 2014). À l’aide de la 

fonction « physignal » du package geomorph (Collyer & Adams, 2018), le signal 

phylogénétique au niveau des conformations a été testé. 

2.2.3.11.  Disparité  
 

La disparité morphologique est désormais utilisée pour compléter la 

composante taxinomique (diversité), notamment dans les études macroévolutives qui 

ont pour objet les changements évolutifs concernant le stade supérieur à celui de 

l’espèce tels que les ordres étudiés ici (Mayr, 2020). En effet, la disparité est 

aujourd’hui un support quasi incontournable à l’analyse macroévolutive : elle permet 

d'exprimer des différences morphologiques, de quantifier ces différences et de suivre 
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précisément l’émergence, l’augmentation ou l’érosion de la diversité des formes au 

cours du temps (Neige, 2003).  

 

La disparité entre les deux ordres, les périssodactyles et les artiodactyles, a été 

comparée. Cela a permis de distinguer la variabilité morphologique au sein de chaque 

ordre, sans prendre en compte le nombre d’espèces de chaque ordre dans un premier 

temps, puis en le prenant en compte (Figure 8). Le nombre d’espèces des 

périssodactyles actuels est très faible en comparaison avec les artiodactyles, il est 

donc intéressant de tester les deux méthodes afin de voir si la taille de l’échantillon a 

une influence sur la disparité. Secondairement, la disparité en fonction des régimes 

alimentaires est calculée au sein de chaque ordre. Le calcul de disparité se fait via la 

fonction « morphol.disparity » comprise dans le package geomorph (Collyer & Adams, 

2018). Les représentations graphiques des disparités ont été réalisées à l’aide des 

packages pals (Wright, 2019) et ggthemes (Jeffrey, 2019) (Figure 8, Figure 9). 

2.2.3.12. Manova et post hoc 
 

L’analyse de variance multivariée (MANOVA) permet de prendre en compte 

plusieurs variables dépendantes et compare les moyennes entre groupes définis a 

priori. Utiliser une Manova plutôt que plusieurs Anova est préférable car celle-ci prend 

en compte les corrélations entre les variables réponses et permet une meilleure 

utilisation des informations provenant des données (Keselman et al., 1998). On teste 

si des animaux avec des régimes alimentaires différents ont des morphologies qui 

diffèrent elles aussi. Pour cela, la fonction « manova.gls » du package mvMORPH 

(Clavel et al., 2015) est utilisée. Cependant, la manova permet de déterminer si le 

régime alimentaire a une influence sur la morphologie. Mais quels régimes influencent 

la morphologie ?  

 

Les tests post hoc permettent de déterminer cela. Ils permettent d’identifier les 

sous-groupes qui ne diffèrent pas les uns des autres (Sokal & Rohlf, 1982). Les 

différents régimes alimentaires ont été testés par rapport au 5 premières composantes 

de l’ACP via la fonction « phylANOVA » comprise dans le package phytools (Revell, 

2012). Le but des tests posthoc a été d’identifier quels régimes alimentaires impactent 

la morphologie. 
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2.2.3.13. Neighbour-joining 
 

Un arbre de plus proches voisins (neighbour-joining tree) est une méthode de 

reconstruction d’arbre de similarité morphologique basée sur des distances 

morphologiques. L’arbre obtenu avec cette méthode est un arbre non enraciné et non 

ultra métrique (Saitou & Nei, 1987). Il a été réalisé à partir des données procrustes de 

l’échantillon, pour évaluer la distance morphologique entre chaque espèce. La fonction 

« nj » comprise dans le package ape (Paradis & Schliep, 2019) a été utilisée.  

2.3. Résultats 
 

2.3.1. Test de répétabilité 
 

 
Figure 4 : Représentation des deux premières composantes de l’analyse en 

composante principale de trois spécimens (1977-84,1897-328,1926-301) 
d’Equus caballus utilisés pour le test de répétabilité 

  

Une analyse en composantes principales sur les coordonnées procrustes des 

31 points-repères de 30 conformations a été réalisée (Figure 4). Les résultats de 

l’analyse montrent que la première composante principale explique 49,9% de la 

variance de l’échantillon, et la seconde 34,1%. Les deux premières composantes 



 27 

expliquent donc à elles seules 84,0% de la variance totale. On visualise clairement 

trois clusters, chacun comprenant les 10 répétitions pour le même spécimen. Ce 

graphique montre que les points-repères ont donc bien été placés de façon homogène 

sur toutes les conformations. De plus, la variabilité intra-individuelle étant inférieure à 

la variabilité inter-individuelle (les clusters sont très éloignés sans chevauchement), 

l’imprécision liée à l’opérateur lors de la prise de points-repères est négligeable 

puisque le protocole permet quand même de distinguer des individus de la même 

espèce. 

2.3.2. Allométrie 
 

L’allométrie est calculée sur les coordonnées moyennées des individus. Ce test 

montre qu’il n’y a pas d’influence significative (P = 0,6) de la taille centroïde sur les 

conformations.  

2.3.3. Signal phylogénétique 
 

Un signal phylogénétique significatif (P = 0,001) est mis en évidence, bien qu’il 

reste assez faible (0,29). Les espèces apparentées ont donc tendance à avoir des 

formes similaires. 

2.3.4. Déformation moyenne  
 

 
Figure 5 : Crâne de Bos Taurus (1883-715) (gauche), qui a été déformé jusqu’au 

consensus (conformation moyenne) sur base de l’analyse en composante 
principale réalisée sur l’ensemble des spécimens (droite)    
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Un consensus de toutes les conformations a été réalisé à partir d’un crâne de 

Bos taurus pour visualiser la forme moyenne pour l’ensemble des espèces (Figure 5). 

Le consensus présente un crâne fuselé avec rostre allongé et fin. La partie caudale du 

consensus est, elle, arrondie, donc différente du Bos taurus qui est angulaire. L’arcade 

zygomatique est bien développée, ce qui favorise l’insertion des muscles masséters. 

Cette particularité ainsi qu’un allongement du crâne sont caractéristiques des 

herbivores (Cassini, 2013). De même que dans les études faites précédemment 

(Pérez-Barbería & Gordon, 1999), la présente étude n’examine pas la relation entre 

les muscles et la conformation du crâne. Cependant, les point-repères utilisés 

pourraient permettre de faire un lien avec la position des insertions musculaires (Figure 

1).  
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2.3.5. Variabilité morphologique 
 

 
Figure 6 : Représentation des deux premières composantes de l’analyse en composante principale avec projection de la 

phylogénie dans l’espace morphologique (phylomorphospace) et les déformations extrêmes associées  
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Figure 7 : Représentation des deux premières composantes de l’analyse en composante principale avec projection de la 

phylogénie dans l’espace morphologique (phylomorphospace) et les déformations extrêmes associées 
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 La première composante explique 28,6% de la variance, la seconde 18,5% et la 

troisième 9,2%. A elles trois, elles expliquent 56,2% de la variance totale. Sur 

l’ensemble des trois axes, on remarque que les conformations sont regroupées par 

famille. Les familles les moins représentées en termes d’espèces (excepté pour les 

équidés, les moschidés et les giraffidés) ont tendance à se retrouver vers l’extérieur 

de l’espace morphologique. Cela n’est pas surprenant car ces familles sont 

morphologiquement très différentes les unes des autres. A contrario, les familles les 

plus représentées, c’est-à-dire les bovidés et les cervidés, tendent à se regrouper au 

centre de l’espace morphologique. Les familles des équidés, des moschidés et des 

giraffidés possèdent des morphologies très similaires aux cervidés et aux bovidés et 

se retrouvent au centre de l’espace morphologique.  

 

 La partie positive de l’axe 1 tend à regrouper les familles les plus différentes 

morphologiquement par rapport à l’ensemble des spécimens (Figure 6, Figure 7). On 

retrouve notamment sur la partie positive de l’axe, deux des trois ordres des 

périssodactyles : les tapiridés et les rhinocérotidés. Les conformations présentes dans 

cette partie de l’axe sont associées à un crâne large, haut et plus court avec des orbites 

latérales proches de la rangée dentaire et une fosse temporale très élargie. La partie 

caudale du crâne est plus angulaire et plus large que celle observée sur le consensus. 

Les crânes associés aux valeurs négatives de la composante principale 1 sont 

caractérisés par une forme longue et étroite avec une fosse temporale relativement 

réduite et le haut du neurocrâne assez courbe. Dans cette partie de l’axe on retrouve 

principalement des bovidés mais aussi quelques cervidés. Au niveau de la partie 

centrale de l’axe1, on retrouve les équidés. Cette famille de périssodactyles est 

totalement confondue au milieu des familles des artiodactyles, comme les ruminants. 

  

La partie positive de l’axe 2 explique principalement les morphologies 

retrouvées chez les omnivores (Figure 6, Figure 7). En effet, on retrouve la majeure 

partie de ceux-ci, c’est-à-dire les suidés et tayassuidés. Les hippopotamidés et les 

tragulidés se trouvent également dans la partie positive. La partie positive de cet axe 

décrit une conformation beaucoup moins large que le consensus et plus allongé au 

niveau de la partie caudale. Toutes les autres familles, mis à part les tapiridés qui eux 

se retrouvent dans la partie négative, se rassemblent au centre de l’axe et sont ainsi 
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difficiles à distinguer. La partie négative montre un crâne avec un rostre beaucoup plus 

allongé, un crâne plus large au niveau des parties rostrales et caudales. La partie 

caudale est, elle, bien plus haute et angulaire que celle observée sur le consensus.   

  

La partie positive de l’axe 3, regroupe les cervidés, les moschidés, les 

tragulidés, les hippopotamidés et les camélidés (Figure 7). La déformation associée à 

la partie positive de cet axe montre un rostre plus long et un crâne globalement plus 

fin, surtout au niveau de sa partie dorsale. Dans la partie centrale on retrouve les 

bovidés, les giraffidés et les rhinocérotidés. Les équidés, les tapiridés, les suidés et 

tayassuidés sont situés sur la partie négative de l’axe. A l’inverse de la conformation 

observée dans la partie positive de l’axe, le crâne observé est plus court mais bien 

plus large que le consensus, en effet celui-ci n’est plus visible en dessous de la 

conformation.  

 

2.3.6. Disparité 
 

 
Figure 8 : Graphique représentant la disparité des conformations du crâne 

chez les artiodactyles et les périssodactyles, sans prendre en compte la taille 

des ordres (gauche) et en prenant en compte la taille des ordres (droite)  

 

La disparité des artiodactyles est significativement inférieure à celle des 

périssodactyles lorsque la disparité est calculée sur les 95 espèces (P < 0,001) (Figure 

8). Il existe donc une variabilité importante de conformation entres les deux ordres. 
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Dans l’échantillon, la variabilité au sein des périssodactyles est trois fois plus grande 

que celle existant au sein des artiodactyles.  

 

La disparité entre les deux ordres est ici non significative (P = 0,47). Le groupe 

des périssodactyles contient moins d’espèces que le groupe des artiodactyles, ce qui 

peut expliquer la différence avec l’analyse précédente. Cependant, la variabilité au 

sein des groupes est toujours plus élevée pour les périssodactyles que pour les 

artiodactyles.  

 

 
Figure 9 : Disparité de conformation du crâne chez les artiodactyles et les 

périssodactyles en fonction de leurs régimes alimentaires : ensemble de 

l’échantillon (en haut), et chez les artiodactyles (en bas à gauche) et chez les 

périssodactyles (en bas à droite)  
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  Le premier graphique montre des résultats significatifs au niveau des mangeurs 

mixtes uniquement (avec les brouteurs P = 0,032, avec les généralistes P = 0,005, 

avec les paisseurs P = 0,015 et avec les omnivores P = 0,036) (Figure 9). Les régimes 

alimentaires ne montrent pas de grosses différences de disparité de forme, sauf avec 

le groupe des mangeurs mixtes. Alors que la disparité est autour de 0,040 pour tous 

les régimes, la disparité au sein des mixtes est plus faible.  

 Le graphique en bas à gauche montre la disparité pour les différents groupes 

de régimes alimentaires chez les artiodactyles (Figure 9). Des différences 

significatives existent entre les paisseurs et les mangeurs mixtes (P = 0,011), et entre 

les mangeurs mixtes et les omnivores (P = 0,012). Les mangeurs mixtes montrent une 

disparité de conformation très faible. Les omnivores sont ceux qui possèdent la plus 

grande disparité de forme. 

 Le graphique en bas à droite montre la disparité de conformations pour les 

différents groupes de régimes alimentaires chez les périssodactyles (Figure 9). Ceux-

ci sont un ordre bien plus restreint, au sein duquel tous les régimes alimentaires ne 

sont pas représentés, notamment les régimes « mangeurs mixtes » et « omnivores ». 

Aucune différence de disparité n’est significative entre les trois régimes alimentaires. 

Les tendances ne sont pas les mêmes entre la totalité de l’échantillon et les 

ordres. En effet, pour la totalité de l’échantillon, ce sont les mangeurs mixtes qui se 

distinguent avec une disparité très faible, et les généralistes, avec une disparité forte. 

Chez les artiodactyles, les omnivores présentent la plus grande variabilité alors que 

les mangeurs mixtes ont la plus faible. Chez les périssodactyles, les généralistes 

présentent la plus grande variabilité alors que les paisseurs ont une disparité très 

faible. Il existe donc une différence en fonction des ordres étudiés.  

2.3.7. Manova 
 

Une manova est réalisée afin de voir si les régimes alimentaires expliquent la 

variance de forme au sein de l’échantillon. Un résultat significatif est trouvé (P = 0,04). 

Les régimes alimentaires ont donc une influence sur la forme du crâne. Des ANOVAs 

couplées à des tests post-hoc ont été réalisées afin de déterminer quel(s) régime(s) 

alimentaire(s) diffère(nt). Les résultats ne sont significatifs que pour l’axe 2 (P = 0,02) 
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et le test post-hoc montre que la forme du crâne des omnivores est différente de la 

forme des animaux avec un autre régime alimentaire (Tableau 2). Le crâne des 

espèces omnivores est principalement représenté par les suidés. Celui-ci est assez 

caractéristique : le rostre est très allongé et fin alors que la partie caudale est 

également fine, mais très haute avec une crête sagittale bien développée. La partie 

caudale du crâne auxquels s’attachent les muscles temporaux est particulièrement 

développée chez les omnivores.  

 

Tableau 2 : P-valeurs du test post Hoc réalisé sur base de l’axe 2 

 

 Brouteur Généraliste Paisseur Mangeur Mixte Omnivore 

Brouteur 1,00 1,00 1,00 1,00 0,020 
Généraliste 1,00 1,00 1,00 1,00 0,027 

Paisseur 1,00 1,00 1,00 0,444 0,042 
Mangeur Mixte 1,00 1,00 0,444 1,00 0,027 

Omnivore 0,02 0,027 0,042 0,027 1,00 
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Figure 10 : Arbre de distances morphologiques de l’ensemble des 

conformations 

 

L’arbre ci-dessus montre les distances morphologiques observées entre les 

conformations (Figure 10). La distance morphologique ne permet pas de distinguer les 

deux ordres de façon claire. Les équidés appartenant aux périssodactyles se 

retrouvent éloignés morphologiquement du reste de cet ordre. Les familles ne sont 

également pas regroupées par les distances morphologiques. On retrouve cependant 

les sous-ordres proches en termes de distance morphologique (ex : les Tragelaphus 

à gauche de l’arbre ou les Bos à droite). Certaines espèces appartenant à la même 
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famille sont éloignées morphologiquement, par exemple les giraffidés (Okapia 

Johnstoni et Giraffa camelopardalis). 

3. Discussion 
 

L’écologie des périssodactyles et des artiodactyles est bien documentée 

(ex :(Geist 1974; Leuthold 2012)). Certaines espèces utilisées pour l’agriculture 

comme les vaches, les moutons, les chevaux, les porcs ou encore les chèvres, 

suscitent un intérêt particulier. Le domaine de l’archéozoologie est particulièrement 

porté sur ces espèces notamment pour l’étude de la domestication (Evin et al., 2015) 

(Larson & Fuller, 2014). En revanche, la morphologie fonctionnelle concernant ces 

ordres est, elle, moins documentée. La présente étude prend en compte à la fois la 

morphologie et l’écologie de ces espèces. Elle a pour objet principal d’étudier si les 

contraintes imposées par les régimes alimentaires induisent des morphologies 

crâniennes spécialisées et si la disparité est similaire entre les artiodactyles et les 

périssodactyles.  

3.1. Influence de la taille sur la morphologie crânienne  
 

Le poids ou la taille sont des caractères importants à prendre en compte, 

notamment pour mieux comprendre l’écologie des mammifères en particulier leur 

mode d’alimentation (Santana & Cheung, 2016). Les artiodactyles comprennent un 

nombre d’espèces actuelles très élevé avec une importante gamme de poids et de 

taille. Ces différences sont visuellement flagrantes, par exemple entre l’espèce Giraffa 

camelopardalis qui peut atteindre 5,7 mètres et Tragulus javanicus qui mesure jusqu’à 

48 centimètres. Chez les périssodactyles, des différences similaires sont observées 

malgré le fait que cet ordre soit beaucoup plus restreint en termes d’espèces. Par 

exemple, Cerathotherium simmum peut peser jusqu’à 3600 kilogrammes alors que 

Tapirus pinchaque atteint au plus 180 kilogrammes. La question se pose de savoir si 

les différences entre les individus induites par la taille ont une influence sur la 

morphologie crânienne (allométrie). Pour répondre à cette question dans un premier 

temps, l’allométrie a été analysée après superposition Procruste.  

Les résultats du calcul d’allométrie ne démontrent pas d’effet significatif de la 

taille sur les conformations des crânes étudiés.  
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Ce résultat diffère de celui obtenu par des études réalisées précédemment. 

Notamment Cassini et Pérez ont mis en lumière un lien entre le choix alimentaire et la 

taille. L’article de Cassini montre en effet que les paisseurs sont plus gros que les 

espèces des autres régimes alimentaires considérés et que les brouteurs sont plus 

gros que les frugivores (Hofmann et Stewart 1972; Pérez–Barbería & Gordon 2001). 

Cependant, ces différences peuvent être expliquer du fait que la relation étudiée n’est 

pas exactement la même. En effet, ils ont étudié la relation entre la taille et l’écologie 

alors que la présente étude s’intéresse elle sur la relation entre la taille et la 

morphologie.  

3.2. Influence de la phylogénie 
 

Les études précédentes sur le sujet ont montré un effet de la phylogénie sur la 

morphologie tellement important que l’influence des régimes alimentaires n’était pas 

visible (Cassini, 2013; Pérez–Barbería & Gordon, 2001). Il était donc important de 

savoir si les résultats obtenus dans la présente étude seraient influencés par la 

phylogénie.  

3.2.1. Signal phylogénétique 
 

Un signal phylogénétique significatif a été trouvé. Il confirme donc que la 

phylogénie joue un rôle dans les différences de conformations observées et dans 

l’explication de celles-ci. Contrairement aux autres études (Pérez-Barbería & Gordon, 

1999), le signal phylogénétique est relativement bas. La phylogénie n’a donc qu’une 

influence modérée sur les résultats.  

 

Les différences entre les résultats de la présente étude et ceux observées dans 

l’études de (Cassini, 2013; Pérez-Barbería & Gordon, 1999) peuvent s’expliquer par 

différents facteurs, notamment la composition de l’échantillon qui joue un rôle majeur 

dans la détermination d’un signal phylogénétique. Cassini a étudié 162 espèces 

existantes dont 5 appartenant à l’ordre des hyracoïdes et des espèces fossiles qui ne 

font partie de l’échantillon de la présente étude (Cassini, 2013). Le fait que les 

échantillons soient différents implique des phylogénies qui ne sont pas identiques, ce 

qui conduit à un signal phylogénétique différent. Dans l’étude de (Pérez-Barbería & 

Gordon, 1999) l’échantillon utilisé est lui aussi différent, mais la différence par rapport 
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à cette étude pourrait aussi provenir de la méthode utilisée pour comparer les 

morphologies.  

3.2.2. Analyse en composante principale  
 

L’analyse en composante principale sur l’ensemble des coordonnées procustes 

moyennées montre que les familles se distinguent facilement au sein de l’espace 

morphologique, les espèces appartenant à la même famille étant très proches le long 

des axes conforme au signal phylogénétique significatif. Les premiers axes sont donc 

en partie structurés par la phylogénie, et ceci est confirmé en visualisant la phylogénie 

projetée au sein de l’espace morphologique (Figure 6, Figure7). En revanche, les 

ordres ne sont pas directement visibles au sein de l’espace morphologique. Les 

équidés appartenant aux périssodactyles par exemple, se fondent au milieu des 

artiodactyles.  

3.3. Étude comparée de la diversité morphologique crânienne  

3.3.1. Arbre des distances morphologiques 
 

La similarité morphologique au niveau des espèces a été examinée en utilisant 

un arbre de ‘neighbourg joining’ qui montre les distances morphologiques (Figure 10). 

Ceci permet de constater que la distance morphologique entre les équidés et le reste 

des périssodactyles est importante. Les équidés sont situés aux côtés d’artiodactyles 

comme les ruminants, ce qui confirme ce qui a déjà été observé au niveau de l’ACP. 

Les équidés sont donc plus proches morphologiquement des artiodactyles que des 

autres espèces de périssodactyles d’après les conformations modélisées ici. 

 

Cette proximité peut résulter du fait que le jeu de données utilisé pour la 

présente étude caractérise principalement la relation entre l’alimentation et la 

morphologie, du fait que des points-repères utilisés sont situés dans les zones 

d’insertions musculaires impliquées dans la prise alimentaire. De ce fait, ce sont donc 

essentiellement les caractéristiques crâniennes impliquées dans la prise alimentaire 

des équidés qui sont similaires à celles retrouvées chez les artiodactyles suggérant 

une convergence de forme. 
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3.3.2. Disparité  
 

L’ordre des périssodactyles est restreint en termes de nombres d’espèces 

actuelles, mais ces dernières possèdent des caractéristiques morphologiques très 

différentes. C’est en effet ce qui a été retrouvé en étudiant la disparité des 

conformations de ceux-ci (Figure 9). Les trois familles représentant les périssodactyles 

sont très éloignées dans l’espace morphologique en dépit du fait que cet ordre 

comprend un nombre d’espèces restreint. En outre, malgré leur proximité 

phylogénétique (Norman & Ashley, 2000), les morphologies crâniennes des 

périssodactyles sont très différentes. 

 

Les artiodactyles sont un ordre bien plus diversifié actuellement. La disparité 

est relativement faible en dépit du nombre important d’espèces qu’il comprend. Cela 

traduit des conformations similaires entre les espèces. Cet ordre est principalement 

représenté dans l’échantillon par la famille des bovidés et des cervidés qui montrent 

des conformations similaires. Ceci pourrait expliquer pourquoi la disparité est si faible 

malgré le fait que visuellement des espèces comme les hippopotames et les suidés 

paraissent très éloignés du point de vue morphologique.   

 

Ceci pourrait également s’expliquer par le fait que l’analyse de disparité ne 

prend pas en compte les effectifs de chacune des familles, influençant ainsi le résultat 

de celle-ci. Cependant, les familles qui ne comptent qu’un nombre restreint d’espèces 

sont globalement très bien représentées dans l’échantillon en termes de pourcentage. 

En effet, un tiers des familles est représenté à 100%. Les moschidés sont la famille la 

moins représentée, car elle est constituée d’espèces peu communes. Les familles 

représentées inférieurement à 50% sont celles qui comptent un nombre d’espèces 

élevé. La famille des bovidés par exemple, même si elle n’est représentée que par 39 

espèces différentes au sein de la présente étude, comprend environ 140 espèces. Les 

cervidés eux, comptent 47 espèces au sein de leur famille et les suidés 16. Malgré le 

fait que les familles soient globalement bien représentées en termes de pourcentage, 

le nombre important d’espèces de bovidés et de cervidés influence certainement la 

disparité de cet ordre. Cette supériorité en nombre est celle présente dans la nature 

en termes de répartition d’espèces, il est donc normal de retrouver cette majorité dans 

la présente étude. Il y a en effet plus de chance de retrouver des conformations 
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similaires et donc une disparité plus faible au sein d’un ordre lorsqu’il est 

majoritairement représenté par une ou deux familles. Cette explication est donc peu 

vraisemblable. 

 

Les résultats montrent une différence de disparité entre les artiodactyles et les 

périssodactyles. La différence des disparités entre les deux ordres est significative 

quand les effectifs de ces ordres ne sont pas pris en compte. La différence de disparité 

entre les deux ordres aurait donc pu provenir du fait que les périssodactyles sont 

représentés par un nombre d’espèces bien plus petit. C’est pour cela qu’une deuxième 

analyse de disparité a été réalisée en tenant en compte des effectifs des deux ordres. 

Après cette prise en compte, la différence de disparité n’est plus significative, mais la 

tendance reste la même. Les périssodactyles présentent donc une grande disparité 

malgré une diversité spécifique réduite, et les artiodactyles une disparité faible malgré 

une diversité spécifique élevée. Des résultats similaires ont été retrouvés chez d’autres 

ordres comme chez les rongeurs : riches en espèces mais pauvre en disparité, ou 

chez les mammifères afrothériens : pauvre en espèces mais riche en disparité 

(Guillerme et al., 2020). Ces phénomènes suggèrent que la diversité taxinomique et la 

disparité phénotypique ne sont pas inextricablement liées. 

3.4. Influence de l'alimentation sur la morphologie crânienne  
 

Chaque régime alimentaire est défini par un certain type de ressources à 

acquérir. La façon d’acquérir ces ressources induit des contraintes mécaniques plus 

ou moins fortes en fonction des régimes. Par exemple, les caractéristiques qui 

distinguent les paisseurs des brouteurs sont liées aux différentes exigences physiques 

de l'alimentation en herbe par rapport au broutage. L'herbe est en général plus fibreuse 

et abrasive que les aliments ingérés par les brouteurs (ex : feuillage), et un régime 

plus fibreux et abrasif nécessite un apport plus important et un plus grand degré de 

mastication (Gordon & Prins, 2008: p47-77). En conséquence, les paisseurs ont des 

muscles masséters plus gros que les brouteurs, ce qui se traduit en outre par une 

fosse massétérique plus longue sur le crâne. Les brouteurs sont des mangeurs 

sélectifs comme le sont la plupart des mangeurs mixtes (Gordon & Illius, 1988), et ces 

deux types d'alimentation ont un museau étroit par rapport aux paisseurs, qui ont un 
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museau large pour l’ingestion de grande quantité de nourriture (Gordon & Prins, 2008: 

p47-77). 

3.4.1. Déformations crâniennes associées 
 

La conformation moyenne (consensus), obtenue à partir de l’analyse en 

composante principale permettant de replacer les conformations dans un espace 

morphologique, présente un crâne fuselé avec un rostre allongé et fin (Figure 5). La 

partie caudale est, elle, arrondie et montre une large fosse temporale. L’arcade 

zygomatique est bien développée, ce qui favorise l’insertion des muscles masséters. 

Cette particularité ainsi qu’un allongement du crâne sont caractéristiques des 

herbivores (Cassini, 2013). 

 

Les déformations associées aux valeurs positives et négatives des 

composantes principales sont très différentes de celles retrouvées au niveau de l’étude 

de Cassini (2013) (Figure 6, Figure 7). Par exemple, au niveau de la première 

composante, celui-ci retrouvait un crâne haut et étroit avec une fosse temporale élargie 

au niveau des valeurs négatives, alors que dans la présente étude le crâne est très 

étroit et bas avec une fosse temporale peu large. Le crâne retrouvé à ce niveau serait 

ainsi plus descriptif des mangeurs mixtes ou des brouteurs car, comme vu 

précédemment, ceux-ci sont caractérisés par un museau étroit. Quant à la partie 

positive de l’axe, les orbites se retrouvent sur le bord dorsal du crâne dans l’étude de 

Cassini (2013) alors que dans la présente étude, celles-ci sont parfaitement latérales 

et proches de la rangée dentaire. Ces différences peuvent être expliquées par les 

différences d’échantillon et de méthode de la même façon que les différences 

retrouvées au niveau de la taille et de la phylogénie. 

3.4.2. Manova  
 

Une analyse manova ainsi que des tests post hoc permettent d’avoir une 

explication plus directe quant à l’influence des régimes alimentaires sur la 

conformation. Les résultats de la Manova montrent qu’il existe une différence 

significative entre les conformations moyennes correspondant aux différents régimes 

alimentaires. Il y a donc bien une influence du régime alimentaire sur la conformation 

des crânes. Cependant cette analyse donne uniquement une vision générale de 
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l’influence des régimes sur les conformations. Les tests post hoc permettent d’identifier 

le ou les régimes alimentaires qui ont une influence sur la conformation. Les résultats 

de ces tests au niveau de 5 premier axes de l’ACP, sont significatifs seulement au 

niveau de l’axe deux. Au niveau de cet axe, seuls les omnivores montrent une 

influence significative du régime sur la conformation des crânes (Tableau 2). En effet, 

seule la conformation moyenne des omnivores se distinguent des conformations 

moyennes des autres régimes. La majeure partie des conformations des omnivores 

se retrouvent ainsi sur la partie positive de cet axe, ce qui se traduit par un crâne avec 

un rostre fin et avec une partie caudale plus étroite et plus allongée que le consensus. 

 

Le résultat obtenu rejoint celui trouvé dans l’étude de (Pérez-Barbería & 

Gordon, 1999) qui montre, par défaut, que lorsque les omnivores sont exclus du jeu 

de données, aucun résultat significatif n’est observé. Seul le régime omnivore se 

démarque des autres et donc montrent un impact significatif sur la morphologie du 

crâne. Les conformations moyennes des autres régimes n’ayant pas montré de 

différences significatives entre elles, leurs impacts sur les morphologies ne peuvent 

être démontrées ici. Cela s’explique par le fait, que ces régimes présentent beaucoup 

de similarités entre eux. Par exemple, le régime mangeurs mixtes doit faire face à la 

fois aux contraintes qu’impose le régime paisseur et celles imposées par le régime 

brouteur. Il est donc logique que ceux-ci montrent une conformation moyenne très 

similaire. 

3.4.3. Disparité et écologie 
 

Une disparité moyenne est retrouvée chez les brouteurs et les paisseurs sur 

l’ensemble de l’échantillon (Figure 9). La disparité des deux ordres est équivalente en 

ce qui concerne les brouteurs, alors qu’elle ne l’est pas du tout pour les paisseurs. 

Concernant les paisseurs, celle-ci est très faible chez les périssodactyles alors qu’elle 

est le double chez les artiodactyles. 

 

 Le fait que les conformations soient très similaires chez les périssodactyles et 

pas chez les artiodactyles concernant ce régime peut être expliqué par le fait que tous 

les paisseurs de cet ordre sont des équidés mis à part une espèce de rhinocéros.  
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Les généralistes montrent une disparité importante (Figure 9). Ils ont un régime 

alimentaire très large car ils peuvent manger tous types de plantes, herbacées ou non, 

et en plus des fruits. Comme ils ne possèdent pas un régime fixe, les généralistes 

doivent pouvoir s’adapter facilement à tous types de prises de nourritures, notamment 

au niveau morphologique, ce qui peut expliquer la grande disparité observée. La très 

grande disparité observée chez les généralistes, pourrait être expliquée également par 

le fait que cette catégorie prend un échantillon trop large de spécialisation et qu’elle 

mériterait d’être subdivisée.  

 

La disparité des omnivores est la plus élevée au sein des artiodactyles (Figure 

9). Il y a une forte différence entre les conformations observées chez les espèces 

omnivores. Ceux-ci incluent des suidés, des tayassuidés, des cervidés et des 

tragulidés. Le fait que ce régime soit présent au sein chez toutes ces familles d’aspects 

différents peut expliquer pourquoi la disparité retrouvée est élevée.  

 

Les disparités des régimes alimentaires ci-dessus sont donc relativement 

importantes ce qui induit que les conformations retrouvées au sein de ces régimes 

sont très différentes entres elles. L’étude révèle au contraire une disparité très faible 

chez les mangeurs mixtes ce qui traduit des conformations très similaires au sein de 

ce régime (Figure 9). Le régime est pourtant largement représenté dans l’échantillon 

(16 espèces) et présent chez deux familles : les cervidés et les bovidés. Cette disparité 

très faible sous-entend que les espèces possédant ce régime ont convergé au fil du 

temps vers un type de forme particulier. Cette convergence est sans doute expliquée 

par les contraintes mécaniques induites par ce régime alimentaire.  

4. Conclusion  
 

La présente étude avait pour objet principal d’étudier si les contraintes imposées 

par les régimes alimentaires induisent des morphologies crâniennes spécialisées chez 

les artiodactyles et les périssodactyles. Cette hypothèse a été vérifiée : il a été 

démontré que le régime alimentaire induit des conformations spécifiques en ce qui 

concerne les omnivores.  
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Dans un second temps, il s’agissait de savoir si les disparités étaient différentes 

entre les deux ordres et entre les différents régimes alimentaires. Deux résultats très 

intéressants sont ressortis des analyses de disparités : les périssodactyles possèdent 

une disparité très élevée et bien plus importante que celle retrouvée chez les 

artiodactyles et les mangeurs mixtes tendent à converger vers une seule forme.  

 

Un élargissement de l’échantillon à d’autres espèces pourrait éventuellement 

renseigner sur l’influence d’autres régimes que celui des omnivores. Ces conclusions 

pourraient en outre être utilement appuyées par une étude des mandibules qui n’a pas 

été possible dans le temps imparti mais pour laquelle la présente étude a permis de 

collecter les données. Une étude supplémentaire de covariation entre le crâne et les 

mandibules pourrait ensuite être réalisée. 
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