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ABSTRACT

Proailurus, one of the oldest Felidae (Carnivora) from Eurasia : systematics and evolution,

Proailurus is the largest feliform predator of its time. A systematic review of this genus allows to distinguish 3 species, 2 being created in
this contribution : P. bourbonnensis and P. major. This is the relative size more than the anatomical features which is the main difference bet-
ween them. A morphological and cladistic analyses using dental and front skull features suggest a sister-group relationships between
Proailurus and Stenogale rather than between Proailurus and Haplogale as previously thought. Such a hypothesis is reinforced by recent

works based on the auditory region of those genera.

Malgré les connaissances accumulées ces dernieres an-
nées sur les familles actuelles de Carnivores, de nombreux
problémes subsistent, concernant notamment leurs origines
profondes et leurs relations phylogénétiques. Au sein des
Feliformia, 'un des deux sous-ordres de Carnivora, les
Felidae, et d'une maniere plus globale les formes hypercar-
nivores figurent en bonne place. Bien qu'ils présentent des
caracteres plus dérivés par rapport aux Feliformia généra-
listes, ce sont eux que 1'on reconnait en premier dans les éco-
systémes de 1'Oligocéne. Les genres Stenoplesictis, Palaeo-
prionodon, Stenogale, Haplogale et Proailurus sont en effet
déja présents dans 1'Oligoceéne du Quercy (voir FiLHOl, 1879-
1882, ScHLOSSER, 1888 ; TEILHARD DE CHARDIN, 1915 ;
HunT, 1998 ; PEIGNE & BoNIs, 1999). L'étude des 4 premiers
genres n'a pas permis de les placer précisément dans la phy-
logénie des Feliformia modernes ou de les intégrer dans 'un
des familles actuelles connues. En revanche, le genre
Proailurus peut étre considéré comme 1'un des plus anciens
Felidae. Pourtant, si ses caractéres dentaires et criniens per-
mettent d'identifier une évidente parenté avec nos félins mo-
dernes, ni ses origines, ni sa descendance ne sont précisé-
ment connues. C'est pourquoi, 2 1a lumiere des derniéres dé-
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couvertes (voir notamment MoORLO, 1996 ; BONIS et al.,
1999), il semblait intéressant de réexaminer le matériel attri-
bué a ce genre afin de répondre aux questions suivantes:

— existe-t-il une seule espéce de Proailurus ou des diffé-
rences peuvent-elles étre identifiées entre les spécimens
trouvés dans le Quercy, I'Agenais, 1'Allier et le bassin de
Mayence (Allemagne) ?

— le genre Haplogale est-il distinct de Proailurus ? Si
oui, quelles sont les relations entre ces deux taxons ?

— quelles sont les relations phylogénétiques entre
Proailurus et les autres genres de Feloidea oligocénes ?

— quelle est la place du genre dans les écosystemes de
I'époque ?

Un grand nombre de spécimens ont été étudiés dans les
principales collections de France, d'Europe et d'Amérique
du Nord. Des comparaisons morphométriques et anato-
miques ont été effectuées, notamment entre Haplogale et
Proailurus, ainsi que sur I'ensemble du matérial attribué a
Proailurus. Bnfin, une analyse cladistique a été effectuée
afin de résumer les relations phylogénétiques de Proailurus
avec l'ensemble des genres féloides connus a 1'Oligocéne su-
périeur et au Miocéne inférieur : Stenoplesictis FILHOL,
1880, Palaeoprionodon FILHOL, 1880, Stenogale SCHLOS-
SER, 1888, Viretictis BONIS et al., 1999, et Haplogale
SCHLOSSER, 1888.

In figure 1, please read Proailurus bourbonnensis, not Proailurus bourbonnaisensis.

In figure 2, the scale should be 1,77, not 1,16.
In figure 3, the scale should be 1,16, not 1,77.
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MATERIEL ET METHODE

Les études antérieures se sont surtout intéressées a I'anato-
mie crinienne et dentaire de ces carnivores, dont les carac-
teres sont facilement identifiables sur le matériel fossile.
L'anatomie basicrinienne a fait 1'objet de plusieurs études
récentes (HUNT, 1989, 1998) qui insistent sur le caractere an-
cestral du genre Proailurus au sein des Felidae. Aucun des
spécimens criniens étudiés n'ayant apporté d'éléments nou-
veaux, cette partie de I'anatomie ne sera pas traitée dans cet-
te contribution. La masse des spécimens a été estimée gréce
ala corrélation qui relie cette valeur a la surface de la section
au collet de m1 (LEGENDRE & ROTH, 1988). Ces données et
quelques tests statistiques permettent de rejeter 'hypothese
d'un dimorphisme sexuel pour expliquer les différences cor-
porelles observées entre les espéces de St-Gérand, notam-
ment entre P, lemanensis et P. bourbonnensis n.sp. Les don-
nées concernant quelques unes des espéces actuelles sont is-
sues de LEGENDRE & ROTH (1988).

L'attribution de Proailurus aux Felidae s'appuie principa-
lement sur I'étude de la région basicrinienne, en particulier
de la région auditive (voir HUNT 1989, 1998), & laquelle
s'ajoutent des caracteres dentaires qui traduisent la tendance
féline de Proailurus.

Les abréviations utilisées dans le texte sont les suivantes :
FSL : collections du Centre des Sciences de la Terre, Faculté
des Sciences de Lyon ; FSM : collections de paléontologie,
Faculté des Sciences de Marseille ; FSP : collections de pa-
léontologie, Faculté des Sciences Fondamentales et
Appliquées de Poitiers; MNHN : Muséum national d'histoi-
re naturelle, Paris ; MHNG : Muséum d'histoire naturelle de
Généve ; MHNL : Muséum d'histoire naturelle de Lyon ;
MHNT : Muséum d'histoire naturelle de Toulouse ; NMB :
Naturhistorische Museum, Béale ; SMF : Forschungsinstitut
Senckenberg, Francfort/M. ; YPM-PU : collections de
Princeton University, maintenant au Peabody Museum of
Natural History, Yale University, New Haven, USA.

ETUDE SYSTEMATIQUE

Ordre Carnivora BOWDICH, 1821
Famille Felidae HAY, 1931

Genre Proailurus FILHOL, 1879

Diagnose émendée. Carnivore féloide européen dont la
taille varie de celle de Lynx rufus a celle de Lynx lynx.
Museau et mandibule courts ; pas de diastémes entre les pré-
molaires. pl absente sur un tiers des spécimens attribués au
genre. p2 de taille nettement réduite par rapport a p3. p3 plus
basse et plus courte que p4. Cingulum postérieur de p3 et p4
coupant et retroussé. Trigonide de m1 trés ouvert avec un
métaconide trés réduit, trés en arriére et situé trés bas.
Talonide de ml trés court (entre 10 et 15 % de la longueur
totale de m1), non creux et coupant, distal au protoconide.
m?2 uniradiculée, au trigonide émoussé et bas, au talonide
trés réduit ou absent. P1 présente, minuscule. P3 plus basse
que le paracone de P4, dépourvu de denticule interne et au

denticule accessoire postérieur développpé. Parastyle de P4
coupant et trés développé par rapport aux autres Feliformia
de 1'Oligocéne. M1 réduite et étirée lingualement, dépourvue
de conules. M2 absente. Crétes sagittale et lambdoides déve-
loppées. Région auditive dérivée par rapport aux Feliformia
plus anciens : bulle auditive développée, divisée par un sep-
tum en deux parties inégales constituées notamment d'un ec-
totympanique osseux et d'un entotympanique caudal trés dé-
veloppé probablement cartilagineux ; partie antéro-interne
du pétreux formant une lamelle s'appuyant contre la face la-
térale du basicrane (voir HUNT, 1998 pour plus de détails).

Espece-type. Proailurus lemanensis FILHOL, 1879,

Autres espéces attribuées au genre. Proailurus bour-
bonnensis nov. sp., Proailurus major nov. sp.

Taxon non valide. Proailurus julieni var priscus FILHOL,
1882.

Taxons attribilés par erreur au genre. Proailurus julie-
ni FILHOL, 1880, Proailurus medius FILHOL, 1880,
Proailurus sp. de Mongolie (MELLETT, 1968 ; HUNT, 1998).

Distribution géographique et stratigraphique. En
France : gisements des phosphorites du Quercy (? Oligocéne
supérieur), Coderet (MP 30), Paulhiac (MN 1), St-Gérand-
le-Puy (MN 2a), Montaigu-le-Blin (MN 2a), Saulcet (MN
2a), Chavroches (MN 2a), Langy (MN 2a), Laugnac (MN
2b); en Allemagne dans le bassin de Mayence : gisement de
Budenheim et de Wiesbaden-Amoneburg (MN 2a).

Discussion. C'est & FILHOL (1879) que nous devons la
création du genre Proailurus, a partir du trés beau matériel
du bassin de St-Gérand-le-Puy (Allier). P. lemanensis est
trés tot rapproché des félins par sa denture hypercarnivore et
les caractéristiques de sa carnassiére inférieure (dent cou-
pante, au métaconide trés réduit et réculé et au talonide trés
court). Contrairement aux autres Feloidea oligocénes de po-
sition  discutée  (Stenoplesictis, Palaeoprionodon,
Haplogale), la position systématique de Proailurus varie
peu au sein des Feliformia, entre Viverridae (voir par
exemple VIRET, 1929 ; Lavocar, 1952 ; BEAUMONT, 1961a)
et Felidae (entre autres TROUESSART, 1897 ; LYDEKKER,
1885, PILGRIM, 1932 ; GINSBURG, 1961, 1983 ; HUNT, 1989,
1991, 1998). De rares mentions le placent au sein des
Caniformia (SCHLOSSER, 1888, 1923 ; KrETZOI, 1945) mais
dans des familles considérées comme féloides. Si aujour-
d'hui, sa place parmi les Felidae n'est guére remise en doute,
les synapomorphies communes & Proailurus et aux Felidae
restaient a déterminer.

L'étude et 'intégration de nouveaux spécimens permettent
aujourd'hui de confirmer et de préciser 1'hypothése de
GINSBURG (1983) selon laquelle une espéce plus petite serait
présente a St-Gérand. Le diagramme de la Figure 1 permet
de différencier deux nouvelles formes. Ce sont surtout des
différences de taille qui distinguent les trois espéces attri-
buées au genre Proailurus dans ce travail.
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Figure 1. Diagramme bivarié des mesures de m1 chez les différentes espéces de Proailurus.

1. Espéces valides
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Proailurus lemanensis FILHOL, 1879

1879- Proailurus lemanensis n.g. n.sp. FILHOL,
p. 198, pl. 26, fig. 7-11.

1879- Proailurus lemanensis FILHOL : FILHOL,
pl. 26, fig. 2-6.

1880a- Proailurus lemanensis FILHOL: FILHOL,
p. 248, pl. 1-2,

1915- Proailurus lemanensis FILHOL :
TEILHARD, p. 176, pl. 9, fig. 18.

1928~ Proailurus lemanensis FILHOL : HELBING,
p. 72, fig. 49-61, pl. 4, fig. 16-18.

1929- Proailurus lemanensis FILHOL : VIRET, p.
159, pl. 10, fig. 1.

1929- Proailurus lemanensis FILHOL : VIRET, p.
159, pl. 10, fig, 2-8.

1929- Proailurus aff. lemanensis FILHOL :
VIRET, p. 165, pl. 30, fig. 8.

1951- Proailurus lemanensis FILHOL : LAVOCAT,
p. 104, pl, 17, fig. 5.

1951- Proailurus lemanensis FILHOL: LAVOCAT,
p. 104, pl. 17, fig. 7, 8.

1952~ Proailurus lemanensis FILHOL : LAVOCAT,
p. 66-71.

1961a- Proailurus lemanensis FILHOL : BEAU-
MONT, p. 26, pl. 3, fig. 1-3 et 5-12, pl. 4, fig.1-3,
text-fig. 3,4..

1961b- Proailurus lemanensis FILHOL ; BEAU-
MONT, p. 554, pl. 1, fig. 1-7.

v 1973- Proailurus lemanensis FILHOL : BONIS, p.
118, pl. 12, fig. 3-4, pl. 13, fig. 1.
1983~ Proailurus lemanensis FILHOL : GINS-
BURG, p. 131, fig. 1.

A% 1986- Proailurus cf. lemanensis FILHOL: BEAU-
MONT, p. 384, fig. 2.
\'% 1989- Proailurus lemanensis FILHOL : HUNT,

p. 7, tabl. 1 et 2, fig, 11, 12,
Vnon 1996~ Proailurus lemanensis FILHOL : MORLO,
p. 205, pl. 1, fig. 5-7.

Vv 1998~ Proailurus lemanensis FILHOL : HUNT,

p. 35, fig. 6f, 17, 18C, 32, 33e, tabl. 5, 6.
\'% 1999- Proailurus lemanensis FILHOL Boni1s
et al. sous presse.

Holotype. Fragments de crine et mandibule d'un méme
individu: MNHN-SG 3509a : moitié postérieure de créne ;
MNHN-SG 3509b : maxillaire gauche portant 13, C, P3-M1 ;
MNHN-SG 3509c¢ : maxillaire droit portant P3-P4 ; MNHN-
SG 3509d : mandibule gauche portant c, pl, p3-ml ;
MNHN-SG 3509¢ : mandibule droite portant p2-ml1.

Diagnose émendée. Espéce de Proailurus de taille inter-
médiaire entre P. bourbonnensis et P. major. m1 un peu plus
allongée que celle des autres especes, m2 plus réduite que
chez P. bourbonnensis.

Localité-type. Saint-Gérand-le-Puy, Allier, France.

Autres localités. Phosphorites du Quercy, Laugnac,
Paulhiac, bassin de St-Gérand (Coderet, Montaigu, Langy,
Saulcet, Chavroches entre autres).
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Distribution stratigraphique. Limite inférieure incon-
nue dans le Quercy; ailleurs, de I'Oligocéne supérieur (MP
30) au Miocene inférieur (MN 2b).

Liste du matériel. Spécimens du Quercy : NMB-QB 777 :
fragment de mandibule gauche avec p4-ml (figurée par
HELBING, 1928 : pl. 4, fig. 16, 17, 18) ; NMB-QB 778 : frag-
ment de mandibule droite avec p2-m1 ; NMB-QB 706 : dp4
droite (figurée par HELBING, 1928 : p. 72, fig. 50a-b) ;
MHNG-V 3145 : fragment de mandibule droite avec p3-p4 ;
YPM-PU 11443 : fragment de mandibule droite avec p4-m1 ;
MNHN-Qu 9437 : mandibule gauche avec i3-m1 (figurée
par TEILHARD de CHARDIN, 1915 : pl. 9, fig. 18) ; MNHN-Qu
9438 : mandibule gauche avec p2-m?2 (figurée en partie par
Lavocar, 1951 : pl. 17, fig. 7) ; MNHN-Qu 9439 : fragment
de mandibule gauche avec p3-ml ; MNHN-Qu 9440 : frag-
ment de mandibule droite avec p3-m1 ; spécimen non numé-
roté MHNM : mandibule gauche p3-m! ; spécimen non nu-
méroté MHNM : fragment de mandibule droite avec p3-ml ;
BMNH 1645 : fragment postérieur de mandibule gauche
avec p3, p4 cassée, m1 ; BMNH 1646 : lot de deux frag-
ments de maxillaires gauches, I'un avec P4, l'autre avec P3-
P4. Spécimens de Coderet-Bransat : voir Bonis et al.,
1999. Spécimens de Paulhiac: NMB-Pa 1037 : fragment de
mandibule gauche avec c, p3-ml (figuré par Bonis, 1973 :
pl. 12, fig. 3) ; NMB-Pa 11880 : fragment de mandibule
droite avec p3-m2 ; NMB-Pa 1039 : m1 gauche ; NMB-Pa
1042 : canine inférieure gauche ; NMB-Pa 1077 : fragment
de mandibule avec p3-p4 ; NMB-Pa 1043 : fragment de
mandibule avec p3-m1 ; NMB-Pa 1038: M1 droite ; NMB-
Pa 11888 : fragment de p4 ; NMB-Pa 1040 : canine supé-
rieure ; NMB-Pa 1041 : canine supérieure ; FSP-Ph 2063 :
mandibule droite avec fragment de canine, p2-m1 ; FSP-Ph
2050 : fragment de mandibule droite avec c-p2, p4-ml ;
FSP-Ph 2051 : fragment de mandibule gauche avec p4-m1 ;
FSP-Ph 2061 : fragment de maxillaire gauche avec P3-M1 ;
ESP-Ph 390 : canine supérieure gauche (figurée par BONIS,
1973 : pl. 13, fig. 1). Spécimens du bassin de St-Gérand :
MNHN-SG 3509 : holotype (voir détail ci-dessus) ; PLV
1557 : lot comprenant un fragment de mandibule gauche
avec ml, et deux fragments de crine (occipital et squamosal
avec pétreux); BMNH 2379 : fragment de mandibule droite
avec ¢, p2-ml ; FSL 213837 : mandibule gauche avec p3-ml
(figurée par FiLHoL, 1879 : pl. 26, fig. 9, 10, 11 ; VIRET, 1929 :
pl. 10, fig. 2) ; NMB-Sau 955 et 956: fragments de mandi-
bule gauche avec c, dp2-dp4 ; NMB-Sau 41 : fragments de
crine ; NMB-Sau 957 : fragment de mandibule droite avec
p3-p4 ; NMB-Sau 958 : fragment de mandibule droite avec
p3-p4 ; NMB-Qu 368 : fragment de mandibule droite avec
p3-p4 ; NMB-Chr 3929 : canine supérieure droite ; NMB-
Chr 3938 : mandibule droite avec m1 ; NMB-SG 5371 :
fragment de mandibule gauche avec m1 ; NMB-Sau 29 :
mandibule gauche avec ¢, p3-m2, et fragment de crine sans
museau ni basicréne ; FSL 213838 (moulage): fragment de
maxillaire droit avec P3-M1 (figuré par VIRET, 1929 : pl. 10,
fig. 7). Spécimens de LAUGNAC : FSM-Lg 20: fragment de

mandibule droite avec p2-m2 (figuré par Bonis, 1973 : pl.
12, fig. 4) ; FSM-Lg 762 : fragment de museau avec C, P2-
P3 gauches et P3-P4 droites ; FSM-Lg 759 : fragment de
maxillaire gauche avec P1-P3 ; FSP-Lg 281 : fragment de
mandibule droite avec c-m1 ; FSP-Lg 290 : P4 droite.

Discussion. Proailurus lemanensis est I'espéce la mieux
représentée dans les collections et probablement la plus
commune de son époque. L'espéce est présente & Coderet
deés la fin de I'Oligocéne, et bien que son apparition ne puis-
se étre datée, le Proailurus lemanensis du Quercy lui est pro-
bablement contemporain ou antérieur. La présence du taxon
est notée jusqu'a la biozone MN 2b a Laugnac. Cependant,
l'origine géographique de certains spécimens découverts
dans le bassin de Saint-Gérand (Allier) n'est pas connue avec
précision, Les fossiles proviennent souvent de collections
anciennes et aucune mention précise de la localité n'y figure.
Une incertitude persiste donc quant a 1'dge des spécimens
provenant de cette zone, puisque le bassin comprend de
nombreux gisements appartenant & la biozone MN 2a
(Montaigu-le-Blin) aussi bien qu'a la MN 1 ou a la MP30
(Coderet). Depuis quelques années, de nombreux sites de
I'Allier ont fait I'objet de nouvelles recherches qui ont permis
de préciser leur stratigraphie relative. C'est le cas de
Coderet-Bransat, étudié par HUGUENEY (1969) et dont la fau-
ne de carnivores est en cours d'étude (voir la premidre partie
par BoONIS et al., 1999).

Proailurus bourbonnensis nov. sp.

v 1879~ Proailurus lemanensis FILHOL : FILHOL,
pl. 26, fig. 2-6.
\'% 1951- Proailurus lemanensis FILHOL : LAVOCAT,

p. 104, pl. 17, fig. 5.
Vpart 1983 - Proailurus sp. : GINSBURG, fig. 1, F2.

A\ 1996 - Proailurus lemanensis FILHOL ;: MORLO,
p. 205, pl. 1, fig. 5, 6.
v 1996 - Proailurus lemanensis FILHOL : MORLO,

p- 205, pl. 1, fig. 7.

Holotype. MNHN-SG 9686, mandibule gauche avec p3-
m2 (Fig. 2).

Diagnose. Espéce de Proailurus qui se caractérise par sa
petite taille, entre 7 et 10 kg, ce qui correspond 2 la taille de
Lynx rufus (males et femelles confondues). pl absente chez
tous les spécimens. m1 un peu moins allongée et m2 propor-
tionnellement moins réduite que chez P. lemanensis.

Localité-type. Bassin de St-Gérand-le-Puy, Allier-France.

Autre localités. Wiesbaden-Amoneburg et Budenheim
dans le bassin de Mayence, Allemagne.

Distribution stratigraphique. Miocene inférieur (MN
2a) des bassins de St-Gérand et de Mayence.

Liste du matériel. MNHN-Lim 593, mandibule droite
avec ¢, p3-m2 (figurée par Lavocar, 1951 : pl. 17, fig. 5) ;
MHNL-StG 826, mandibule gauche avec p3-m1 ; MNHN-

SG 9685, mandibule droite avec p3-m2 ; MNHN-SG 9686,
mandibule gauche avec p3-m2 (Fig. 2, et dans FILHOL, 1879
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Figure 2. Proailurus bourbonnensis n. sp., holotype, MNHN-SG 9686, mandibule gauche avec p3-m2. a : vue interne ; b : vue latérale ; ¢ : vue occlusale. x

1.16.

pl. 26, fig. 4-6); MNHN-SG 9687, mandibule droite avec
p4-m1 (figurée par FILHOL, 1879 : pl. 26, fig. 2, 3) ; NMB-
Ma 7708, fragment de mandibule du méme individu avec c,
p4-m2 gauches et p3-m1 droites ; SMF 5593, ¢, p3-ml iso-
lées appartenant au méme individu (figurées par MORLO,
1996 : pl. 1, fig. 5) ; SMF 5779, canine inférieure gauche ;
SMF 5782, p2 ; SMF 1716, m2 gauche (figurée par MORLO,
1996 : pl. 1, fig. 7) ; SMF 5749, fragment de maxillaire
gauche avec P2-P3 (figuré par MORLO, 1996 : pl. 2, fig. 6).

Etymeolegie. Du Bourbonnais, région du Massif Central
ol ont été trouvés I'holotype ainsi qu'une grande partie du
matériel attribué a l'espece.

Discussion. La présence d'une espéce plus petite que P, le-
manensis a déja été envisagée par GINSBURG (1983). Le ma-
tériel étudié dans ce travail confirme cette hypothése.
Cependant, l'existence de deux especes écologiquement
proches dans un méme bassin pose un probléme. En effet,
selon le principe d'exclusion, deux espéces écologiquement
similaires (qui appartiennent a un méme genre dans le cas
présent) ne peuvent coexister de fagon durable. P. bourbon-
nensis et P. lemanensis ne pourraient-elles pas étre les deux
formes d'une méme espéce que seul différencie un dimor-
phisme sexuel ? Un test de Student de comparaison de
moyennes effectué sur les mesures de m1 montre que les

deux formes sont significativement différentes (pour la lon-
gueur : t = 12, p < 0,000 ; pour la largeur : t = 3,25,
p < 0,003). Par ailleurs, le bassin de St-Gérand offrait & cet-
te époque une mosaique de paysage qui permet d'envisager
la présence de deux espéces de morphologie proche.
Cependant, notons que cette sympatrie n'existe qu'a St-
Gérand. En effet, les faunes trouvées plus au sud (Quercy,
Agenais) ne comprennent qu'une seule espéce de Proailurus
(P. lemanensis) tandis que 1'on ne trouve que P. bourbonnen-
sis dans le bassin de Mayence. Nombre de cas similaires de
sympatrie existent dans les faunes actuelles. Ainsi, on re-
trouve une telle similitude écologique parmi les espéces du
genre Leopardus, en Amérique du Sud. L'ocelot (Leopardus
pardalis), le margay (Leopardus wiedi) et loncille (Leopar-
dus tigrinus) se ressemblent beaucoup, partagent le méme
habitat forestier et sont trés difficiles a distinguer. Outre
quelques caractéristiques du pelage, des proportions un peu
différentes, ces especes se différencient avant tout par leur
taille. D'une moindre facon, les espéces de petits félins du
genre Prionailurus en Asie du Sud-Est sont écologiquement
proches.

Une distinction spécifique entre P. lemanensis et une espe-
ce plus petite, P. bourbonnensis, se justifie donc, méme si la
découverte de nouveaux spécimens serait souhaitable pour
confirmer cette hypothése.
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Proailurus major nov. sp.

\'% 1929 - Proailurus lemanensis FILHOL: VIRET,
pl. 10, fig. 1.

Holotype. MHNT-GER 263, mandibule gauche avec p3-
ml (Fig. 3)

Diagnose. Espéce de Proailurus se distinguant des autres
par sa grande taille (pour une masse d'environ 23 kg) qui at-
teint celle du lynx d'Europe (Lynx lynx). Par rapport a P. le-
manensis, p4 significativement plus forte (rapport lon-
gueur/largeur moins élevé) et m1 moins allongée.

Localité-type. Bassin de St-Gérand-le-Puy, Allier-France.
Autres localités. Localité-type uniquement.

Distribution stratigraphique. Miocéne inférieur (MN 2a).
Liste du matériel. Uniquement I'holotype.

Discussion. La distinction morphologique de cette espéce
par rapport & Proailurus lemanensis n'est pas aisée. Seuls
une taille nettement supérieure chez P. major et quelques dé-
tails morphologiques suggérent une coupure spécifique. Les
mesures dentaires sont largement au-dela de la variation at-
tribuée au dimorphisme sexuel que l'on connait chez les es-
péces actuelles de lynx.

2. Taxon non valide

Proailurus julieni var priscus FILHOL, 1882

* 1882- Proailurus julieni var priscus n. var.
FiLHoL, p. 82.
P 1888- Haplogale n.g. media (FILHOL):

SCHLOSSER, p. 149.
1891-93- Haplogale Julieni var. prisca (FIL-
HOL) : ZITTEL, p. 646.

Holotype. "Portion de face" (FILHOL, 1882 : p. 82).

Localité-type. Phosphorites du Quercy, localité précise
inconnue.

Discussion. Cette variété a été créée d'aprés "une portion
de face" (FILHOL, 1882 : p. 82) provenant du Quercy. Ce ma-
tériel comprenait, semble-t-il, quelques dents inférieures
puisque la description de FILHOL mentionne la présence
d'une petite m2 uniradiculée et note 1"identité absolue dans
les mesures relatives a la face et aux dents des Proailurus
Julieni de Saint-Gérand-le-Puy et des Phosphorites" (FiL-
HOL, 1882 : p. 83). Elle est placée dans le nouveau genre
Haplogale par SCHLOSSER (1888), suivi par ROGER (1896),
TROUESSART (1897, 1904), et GAILLARD (1899). Cependant,
la piéce n'a jamais été figurée et aucun des spécimens obser-
vés dans les collections ne correspond 4 la description de
FILHOL. Par conséquent, I'holotype et unique spécimen doit
&tre perdu et cette variété peut étre considérée comme un no-
men nudum.

3. Taxons exclus du genre

Viretictis julieni (FILHOL, 1879)
V* 1879- Proailurus julieni n. sp. FILHOL, p. 192,
pl. 27, fig. 5-13.
1915- Stenogale julieni (FILHOL) : TEILHARD,
p-170, note (1).

\" 1929- Stenogale Julieni (FILHOL) : VIRET,
p. 153, pl. 12, fig. 5-9.
\% 1952~ Proailurus julieni FILHOL : LAVOCAL,

p. 66-71, fig. 2.
1989- Stenogale julieni (FiLHOL) : HUNT,
p. 21-23.

Figure 3. Proailurus major n. sp., holotype, MHNT-GER 263, mandibule gauche avec p3-ml. a: vue interne ; b : vue latérale. x 1.77.




7 PROAILURUS, L'UN DES PLUS ANCIENS FELIDAE (CARNIVORA) D’EURASIE 131

v 1991- Stenogale julieni (FiLHoL) : HUNT,
p. 31, fig. 16A.
\% 1998- Stenogale julieni (FILHOL): HUNT, p. 30,

fig. 5, 16, 18B, 31, 33d, tabl. 7.
1999- Viretictis n.g. julieni (FILHOL) : BONIS et
al., sous presse.

Holotype. Crine et mandibule gauche (MNHN-SG 3210)
et mandibule droite (MNHN-SG 3209) appartenant & un mé-
me individu.

Localité-type. Saint-Gérand-le-Puy (Allier, France).

Discussion. Initialement, FILHOL créé les espéces Pro-
ailurus lemanensis et P. julieni. Ce n'est qu'en 1880 que
FiLHoL désigne clairement la premicre comme espece-type
du genre lorsqu'il en décrit le squelette. Proailurus julieni
sera maintenu dans le genre par tous les auteurs du siecle
dernier. TEILHARD (1915 : p. 170, note 1) souligne le premier
les ressemblances entre Proailurus julieni et les espéces de
Stenogale (S. gracilis et S. intermedia) ; pour cette raison il
nomme Stenogale julieni le petit carnivore de St-Gérand,
nom largement admis jusqu'a ce que Bonis et al. (1999) le
placent dans le nouveau genre Viretictis, en insistant sur les
similitudes existant entre cette espeéce et le Stenogale
gaillardi de VIRET (1929).

Haplogale media (FILHOL, 1880)

* 1880b- Proailurus medius n.sp. FILHOL, p. 122.
v 1882- Proailurus medius FILHOL : FILHOL, p. 75,
pl. 4, fig. 6-8.

1888- Haplogale n.g. media (FILHOL):
SCHLOSSER, p. 149.

1915- Proailurus media FILHOL : TEILHARD de
CHARDIN, p. 174.

1983- Haplogale media (FiLHOL) : GINSBURG,
p. 131, fig. 1, E.

1998- Haplogale media (FiLHOL): HUNT, fig. 2c¢,
5, 6e, Tc, 8¢, 9, tabl. 5, 6.

Holotype. MNHN-Qu 9422, hémimandibule gauche por-
tant p3-ml, alvéoles de c-p2, m2.

Localité-type. Phosphorites du Quercy, localité précise
inconnue.

Discussion. En 1880, FiLuor décrit une nouveau espéce
de Proailurus a partir de spécimens du Quercy. P. medius est
caractérisé par une mandibule élancée, une denture peu ro-
buste, et une m1 au métaconide trés réduit, bas et reculé, au
talonide court mais large, creusé en son centre d'une vallée
peu profonde. Ces différences par rapport aux caractéres de
Proailurus lemanensis justifient tout a fait la création du
nouveau genre Haplogale par SCHLOSSER (1888) pour dési-
gner cette espeéce du Quercy. Le rapprochement des deux
taxons sera néanmoins fréquent, et se traduira soit par 1'utili-
sation du nom de genre Proailurus pour désigner l'espece,
soit par l'établissement de Haplogale comme ancétre de
Proailurus. Cependant, rien ne justifie cette relation de pa-
renté. En effet, les différences morphologiques existant entre

les deux genres rendent difficile une telle proximité, comme
le suggere le Tableau 1 qui résume les principales diffé-
rences existant entre les deux genres. Pourtant, dans le
Quercy ou l'on trouve les deux genres, la matériel qui leur
est attribué n'est pas daté avec précisions si bien qu'on igno-
re I'écart temporel qui existe entre Haplogale et Proailurus.
Si les caracteres qui différencient Haplogale sont pour la
plupart des plésiomorphies, la morphologie de sa mandibule
suggére aussi une biomécanique mandibulaire trés différen-
te de celle de Proailurus, avec l'aréte antérieure de la
branche montante plus proche de la verticale et un muscle
masséter situé plus en arriére, postérieur au niveau de m2,

Proailurus sp.FiLaoL, 1879

1968- Proailurus sp. : MELLETT, p. 11.
1998- Proailurus sp. : HUNT, p. 48, fig. 22.

Spécimen. AMNH 21674, fragment d'hémimandibule
droite avec ml, alvéole de m?2, figuré par Hunt (1998 : fig.
22).

Localité. Tatal Gol (Grand Canyon), localité de la
Formation Hsanda Gol, située au nord de Tsagan Nor,
Mongolie.

Discussion. Ce spécimen est I'unique représentant du gen-
re en Asie (cf. Proailurus sp., MELLETT, 1968 : p. 11 ; HUNT,
1998 : p. 48, fig. 22). Il s'agit d'un fragment d'hémimandibu-
le droite portant une m1. Un examen de la denture suggére
plutdt une attribution aux Nimravidae. Tous les spécimens
observés attribués a Proailurus, ainsi que les spécimens at-
tribués aux Pseudaelurus les plus primitifs portent un méta-
conide. Au contraire, ce spécimen asiatique n'en présente
pas (voir HUNT, 1998 : fig. 22). Ce caractére ainsi que la
morphologie de sa ml le rapprochent plutdt du genre
Eofelis, petit Nimravidae trouvé dans le Quercy mais dont
l'origine est toujours inconnue.

CONCLUSIONS

Trois especes peuvent étre attribuées au genre Proailurus.
En plus de I'espece-type P. lemanensis, cette étude permet de
différencier deux nouvelles formes dans la biozone MN 2a :
P. bourbonnensis et P. major. La premiére de ces formes est
également présente en Allemagne, dans le bassin de
Mayence. Cependant, les liens de parenté entre les diffé-
rentes especes de Proailurus ne peuvent étre évalués avec
aussi peu de spécimens, surtout qu'aucun reste crinien ni
post-crinien attribuable A ces nouveaux taxons n'a été trou-
vé.

Les genres Proailurus et Haplogale sont aisément discer-
nables par la morphologie de leurs dents, de leur mandibule
et par les proportions de leur museau (voir Tabl. 1). Pour tes-
ter cette hypothése, une analyse phylogénétique a été effec-
tuée sur l'ensemble des genres de Feloidea a l'aide du pro-
gramme Hennig86 (FARRIS, versionl.5, 1988). La matrice de
caracteres qui a été traitée est résumée dans le Tableau 2.
Contrairement & Hunt (1998), les caractéres de la région au-
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Haplogale

Proailurus

séparées par un diastéme

mandibule et museau allongés, prémolaires

mandibule et museau courts, prémolaires
resserrées

coupant et non retroussé

cingulum postérieur des prémolaires peu

cingulum postérieur coupant et retroussé

métaconide trés reculé et bas

m1 allongée, au trigonide trés ouvert avec

ml moins allongée, et métaconide plus
reculé et plus bas, a peine plus réduit

talonide de m1 large et peu creusé

talonide plus court, étroit et plus coupant

m2 au trigonide ouvert et bas

m?2 en bouton, avec une simple créte
longitudinale

P3 aussi haute que le paracone de P4 ;
denticule accessoire postérieur réduit

denticule accessoire postérieur développé

P3 plus basse que le paracone de P4 ;

Tableau 1. Principales différences morphologiques existant entre Haplogale et Proailurus.

ditive n'ont pas été utilisés puisque cette partie du créne n'est
pas conservée chez la moitié des genres étudiés. La liste des
caracteres est donc la suivante :

1 : longueur du museau et, corrélativement, présence
ou non de diastéme entre les prémolaires. Polarité : 0, mu-
seau allongé, diastéme présent ; 1, museau raccourci, pas de
diasteme entre les prémolaires.

2 : taille de p2. Polarité : 0, biradiculée et de taille impor-

tante ; 1, nettement plus réduite que p3.
"3 : hauteur de p3 et de p4. Polarité : 0, p3 de méme hau-

teur que p4 ; 1, p3 plus basse que p4.

4 : cingulum postérieur de p3 et p4. Polarité : 0, peu cou-
pant et non retroussé ; 1, coupant et retroussé.

5 : longueur de p3 et p4. Polarité : 0, p3 & peine moins al-
longée que p4 ; 1, p3 nettement plus courte que p4.

6 : trigonide de m1. Polarité : 0, peu ouvert ; 1, trés ou-
vert.

7 : métaconide de m1. Polarité : 0, haut placé et peu re-
culé ; 1, trés en arriére et bas ; 2, trés en arriére et trés bas.

8 : réduction du métaconide de m1. Polarité : 0, assez
peu réduit ; 1, réduit ; 2, trés réduit.

9 : proportion du trigonide de m1. Polarité : 0, entre
75 et 80 % de la longueur totale de ml ; 1, entre 80 et 85 % ;
2, entre 85 et 90 %.

10 : morphologie du talonide de m1. Polarité : 0, treés
creux en son centre ; 1, peu creusé ; 2, non creux et coupant.

11 : largeur du talonide de m1. Polarité :
1, étroit, dans le prolongement du protoconide.

0, large ;

12 : nombre de racine de m2. Polarité : 0, deux racines
pouvant &tre en partie fusionnées ; 1, une seule racine.

13 : trigonide de m2. Polarité : 0, trigonide groupé, avec
3 cuspides parfaitement distinctes ; 1, trigonide ouvert et
cuspides encore distinctes ; 2, trigonide ouvert, cuspides tres
émoussées et basses.

14 : talonide de m2. Polarité : 0, distinct et de forme
comparable au talonide de m1 ; 1, réduit a une cuspide cou-
pante ; 2, trés réduit voire absent sur certains spécimens.

15 : taille de P3. Polarité : 0, de méme hauteur que le pa-
racone de P4 ; 1, plus basse que le paracone de P4.

Caracteres

Taxons l1tt1111111122

1234567890123456728901

Outgroup 00000000000000000O0O00O0O

Stenoplesictis |01 0 01 1 010001010010000
Palaeoprionodon {0 1 0 01 11200111120107?7?20
Stenogale (110111011t 2111100117°27227°

Viretictis 111011010001 ?7221111002

Haplogale 000001121101 12001100°1

Proailurus l111111222211221022112

Tableau 2. Matrice des caractéres utilisés dans l'analyse cladistique. Se rapporter au texte pour la dé-

finition des caractéres.




9) PROAILURUS, I'UN DES PLUS ANCIENS FELIDAE (CARNIVORA) D’EURASIE 133

16 : denticule lingual de P3. Polarité : 0, absent ; 1, pré-
sent, soutenu par une troisiéme racine plus ou moins
completement indivualisée.

17 : denticule accessoire postérieur de P3. Polarité : 0,
absent ; 1, présent mais réduit ; 2, développé.

18 : parastyle de P4. Polarité : 0, absent ou trés réduit ;
1, peu développé ; 2, trés développé et coupant.

19 : morphologie de M1. Polarité : 0, triangulaire, peu
étirée lingualement ; 1, réduite, trés étirée lingualement.

20 : conules sur M1. Polarité : 0, quelquefois présents ;
1, pas de conule.

21 : M2. Polarité : 0, présente et biradiculée ; 1, présente
et uniradiculée ; 2, absente.

Six arbres également parcimonieux (41 pas ; Cl= 0,70 ;
RI=0,52) ont été obtenus (Fig. 4). Malheureusement, dans le
programme Hennig86, l'option " n " (consensus nelsen) n'a
donné aucun résultat satisfaisant concernant les liens de pa-
renté de Proailurus avec les autres genres féloides.
Toutefois, une analyse des cladogrammes indique que dans
cinq d'entre eux, Proailurus est le taxon frére de Stenogale,
clade soutenu par 5 ou 6 apomorphies selon les cas, dont
3 (caractéres 4, 10, 11) sont communs 2 tout ces arbres. Un
seul cladogramme indique une telle relation entre Haplogale
et Proailurus (clade soutenu par 3 apomorphies seulement)
soulignant ainsi la faible probabilité d'une parenté proche
entre ces deux taxons, pourtant longtemps associés. Une re-
lation privilégiée entre Proailurus et Stenogale peut donc
étre retenue. Genres auxquels s'ajoutent Viretictis et Haplo-
gale, les plus fréquemment rapprochés du clade Proailurus-
Stenogale dans les cladogrammes obtenus.

Dans 'analyse précédente sont réunis tous les Feloidea
oligocenes. Tous ont des caractéres dentaires 1iés & une adap-
tation de type hypercarnivore. Il faut attendre le début du
Miocene pour voir apparaitre le premier Feloidea généralis-
te : Herpestides antiquus. Les Feliformia d'Europe sont donc
restés longtemps inféodés a des niches écologiques de type
hypercarnivore. Ainsi, aux genres traités dans ce travail, il
faut ajouter les Nimravidae, prédateurs trés félinoides eux-
aussi et qui ont disparu aprés le nivean MP 26, Carrascosa en
Espagne étant le dernier gisement ol ils sont signalés
(LacoMBA & MORALES, 1987). Proailurus est le plus grand
carnivore hyperprédateur de I'Oligocéne supérieur et du
Miocene inférieur, jusqu'a la biozone MN 2b. Il a probable-
ment occupé, en partie, la niche écologique de superpréda-
teur laissée vacante par la disparition des Nimravidae.
Cependant, il ne pouvait s'attaquer a de trés grosses proies,
laissées aux amphicyons et autres ursoides de grande taille.
Bien qu'il n'atteigne ni la taille ni la puissance de ces prédé-
cesseurs Nimravidae, la faible variation de taille et de mor-
phologie au sein de ce genre sur plusieurs millions d'années,
ainsi que l'absence de formes hyperprédatrices de méme
taille & la méme époque suggérent une compétition réduite
dans cette niche, une hypothése avancée par BONIS et al.
(1999).
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