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Abstract

Systematics of antlered Cervidae is not universally agreed upon. In this paper we briefly discuss
anatomical characters frequently used in the classification of the family, we provide new discriminant
features, and we review the evidence available from the proteins and chromosomes. We conclude
that, at least among recent antlered Cervidae, both the Cervinae and the Odocoileinae (this latter
subfamily including Rangifer, Capreolus and Alces) are monophyletic groups. We suggest that
Hydropotes is closely related to the Odocoileinae.

Introduction

Parmi les Ruminants actuels, les Cervidés semblent pouvoir étre aisément définis
par le renouvellement périodique (annuel) de la plus grande partie de leurs appendices
criniens, formés & partir d’excroissances du frontal. 1ls se distinguent par la radicale-
ment des Giraffidés et des Bovidés, & cornes permanentes formées & partir d’un os indé-
pendant, ainsi que des Antilocapridés, chez qui seul I’étui corné est caduc.

Deux autres caractéres peuvent contribuer 4 la définition de la famille. D’une part,
comme I'avait déja noté BrookE (1878), ’0os lacrymal est percé de deux trous lacrymaux
séparés par un pont osseux, comme chez les Antilocapridés, alors que les Giraffidés
et la plupart des Bovidés (& I'exception des Tragelaphini et de quelques Bovini) n’en
ont pas plus d’'un (LEINDERS et HEINTZ, 1980). Notons cependant qu’un Cervidé,
Alces, ne posséde souvent qu’un seul trou lacrymal. D’autre part, le sillon de la face
antérieure du métatarse s’enfonce profondément en tunnel & Pextrémité distale, pour
déboucher, en vue inférieure, & mi-distance des faces antérieure et plantaire (ARAMBOURG
1947, HeinTz 1963). Un tunnel est également formé chez An#ilocapra, mais il s’enfonce
moins profondément; chez les Bovidés et Giraffidés, en revanche, le sillon reste ouvert
sur toute sa longueur.
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Ces deux derniers caractéres se retrouvent, en dehors des Cervidés & bois, chez le
cerf des marais, Hydropotes, dépourvu de bois majsarmé de puissantes canines supérieures
& croissance continue.

Hydropotes mis & part, la monophylie du groupen’a jamais été sérieusement contestée,
bien qu’il soit défini par une unique autapomorphie (la caducité des bois). Ses subdivisions
sont assez fluctuantes depuis la premiére tentative de classification (BrookE 1878).
Le nombre de sous-familles reconnues est variable. Si la plupart des auteurs reconnais-
sent ’homogénéité des Cervinae de I’Ancien Monde (Cervus s. str., Rucervus, Rusa,
Elaphurus, Dama) et des Odocoileinae américains (Odocoileus et les formes sud-améri-
caines), la position de genres moins «typiques» (Alces, Capreolus, Rangifer, Muntiacus)
est moins bien fixée. GrRovEs (1974) inclut par exemple Muntiacus dans les Cervinae,
au voisinage de Cervus s. 1., mais il fait également rentrer Alces et Capreolus dans cette
sous-famille. On leur attribue parfois le rang de sous-famille, ce qui ne résoud pas le
probléme de leurs relations phylétiques.

Nous essaierons donc, en passant en revue les informations disponibles et en y
ajoutant quelques observations nouvelles, de faire le point sur les grandes divisions de
Ia famille, et sur les questions qui subsistent.

Caractéres distinctifs des Cervidés actuels

La diversité des Cervidés actuels se manifeste surtout dans leurs bois, des simples
pointes non ramifiées du Pudu aux immenses ramures de I’élan, mais si leur morphologie
peut étre utilisée dans la classification au niveau spécifique, ou a la rigueur générique,
elle n’est d’aucun secours au-deld (les bois d’Ozofoceros ressemblent par exemple a
ceux de Rusa, trés différent par de nombreux autres caractéres). Il en est malheureuse-
ment de méme, au premier abord, du crine et de la dentition, et ce n’est donc que sur
des détails anatomiques que les auteurs ont pu se fonder, dés le XIXéme siécle, pour
établir une classification ; plus récemment, la biochimie et la eytologie sont venues ap-
porter des moyens d’investigation supplémentaires.

a) Métacarpiens latéraux

Dés 1878, BrookE proposait de diviser les Cervidae en fonction de la position des
vestiges de métacarpiens latéraux. Ceux-ci, assurément présents et complets dans les
formes primitives de Pecora (tel Blastomeryx: MaTTHEW 1908) ainsi que chez certains
Cervidés fossiles (Cervocerus: Zpansky 1925; Pavlodaria: VisLoBoKovA 1980) out com-
plétement disparu ainsi que les phalanges correspondantes tant chez les Bovidés que
chez les Giraffides. Ils persistent en revanche chez les Cervidés actuels soit sous forme de
rudiments accolés & Pextrémité proximale de ’os canon, la premiére phalange des doigts
II et V ne possédant alors plus d’articulation proximale (plésiométacarpaliens), soit
sous forme de rudiments distaux, articulés normalement aux premiéres phalanges
(télémétacarpaliens). Ce dernier cas se rencontre aussi, en dehors des Cervidae & bois,
nord-amerieains, chez Hydropotes, le chevrotain porte-muse Moschus, et les Mery-
codontidae (FrIick 1937).

Pour accessoire qu’elle paraisse, cette différence refléte nécessairement une dichoto-
mie entre les deux groupes, puisqu’un type ne peut pas dériver de l'autre: chaun doit

A

provenir indépendamment d’un stade & métacarpiens latéraux complets.
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b) Vomer

Chez la plupart des télémétacarpaliens, une lame descendante issue du vomer vient
rejoindre le palatin et peut méme s’étendre en arriére jusqu’au niveau du basisphénoide,
divisant ainsi les choanes (Garrop 1877). Cette particularité, évidemment dérivée,
inconnue chez les plésiométacarpaliens, se rencontre en revanche occasionneliement
chez d’autres Artiodactyles (Anoa, Bubalus, Dicotyles).

c¢) Trous palatins

Chez presque tous les plésiométacarpaliens, comme chez les Bovidés, Giraffidés,
Moschus, Dremothertum et la plupart des autres Mammiféres, les trous palatins postéri-
eurs, débouchés des canaux palatins, s’ouvrent en position assez médiale et sont d’assez
grandes dimensions (sauf chez Axis et Elaphodus). 11 8’agit évidemment 13 de la condition
primitive. Chez les télémétacarpaliens, en revanche (ainsi que chez Awis et Elaphodus),
ils sont plus petits (et méme parfois absents chez Capreolus) et peuvent souvent se
doubler de trous accessoires situés postéro-latéralement, mais toujours sur la suture
maxillo-palatine.

d) Orifice du canal temporal

Chez les Plésiométacarpaliens, comme chez tous les Pecora autres que les Cervidae,
le trou post-glénoidien, par oi le canal temporal débouche & Iextérieur du crine, est
entiérement percé dans le squamosal: une barre osseuse compléte, formée par cet os,
accolée au conduit auditif externe, le ferme médialement (Fig. 1). Chez tous les téléméta-
carpaliens que nous avons pu examiner, au contraire, cette barre est incompléte. Parfois,
deux apophyses, antérieure et postérieure, issues du squamosal, viennent presque au
contact I'une de 1'autre, mais souvent elles restent largement séparées; c’est alors le
rocher qui forme le bord médial du débouché du canal temporal. Chez Rangifer (Fig. 2)
il envoie une apophyse latérale (longue si l’arriére-crine est large) qui vient s’insérer
dans P’espace laissé libre par le squamosal.

La comparaison extra-groupe suggére fortement que la condition présentée par
les télémétacarpaliens est dérivée: cette barre est compléte, non seulement chez les
autres Pecora actuels, mais aussi chez Dremotherium.

F0. OV,
SQ
FO.D.G. FE. RO,
C. ocC.

Fig. 1. Vue inférieure de la région otique, aprés ablation de la bulle tympanique, chez
Muntiacus muntjak

c.oc. = condyle occipital; fe.ro. = fenétre ronde; fo.ov. = foramen ovale; fo.p.g. =
foramen post-glénoidien; sq. = squamosal
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Fig. 2. 1d., chez Rangifer tarandus. Mémes abréviations, et exp. roc. = expansion latérale
du rocher. Dessins D. Visset

e) Quatriéme prémolaire inférieure

Chez les Ruminants primitifs, la P/4 est constituée d’une créte principale labiale,
Péocréte, d’ou partent des crétes transversales. L’éocréte reste continue chez presque
tous les Pecora, & ’exception de la plupart des Giraffidae, et de quelques Bovidae.
Cette interruption de 1’éocréte, caractére dérivé, est aussi la régle chez les télémétacarpa-
liens. Elle est constante chez Alces et Rangifer, et nous I’avons aussi observée chez la
plupart des Cervidés américains (Blastocerus, Hippocamelus, Ozotoceros, Mazama, et la
majorité des Odocotleus). Chez Pudu et Capreolus, ’éocréte est continue, mais le sillon
labial séparant «talonide» de trigonide est profondément marqué, nettement plus chez
les plésiométacarpaliens: il y a done aussi tendance & U'isolement du tubercule externe
du talonide.

f) Molaires supérieures

Chez la plupart des Cervidae, comme chez les autres Pecora, la branche postérieure
du protocdne des molaires supérieurs se recourbe vers ’extérieur, et son extrémité est
donc orientée en direction labiale. 11 existe de plus, chez Alces et la majorité des Cervidae
américains (sauf Ozotoceros et Hippocamelus), une branche supplémentaire oblique,
dirigée vers la branche antérieure du métaconule, et il peut apparaitre avec l'usure,
entre ces deux branches, un ilot d’émail. Cette disposition est comparable a la “bi-
furcation du protocdne” que HEINTZ (1970) a mise en évidence chez des Pecora primitifs
(ainsi que chez certains Cervidés villafranchiens), maisiln’est pascertain qu’elle lui soit
homologue. La polarité de ce caractére est done douteuse.



86 G. BouvrAIN et al.: Classification des Cervidae

g) Ribonucléase pancréatique

BrINTEMA et al. (1979) ont déterminé les séquences d’acides aminés de la ribonucléase
pancréatique de 5 Cervidés: Cervus elaphus, Dama, Rangifer, Alces et Capreolus, ainsi
que celles de nombreux autres Artiodactyles. Pour la plupart des sites les Cervidae sont
homogenes, seuls les sites 34, 35 et 99 permettant de les subdiviser. En 34, 'asparagine
est remplacée par la lysine chez les seuls plésiométacarpaliens étudiés (Cervus et Dama);
ceux-ci 501t assurément dérivés pour ce caractére car les autres Ruminants possédent
aussi asparagine dans cette position. En 35, en revanche, la polarité est plus difficile
4 déterminer ; les plésiométacarpaliens possédent la méthionine & cette position, comme
la plupart des Bovinae, mais aussi comme le chameau, I’hippopotame et le pore, alors
que chez les télémétacarpaliens elle est remplacée par la leucine, comme chez les Bovidae
autres que les Bovinae, la girafe et Anilocapra. En 99, la thréonine est remplacée par
Talanine chez les seuls plésiométacarpaliens étudiés.

Ces séquences d’acides aminés semblent donc bien confirmer la division de Brooke,
mais les données sont cependant encore trés incomplétes (notons en particulier qu’aucun
Cervidé américain n’a été étudié).

h) Chromosomes

I’étude la plus compléte sur les chromosomes des Cervidés est due & WaNG ZONGREN
et Du Ruoru (1983). Ces auteurs ont publié les données principales concernant les
caryotypes de toutes les espéces vivantes de plésiométacarpaliens et de 7 espéces de
télémétacarpaliens (il manque surtout les formes sud-américaines les plus rares), de
sorte que leurs résultats sont trés significatifs.

A Texception de Muntiacus et d’Elaphodus, tous les plésiométacarpaliens ont un
Nombre Fondamental de chromosomes de 70 et un chromosome X acrocentrique. Les
télémétacarpaliens, en revanche ont un NF de 74 (72 seulement pour Capreolus et une
sous-espéce de Mazama) et un X submétacentrique. Muntiacus et Elaphodus ont des
NF faibles mais trés variables et sont manifestement trés dérivés.

Les caryotypes confirment done I’homogénéité des plésiométacarpaliens, et dans une
moindre mesure (puisque Capreolus est un peu différent), cells des télémétacarpaliens.

D’autre part, NEITZEL et al. (1986) ont proposé un schéma de I’évolution du caryotype
des Cervidés, basé sur I’étude d’Hydropotes, Mazama, Capreolus, Odocotleus, Muntiacus
et Cervus s.1. Leurs résultats semblent montrer la monophylie des plésiométacarpaliens
(sans Muntiacus) d’une part, celle de L'ensemble Capreolus 4 Odocoileus de 1’autre,
mais Mazama, placé par ces auteurs a la base aux cbtés d’Hydropotes, est sans doute
en fait trés dérivé (une sous-espéce au moins ne posséde que 50 chromosomes). Par
ailleurs, Pamplification des unités répétitives du DNA satellite confirme la proximité
de Odocoileus, Mazama et Capreolus d’une part, Cervus et Muntiacus de Pautre, mais
il semble bien aussi qu’Hydropotes soit proche des télémétacarpaliens par Pamplification
des unités répétitives de 1000 et 1400 paires de bases plutdt que de celles de 807 paires
de bases comme chez les plésiométacarpaliens (NEITZEL et al., 1986).

Systé matique des Cervidae & bois

Le tableau 1 résume les principaux caractéres dentaires et osseux, ainsi que les NF
de chromosomes dans tous les genres actuels de Cervidae. Il est clair & 'examen de ce
tableau que la division en plésio- et télémétacarpaliens proposée par BROOKE (1878),
loin d’8tre «artificielle» comme Pavait, par exemple, suggéré VIRET (1961), correspond
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Tableau 1. Distribution des caractéres chez les Cervidae et chez Moschus
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AE A SR ®ME KN 22 &
Cervus P 0 0 0 0 0 70
Rucervus P 0 0 0 0 0 70
Rusa P 0 0 0 0 0 70
Auzxis P 0 0 L 0 0 70
Elaphurus P 0 0 * 0 * 70
Dama P 0 0 0 0 0 70
Muntiacus P 0 0 0 0 0 10 & 46
Elaphodus P 0 0 -+ 0 * b4
Capreolus T 0 -+ -+ 0/+ 0 72
Alces T 0 -+ + 4+ -+ 4
Rangifer T + -+ -+ 0 + 4
Odocotleus T + -+ -+ -+ 0/+ 4
Ozotoceros T -+ + 0/-+ 0 e *
Hippocamelus T + + -+ 0/+ * *
Blastocerus T + + + - 4 *
Mazama T + -+ + + + 72/14
Pudu T -+ + * + 0 74
Hydropotes T 0 -+ 0 0 0 70
Moschus T 0 0 0 0 0 ®

*: caractére non observé

bien 4 une coupure majeure. Tous les télémétacarpaliens possédent également une syna-
pomorphie originale chez les Ruminants, Pouverture de la barre osseuse fermant médiale-
ment Dorifice du canal temporal. Plusieurs autres synapomorphies caractérisent aussi
cet ensemble, avec cependant quelques exceptions, et il ne fait pas de doute que ce
groupe, qu’on peut, & la suite de Stmpson (1945) appeler Odocoileinae Pocock, 1923
est monophylétique, méme s'il est sans doute moins homogéne que celui des plésio-
métacarpaliens. MEUNIER (1964) a, par exemple, montré que les angles craniens (angle
cranio-facial et angle de la base du crine) étaient plus variables que chez Cervus s.1.,
mais cette variabilité, sans doute largement adaptative, ne nous semble pas incompatible
avec la monophylie de la famille. Notons d’ailleurs que la distribution de I'un des prin-
cipaux caractéres mis en évidence par MEUNIER, la flexure de la base du créne («Basis-
lordose») correspond assez bien & celle de la division des choanes, ce qui tend & confirmer
au moins la validité du regroupement basé sur ce caractére. Nous ne tenterons pas d’étab-
lir Pordre des dichotomies chez les Odocoileinae; on peut néanmoins supposer que la
premiére a du isoler Capreolus, qui se distingue des autres par quelques traits, dont deux
au moins sont primitifs.
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A Texception du «pli protoconal», dont la polarité est douteuse, tous les caractéres
dentaires et criniens présentés par les plésiométacarpaliens sont plésiomorphes. En
revanche, la position des vestiges de métacarpiens latéraux, dérivée différemment des
télémétacarpaliens, et la présence de lysine en position 34 sur laribonucléase pancréatique
semblent montrer que les plésiométacarpaliens ne sont pas paraphylétiques, ces caracté-
res étant apomorphes. On peut done les appeler Cervinae Gray, 1821.

Position d’Hydropotes

Comme les Cervidae & bois, Hydropotes posséde deux trous lacrymaux et un canal
s’enfongant profondément en tunnel & Lextrémité distale du métatarse. Comme eux
aussi il posséde une fosse lacrymale (absente chez Moschus) un psalterium quadrupliqué
(dupliqué chez Moschus) mais pas de vésicule biliaire (qui existe chez Moschus). Ces
caractéres dérivés nous semblent montrer que le groupe Hydropotes 4 Cervidae a
bois est monophylétique dans la nature actuelle. Nous appelons done Cervidae. Si on
admet que Odocoileinae et Cervinae constituent aussi deux groupes monophylétiques,
Hydropotes peut étre le groupe-frére de I'un d’eux, ou de I'ensemble des deux. Nous
envisagerons successivement chacune de ces hypothéses.

a) Les Odocoileinae sont le groupe-frére de 'ensemble Hydropotes -- Cervinae

Cette hypothése peut probablement étre rejetée, car aucun caractére assurément
dérivé n’est partagé par Hydropotes et les Cervinae. Parmi les caractéres de polarité
douteuse, ils ont en commun 1’absence de pli protoconal, un Nombre Fondamental de
chromosomes de 70, et un chromosome X acrocentrique.

b) Les Cervinae sont le groupe-frére de 'ensemble Hydropotes -+ Odocoileinae

A Tappui de cette hypothése viennent deux caractéres importants: Hydropotes est
un télémétacarpalien, et le débouché du canal temporal est largement ouvert médiale-
ment. Comme chez quelques Odocoileinae aussi (Hippocamelus et certains Odocoileus)
le lacrymal est séparé de ’orbito-sphénoide dans Porbite, alors que ces os viennent tou-
jours en contact chez les Cervinae. Cette phylogénie implique cependant:

— soit la perte des bois chez Hydropotes, soit leur apparition parallele chez les

Odocoileinae et les Cervinae. La perte des bois pourrait s’expliquer par une réduction
de la taille chez Hydropotes (Gourp 1974) mais méme I'apparition par deux fois de Ia
caducité des bois n’est pas, & notre avis, invraisemblable.
— la persistance, ou lapparition, de longues canines supérieures chez Hydropotes.
Le premier cas confirmerait la perte en paralléle de ces défenses chez les Odocoileinae
et chez la plupart des Cervinae, que la présence de ces dents chez Muntiacus implique,
mais nous penchons plutdt pour le second, les canines supérieures d’Hydropotes (comme
d’ailleurs celles de Moschus) différant de celles des Pecora anciens (Dremotherium,
Palacomeryx ...) par leur croissance continue et leur section moins triangulaire.

— qu’un Nombre Fondamental de chromosomes de 70 est, soit primitif pour les
Cervidae, soit atteint parallélement chez Hydropotes et les Cervinae.

¢) Hydropotes est le groupe-frére de ’ensemble Cervinae - Odocoileinae
Cette hypothése a 'avantage de n’impliquer aucun paraliélisme dans P’apparition
des bois caducs, mais elle exige deux ouvertures du trou temporal, et & deux reprises
la disparition de la partie proximale des métacarpiens latéraux, puisque Hydropotes
est un télémétacarpalien.
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L’hypotheése «b» (Hydropotes est le groupe-frére des Odocoileinae, ou peut-étre
méme, est un Odocoileiné) est, & notre avis, la plus vraisemblable, bien qu’elle ne soit.
pas vraiment satisfaisante.

Les fossiles et la paléobiogéographie

Les Cervidae sont des Ruminants principalement «laurasiatiques». Leur pénétration:
en Afrique est trés marginale et trés récente, et le franchissement de I'isthme de Panama.
ne remonte qu’au Pliocéne supérieur, peu aprés I’apparition des Cervidae en Amérique:
du Nord. En laissant de c6té Hydropotes, dont la position phylétique est incertaine,
comment peut-on tenter de relier I’histoire biogéographique des Cervidae avec la dicho--
tomie Cervinae/Odocoileinae ? Trois scénarios sont envisageables;

a) Les Cervidae & bois sont diphylétiques, les Cervinae provenant des formes inermes.
de I’ Ancien Monde (Dremotherium ou genres apparentés), les Odocoileinaede celles I’ Amé-
rique du Nord (Blastomeryx et formes voisines).

b) Cervinae et Odocoileinae sont deux groupes vicariants provenant, chacun dans.
leur continent, de Cervidae & métacarpiens latéraux complets, certains Odocoileinae
retournant ensuite dans I’Ancien Monde.

¢) Les deux groupes sont nés en Eurasie, et certains Odocoileinae ont ensuite migré:
en Amérique.

A Thypothése «a» s’oppose d’abord la longue lacune, en Amérique du Nord, dans.
la lignée qui ménerait des «Blastomérycinés» aux premiers Odocoileinae, les Cervidae-
étant inconnus dans ce continent pendant tout I’Hemphillian.

A T’hypothése «b» s’oppose 'absence de toute indication sur une interruption rela--
tivement longue de la connection Amérique du Nord — Eurasie & la fin du Néogéne.

En faveur de la derniére hypothése, il faut mentionner 1’existence, dans le Pliocéne:
inférieur de Sibérie, d’un Cervidé & choanes divisées et débouché du canal temporal non
limité mésialement par le squamosal, Paviodaria VisLoBoKovA (1980). Selon cet auteur,.
les métacarpiens latéraux de ce genre seraient encore complets. Ceci impliquerait que
la réduction de la partie proximale des métacarpiens latéraux a eu lieu deux fois: chez
Alces et Capreolus, dont les choanes ne sont pas divisées, d’abord, puis chez les Odocoi-
leinae américains. Cette phylogénie a l'avantage de n’impliquer aucun parallélisme:
supplémentaire pour placer Hydropotes.

Zusammenfassung

Neue Tatsachen zur Klassifikation der Cervidae: Uber die Systematik der geweihtragenden Cer--
vidae herrscht keine Einigkeit. Daher werden anatomische Merkmale, die hdufig zur Klassifikation
herangezogen werden, erértert, auf neue trennende Merkmale aufmerksam gemacht und eine Uber-
sicht iiber die bislang vorliegenden Befunde iiber Proteine und Chromosomen gegeben. Zumindest.
fiir die rezenten geweihtragenden Cervidae wird geschlossen, dal sowohl die Cervinae als auch die
Odocoileinae (in diese Unterfamilie einbezogen Rangifer, Capreolus und Alces) monophyletische-
Gruppen sind. Hydropotes wird als den Odocoileinae nahestehend bewertet.
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