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Dans le domaine de la paléomammalogie, les primates occupent une place à part, 

probablement due au fait que nous appartenons à ce groupe. Toute nouvelle découverte sur 

leur histoire et leur phylogénie nous renvoie donc plus ou moins directement à nos origines, 

ce qui peut expliquer les débats parfois passionnés liés à la paléoprimatologie. L’un des 

grands axes de recherche dans cette discipline depuis quelques années est l’origine des 

primates Anthropoïdes, tant au niveau phylogénétique qu’au niveau paléobiogéographique. 

Les primates fossiles et actuels peuvent être regroupés dans cinq grands ensembles. 

Deux de ces groupes ne sont connus qu’à l’état fossile : les Adapiformes et les 

Omomyiformes. Les trois autres groupes sont encore présents dans la nature actuelle. Ce sont 

les Lémuriformes, les Tarsiiformes et les Anthropoïdes (également appelés Simiiformes). 

Toutes les combinaisons phylogénétiques possibles, ou presque, ont été proposées pour tenter 

d’expliquer les relations entre ces différents ensembles. La figure ci-dessous présente une de 

ces topologies possibles, qui est probablement la plus couramment acceptée. 

 

 
 

 

 



 11

Bien que les relations entre certaines des grandes familles de primates soient soutenues 

par de nombreux caractères morphologiques et/ou moléculaires, il n’existe toujours pas de 

réel consensus en ce qui concerne l’organisation générale de l’arbre phylogénétique des 

primates. Ceci est particulièrement vrai en ce qui concerne les groupes n’ayant plus de 

représentants actuels. L’article de Kay et al. (2004) présente ce qui est à l’heure actuelle l’une 

des interprétations les plus probables de la phylogénie des primates. Selon ce schéma, 

l’origine des Anthropoïdes serait asiatique, les Eosimiidae de Chine (Beard et al., 1994; Beard 

et al., 1996; Beard et Wang, in press) et du Myanmar (Jaeger et al., 1999) étant des 

représentants de cette radiation asiatique précoce. Ces primates, primitifs par de nombreux 

aspects, sont de ce fait considérés par la majorité des auteurs comme des Anthropoïdes 

basaux. Les plus anciens représentants des Simiiformes indiscutables connus à ce jour 

proviennent des gisements du Fayoum, en Egypte, et de Taqah, dans le Sultanat d’Oman (voir 

Fleagle, 1999 pour avoir une vue d’ensemble de ces taxons). 

Les différents primates de l’Eocène du Maghreb n’étant connus à l’heure actuelle que 

par des dents isolées (Godinot, 1994; Tabuce, 2002), il est difficile de statuer indubitablement 

quant à l’appartenance de certains d’entre eux aux Anthropoïdes.  

 

En plus des Eosimiidae, un autre groupe de primates fossiles appartenant 

potentiellement aux Anthropoïdes a été décrit dans des gisements de l’Eocène 

Supérieur d’Asie du Sud Est : les Amphipithecidae. Ces primates de grande taille présentent 

des caractères morphologiques, principalement dentaires, qui les rapprochent des 

Anthropoïdes (Chaimanee et al., 2000a; Chaimanee et al., 1997; Chaimanee et al., 2000b; 

Colbert, 1937; Ducrocq, 1999; Jaeger et al., 1998; Marivaux et al., 2003; Takai et al., 2001), 

toutefois, certains auteurs les considèrent plus comme des Adapiformes (Ciochon et al., 2001; 

Ciochon et Holroyd, 1994; Gunnell et Miller, 2001), voire même éventuellement comme des 

Omomyiformes (Takai et al., 2003). Si on considère que les Amphipithecidae sont des 

Anthropoïdes, leur présence en Asie à l’Eocène Supérieur reflèterait une radiation ancienne 

relativement importante des Anthropoïdes. Ceci renforcerait l’hypothèse d’une origine 

asiatique de ce groupe. Les Amphipithecidae jouent donc un rôle clé pour la compréhension 

générale de l’origine des Anthropoïdes. 

Dans l’étude cladistique de Kay et al. (2004), on peut voir que la position des 

Amphipithecidae est très fluctuante en fonction des caractères utilisés. Les auteurs privilégient 

une inclusion de ce groupe au sein des Adapiformes, sur la base de l’absence présumée de 

cloison post-orbitaire chez Amphipithecus décrite à partir d’un os frontal (Shigehara et al., 
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2002; Takai et al., 2003). La cloison post-orbitaire étant considérée comme une 

synapomorphie exclusive du clade Anthropoïdes + Tarsiers, l’absence de ce caractère chez ce 

taxon tendrait à prouver que les Amphipithecidae ne sont pas des Anthropoïdes. Cependant, ce 

résultat ne reposant à l’heure actuelle que sur un seul fossile sans association directe avec des 

dents, il doit être considéré avec prudence. 

L’étude de la paléobiologie de ces primates devrait aider à comprendre leur statut 

taxonomique. De ce fait, l’obtention d’informations concernant le mode de vie des 

Amphipithecidae, en particulier leur régime alimentaire, pourrait clarifier certains de leurs 

traits morphologiques. L’étude de ces fossiles d’un point de vue fonctionnel pourrait donc 

éventuellement permettre de déterminer quelle part de leur morphologie est liée à des 

adaptations fonctionnelles alimentaires et quelle part reflète leurs affinités phylogénétiques. 

 

Les difficultés rencontrées quant à la détermination du statut taxonomique des 

Amphipithecidae sont liées à l’un des aspects majeurs de la paléontologie des vertébrés : la 

très grande majorité du registre fossile n’est composée que de restes dentaires. En effet, grâce 

à la présence d’une couche d’émail hautement minéralisée, les dents sont les parties les plus 

résistantes que l’on puisse trouver chez les vertébrés. Elles sont donc généralement bien 

conservées dans le registre fossile, alors que le reste du squelette est dégradé. De plus, l’émail 

est le tissu le moins susceptible d’être modifié durant le processus de fossilisation.  

 

Bien que de nombreux taxons de primates fossiles aient été décrits, la très grande 

majorité ne l’a été qu’à partir de restes dentaires. La plupart des études sur les primates 

fossiles porte donc sur la morphologie externe des dents. Toutefois, depuis quelques 

décennies, de nouveaux axes de recherche se sont développés afin d’obtenir le plus 

d’informations possibles à partir de ces dents. Une grande proportion de ces approches 

s’intéresse à l’émail. Les recherches sur ce tissu sont multiples et peuvent concerner, entre 

autres, sa microstructure, son développement, son épaisseur et sa distribution, ou encore sa 

géochimie (dans un but paléobiologique ou paléoclimatologique). 

Malheureusement, l’étude de ces différents paramètres oblige la plupart du temps à 

détruire partiellement ou totalement les dents. L’aspect destructif de ces investigations interdit 

l’accès à de très nombreux taxons fossiles, ce qui est encore plus vrai en ce qui concerne les 

primates. Le développement de techniques non destructives d’investigations est donc un 

aspect crucial pour pouvoir généraliser et développer ces études. 
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Partant de ces différentes considérations, ma thèse a abordé plusieurs aspects 

principaux :  

 

Tout d’abord, à travers l’observation de la microstructure de l’émail chez différents 

primates fossiles et actuels, j’ai essayé de déterminer quel genre d’informations peut être 

apporté par ce type d’études. En effet, certains auteurs ont suggéré que la microstructure de 

l’émail ne semble pas à même d’apporter des informations phylogénétiques importantes chez 

les primates (Maas et Dumont, 1999). En revanche, elle pourrait éventuellement fournir des 

informations fonctionnelles liées aux adaptations alimentaires de certains taxons. 

 

Ensuite, j’ai recherché de nouvelles techniques non destructives permettant d’étudier la 

microstructure de l’émail sur des fossiles sans leur infliger le moindre dommage. Outre les 

implications potentielles de ces techniques, cette recherche avait pour but d’observer la 

microstructure de l’émail sur les différents spécimens de l’Amphipithecidae de Thaïlande, 

Siamopithecus eocaenus, sans les dégrader.  

 

L’étude du développement de l’émail pouvant potentiellement apporter des informations 

phylogénétiques, que ce soit chez les primates ou dans d’autres groupes, j’ai étudié les 

différents types de marques de croissance dans l’émail d’un groupe où elles sont très visibles : 

les rhinocéros. En effet, malgré de très grandes différences au sein des mammifères de la 

morphologie dentaire, il semblerait que les modalités du développement de l’émail soient 

relativement similaires dans tout ce groupe. L’étude des marques de croissance chez les 

rhinocéros peut donc aider à mieux comprendre certains aspects encore flous du 

développement de l’émail chez les primates. 

 En suivant la même orientation, certaines observations effectuées sur le développement 

de l’émail des primates et d’autres mammifères, et notamment sur la phase de maturation, 

permettent d’interpréter ce que l’on observe chez les rhinocéros. Cet aspect pourrait avoir, à 

terme, une grande importance pour les études de géochimie isotopique sur l’émail, visant à 

obtenir des données paléoclimatiques à haute résolution temporelle. 

 

Le troisième aspect de cette thèse a porté sur une étude non destructive par 

microtomographie X de l’épaisseur et de la distribution de l’émail sur les molaires des 

primates. J’ai cherché à développer un protocole de découpage virtuel des dents afin d’obtenir 

des mesures de ces paramètres qui soient non subjectives, précises, reproductibles, et 
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permettant de comparer toutes les molaires de primates quelle que soit leur taille. Le but de 

cette approche est de pouvoir, dans l’avenir, obtenir de façon non destructive des données 

phylogénétiques et/ou fonctionnelles à partir de la structure tridimensionnelle des molaires de 

primates. 

 

Enfin, à travers l’application aux différents fossiles de Siamopithecus de ce protocole de 

mesure, et d’autres techniques rendues possibles par la microtomographie (visualisation 3D, 

extraction virtuelle de germe dentaire, réparation de fossile, reconstruction de composites en 

3D), j’ai cherché à obtenir des informations pouvant aider à reconstituer le régime alimentaire 

de ce taxon. Comme je l’ai présenté plus haut, une approche fonctionnelle de la morphologie 

des Amphipithecidae prenant en compte les adaptations fonctionnelles liées aux différents 

régimes alimentaires pourrait permettre, à terme, de mieux appréhender les caractères qui 

reflètent réellement les affinités phylogénétiques de ce groupe. 
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Introduction 
 

L’émail dentaire est le tissu biologique le plus minéralisé que l’on rencontre dans la 

nature actuelle. Grâce à sa haute teneur en hydroxyapatite (environ 97% en poids (Sakae et 

al., 1997)), il est généralement très bien conservé et très peu modifié lors du processus de 

fossilisation (Fearnhead, 1984; Koenigswald, 1997). On peut, en un sens, considérer que ce 

tissu est déjà virtuellement fossilisé avant même la mort de l’animal (Boyde, 1978). De plus, 

chez les mammifères, l’émail présente une microstructure complexe qui peut varier en 

fonction des groupes taxonomiques. En observant l’émail à différentes échelles, on peut 

distinguer cinq niveaux de complexité imbriqués les uns dans les autres (Clemens, 1997; 

Koenigswald et Clemens, 1992) :  

- les cristallites (petits cristaux d’hydroxyapatite constituant la base de l’émail) 

- les prismes (Lester et Koenigswald, 1989). En coupe transversale, ils peuvent 

présenter plusieurs types d’arrangements géométriques caractéristiques (Boyde, 

1969a) 

- les types d’émail (organisation tridimensionnelle des prismes) 

- le schmelzmuster (organisation des différents types d’émail sur une dent) 

- la denture (variations du schmelzmuster en fonction des dents) 

 

L’étude des différents caractères de cette microstructure (Boyde, 1969a; Boyde, 1969b; 

Boyde, 1997 ; Clemens, 1997; Koenigswald et Clemens, 1992) a apporté des résultats 

phylogénétiques probants dans plusieurs groupes de mammifères (Koenigswald, 1997; 

Koenigswald et Clemens, 1992; Koenigswald et al., 1993), comme les équidés (Pfretzschner, 

1993), les périssodactyles en général (Remy, 1976), les proboscidiens (Bertrand, 1986), les 

cétacés (Sahni et Koenigswald, 1997), ou les rongeurs (Martin, 1997; Martin, 1999). La 

littérature descriptive est très abondante concernant l’émail des mammifères. La 

microstructure de l’émail a également été abordée d’un point de vue fonctionnel. Les 

différents types de microstructures confèrent à l’émail des propriétés variables de résistance 

aux contraintes liées à la mastication et à l’usure (Koenigswald, 1986; Maas et Dumont, 1999; 

Pfretzschner, 1986; Rensberger, 1997; Rensberger et Koenigswald, 1980; Sakae et al., 1997).  

De nombreux auteurs ont essayé de rechercher dans la microstructure de l’émail des 

primates des informations fonctionnelles et phylogénétiques. Le premier de ces deux aspects 

peut permettre d’aider à reconstituer le régime alimentaire de certains taxons (Teaford et al., 
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1996). En effet, il a été montré que la microstructure de l’émail des primates, et notamment 

l’orientation des prismes et des cristallites, influe de façon significative sur la résistance due à 

l’abrasion (Maas, 1991; Maas, 1993). 

Les possibilités offertes par la microstructure de l’émail pour des recherches 

phylogénétiques ont également été étudiées par différents auteurs. Certaines études ont 

montré des prédominances apparentes des différents types d’arrangements de prismes (Boyde, 

1969a) en fonction des groupes (Boyde et Martin, 1982; Dostal, 1989; Martin et Boyde, 

1988). Toutefois, on a depuis mis en évidence que ce type de caractères est très fortement 

homoplasique chez les primates et ne peut donc pas être utilisé dans un but phylogénétique 

avec une grande confiance (Maas et Dumont, 1999). Ce dernier point est en accord avec les 

observations réalisées lors de mon DEA sur la microstructure de l’émail dentaire des 

primates. 

Lors de ce même DEA, j’ai soumis l’idée que l’étude des types d’émail et du 

schmelzmuster pourrait être plus à même d’apporter des informations phylogénétiques chez 

les primates, notamment par une étude de la distribution taxonomique des bandes de Hunter-

Schreger. Ces structures, également  appelées décussations en fonction de l’angle 

d’observation, sont des ondulations coordonnées alternées de paquets de prismes (voir page 

36). C’est dans cette optique qu’il a été décidé d’étudier les primates Amphipithecidae d’Asie 

du Sud-Est, afin d’essayer d’apporter de nouvelles informations phylogénétiques et 

fonctionnelles concernant ce groupe capital pour la compréhension de l’origine des 

Anthropoïdes. 

Les techniques utilisées pour les études de la microstructure de l’émail sont la plupart du 

temps destructives. Cet aspect rend évidemment difficile (voire même impossible) l’accès à 

de nombreux taxons fossiles connus par un nombre très restreint de dents. En plus de 

nouvelles observations sur quelques taxons fossiles dont la microstructure de l’émail n’avait 

jamais été décrite, l’un des aspects principaux de ce travail a donc été la recherche de 

méthodes non-destructives d’observation permettant d’obtenir des informations de bonne 

qualité sur la microstructure de l’émail des primates fossiles, notamment celle des 

Amphipithecidae.  

Dans cette première partie, nous nous intéresserons donc tout d’abord aux techniques 

utilisées pour observer la microstructure de l’émail. Puis, à travers une revue succincte de la 

littérature et les observations réalisées durant mon DEA et ma thèse, j’aborderai la question de 

la distribution taxonomique des bandes de Hunter-Schreger. En m’appuyant sur cette 

distribution, je présenterai les liens éventuels entre ces structures et les contraintes liées aux 
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régimes alimentaires chez les primates, en particulier la folivorie. Ensuite, je présenterai les 

résultats pour deux espèces d’Amphipithecidae d’Asie du Sud-Est (Pondaungia sp. et 

Siamopithecus eocaenus) obtenus grâce à des méthodes non-destructives (notamment la 

microtomographie à rayonnement X synchrotron par contraste de phase à très haute 

résolution). Enfin, à la vue des résultats obtenus, les aspects phylogénétiques et fonctionnels 

de la microstructure de l’émail dans ce groupe seront abordés. 
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I) techniques d’observation de la microstructure de l’émail 

dentaire 
 

1) Techniques d’observations destructives 
 

a) Microscope optique polarisant 

L’une des premières techniques employées de façon très répandue pour étudier la 

microstructure de l’émail dentaire est la microscopie optique en lumière polarisée analysée 

(Bertrand, 1986; Gustavson et Gustavson, 1967; Remy, 1976). L’émail étant constitué d’une 

multitude de petits cristaux orientés, il est optiquement actif sur la lumière polarisée. En 

observant des lames minces par cette technique, de nombreux aspects de la microstructure de 

l’émail sont accessibles. Il est notamment possible d’obtenir de très bonnes informations sur 

les types d’émail et sur le schmelzmuster. En effet, l’émail n’influence pas la polarisation de 

la lumière de la même manière s’il est radial, s’il présente des décussations ou d’autres types 

de modifications comme l’émail 3D des proboscidiens (Bertrand, 1986; Koenigswald et al., 

1993). Cette technique permet également de faire des observations de très bonne qualité des 

différents types de marques de croissance, que ce soit dans l’émail ou la dentine. Ce dernier 

point est particulièrement important car la microscopie optique reste la technique la plus 

souvent utilisée pour étudier le développement dentaire chez les primates fossiles (Dean et 

Schrenk, 2003; Reid et al., 1998; Smith et al., 2003b). Nous verrons dans la deuxième partie 

de ce mémoire qu’elle est également la plus adaptée pour étudier le développement de l’émail 

chez les grands mammifères fossiles et actuels comme les rhinocéros. 

Cette technique est très complète et relativement simple à mettre en œuvre. Toutefois, 

elle présente un désavantage majeur : elle nécessite la réalisation de lames minces. Elle se 

révèle donc extrêmement destructive. Même s’il est possible de réaliser des lames minces en 

minimisant beaucoup les dégradations, les dégâts restent malgré tout assez importants, ce qui 

rend cette technique impossible à appliquer à de nombreux taxons fossiles. 

 

b) Microscope électronique à balayage 

A partir des années 60, une autre technique, le microscope électronique à balayage 

(MEB), a progressivement pris de l’importance dans les études de la microstructure de l’émail 

dentaire, notamment grâce aux travaux de Boyde (1969a; 1969b). Il est nécessaire de réaliser 

des coupes dans les dents, puis de les polir et de faire une attaque acide (Boyde, 1978) afin de 
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révéler les différentes structures. Cette méthode présente plusieurs avantages. Tout d’abord, 

elle permet d’obtenir des grossissements sans commune mesure avec la microscopie optique. 

Il est donc possible d’étudier en détail les arrangements géométriques des prismes, 

l’orientation des cristallites dans les prismes ainsi que la matrice inter-prismatique. Elle 

permet également, dans la mesure où le microscope électronique fournit une image du relief 

de la surface de l’échantillon observé, d’obtenir une approche tridimensionnelle partielle de 

l’organisation de l’émail. Cet effet peut être accentué en utilisant de l’EDTA (Ethylene 

Diamine Tetracetic Acid) pour réaliser l’attaque de l’échantillon (Boyde, 1978). En effet, ce 

produit déminéralise préférentiellement la gaine des prismes (zone de discontinuité majeure 

entourant les prismes (Boyde, 1978; Lester et Koenigswald, 1989)), ce qui permet de les 

dégager sur une grande longueur sans trop en détruire le corps.  

Bien que l’on puisse observer les marques de croissance au MEB sur des échantillons 

attaqués à l’acide (Li et Risnes, 2004; Risnes, 1990; Risnes, 1998), le MEB se révèle 

généralement moins adapté que la microscopie optique pour ce type d’études. Boyde a montré 

qu’il est possible d’obtenir de meilleurs résultats pour les études des marques de croissance 

dans l’émail avec un MEB en utilisant un autre mode de visualisation : l’imagerie par 

électrons retro-diffusés (backscattered electrons) (Boyde et Jones, 1983). En l’utilisant sur des 

coupes polies dénuées de topographie, on obtient des images reflétant la densité électronique 

des atomes de surface de l’échantillon, qui est corrélée au numéro atomique et donc à la 

composition chimique et à la densité locale de la coupe étudiée. Comme les marques de 

croissance correspondent à des zones moins minéralisées que le reste de l’émail ou présentant 

des modifications chimiques, cette méthode les met en évidence. Toutefois, elle ne fournit 

généralement pas de résultats de meilleure qualité que les lames minces histologiques ; son 

emploi reste donc assez marginal. 

 

Le MEB a fortement contribué à l’explosion des études sur la microstructure de l’émail 

car il permet d’obtenir des résultats de très bonne qualité à toutes les échelles de la complexité 

de l’émail, depuis l’orientation des cristallites jusqu’à la denture. Il reste néanmoins destructif 

et implique toujours de couper les dents. Dans certains cas, l’observation au microscope 

optique de moulages de très haute résolution en résine transparente de coupes préparées 

comme pour le MEB (polies puis attaquées à l’acide) permet d’obtenir de très bons résultats 

concernant le schmelzmuster et des types d’émail (voir plus loin la description de l’émail de 

Moeripithecus markgrafi). Si on ne s’intéresse pas aux niveaux plus fins de l’émail, cette 

technique peut être une alternative bon marché à des observations MEB. 
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Plusieurs approches ont été développées afin de minimiser autant que faire se peut les 

dégradations sur les échantillons pour les études au MEB (Boyde et Martin, 1982) : par 

exemple, l’étude de cassures naturelles attaquées à l’acide ou la réalisation de facettes 

d’observation moulées avec des produits permettant d’obtenir des répliques à très haute 

résolution. Il n’est ainsi plus réellement nécessaire de couper les dents et de les métalliser 

pour obtenir des informations sur la microstructure de l’émail. Toutefois, la qualité des 

données obtenues par ces méthodes est moins bonne que celle fournie par une coupe préparée 

spécialement pour les observations. De plus, malgré des dégradations qui peuvent être 

relativement faibles, ces techniques restent inenvisageables pour de nombreux taxons fossiles. 

 

Il est donc nécessaire de développer des techniques totalement non-destructives pour 

étudier la microstructure de l’émail dentaire sur un large échantillonnage taxonomique. C’est 

à cette unique condition qu’il serait possible d’avoir accès à des espèces fossiles très rares, qui 

ne sont parfois connues que par une seule dent. Plusieurs approches ont déjà été testées par 

différents auteurs. 

 

2) Techniques non-destructives 
 

a) Observations à la loupe binoculaire 

La plus simple des techniques non-destructives pour étudier la microstructure de l’émail 

consiste à observer les dents à la loupe binoculaire avec un éclairage mono-directionnel. Chez 

la plupart des mammifères, l’émail est prismatique. Or, les prismes ont tendance à se 

comporter comme des fibres optiques. Ils ne réagissent donc pas de la même manière en 

fonction de l’angle d’incidence de la lumière. Cette propriété peut être exploitée dans certains 

cas pour vérifier la présence de décussations. En effet, lorsque l’émail est bien conservé et que 

sa surface n’est pas modifiée, il est possible de voir les bandes de Hunter-Schreger (HSB) 

avec une lumière dirigée dans le sens de ces bandes, si elles sont proches de la surface 

(Stefen, 1997). 

Cette technique est intéressante car elle permet d’obtenir rapidement et simplement une 

première approche du schmelzmuster d’une dent, qu’elle soit fossile ou actuelle, et ce, de 

façon totalement non-destructive. De plus, comme nous le verrons plus loin, elle permet 

parfois de mettre en évidence des décussations très faibles qui peuvent passer totalement 

inaperçues au MEB. Toutefois, outre le fait qu’elle ne fournit aucune information sur les 

petites structures de l’émail, les résultats obtenus dépendent très fortement des dents étudiées. 
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En effet, lorsque que l’on voit des HSB par cette méthode, on peut être sûr que la dent en a. Il 

n’est cependant pas possible de dire si ces HSB sont présentes sur la totalité de l’épaisseur de 

l’émail ou s’il y a une fine couche d’émail radial ou aprismatique au-dessus. 

En revanche, lorsque l’on ne voit pas de HSB, on ne peut pas pour autant affirmer leur 

absence, car s’il y a une couche d’émail radial un peu trop épaisse au-dessus des HSB, celles-

ci deviennent invisibles. Par exemple, il est impossible de voir les HSB sur des dents 

d’humains ou de chimpanzés, alors qu’elles sont présentes et très bien développées. De 

même, sur de nombreux fossiles, la surface externe de l’émail est modifiée chimiquement, ce 

qui la rend opaque. On ne peut alors savoir s’il y a des HSB ou non, même si elles ne sont pas 

recouvertes par de l’émail radial. 

On voit donc que cette technique permet dans certains cas d’attester la présence des 

HSB et même d’étudier en détail leur morphologie, mais en aucun cas d’affirmer leur 

absence. 

 

b) Microscope confocal 

Une autre technique non-destructive a été appliquée aux études de la microstructure de 

l’émail dentaire : le microscope confocal (ou Tandem Scanning Reflected Light Microscope) 

(Boyde et Martin, 1988). Contrairement à la technique précédente, celle-ci permet d’observer 

les types d’arrangements géométriques des prismes avec une résolution relativement correcte. 

Elle utilise les propriétés d’auto-fluorescence de l’émail. Lorsque l’émail est excité par un 

laser avec certaines longueurs d’ondes (en pratique plusieurs longueurs d’ondes peuvent être 

utilisées dans les verts, les rouges ou les ultra violets), il devient fluorescent et émet de la 

lumière dans d’autres longueurs d’ondes. En récupérant cette fluorescence à travers un filtre 

puis avec un système optique qui permet de ne conserver que les photons provenant du plan 

focal, on obtient des coupes optiques dans l’échantillon qui fournissent une approche 

tridimensionnelle de la structure de l’émail. 

 La gaine des prismes étant moins fluorescente que les prismes eux-mêmes, on arrive à 

les voir (Boyde et Martin, 1988). Dans certains cas, une observation avec un microscope à 

fluorescence classique permet d’obtenir des résultats comparables à ceux d’un microscope 

confocal. Toutefois, dans ce cas, on perd l’aspect tridimensionnel. Ce dernier point n’est pas 

crucial quand on s’intéresse seulement aux types de prismes en sub-surface. 

En théorie, cette technique est très séduisante. En pratique, les résultats ne permettent 

pas toujours d’obtenir des informations importantes. En effet, il est impossible de rentrer très 

profondément dans l’émail. On ne dépasse que très rarement une centaine de microns. Cette 
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technique ne permet donc d’avoir accès à la microstructure de l’émail que sur la couche la 

plus externe. On peut étudier les arrangements géométriques des prismes en sub-surface 

(Boyde et Martin, 1988; Conroy et al., 1995; Dumont, 1995b), ou mesurer l’épaisseur de la 

couche d’émail aprismatique quand elle est présente, mais on ne peut pas voir les couches 

profondes. Il est de ce fait impossible d’étudier le schmelzmuster de façon non-destructive par 

cette technique. De plus, les résultats obtenus sont extrêmement dépendants de l’échantillon, 

la surface de l’émail devant être propre et transparente. Les fossiles présentant des 

modifications chimiques trop importantes de la surface de l’émail sont par conséquent 

inutilisables. Paradoxalement, les résultats sont la plupart du temps meilleurs sur des dents 

fossiles que sur des dents actuelles. En effet, celles-ci ne présentent généralement que de très 

faibles contrastes au niveau de la gaine des prismes, associés à une forte fluorescence. Il est 

difficile, dans ce cas, de distinguer les prismes. 

Bien que cette technique ne permette pas d’observer l’émail sur toute son épaisseur, il 

est possible, en l’utilisant sur des fractures naturelles non altérées, d’avoir dans certains cas un 

bon aperçu du schmelzmuster. On peut donc obtenir le même type d’informations qu’avec le 

MEB sur des zones de cassures naturelles sans avoir à faire d’attaque acide et de moulage. 

 

En combinant les observations à la loupe binoculaire avec celles du confocal, on arrive à 

obtenir un bon aperçu de la microstructure de l’émail sur des dents de petite taille. 

Néanmoins, dès que l’on s’intéresse à des dents un peu plus grosses ayant une couche d’émail 

qui dépasse 300µm d’épaisseur (ce qui est le cas des primates Amphipithecidae d’Asie du Sud 

Est), ces deux techniques ne sont plus suffisantes si on ne dispose pas de dents avec des 

cassures franches non altérées. 

J’ai donc testé durant ma thèse plusieurs autres techniques pouvant potentiellement 

apporter des informations sur la structure de l’émail en profondeur de manière non-

destructive. 

 

c) Techniques testées sans succès 

Les techniques que je vais aborder dans ce paragraphe n’ont pas donné de résultats qui 

soient utilisables. J’ai toutefois choisi de les présenter afin de fournir des informations sur les 

différentes pistes que j’ai pu explorer. Je tiens encore une fois à remercier chaleureusement 

les différentes personnes qui m’ont permis de les tester. 
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- Micro-échographie 

Cette technique est un dérivé à haute résolution de l’échographie médicale. Elle consiste 

à envoyer des ultrasons dans la dent à l’aide d’une sonde à travers un liquide de couplage 

(dans le cas présent, de l’eau), puis à étudier les échos de ces pulsations générés sur les 

interfaces dans la dent. Considérant que les séparations entre les HSB ou les stries de Retzius 

peuvent être assimilées à des interfaces dans l’émail, j’ai voulu essayer de mettre en évidence 

ces structures par micro-échographie à une fréquence de 50MHz. Cette fréquence fournit 

théoriquement une résolution de l’ordre de 25µm. Il n’a malheureusement pas été possible de 

voir des caractères structuraux dans l’émail. En revanche, il est possible de visualiser la 

jonction émail-dentine et la cavité pulpaire. Cette technique pourrait donc être utilisée pour 

réaliser des mesures locales d’épaisseur de l’émail. Toutefois, les résultats expriment le temps 

que met un écho pour revenir vers le capteur et non pas en une distance réelle. Or, la vitesse 

de propagation du son dans un matériau dépend des propriétés physiques de celui-ci, et 

notamment de sa densité. Si cette méthode peut être appliquée avec une bonne précision sur 

des dents actuelles (Barber et al., 1969; Huysmans et Thijssen, 2000), les résultats fournis 

pour des dents fossiles sont moins fiables car les propriétés physiques de l’émail et de la 

dentine peuvent être modifiées par la diagenèse. De plus, pour pouvoir obtenir une bonne 

transmission des ondes sonores, il est nécessaire de plonger l’échantillon dans l’eau (ou dans 

un autre liquide de couplage). Ceci est impossible avec certains fossiles car l’eau pourrait les 

faire éclater. 

De la même manière, j’ai testé la microscopie acoustique qui est un dérivé à haute 

résolution de la technique précédente. Malheureusement, les fréquences sonores utilisées étant 

très élevées, elles pénètrent peu dans l’échantillon. De plus, étant donné la faible tolérance 

topographique de ce type d’appareillage, il est extrêmement difficile d’observer des dents sans 

avoir préparé des surfaces polies. L’intérêt de ce type de matériel pour des études non-

destructives sur l’émail est donc très limité. 

 

- Thermographie infrarouge 

La thermographie infrarouge est une méthode industrielle de contrôle non-destructif 

fondée sur une approche des propriétés thermiques de l’échantillon. Elle consiste à échauffer 

l’échantillon de manière contrôlée (l’échauffement est faible et tout à fait compatible avec 

l’observation de fossiles même très fragiles), puis à étudier la réponse thermique de celui-ci. 

En fonction des types d’échauffements et d’analyses de la réponse, on peut obtenir des 

informations sur les propriétés physiques de l’échantillon à des profondeurs variables et sur 
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ses variations de phase thermique (qui peuvent avoir de multiples causes physiques). Etant 

donné que les HSB correspondent à des changements très marqués de l’orientation des 

prismes dans l’émail, nous avons pensé qu’elles pourraient éventuellement entraîner des 

modifications locales des propriétés de réponse thermique de l’échantillon. Nous avons réalisé 

les tests sur un fragment d’émail fossile de rhinocéros pour essayer de mettre en évidence les 

HSB qui sont très marquées dans ce groupe. Malgré plusieurs essais, aucun résultat probant 

n’a été obtenu. Pour expliquer cet échec, on peut invoquer soit le fait que l’émail radial qui 

recouvre les HSB chez les rhinocéros est trop épais et ne permet donc pas d’avoir accès aux 

structures plus profondes, soit que les modifications physiques liées aux HSB sont trop faibles 

pour être mises en évidence par cette technique. 

 

d) Microtomographie à rayonnement X synchrotron 

Après avoir testé ces différentes méthodes non-destructives, je me suis intéressé à la 

microtomographie X. Cette technique (dérivé à haute résolution de la tomographie médicale) 

permet d’observer la structure interne d’un échantillon de façon non-destructive (Davis et 

Wong, 1996) (voir partie III : « Etude non-destructive de la structure tridimensionnelle des 

dents de primates fossiles et actuels »). Le principe de fonctionnement de cette technique a 

déjà été décrit dans de nombreuses publications. L’article de Salvo et al. (2003) présente en 

détail les différentes variantes de la microtomographie. 

Durant les diverses expériences que j’ai pu mener à l’installation européenne de 

rayonnement synchrotron (ESRF : European Synchrotron Radiation Facility), j’ai pu tester les 

différentes variantes de la microtomographie X. Avant de présenter dans le chapitre suivant 

les applications de la microtomographie pour les études de la microstructure de l’émail, il est 

intéressant de présenter succinctement les principaux aspects de cette technique afin de 

pouvoir cerner ses multiples applications en paléontologie. 

 

L’ESRF est un synchrotron de troisième génération (figure I-1) pouvant produire des 

rayons X de haute énergie. Sans entrer dans les détails, le principe d’une telle installation 

repose sur un accélérateur linéaire (le Linac) qui accélère des électrons. Ces électrons sont 

ensuite envoyés dans le booster synchrotron qui permet de leur donner encore plus d’énergie. 

Quand ils ont atteint la vitesse requise, ils sont injectés dans l’anneau de stockage où ils 

continuent à tourner en étant guidés par des aimants de courbures. A de nombreux endroits de 

cet anneau de stockage, des appareillages sont insérés (Insertion Device : ID) afin de faire 

onduler les électrons. En ondulant, ils émettent le rayonnement synchrotron que l’on exploite 
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sur les différentes lignes de l’ESRF (comme par exemple ID17 et ID19 sur lesquelles j’ai 

travaillé). Une description plus complète du fonctionnement d’un synchrotron de troisième 

génération peut être obtenue sur le site WEB de l’ESRF (www.esrf.fr). 

 

 
 
Figure I-1 : Schéma d’un synchrotron de troisième génération du type de l’ESRF. 

 

 

Utiliser un synchrotron de troisième génération à la place de sources de rayons X 

conventionnelles présente plusieurs avantages. 

Tout d’abord, la brillance du faisceau est plusieurs milliers de fois supérieure à celle 

obtenue avec un tube conventionnel, les temps de pose sont donc très courts et la quantité de 

photons utilisée pour réaliser les images est bien supérieure à celle obtenue avec un 

microtomographe industriel (Salvo et al., 2003). Les images sont donc généralement de 

meilleure qualité. 

Ensuite, le faisceau obtenu étant très intense, on peut utiliser une seule longueur d’onde 

bien précise au lieu d’utiliser un faisceau blanc grâce à un monochromateur. On évite ainsi les 

artéfacts de durcissement de faisceaux dus aux différences d’absorption du spectre des rayons 
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X par l’échantillon (Salvo et al., 2003). Ce type d’artéfacts correspond à des bords plus blancs 

sur l’échantillon (voir la figure 2c de l’article de Rossi et al. (2003)) ce qui peut rendre 

difficile les observations et traitements automatiques des images. 

La forte intensité du faisceau disponible à l’ESRF sue les lignes de lumières d’imagerie 

permet d’obtenir des reconstructions microtomographiques avec des tailles de voxels allant de 

350µm à 0,3µm. En effet, plus la résolution est bonne et plus il faut de photons pour une 

même surface afin d’obtenir des résultats de bonne qualité. En pratique, la résolution est 

choisie en fonction de la taille de l’échantillon ou de celle des structures que l’on veut mettre 

en évidence. La figure I-2 présente une simulation de l’effet de la taille des voxels sur la 

reconstruction 3D d’une M2 d’un rongeur Murinae indéterminé. 

 
 
Figure I-2 : Simulation de l’effet de la résolution sur la qualité des données en 3D d’une M2 
de rongeur Murinae indéterminé. 

 

Le faisceau produit sur les lignes utilisées pour la microtomographie à l’ESRF est 

quasiment parallèle, il n’y a donc pas d’artéfacts géométriques dus au faisceau conique utilisé 

dans les microtomographes classiques. De plus, étant donné la grande distance entre la source 
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et l’échantillon sur la ligne de lumière ID19 (environ 150m), le faisceau est partiellement 

cohérent du fait de la largeur importante du front d’onde. On peut donc obtenir, en plus de 

l’absorption des rayons X (dépendant de la densité), des informations sur les interférences 

générées au niveau des différentes interfaces dans l’échantillon (Salvo et al., 2003). Ces 

interférences sont liées aux différents indices de réfraction de l’échantillon (Baruchel et al., 

2001). Ce mode d’imagerie permet de mettre clairement en évidence des différences de 

densités inférieures à 1%, quasiment impossibles à voir en absorption. En pratique, il suffit de 

reculer la caméra par rapport à l’échantillon pour que l’effet de ces interférences ne soit plus 

négligeable face à l’absorption des rayons X. On utilise alors le mode d’imagerie en contraste 

de phase (Baruchel et al., 2001; Buffière et al., 1999; Stevenson et al., 2003; Weiss et al., 

2003) qui peut être appliqué pour des reconstructions microtomographiques. La figure I-3 

présente une comparaison des résultats obtenus en modes absorption et contraste de phase sur 

trois dents d’un primate Oligopithecidae indéterminé du Pakistan avec des différences entre 

émail et dentine indécelables en imagerie par absorption. On peut voir que le contraste de 

phase permet de matérialiser la jonction émail-dentine car elle correspond à une interface 

physique dans l’échantillon. 
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Figure I-3 : Comparaison des modes absorption (images de gauche) et contraste de phase 
(images de droite) sur des coupes dans des dents fossiles d’Oligopithecidae indéterminés du 
Pakistan. On peut voir que le contraste de phase permet de matérialiser la jonction émail-
dentine sur ces échantillons ne présentant pas ou peu de différences de densité entre émail 
et dentine. 
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Enfin, sur la ligne ID19, il est possible de faire de la microtomographie locale. C’est-à-

dire que l’on peut imager une partie précise dans un échantillon même s’il est beaucoup plus 

large que le faisceau. Les algorithmes de reconstructions utilisés pour ce mode d’imagerie ont 

été perfectionnés récemment, ce qui permet d’augmenter nettement la qualité des résultats 

obtenus. 

 

e) Microtomographie et microstructure de l’émail dentaire 

En combinant plusieurs des aspects de la microtomographie à rayonnement X 

synchrotron, à savoir la très haute résolution, la microtomographie locale et le contraste de 

phase, il devient possible dans certains cas d’observer de façon non-destructive la 

microstructure de l’émail dentaire. Certaines observations seront présentées dans les chapitres 

suivants. 

Les prismes étant de petite taille (de 4 à 6µm de diamètre en moyenne) il est nécessaire 

de travailler avec une très forte résolution pour pouvoir les mettre en évidence. J’ai utilisé 

pour ces expériences un montage optique fournissant une taille de pixel de 0,7µm. Bien que la 

ligne ID19 dispose d’une optique pouvant atteindre 0,3µm, je n’ai pas encore eu l’occasion de 

la tester. 

Théoriquement, la gaine des prismes étant une zone moins minéralisée que les corps des 

prismes et la matrice inter-prismatique, il devrait être envisageable de la voir en imagerie par 

absorption. Toutefois, comme elle est beaucoup plus petite que la taille des pixels du 

détecteur, cette détection en absorption est impossible avec une résolution de 0.7µm. En 

revanche, comme la gaine des prismes constitue une interface dans l’émail, elle peut créer des 

figures d’interférences avec un faisceau de rayons X partiellement cohérent. En mode 

d’imagerie par contraste de phase, on arrive dans certains cas à la matérialiser. En effet, cette 

technique faisant apparaître les différences de densités même extrêmement faibles, on peut 

mettre en évidence des structures dont la taille est inférieure à celle des pixels du détecteur. 

Toutefois, les résultats dépendent beaucoup de l’échantillon et particulièrement de sa 

minéralisation. Ils sont donc difficilement prévisibles pour des fossiles. Comme les gaines des 

prismes, les marques de croissance sont des interfaces dans l’émail. La microtomographie 

locale à rayonnement X synchrotron par contraste de phase à très haute résolution devrait 

donc également permettre, à terme, d’étudier le développement de l’émail sur des fossiles de 

façon non-destructive. 
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Les premiers tests ont été réalisés sur une deuxième molaire inférieure d’un rongeur 

Murinae indéterminé. Les résultats ont été extrêmement encourageants puisqu’il a été 

possible d’observer la microstructure de l’émail (et de la dentine) sur la totalité de la dent 

(figure I-4) sans bien entendu atteindre la résolution du MEB. La microtomographie présente 

toutefois deux avantages majeurs par rapport au MEB pour l’étude de l’émail des rongeurs : 

elle est non-destructive, et permet une approche en 3D sur la totalité de la dent de la 

microstructure de l’émail. Un projet d’étude auquel je suis associé a d’ailleurs été soumis à 

l’ESRF par Vincent Lazzari afin d’étudier la morphologie 3D des molaires des Muridae 

fossiles ainsi que les modifications de la microstructure de l’émail dans ce groupe de façon 

non-destructive (voir annexe 3). 

 

 
 
Figure I-4 : Microstructure de l’émail sur une M2 de Murinae indéterminée observée par 
microtomographie à rayonnement X synchrotron en contraste de phase avec une résolution 
de 0,7µm. Le schmelzmuster varie en fonction des différents endroits de la dent. Les HSB 
que l’on observe dans la moitié inférieure de la dent sont de type unisérié. Coupe de 
gauche : verticale ; coupe centrale : horizontale ; coupe de droite : tangentielle. 
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Le but premier de ces expériences étant d’observer de façon non-destructive la 

microstructure de l’émail sur des dents de primates fossiles, il est nécessaire dans la plupart 

des cas de travailler en microtomographie locale. En effet, le champ de vue est directement lié 

à la taille des pixels du détecteur. Pour une résolution de 0,7µm, on dispose d’un champ de 

vue maximum de 1,4mm. Quand on veut observer l’émail sur une dent de taille moyenne, une 

grande partie de l’échantillon est donc hors du faisceau. A l’heure actuelle, il est impossible 

de dépasser une énergie de 30keV avec les très hautes résolutions sur ID19, la pénétration 

dans les échantillons est de ce fait limitée. Or, quand on utilise le contraste de phase, il vaut 

mieux limiter au maximum l’information d’absorption en augmentant l’énergie du faisceau. 

En effet, plus l’énergie des rayons X est forte et moins ils interagissent avec la matière. Ils 

sont donc moins absorbés. En revanche, le contraste de phase reste présent et devient 

dominant. De ce fait, afin de limiter la quantité de matière à traverser, je n’ai imagé que des 

fragments d’émail ou les pointes des cuspides sur des dents complètes. 

Un autre problème se pose quand on travaille à haute résolution. Pour augmenter 

l’intensité du faisceau, on utilise un dispositif appelé multicouche. Une multicouche consiste 

en un monocristal de silicium poli le plus précisément possible sur lequel sont déposées en 

alternance plusieurs centaines de couches d’environ 10 nm chacune. Ces couches peuvent être 

de compositions diverses en fonction des propriétés recherchées. Bien que les défauts de 

fabrication soient extrêmement faibles (généralement inférieurs à 1Å), le fait que le faisceau 

incident soit quasiment tangent à la multicouche les révèle très fortement, particulièrement 

dans les hautes énergies (plus l’énergie recherchée est élevée et plus le faisceau incident est 

tangent). Ces défauts créent des artéfacts sur les radiographies, qui, après reconstruction des 

coupes génèrent des artéfacts en anneaux (ring artefacts). Ils peuvent dégrader 

considérablement la qualité des images, les rendant parfois difficilement utilisables. Durant 

ma thèse, j’ai pu mettre au point une technique de traitement d’image automatisé avec le 

logiciel photoshop 5.5. Cette technique permet de corriger ad hoc la majorité de ces artéfacts 

sur les images reconstruites. Le principe de ce filtre consiste a changer le système de 

coordonnées de l’image de rectangulaire à polaire après avoir parfaitement centré les artéfacts 

en anneaux. Cette opérations permet de transformer les anneaux en lignes droites 

horizontales. Ensuite, après avoir modifié l’image pour en enlever la plus grande partie des 

informations d’absorption par un masque médian négatif, on utilise un masque de convolution 

permettant d’obtenir localement une moyenne horizontale sur un nombre défini de pixels. La 

répétition de cette opération permet de diminuer l’information due à l’échantillon sans 

modifier les artéfacts. Une fois les lignes horizontales isolées du reste de l’image, la 
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transformation inverse des coordonnées polaires vers rectangulaires permet d’obtenir un 

masque de correction applicable à l’image de départ. En modifiant certains paramètres de ce 

filtre, on peut arriver à corriger des artéfacts présentant des intensités et des fréquences très 

diverses. La figure I-5 présente les résultats obtenus sur deux types d’échantillons différents : 

de l’émail fossile en microtomographie locale, et une charophyte fossile (expérience menée en 

collaboration avec Monique Feist). Une fois ces artéfacts corrigés, l’exploitation des données 

est grandement facilitée. 

 

 

Les différents essais que j’ai pu faire durant deux expériences sur ID19 m’ont permis de 

montrer que la microtomographie locale en contraste de phase à très haute résolution peut 

potentiellement fournir de bons résultats. Toutefois, elles ont eu lieu avant les modifications 

des algorithmes de reconstruction de tomographie locale. On peut penser qu’à présent, les 

résultats devraient être encore de meilleure qualité. De plus, si dans l’avenir il devient 

possible de travailler à plus haute énergie (par exemple jusqu’à 50 ou 60keV), on devrait 

pouvoir étudier de manière non-destructive la microstructure et le développement de l’émail 

sur des dents de grande taille comme par exemple des molaires d’Hominoïdes. Enfin, cette 

technique pourrait permettre, à terme, d’étudier la microstructure de l’émail en trois 

dimensions de façon directe et ainsi perfectionner les modèles mathématiques d’extrapolation 

3D (Jiang et al., 2003; Macho et al., 2003). 
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Figure I-5 : Exemples d’améliorations de coupes microtomographiques en contraste de 
phase à très haute résolution. A : coupe dans le sommet du métacone d’une M2 de 
Siamopithecus eocaenus (maxillaire droit inédit) à 0,7µm de résolution. En plus de la 
correction des artéfacts en anneaux, les niveaux de gris du fond ont été homogénéisés pour 
réduire l’effet de la microtomographie locale. B : coupe à 1,4µm de résolution dans une 
gyrogonite de charophyte fossile du Crétacé Supérieur : Peckisphaera gigantea. Après la 
correction des artéfacts en anneaux, l’échantillon a été séparé du fond par segmentation 3D, 
ce qui permet de l’extraire sans le modifier, au contraire d’un simple seuillage des niveaux 
de gris. 
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II) Distribution taxonomique des bandes de Hunter-Schreger 

chez les primates 
 

1) Informations de la littérature 
 

Comme nous l’avons vu dans l’introduction de cette partie, un certain nombre d’études a 

déjà été mené sur la microstructure de l’émail des primates, principalement dans un but 

phylogénétique. La majorité d’entre elles s’est intéressée aux types d’arrangements 

géométriques des prismes en coupe transversale (Boyde et Martin, 1982; Boyde et Martin, 

1988; Dostal, 1989; Dumont, 1995b; Maas, 1994; Maas et O'Leary, 1996; Martin et Boyde, 

1988). Bien que certaines études aient semblé montrer que les différents groupes 

taxonomiques de primates ont tendance à présenter des types de prismes différents (Boyde et 

Martin, 1982; Boyde et Martin, 1988; Martin et Boyde, 1988), d’autres, ainsi que les 

observations que j’ai pu réaliser, ont montré que ce type de caractères est extrêmement 

variable pour un même groupe. En fait, sur une même dent il n’est pas rare d’observer les 

trois types principaux d’arrangements des prismes décrits par Boyde (1969a). Maas et 

Dumont présentent une revue très complète des différentes études des arrangements 

géométriques des prismes ayant été menées chez les primates (Maas et Dumont, 1999). Les 

principales conclusions que l’on peut en tirer sont qu’il y a eu de nombreuses observations 

contradictoires, probablement liées en partie aux modes de préparation et d’observation des 

échantillons, et que l’étude des types de prismes n’est que rarement informative du fait de sa 

très forte variabilité (sauf pour certains taxons ayant des spécialisations dentaires très 

marquées comme Daubentonia madagascariensis). Elle peut toutefois aider à préciser la 

position taxonomique de certains fossiles (Boyde et Martin, 1984). 

 

En plus des travaux sur les prismes, de nombreuses études se sont intéressées aux types 

d’émail présents chez les primates. On peut en observer trois :  

- l’émail radial, où tous les prismes sont parallèles entre eux 

- l’émail aprismatique, composé de cristallites parallèles et que l’on trouve 

généralement au niveau de la surface externe de l’émail 

- l’émail avec des bandes de Hunter-Schreger (HSB), où les prismes ondulent de façon 

coordonnée par couches. Ces ondulations sont également appelées décussations en 

fonction de l’angle d’observation (figure I-6). 
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Figure I-6 : Bandes de Hunter Schreger sur une molaire humaine. A : observation avec un 
scanner optique haute résolution (2400dpi) en lumière transmise sur un moulage en résine 
époxy transparente d’une coupe verticale gravée à l’acide phosphorique. B : Observation au 
MEB d’une zone de la coupe originale montrant l’organisation des prismes au niveau des 
décussations. 

 

Les HSB servent à renforcer mécaniquement l’émail afin d’empêcher la propagation de 

fractures (Pfretzschner, 1986; Rensberger, 1997; Rensberger et Koenigswald, 1980). En effet, 

dans l’émail radial, une fracture peut facilement se développer entre les prismes et progresser 

quasiment en ligne droite. En revanche, dans l’émail avec des HSB, les changements de 

direction des prismes permettent de ne pas avoir de plans de fracture préférentiels. Les 

contraintes masticatoires étant en grande partie liées à la taille, la distribution des HSB chez 

les mammifères l’est également. Chez la très grande majorité d’entre eux, on trouve des HSB 

quand la largeur des premières molaires dépasse environ 4mm (Koenigswald et al., 1987). 

Les rongeurs et quelques autres mammifères de petite taille présentent néanmoins des HSB, 

mais elles sont liées à des contraintes masticatoires très fortes.  

 

Ce seuil de taille se retrouve également chez les primates (Koenigswald et al., 1987; 

Maas, 1994; Maas et Dumont, 1999; Maas et O'Leary, 1996; Martin et al., 2003; Teaford et 

al., 1996). A part quelques exceptions chez certains Platyrhiniens actuels (Koenigswald et al., 

1987; Maas et Dumont, 1999) qui, bien que de petite taille, présentent des HSB évidentes, on 

peut estimer que le seuil de poids chez les primates actuels à partir duquel ces structures sont 

exprimées est d’environ 2kg (Maas et Dumont, 1999), ce qui correspond grossièrement à des 

premières molaires de 4mm comme chez les autres mammifères. Dans cet article, Maas et 

Dumont dressent une revue des taxons de primates actuels et fossiles dont la microstructure 

est connue. D’après les données présentées, la limite de poids pour l’expression des HSB 

serait valable également pour les primates fossiles, à l’exception de Leptadapis sp. Nous 
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reviendrons sur ce taxon un peu plus loin. Les Plésiadapiformes sont également présentés, 

mais leurs affinités phylogénétiques incertaines ainsi que les spécialisations dentaires 

présentées par certains taxons rendent les données de ce groupe peu informatives pour une 

étude sur les primates. 

Les études récentes se sont surtout focalisées sur le développement dentaire des 

Hominoïdes fossiles du Miocène (Dean et Schrenk, 2003 ; Kelley et Smith, 2003; Martin et 

al., 2003; Schwartz et al., 2003; Smith et al., 2003a; Smith et al., 2003b; Smith et al., 2004; 

Zhao et al., 2001). Toutefois, la microstructure associée a généralement été décrite ou est 

visible sur les figures présentées. De ces travaux et des précédentes études il ressort que toutes 

les espèces d’Hominoïdes fossiles et actuels étudiées à ce jour présentent des HSB plus ou 

moins marquées recouvertes par une couche d’émail radial externe. Leur poids respectif étant 

bien supérieur à la limite d’expression des HSB, un tel schmelzmuster n’est pas étonnant.  

 

A la vue des données présentées dans la littérature, on peut douter que la microstructure 

de l’émail puisse apporter des informations pertinentes pour la compréhension de la 

phylogénie des primates, que ce soit au niveau des arrangements géométriques des prismes ou 

du schmelzmuster. Néanmoins, seul un nombre relativement restreint de primates actuels et 

fossiles ayant été observé, l’apport de nouvelles données pourrait éventuellement permettre 

d’obtenir des informations phylogénétiques. 

 

2) Données additionnelles sur la microstructure de l’émail de 
divers primates fossiles 

 

Les données présentées ci-dessous ont été acquises durant mon DEA et ma thèse. Les 

techniques utilisées (destructives ou non) ont été variées, elles seront donc précisées pour 

chaque échantillon. Les données concernant les Amphipithecidae d’Asie du Sud-Est seront 

présentées dans un chapitre à part. La majeure partie des observations s’est concentrée sur le 

schmelzmuster ; toutefois, pour certains échantillons, les arrangements géométriques des 

prismes ont également été documentés. Ils sont présentés ici pour information. 

 

a) Omomyiformes 

Dans ce groupe, j’ai pu échantillonner deux taxons : Microchoerus sp. (formes de petite 

taille) des phosphorites du Quercy (sans précision sur le gisement) et Necrolemur cf. antiquus 

du gisement Eocène Moyen de Robiac. Ces deux taxons ont été observés au MEB sur des 
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coupes polies, attaquées à l’acide (acide phosphorique à 5% pendant 30s) . Ils présentent tous 

les deux de l’émail radial recouvert par une couche d’émail aprismatique (figure I-7). Les 

observations de Microchoerus sp. au microscope confocal ont permis de montrer en sub-

surface des prismes de type 1 et d’autres présentant des similitudes générales avec le type 2, 

du fait de leur alignement vertical (figure I-8). Necrolemur n’a pas fait l’objet d’observations 

au microscope confocal ; toutefois, les observations au MEB ont permis de montrer que les 

prismes seraient majoritairement de type 1 (figure I-9), sans qu’il soit possible de dire si 

d’autres types d’arrangements seraient éventuellement présents. 

 

 
Figure I-7 : Microstructure de l’émail de deux Omomyidae vue au MEB. A : coupe verticale 
dans une M3 de Microchoerus sp.. B : coupe verticale dans une M1 de Necrolemur cf. 
Antiquus. Ces deux taxons présentent de l’émail radial avec une fine couche externe 
d’émail aprismatique. 
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Figure I-8 : Observation au microscope confocal de l’arrangement géométrique des 
prismes en sub-surface chez Microchoerus sp.. Les prismes de type 1 sont 
prédominants. On peut remarquer des prismes ressemblant grossièrement à du type 2 
dans la partie supérieure de l’image. 
 
 

 
Figure I-9 : Observation au MEB de prismes de type 1 sur une coupe oblique dans 
une M2 de Necrolemur cf. antiquus. 
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b) Adapiformes 

La microstructure de l’émail de trois espèces d’Adapidae a été étudiée : Adapis sudrei 

du gisement Eocène moyen de Robiac, Adapis parisiensis et Leptadapis magnus des 

phosphorites du Quercy (sans précision sur le gisement). 

Seules des dents d’Adapis parisiensis et de Leptadapis magnus ont été préparées pour le 

MEB. Ces deux taxons présentent de l’émail radial avec une couche plus ou moins fine 

d’émail aprismatique en surface (figure I-10a et b). Le schmelzmuster d’Adapis sudrei décrit 

par Maas et Dumont (1999) est semblable à celui observé ici chez Adapis parisiensis et 

Leptadapis magnus. 

Toutefois, en plus des dents préparées pour le MEB, j’ai examiné à la loupe binoculaire 

en lumière incidente les dents d’un avant-crâne très bien conservé de Leptadapis magnus 

(ACQ 6405) des phosphorites du Quercy. Ces observations ont permis, dans un premier 

temps, de montrer que certaines fractures verticales sur la canine gauche présentent des 

trajectoires ondulées pouvant être dues à de faibles décussations des prismes (figure I-11a). 

En réglant très finement l’éclairage incident, il a été possible de mettre en évidence de faibles 

HSB sur cette canine ainsi que sur la I2 (figure I-11b). En revanche, je n’ai pas pu en 

apercevoir sur les molaires et les prémolaires de ce spécimen. En examinant avec la même 

technique une dizaine de mandibules attribuées à ce taxon, il a été possible d’observer de 

faibles décussations sur les P3 des deux plus grandes d’entre elles (aucune n’avait de dents 

antérieures conservées). L’observation au microscope confocal de l’un de ces échantillons n’a 

pas permis de montrer des changements d’orientation des prismes en sub-surface. En 

revanche, les fractures ondulées sont apparues très clairement (figure I-12). Ceci indique que 

les HSB n’atteignent pas la surface. Elles sont donc recouvertes par une fine couche l’émail 

radial. On peut donc dire que ce taxon présente potentiellement de faibles HSB, mais qu’elles 

ne se développent que dans la denture antérieure des plus grands individus. 
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Figure I-10 : Microstructure de l’émail de deux Adapidae des phosphorites du Quercy. La 
dentine est située en bas à droite sur les deux images. A : coupe verticale dans une M1 
d’Adapis parisiensis. B : coupe verticale dans une M1 de Leptadapis magnus. Au MEB, les 
dents jugales de ces deux taxons présentent de l’émail radial avec une très fine couche 
d’émail aprismatique en surface. 

 

Les types de prismes ont également été étudiés au MEB sur des coupes obliques ainsi 

qu’au microscope confocal chez ces deux taxons. Chez Adapis parisiensis, au MEB, on 

remarque des prismes de type 1 sur toute l’épaisseur de l’émail (figure I-13a). Ceci est 

confirmé par la plupart des observations réalisées au microscope confocal (figure I-13b). Les 

images obtenues sur une molaire supérieure ont toutefois montré une prédominance de 

prismes de type II en sub-surface avec des îlots de type 1 (figure I-13c).  
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Figure I-11 : Décussations dans une canine supérieure de Leptadapis magnus. A : fractures 
ondulées vues à la loupe binoculaire sur la face labiale. B : faibles HSB vues à la loupe 
binoculaire en lumière incidente contrôlée sur la face linguale. 

 

 
 
Figure I-12 : Fractures ondulées sur une P3 de Leptadapis magnus vue au microscope 
confocal. Bien que les prismes soient visibles en sub-surface, ils ne montrent pas de 
changements d’orientation en rapport avec les fractures ondulées. Les HSB n’atteignent 
donc pas la surface de l’émail. 
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Figure I-13 : Types de prismes chez Adapis parisiensis. A : prismes de type 1 vus au MEB 
sur toute l’épaisseur de l’émail sur une coupe oblique dans une M2. B : prismes de type 1 
vus au microscope confocal sur une M3. C : prédominance en sub-surface de prismes 
présentant une morphologie rappelant le type 2 avec des îlots de type I sur une M1 vue au 
microscope confocal. 

 

Contrairement à ce qui a été décrit par d’autres auteurs (Maas et Dumont, 1999), je n’ai 

pas pu mettre en évidence de prismes de type 3 chez Adapis parisiensis. 

Chez Leptadapis magnus, les données acquises au MEB montrent une nette 

prédominance de prismes de type 3 (figure I-14a) avec quelques zones de prismes ressemblant 

à du type 2 pouvant présenter des formes inhabituelles (figure I-14b). On peut noter 

également la présence occasionnelle de tubules dans l’émail près de la jonction émail-dentine 

(figure I-14c). Contrairement aux résultats présentées dans mon DEA (suite à une inversion 

de nomenclature sur certaines données), le microscope confocal confirme ces observations de 

prismes de types 3 et 2  (figure I-14d et e). 
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Figure I-14: Types d’arrangements géométriques des prismes chez Leptadapis magnus. A : 
prismes de type 3 vus au MEB sur une coupe oblique dans une M2. B : prismes rappelant le 
type 2 de forme inhabituelle vus au MEB sur une coupe oblique dans une M3. C : tubules 
dans l’émail près de la jonction émail-dentine sur une M2. D : observation au microscope 
confocal de prismes de type 3 en sub-surface sur une P3. E : observation au microscope 
confocal de prismes proches du type 2 en sub-surface sur une M1. 

 

 
Figure I-15: Prismes de type 3 sur une M2 d’Adapis sudrei, observés au microscope 
confocal. 
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Adapis sudrei n’a été examiné que par microscopie confocale. Seuls des prismes de 

type 3 ont été mis en évidence (figure I-15). 

 

c) Anthropoïdes 

- Taxon de statut incertain 

J’ai pu étudier au microscope confocal une M2 de Biretia piveteaui provenant du 

gisement Lutécien à Priabonien de Bir El Ater (Tabuce, 2002). Cette dent présentant une 

fracture nette, il a été possible d’observer son schmelzmuster. Bien que l’image ne soit pas de 

très bonne qualité, on peut voir que cette dent présente de l’émail radial (figure I-16). Il est 

probable qu’il y ait également une couche d’émail aprismatique en surface, mais elle n’a pas 

pu être mise clairement en évidence sur ces données. L’arrangement géométrique des prismes 

n’a pas été observé. 

 

 
Figure I-16 : Email radial vu au microscope confocal sur une M2 cassée de Biretia 
piveteaui. 
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- Oligopithecidae 

La microstructure de plusieurs dents d’Oligopithecus rogeri provenant du gisement 

Oligocène inférieur de Taqah (Sultanat d’Oman) (Gheerbrant et al., 1995) a été étudiée. 

L’examen préliminaire de coupes préparées pour le MEB a permis de montrer un 

schmelzmuster composé d’émail radial recouvert par une couche d’émail aprismatique qui 

peut par endroits être très épaisse (figure I-17a). Cependant, de nouvelles investigations au 

MEB, réalisées sur une molaire supérieure, ont montré de faibles décussations des prismes 

(figure I-17b). La présence de HSB chez ce primate a pu être confirmée sur une P4 par des 

observations réalisées à la loupe binoculaire en éclairage incident contrôlé (figure I-17c). Ces 

HSB chez un Oligopithecidae permettent de compléter les investigations précédentes réalisées 

sur une autre espèce provenant du gisement Egyptien du Fayoum : Catopithecus browni. Ce 

taxon ne montre pas de HSB (Teaford et al., 1996). Dans ce cas précis, on peut penser que 

l’absence de HSB est uniquement liée à la taille, inférieure à celle d’Oligopithecus rogeri. 

Bien qu’il ait été possible de détecter des HSB chez Oligopithecus rogeri, certaines des 

dents observées présentent clairement de l’émail radial. Pour expliquer cette variation 

surprenante du schmelzmuster, on peut évoquer deux hypothèses :  

- plusieurs taxons proches ont été regroupés sous une même dénomination (comme 

suggéré par Gheerbrant et al. (1995)) 

- la présence des HSB est liée à la taille des différents individus ou au dimorphisme 

sexuel observé chez cette espèce (Gheerbrant et al., 1995). Ce taxon est en effet très 

proche de la taille minimale d’expression des HSB chez les primates (son poids moyen 

est estimé 1,5kg (Fleagle, 1999)). 

 

Les types de prismes ont été observés en sub-surface au microscope confocal sur une P4. 

Il en ressort une prédominance des prismes de type 3 (figure I-17d). Toutefois, certaines 

zones présentent des prismes ayant une morphologie proche du type 2 avec quelques îlots de 

type 1 (figure I-17e). 
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Figure I-17 : Microstructure de l’émail chez Oligopithecus rogeri. A : observation au MEB 
sur une coupe verticale dans une P4. Le schmelzmuster est ici composé d’émail radial 
recouvert par une épaisse couche d’émail aprismatique. B : observation au MEB sur une 
coupe verticale dans une molaire supérieure montrant la présence de décussations faibles. 
C : HSB dans une P4 vues à la loupe binoculaire avec un éclairage en lumière incidente 
orientée dans le sens des HSB. D : prismes de type 3 observés sur une P4 au microscope 
confocal. E : prismes de type 2 avec des îlots de type 1 sur la même P4 observée au 
microscope confocal. 
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- Propliopithecidae 

La microstructure de l’émail a été examinée au MEB sur un fragment de molaire 

supérieure de Moeripithecus markgrafi du gisement de Taqah (Sultanat d’Oman) (Thomas et 

al., 1991). Cette espèce montre des HSB sur la plus grande partie de l’émail, recouvertes par 

une couche relativement fine d’émail radial et une très fine couche d’émail aprismatique 

(figure I-18a). L’observation sur la même dent, en microscopie optique, d’un moulage en 

résine transparente d’une autre coupe polie et attaquée à l’acide, a fourni des résultats 

similaires (figure I-18b). La qualité informative de ces images est comparable à celles du 

MEB pour des grossissements de 500 à 1000 fois. 

La microstructure de l’émail de Moeripithecus markgrafi est similaire à celle décrite 

chez un autre Propliopithecidae du Fayoum : Aegyptopithecus zeuxis (Teaford et al., 1996). 

Les types de prismes n’ont pas été étudiés. 

 

 
Figure I-18 : Microstructure de l’émail chez Moeripithecus markgrafi. Cette espèce 
présente des HSB moyennement développées recouvertes par de l’émail radial et une fine 
couche d’émail aprismatique. A : observation au MEB. B : observation au microscope 
optique sur un moulage à haute résolution en résine époxy transparente d’une autre coupe 
polie et attaquée à l’acide. 

 

- Pliopithecidae 

J’ai eu l’occasion d’examiner à la loupe binoculaire une molaire supérieure droite 

attribuée à Pliopithecus piveteaui (figure I-19a) découverte par un paléontologue amateur 

(Pierre-Alain Gillet) à Chanay-sur-Lathan (carrière Roumy MN5, faluns de Touraine). Cette 

dent présente une forte usure probablement due à un transport fluviatile. Ce polissage naturel 

a permis de voir clairement des HSB bien développées, et ce, aussi bien sur l’émail en vue 

latérale (figure I-19b) que sur l’émail en coupe au niveau des fractures (figure I-19c et d). 
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Etant donné l’usure de cette dent et la technique employée pour observer les HSB, il a été 

impossible de savoir si elles sont ou non recouvertes par de l’émail radial. De plus, en prenant 

en compte l’usure subie par cette dent et l’obliquité des plans de fractures sur les faces 

mésiales et linguales, on peut dire que cette dent présente un émail relativement épais, voir 

même très épais. 

 

 
Figure I-19 : Pliopithecus piveteaui. A : vue occlusale d’une molaire supérieure droite. On 
peut remarquer la très forte usure qui confère un aspect poli à cette dent. B : HSB vues en 
éclairage incident sur l’émail de la face jugale. C : émail vu en coupe en éclairage incident 
sur une fracture oblique au niveau de la face mésiale. D : émail vu en coupe sur une fracture 
au niveau de la face linguale.  

 

- Hominoidea 

J’ai pu examiner au microscope confocal et à la loupe binoculaire quelques dents très 

bien conservées de Khoratpithecus chiangmuanensis (Chaimanee et al., 2003) provenant du 

gisement Miocène Moyen de Ban Sa, dans le bassin de Chiang Muan (Thaïlande). Sur les 

dents usées, on peut voir que la microstructure de l’émail est conforme à celle attendue pour 

un Hominoïde, à savoir de l’émail avec des HSB recouvert par de l’émail radial. Au 

microscope confocal, on observe une très nette dominance des prismes de type 3 (figure I-

20a). En utilisant un microscope à fluorescence classique, on arrive également à mettre ces 

prismes de type 3 en évidence (figure I-20b). 
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Figure I-20 : Prismes de type 3 sur une M2 droite Khoratpithecus chiangmuanensis 
(femelle). A : observation au microscope confocal. B : observation au microscope à 
fluorescence en lumière GFP1 (bleu-violet). 

 

 

3) Synthèse sur la distribution taxonomique des bandes de Hunter-
Schreger chez les primates 

 

En combinant les données de la littérature avec les différentes observations exposées ci-

dessus, on peut essayer d’obtenir une vue générale de la distribution des HSB chez les 

primates fossiles et actuels. Pourtant, il ne faut pas perdre de vue l’un des aspects majeurs 

associé à ces structures, à savoir le fait que leur présence est intimement liée à la taille des 

animaux. En effet, on observe un phénomène de multiparallélisme dans l’apparition des HSB 

au cours du temps chez de nombreux groupes de mammifères, la plupart du temps en relation 

avec une augmentation de la taille ou des contraintes masticatoires (Koenigswald et al., 

1987). Chez les primates, ces structures semblent s’être développées plusieurs fois de façon 

parallèle dans différents groupes (Maas et Dumont, 1999; Maas et O'Leary, 1996). Cette 

hypothèse de plusieurs apparitions indépendantes des HSB est renforcée par le fait que 

l’aspect morphologique et l’extension des HSB sur l’épaisseur de l’émail ne sont pas 

obligatoirement les mêmes d’un groupe à l’autre (Maas, 1994; Maas et Dumont, 1999; Maas 

et O'Leary, 1996; Martin et al., 2003). 

Etant donné l’importance de la taille, l’absence de HSB chez des primates de petite taille 

n’est pas informative. Par exemple, à l’heure actuelle, l’émail des Omomyiformes n’est connu 

que pour des formes de petite taille. Le statut de ce groupe concernant les HSB reste donc 
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indéterminé. En revanche, l’absence de HSB chez des primates de grande taille est beaucoup 

plus informative. 

  

Si on considère que l’émail radial est primitif chez les primates, alors on peut invoquer 

des apparitions indépendantes des HSB dans plusieurs groupes, que ce soit chez les 

Adapiformes, les Anthropoïdes ou éventuellement les Lémuriformes.  

L’étude par Maas et O’Leary (1996) sur les Notharctinae nord-américains permet de 

situer la première occurrence connue des HSB dans ce groupe, à l’Eocène Inférieur. Ces 

auteurs ont conclu que les HSB se sont développées plusieurs fois de façon parallèle chez les 

Notharctinae, en relation avec des augmentations de taille et sans lien apparent avec la 

modification de leur régime alimentaire (de frugivore à folivore). La description de HSB chez 

Cantius trigonodus est la plus ancienne occurrence décrite de ces structures chez les primates 

(sauf si on considère les Plésiadapiformes comme des primates). 

L’observation de décussations très faibles au niveau de la denture antérieure de certains 

individus de Leptadapis magnus constitue la première occurrence connue de ces structures 

chez les Adapinae européens. A l’heure actuelle, la microstructure d’aucun Cercamoniinae de 

taille suffisante n’a été étudiée. 

Chez les Anthropoïdes, les premières occurrences de décussations des prismes publiées 

à ce jour concernent deux espèces provenant du gisement égyptien Oligocène Inférieur du 

Fayoum, Parapithecus grangeri et Aegyptopithecus zeuxis (Teaford et al., 1996). Toutefois, le 

gisement Oligocène Inférieur de Taqah (Sultanat d’Oman) a livré des Anthropoïdes qui sont 

un peu plus anciens que les deux taxons du Fayoum présentés juste avant (voir (Fleagle, 

1999) pour un aperçu de la stratigraphie des gisements du Fayoum). Dans ce cas, la présence 

de HSB chez Moeripithecus markgrafi et Oligopithecus rogeri, rapportée dans ce mémoire, 

constitue les premières occurrences connues de décussations des prismes chez les 

Anthropoïdes. Ces structures seraient donc apparues plusieurs fois en parallèle chez les 

différents groupes d’Anthropoïdes, au plus tard à la base de l’Oligocène Inférieur. La plupart 

des espèces les plus anciennes d’Anthropoïdes connues dans les gisements du Fayoum étant 

de petite taille, il est peu probable qu’elles présentent des HSB. 

 

Si on regarde les différentes données concernant la distribution des HSB chez les 

primates actuels et fossiles en ne tenant compte que de l’influence de la taille, on remarque 

que la très grande majorité des taxons fossiles et actuels dépassant 1,5 à 2kg et dont le 

schmelzmuster a été étudié, présente ces structures (Maas et Dumont, 1999). 
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Il y a toutefois au moins deux taxons qui semblent ne pas correspondre à ce schéma 

général. 

Le premier est un Platyrhinien actuel. On ne trouve apparemment pas de HSB chez 

Alouatta seniculus, et ce, malgré une taille pouvant dépasser 6kg (Nogami et Yoneda, 1983). 

Cependant, une autre espèce non précisée de ce genre présente des décussations faibles (Maas 

et Dumont, 1999), et les autres taxons de ce groupe des Atelidae de taille suffisante examinés 

à ce jour présentent des HSB (Maas et Dumont, 1999; Martin et al., 2003). On peut donc 

penser que Alouatta seniculus a bien des décussations, mais qu’elles sont trop faibles pour 

être détectées sur des coupes observées au MEB. J’ai pu observer à la loupe binoculaire en 

lumière incidente les dents de plusieurs individus du genre Alouatta conservés dans les 

collections du laboratoire de Paléontologie de l’Université de Montpellier II (la détermination 

au niveau spécifique étant inconnue). Sur trois d’entre eux, j’ai pu voir clairement des HSB. 

En revanche, sur le quatrième, il a été impossible de les voir, sauf à mi-hauteur sur la canine 

supérieure. On peut penser que cet échantillon observé au MEB ne présenterait que de l’émail 

radial au niveau des molaires. 

 

Le second taxon est un Adapinae fossile d’Europe : Leptadapis magnus. Comme nous  

l’avons vu, il présente de l’émail radial sur toutes ses dents jugales, et ce, malgré une taille 

nettement supérieure à la limite théorique de présence des HSB (en fonction des auteurs, son 

poids est estimé de 4kg (Fleagle, 1999) à 9kg (Gingerich, 1981a)). Les autres Adapiformes 

européens dont la microstructure a été étudiée (comme par exemple Adapis parisiensis) 

présentent également de l’émail radial (Maas et Dumont, 1999), mais on peut penser que c’est 

avant tout dû à leur taille modeste. Nous avons vu toutefois que Leptadapis magnus peut 

parfois présenter de très faibles décussations sur ses dents antérieures. On peut donc penser, 

dans le cas de ce taxon, que l’on a affaire à une non-expression partielle ou totale des HSB, 

qui pourrait être liée au régime alimentaire plutôt qu’à une absence réelle de ces structures 

liée à des raisons phylogénétiques. 

 

Ce qui est particulièrement intéressant chez les deux taxons présentés ci-dessus, c’est 

qu’ils sont tous les deux décrits comme étant folivores (Fleagle, 1999). On peut donc penser 

que l’absence ou la régression des HSB, chez les primates de moyenne et grande taille, peut 

être liée à ce régime alimentaire particulier. Nous reviendrons en détail sur ce point un peu 

plus loin. 

 



 53

4) Statut phylogénétique des HSB chez les primates et 
interprétation fonctionnelle 

 

Comme nous venons de le voir, sur un plan phylogénétique, la présence des HSB 

semble être extrêmement homoplasique chez les primates. On constate de multiples 

apparitions en parallèle des HSB qui semblent indépendantes dans les différents groupes. 

Il serait beaucoup plus parcimonieux d’imaginer que les premiers primates ont acquis 

une seule fois tôt dans leur histoire la potentialité génétique pour exprimer les HSB, et 

qu’ensuite la sélection naturelle agit sur l’expression quantitative de ce caractère et non pas 

sur sa réelle absence ou présence. Dans ce cas, l’expression effective des HSB chez certains 

taxons traduirait des adaptations liées aux contraintes mécaniques. Si cette hypothèse de 

potentialité génétique des HSB est juste, le multiparallélisme de l’apparition de ces structures 

ne serait pas réellement homoplasique chez les primates mais traduirait plutôt les tendances à 

l’augmentation de taille dans les différents groupes, ou les adaptations alimentaires 

particulières de certains taxons. L’étude des HSB chez les primates de taille relativement 

élevée pourrait apporter des informations sur les contraintes fonctionnelles, mais ne semble 

pas être intéressante d’un point de vue phylogénétique (du moins à grande échelle). En effet, 

on peut penser que la sélection sur l’expression quantitative de ces structures peut être très 

rapide (en comparaison d’une acquisition ou d’une réversion totale d’un caractère), ce qui 

rendrait les HSB trop versatiles pour apporter des informations phylogénétiques.   

Si on considère que la sélection de l’expression de ces structures dépend des contraintes 

mécaniques liées à la taille et aux adaptations alimentaires, l’étude des HSB pourrait fournir 

un outil supplémentaire pour reconstituer les modes d’alimentation de certains primates 

fossiles. 

 

Comme nous l’avons vu précédemment, les HSB servent à rendre l’émail plus résistant 

à certaines contraintes mécaniques dues à la mastication. Elles arrêtent notamment la 

propagation d’éventuelles fractures (Pfretzschner, 1986; Rensberger, 1997; Rensberger et 

Koenigswald, 1980). L’absence ou la quasi-absence de HSB chez des formes comme Alouatta 

seniculus et Leptadapis magnus pourrait s’expliquer par une adaptation à la folivorie. En 

effet, ce type de régime ne nécessite pas d’avoir un émail très résistant aux fractures car les 

contraintes sur les dents sont avant tout liées à des frictions plutôt qu’à de fortes pressions 

(Kay, 1981), ce qui se traduit d’ailleurs sur la micro-usure des dents (Teaford et al., 1996). 

Avoir de l’émail radial plutôt que de l’émail avec des HSB pourrait donc être un avantage 
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pour un animal folivore, car l’émail radial résiste mieux à l’abrasion que l’émail avec des 

HSB, du fait de l’anisotropie des prismes face à l’usure (Koenigswald, 1997; Rensberger, 

1997; Rensberger et Koenigswald, 1980). De plus, les espèces folivores présentent 

généralement de l’émail plus fin que les espèces ayant une nourriture plus dure. En effet, 

l’usure précoce des dents à émail fin permet d’exposer rapidement la dentine et ainsi d’obtenir 

des crêtes coupantes efficaces et résistantes à l’abrasion (Dumont, 1995a; Kay, 1981; 

Shimizu, 2002).. 

 

Les gorilles sont les plus gros primates folivores actuels ; or, malgré leur taille, ils 

présentent des HSB très peu marquées (Martin et Boyde, 1988) associées à de l’émail fin 

(Kay, 1981; Martin, 1985). Les décussations dans ce taxon sont les moins développées que 

l’on puisse observer chez tous les Hominoïdes actuels et fossiles décrits à ce jour, au point 

même, qu’il a été publié, à tort, que ce taxon ne présente que de l’émail radial (Shellis et 

Poole, 1977). Cette observation tendrait à valider l’hypothèse selon laquelle la réduction, 

voire la perte, des HSB dans certains taxons de primates pourrait être liée aux faibles 

contraintes en pression (par rapport aux contraintes en friction) associées à un régime 

folivore.  

Bien que la microstructure de l’émail du lémurien sub-fossile de grande taille (environ 

45kg) Paleopropithecus ingens n’ait pas été décrite, une étude de son développement dentaire 

par Schwartz et al. (2002) présente une image permettant de voir, au moins en partie, le 

schmelzmuster chez ce primate. Sur la figure 3 de cet article, on peut remarquer des 

décussations des prismes, mais elles paraissent extrêmement faibles, surtout en regard du 

poids estimé pour ce taxon. Or, étant donné sa morphologie dentaire, Paleopropithecus ingens 

est considéré folivore (Fleagle, 1999). Le faible développement des HSB qui semble être 

montré sur la figure de l’article de Schwartz et al. pourrait donc être lié à la folivorie. 

Toutefois, comme chez Gorilla gorilla, les HSB ne disparaissent pas complètement du fait de 

la très grande taille de ces primates. 

 

De ces différentes observations, il semble ressortir une relation entre, d’une part, 

l’absence de HSB chez les primates de taille moyenne (ou la présence de HSB faibles chez 

ceux de grande taille) associée à de l’émail fin, et d’autre part, une adaptation à la folivorie. 

Toutefois, cette relation entre la microstructure de l’émail et le régime alimentaire n’est pas 

exclusive. En effet, les primates Adapiformes Notharctinae d’Amérique du Nord ont 

développé des adaptations dentaires liées à la folivorie (Fleagle, 1999) (crêtes coupantes et 
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émail fin), mais présentent des HSB dont le développement semble en relation directe avec le 

poids des différents taxons (Maas et O'Leary, 1996). De plus, la régression des HSB ne paraît 

s’effectuer que chez les primates ayant un régime folivore relativement strict. Les taxons 

incluant en plus des feuilles d’autres types d’aliments dans leur régime, comme par exemple 

des fruits, présentent des HSB dès qu’ils pèsent plus de 2kg. 

Cette interprétation fonctionnelle de la distribution des HSB chez les primates repose sur 

un nombre très restreint de taxons actuels et fossiles. Grâce au développement de méthodes 

non destructives d’investigation de la microstructure de l’émail, il sera peut-être possible dans 

un avenir proche d’augmenter significativement l’échantillonnage taxonomique afin de tester 

ces hypothèses. Ainsi, il serait particulièrement intéressant d’étendre les recherches à des 

Omomyiformes pouvant potentiellement présenter des HSB du fait de leur taille (notamment 

ceux de l’Eocène d’Amérique du Nord), ainsi qu’à de nombreux taxons d’Adapiformes. Cela 

pourrait permettre d’étayer l’hypothèse d’une potentialité génétique des HSB chez tous les 

primates, dont l’expression serait dépendante de la taille et des adaptations alimentaires, au 

lieu de multiples apparitions indépendantes des HSB dans les différents groupes. Toutefois, 

comme les primates fossiles les plus anciens connus actuellement sont tous de taille 

relativement faible, il sera difficile de savoir si la présence potentielle des HSB est réellement 

primitive dans ce groupe. 

L’étude de taxons de primates actuels et fossiles de plus de 2kg dont le régime 

alimentaire est connu permettrait également de tester sur une plus grande échelle les relations 

apparentes entre la microstructure de l’émail et le régime alimentaire. 

 

Nous verrons dans la quatrième partie (« Approche microtomographique de différents 

spécimens de Siamopithecus eocaenus ») que l’étude combinée de la microstructure de 

l’émail et de son épaisseur (caractère qui est fortement lié au régime alimentaire (Kay, 1981)) 

peut fournir des indices pour essayer de reconstituer le régime alimentaire de certains 

primates fossiles, comme cela a déjà été suggéré dans de précédentes études (Martin et al., 

2003; Teaford et al., 1996). 
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III) Observations non destructives de la microstructure de 

l’émail de deux Amphipithecidae d’Asie du Sud-Est 
 

Comme nous l’avons vu dans l’introduction générale de ce mémoire ainsi que dans la 

première partie, les Amphipithecidae d’Asie du Sud-Est constituent un groupe clé pour la 

compréhension de l’origine des Anthropoïdes. L’étude de la microstructure de leur émail 

dentaire pourrait éventuellement apporter de précieuses informations phylogénétiques ou 

fonctionnelles. Durant ma thèse, j’ai pu étudier en détail différents spécimens de 

Siamopithecus eocaenus du bassin de Krabi en Thaïlande (Eocène Supérieur). Toutefois, étant 

donné la rareté de ces fossiles, il était impossible d’envisager de préparer des coupes pour des 

observations au MEB. C’est donc avant tout dans le but de pouvoir effectuer des observations 

de la microstructure de l’émail sur ces fossiles que j’ai testé les différentes méthodes non-

destructives présentées dans le premier chapitre de cette partie. 

En plus de ces fossiles thaïlandais, j’ai pu examiner des moulages de bonne qualité de 

plusieurs spécimens de Pondaungia sp. et Amphipithecus mogaungensis provenant de 

différents gisements de la formation de Pondaung au Myanmar (fin de l’Eocène Moyen). 

Certains des spécimens attribués à Pondaungia sp. présentant des fractures nettes, visibles sur 

les moulages, j’ai pu réaliser des observations partielles de la microstructure de l’émail chez 

ce taxon. Néanmoins, comme je n’ai pas eu l’occasion de voir les pièces originales, la 

description de la microstructure de l’émail de cette espèce reste sujette à caution. 

 

1) Microstructure de l’émail chez Pondaungia sp. 
 

En observant à la loupe binoculaire les moulages de différents spécimens attribués au 

genre Pondaungia (le nombre d’espèces d’Amphipithecidae de la formation de Pondaung 

étant actuellement débattu, voir Jaeger et al. 2004, annexe 1), j’ai pu observer des cassures 

dentaires nettes sur certains d’entre eux. En étudiant de telles fractures, il est parfois possible 

d’obtenir des informations sur la microstructure de l’émail, et, comme nous le verrons dans la 

quatrième partie, sur son épaisseur. A la loupe binoculaire, les reliefs et les formes des 

cassures observées sur les moulages de Pondaungia semblent correspondre à de l’émail 

radial. 

Afin de vérifier cette observation sommaire, j’ai découpé un petit morceau présentant la 

fracture la mieux conservée sur un moulage en résine époxy du spécimen de grande taille 
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NMMP 5 (son poids est estimé à environ 8, 6kg (Egi et al., 2004)). Ce fragment provient de la 

face buccale de l’entoconide de la M2. L’observation de moulages de bonne qualité en résine 

époxy au microscope confocal ou au MEB permet d’obtenir des informations sur la 

microstructure de l’émail. Les résultats des observations au microscope confocal de ce 

spécimen ainsi que de la M1d fracturée NMMP 33 (Jaeger et al. 2004, annexe 1) ont montré 

que Pondaungia ne présente apparemment que de l’émail radial (figure I-21). Toutefois, étant 

donné la technique utilisée et la faible zone échantillonnée, on ne peut pas être sûr d’une 

absence totale de décussations chez ce taxon. Il pourrait être utile d’étudier attentivement les 

fossiles originaux à la loupe binoculaire en lumière incidente contrôlée afin de vérifier la 

présence éventuelle de HSB faiblement développées, notamment au niveau des canines. En 

l’absence d’observations plus complètes, on peut considérer que ce taxon ne présente pas de 

HSB, ou, que s’il en a, elles sont très peu développées. 

 
Figure I-21 : Observation au microscope confocal d’un moulage en résine époxy, découpé, 
montrant une fracture dans l’émail chez Pondaungia sp. (spécimen NMMP 5 attribué à P. 
savagei). La zone d’observation a été sélectionnée au niveau de la face buccale de 
l’entoconide de la M2. L’émail est radial. 
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2) Microstructure de l’émail chez Siamopithecus eocaenus 
 

Pour cet autre Amphipithecidae provenant de Thaïlande, j’ai pu disposer des fossiles 

originaux. La figure I-22 présente les photos des différents spécimens. 

- L’holotype de ce taxon, TF 3635 : maxillaire avec P3-M3 (Chaimanee et al., 1997) 

- TF 3634 : mandibule partielle présentant la partie distale de la M1 et M2-3 (Chaimanee 

et al., 1997) 

- TF 7624 : mandibule avec C et P3-M3 (Chaimanee et al., 2000a) 

- Deux maxillaires inédits provenant d’un seul individu avec sur chacun d’entre eux P3-

M3. Le maxillaire gauche présente une très forte usure. 

- TF 1292 : fragment inédit très abîmé de mandibule droite d’un individu juvénile, 

présentant un germe apparent de P4 et la M1. L’attribution de ce fossile à 

Siamopithecus eocaenus est toutefois sujette à caution, comme nous le verrons dans la 

quatrième partie. 

 

J’ai essayé d’observer la présence de HSB à la loupe binoculaire en lumière incidente 

dirigée sur tous ces fossiles. Malheureusement, ils présentent tous des dégradations de la 

surface de l’émail ou des modifications chimiques qui rendent impossible ce type 

d’observations, ainsi que celles au microscope confocal. Cependant, les fissures visibles à la 

loupe binoculaire sur certaines dents ne sont pas ondulées. 

 

J’ai, en revanche, eu l’occasion d’emmener ces différents échantillons à l’ERSF 

(initialement pour observer l’épaisseur et la distribution de l’émail) pour plusieurs 

expériences. Durant l’une d’entre elles sur la ligne de lumière ID19 (expérience dédiée 

principalement à l’observation de charophytes fossiles à très haute résolution en collaboration 

avec Monique Feist, voir annexe 2), j’ai eu l’occasion d’appliquer la microtomographie en 

contraste de phase à très haute résolution (testée lors d’une précédente expérience sur une 

dent de rongeur) sur deux spécimens de Siamopithecus eocaenus (TF 7624 et le maxillaire 

droit inédit présenté précédemment). Etant donné qu’avec la configuration utilisée sur ID19 

pour ce type d’expériences, il est actuellement impossible de dépasser une énergie de 30keV, 

je n’ai imagé que les parties supérieures de certaines cuspides afin de limiter au maximum la 

quantité de matière passant dans l’axe du faisceau.  
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Figure I-22 : Photographies des différents spécimens de Siamopithecus eocaenus provenant 
du bassin Eocène Supérieur de Krabi (Thaïlande). A : TF 3635, holotype de ce taxon, 
maxillaire droit avec P3-M3. B : TF 3634, mandibule partielle avec la partie distale de la M1 
et M2-M3. C : TF 7624, mandibule gauche avec C et P3-M3. D et E : maxillaires droit et 
gauche inédits d’un seul individu présentant tous les deux P3-M3. F : TF 1292 fragment 
inédit de mandibule droite d’un individu juvénile montrant la M1 et le germe de la P4.  

 

Le premier essai a été réalisé sur la P3 de la mandibule TF 7624. Les résultats ont été 

relativement décevants. La microstructure de la dentine a pu être observée clairement, mais 



 60

celle de l’émail n’a pu être mise en évidence que sur quelques zones très restreintes. Etant 

donné la forme de ce spécimen, les autres dents auraient été très difficiles à observer. J’ai 

donc concentré le reste des expériences sur le maxillaire droit inédit. 

Sur cet échantillon, j’ai imagé six zones différentes : le paracone de la P4, le métacone et 

le paracone de la M1, le métacone et le paracone de la M2, et le protocone de la M3. Il a été 

possible d’observer plus ou moins clairement la microstructure de l’émail et les stries de 

Retzius sur chacune d’elles. Toutes ces observations ont montré de l’émail radial. La cuspide 

qui a les meilleurs résultats est le métacone de la M2, du fait de modifications chimiques 

relativement étendues dans l’émail qui ont augmenté la visibilité des différentes structures. La 

figure I-23 présente des images de la microstructure de l’émail au niveau de cette cuspide, sur 

des coupes virtuelles verticale et tangentielle à 1,4 et 0,7µm de résolution. On peut voir que 

l’émail est radial sur toute son épaisseur, sans traces de décussations, et que les prismes 

coupés transversalement sont de type 1 (en observant des coupes successives, on constate que 

les prismes sont de type 1 sur la totalité de l’épaisseur de l’émail). De plus, on voit très 

clairement les stries de Retzius. 

Le fait qu’il soit possible d’observer les stries de Retzius de façon non destructive sur 

ces fossiles est particulièrement intéressant. En effet, il semblerait que la périodicité des stries 

de Retzius (c’est-à-dire le nombre de jours entre deux stries de Retzius consécutives) varie en 

fonction des grandes familles actuelles de primates (Schwartz et al., 2002). Une étude de ce 

caractère du développement dentaire chez les primates fossiles et actuels pourrait être très 

informative sur un plan phylogénétique. La microtomographie à rayonnement X synchrotron 

en contraste de phase à très haute résolution pourrait permettre de mener ce type de 

recherches sans avoir à couper les dents. 

 

Le fait que deux espèces d’Amphipithecidae de grande taille ne semblent pas présenter 

de HSB est particulièrement intéressant. En effet, le poids estimé pour ces deux taxons (5,9kg 

pour Siamopithecus eocaenus et 8,6kg pour le spécimen NMMP 5 attribué à Pondaungia 

savagei (Egi et al., 2004)) est nettement supérieur à la limite d’expression de ces structures 

chez les primates. Nous allons à présent examiner différentes hypothèses phylogénétiques et 

fonctionnelles pouvant expliquer cette microstructure surprenante. 
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Figure I-23 : Microstructure de l’émail sur le métacone de la M2 du maxillaire droit inédit 
de Siamopithecus eocaenus vue par microtomographie en contraste de phase. A : coupe 
verticale à 1,4µm de résolution montrant de l’émail radial sur toute l’épaisseur (les flèches 
blanches indiquent la direction des prismes) ainsi que les stries de Retzius (flèches noires). 
B : coupe tangentielle à 1,4µm de résolution. Les prismes paraissent être de type 1. Les 
zones plus sombres correspondent aux stries de Retzius coupées tangentiellement. C : 
coupe verticale à 0,7µm de résolution montrant plus en détail l’émail radial et les stries de 
Retzius. D : coupe transversale des prismes à mi-épaisseur de l’émail. Les prismes sont 
apparemment de type 1. En observant des coupes successives, on retrouve ce type 1 sur 
toute l’épaisseur de l’émail. 
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3) Hypothèses phylogénétiques et fonctionnelles liées à la 
microstructure de l’émail des Amphipithecidae de grande taille 

 

Comme nous l’avons vu précédemment, les hypothèses pouvant expliquer la distribution 

de HSB chez les primates sont de deux ordres : phylogénétiques ou fonctionnelles, ces deux 

aspects n’étant pas obligatoirement exclusifs. Nous allons examiner ici plusieurs hypothèses 

pour tenter d’expliquer la microstructure de l’émail des Amphipithecidae. 

 

a) Hypothèses phylogénétiques 

Si on tient compte de la distribution taxonomique des HSB connue à l’heure actuelle 

chez les primates, et si on considère que ces structures se sont développées plusieurs fois en 

parallèle de façon indépendante, on peut formuler deux hypothèses principales pour expliquer 

l’absence de HSB chez les Amphipithecidae. 

 

- Si on considère que ces primates sont bien des Anthropoïdes, sachant que la première 

occurrence connue des HSB dans ce groupe date du début de l’Oligocène Inférieur, on peut 

penser que les Amphipithecidae (connus à l’Eocène Moyen et Supérieur) sont un groupe trop 

primitif pour avoir déjà exprimé ces structures. Bien que l’apparition des HSB chez les 

Adapiformes (Notharctinae et, dans une moindre mesure, Adapinae) soit documentée à partir 

de l’Eocène Inférieur, on peut penser que ces structures ne se sont développées que 

relativement tardivement chez les Anthropoïdes. Cette hypothèse est malheureusement non 

testable à l’heure actuelle, car les Eosimiidae, considérés comme les Anthropoïdes les plus 

primitifs connus à ce jour, sont tous de petite taille et ont donc très peu de chance d’exprimer 

des HSB.  

 

- Si on considère que les Amphipithecidae ne sont pas des Anthropoïdes mais seraient 

plutôt affiliés aux Adapiformes (comme suggéré par Kay et al. (in press)), la microstructure 

de leur émail pourrait être rapprochée de celle observée chez Leptadapis magnus (bien que ce 

taxon exprime des HSB très faibles). Toutefois, l’émail radial étant considéré comme primitif 

par rapport à l’émail présentant des HSB, il est impossible d’utiliser le caractère « absence des 

HSB » pour regrouper les Amphipithecidae avec les Adapinae ou avec n’importe quel autre 

groupe présentant de l’émail radial. 
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Etant donné l’aspect extrêmement homoplasique de la distribution des HSB, on peut 

voir que l’étude de la microstructure de l’émail des Amphipithecidae ne permet pas d’apporter 

des arguments pour ou contre le statut d’Anthropoïde de ce groupe. En règle générale, la 

microstructure de l’émail ne semble pas pouvoir apporter d’informations phylogénétiques 

pertinentes chez les primates. 

 

En revanche, si on considère que dès l’origine, les primates ont eu la potentialité 

génétique d’exprimer des HSB, mais que le développement de ces structures est lié à la taille 

et aux contraintes mécaniques dépendant des adaptations alimentaires, alors l’étude de la 

microstructure de l’émail des Amphipithecidae peut apporter de précieuses informations quant 

à leur régime alimentaire. 

 

b) Hypothèse fonctionnelle : adaptation à la folivorie ? 

Sous cette hypothèse de potentialité des HSB, la distribution de ces structures chez les 

primates n’implique plus une homoplasie généralisée. L’effet de taille (couplé ponctuellement 

à quelques adaptations alimentaires particulières impliquant de fortes contraintes mécaniques 

comme chez Daubentonia ou chez certains Platyrhiniens gommivores) suffit à expliquer la 

distribution des HSB chez la plupart des primates fossiles et actuels. Il n’est dans ce cas plus 

nécessaire d’invoquer des apparitions indépendantes des HSB dans les différents groupes. 

En effet, si on examine toutes les apparitions présumées des HSB, que ce soit chez les 

Adapiformes ou les Anthropoïdes (le registre fossile des Lémuriformes de taille suffisante 

n’est pas assez complet pour ce type d’études), on peut voir qu’elles sont directement liées à 

la taille. On ne les observe pas dans les formes antérieures qui ont été documentées, car 

celles-ci sont trop petites pour exprimer ce caractère. 

Dans ce contexte, l’émail radial et les HSB très réduites chez des taxons de moyenne et 

grande taille correspondraient à une non-expression partielle ou totale des HSB, liée à des 

spécialisations dues au régime alimentaire, et non pas à une réversion réelle de ce caractère. 

On peut imaginer que le caractère HSB est codé génétiquement et que le caractère réellement 

soumis à la pression de sélection chez les primates n’est pas la présence ou l’absence des 

HSB, mais seulement l’intensité de leur expression, par l’intermédiaire de gènes de 

régulation. 

 

Comme nous l’avons vu précédemment, une adaptation à la folivorie stricte pourrait 

expliquer un faible développement voire même une absence des HSB au profit d’émail radial, 
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moins résistant aux fractures mais plus efficace face à l’usure. Les exemples que j’ai présentés 

précédemment (Alouatta seniculus, Gorilla gorilla, Leptadapis magnus et éventuellement 

Paleopropithecus ingens) viennent appuyer cette hypothèse. En effet, ces quatre taxons sont 

les seuls primates de moyenne et grande taille connus (excepté les Amphipithecidae) qui 

présentent une réduction des HSB. Celle-ci peut parfois être extrême, au point qu’elles 

deviennent indécelables, comme sur la plupart des spécimens de Leptadapis magnus. Or ces 

quatre taxons sont tous reconnus comme étant folivores (Fleagle, 1999). 

 

On peut donc penser que la microstructure de l’émail observée chez les Amphipithecidae 

de grande taille Pondaungia sp. et Siamopithecus eocaenus pourrait être liée à un régime 

folivore. Cependant, cette réduction doit être nécessairement associée à une faible épaisseur 

de l’émail pour que la dentine puisse être rapidement exposée. Or, certains auteurs ont 

récemment décrit de l’émail très épais chez Pondaungia (Kay et al., 2004). 

 

Siamopithecus et Pondaungia ont été décrits comme des primates adaptés à une 

nourriture dure, probablement composée de graines et de noix (Kay et al., 2004). Cette 

hypothèse repose sur divers critères morphologiques, comme la hauteur de la mandibule, sa 

robustesse, la forme des dents (avec un fort élargissement à la base), le faible développement 

des crêtes coupantes sur les molaires, et surtout, l’émail très épais décrit chez Pondaungia 

(Kay et al., 2004). En regardant la figure présentée par Kay et al. pour montrer l’épaisseur de 

l’émail chez Pondaungia, il me parait impossible d’affirmer que ce taxon présente de l’émail 

très épais. D’après cette image, au contraire, il semble avoir de l’émail fin, de l’ordre de ce 

qu’on peut trouver chez Leptadapis. Nous verrons ultérieurement que c’est également le cas 

de Siamopithecus eocaenus. Or, si on retire l’émail épais des arguments présentés pour 

démontrer le régime alimentaire des Amphipithecidae par Kay et al., les autres caractères 

peuvent être expliqués par une adaptation un peu particulière à la folivorie.  

 

Un approfondissement de cette hypothèse, s’appuyant sur des mesures précises de 

l’épaisseur de l’émail de plusieurs dents de Siamopithecus eocaenus (obtenues par 

microtomographie), ainsi que sur une interprétation alternative de certains traits 

morphologiques des Amphipithecidae de grande taille, sera présentée dans la partie IV : 

« Approche microtomographique de différents spécimens de Siamopithecus eocaenus ». 
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Comme nous l’avons vu succinctement, l’étude du développement de l’émail par le biais 

de l’observation des différentes marques de croissance pourrait apporter des informations 

phylogénétiques. La périodicité, notamment, semble être extrêmement intéressante dans cette 

optique (Schwartz et al., 2002). Jusqu’à présent, de telles études nécessitaient obligatoirement 

la réalisation de lames minces. Cet aspect destructif rend problématique l’accès à de 

nombreux taxons. De plus, quand il est possible d’obtenir du matériel pour un taxon donné, le 

nombre de dents est généralement très limité (Schwartz et al., 2003; Schwartz et al., 2002; 

Smith et al., 2003b; Smith et al., 2004) (la plupart du temps une seule dent est préparée). Il est 

donc généralement impossible de vérifier une éventuelle variation intra-spécifique. 

Avec quelques développements techniques relativement limités, il devrait être possible 

de réaliser des études développementales sur l’émail des primates fossiles (et actuels) sans 

dégradation des échantillons grâce à la microtomographie locale à rayonnement X 

synchrotron en contraste de phase à très haute résolution. 

Toutefois, avant d’entreprendre une étude sur un large échantillonnage, il est nécessaire 

de mieux comprendre le statut des différents types de marques de croissance que l’on peut 

observer dans l’émail des mammifères. 
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Partie II : Apports de l’étude de l’émail des 

rhinocéros à la compréhension du 

développement dentaire des mammifères 
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L’article qui suit, en cours de correction, présente une étude des différentes marques de 

croissance dans l’émail dentaire des rhinocéros fossiles et actuels. Les observations 

quantitatives et qualitatives réalisées chez ce groupe (ainsi que quelques observations 

ponctuelles chez d’autres mammifères herbivores de grande taille) ont permis de proposer une 

nouvelle interprétation d’un type de marques de croissance encore mal compris, que l’on 

observe parfois chez les primates : les laminations (Smith et al., 2003b; Smith et al., 2004). 

De plus, à travers une étude des modalités de la minéralisation de l’émail au cours de 

son développement, de nouvelles stratégies de prélèvement et de mesure des isotopes stables 

de l’oxygène et du carbone sont proposées. Ces stratégies pourraient permettre, à terme, de 

mener des études paléoclimatiques et paléoenvironnementales à très haute résolution 

temporelle, en utilisant l’émail fossilisé des mammifères de grande taille. 
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Abstract 
 

The aim of this paper, mainly about dental enamel of rhinoceros, was to check if it could 

be possible to obtain isotopic records for paleoenvironmental studies, calibrated versus 

incremental marks, with a real high temporal resolution. 

In a first time, enamel incremental features of two fossil and one modern rhinoceros 

molars were quantitatively studied. Combined examination of the Retzius lines and of the 

laminations permitted to show that these ones are daily marks in the enamel of rhinoceros. 

Then, qualitative comparisons with incremental marks in enamel of man and of some middle 

sized and big herbivorous mammals led us to conclude that the laminations and the cross-

striations, usually described in primates teeth, are in fact two aspects of a single thing. These 
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two kinds of marks are then daily marks of the enamel deposit. Laminations are alignments of 

cross-striations, just as Retzius lines. The differences in qualitative observations between 

rhinoceros and primates enamel can be explained by an optical effect linked to the enamel 

deposit rate. As laminations are regularly spaced and parallel to the Retzius lines, they 

represent regular isochrones of the enamel deposit. Thus, we consider that the true daily 

incremental marks in the enamel are the laminations, and that cross-striations are visual 

artefacts in the case of low enamel deposit rates, due to the prismatic structure of the enamel 

that leads to a staircase aspect of the laminations. Laminations can hence be used as cross-

striations to determine quantitatively the crown formation time (CFT) of middle size and big 

herbivorous mammals. 

In a second time, we studied the mineralization of the enamel-dentin junction with X-ray 

synchrotron microtomography in absorption and phase contrast mode on a fragment of an 

early dental germ of rhinoceros. These observations showed that despite the fact that on the 

major part of the enamel there could be a long time between the matrix deposit and its 

maturation, the innermost part of the enamel is almost fully mineralised just after the matrix 

deposition. The thickness of this peculiar zone is about twenty microns. Isotopic 

measurements limited to this innermost part of the enamel could lead to obtain results mostly 

in phase with matrix deposition, that is to say synchronic with the incremental features. 

The combination of results about incremental features and enamel-dentin junction direct 

mineralization, leads us to propose a method to obtain high temporal isotopic records without 

the time averaging due to the enamel maturation, quantitatively calibrated versus incremental 

features. 

 

 

 

Keywords: enamel incremental features, crown formation time, enamel-dentin junction, 

enamel maturation, X-ray synchrotron microtomography, paleoenvironment. 



 70

1. Introduction 
 

The formation of mammal dental enamel is a complex process that is still not fully 

understood. It can be divided into two principal phases (Suga, 1983). The first one is the 

secretion by the ameloblasts of the enamel matrix (Reith and Butcher, 1967) (partially 

mineralized organic weft which serves to guide the final mineralization of the enamel). The 

second one is the maturation of this matrix (Allan, 1967; Reith and Butcher, 1967; Suga, 

1983), which consists in the progressive removal of the organic matrix and in the increase of 

the enamel mineralization that leads to a final hydroxyapatite concentration of about 95% in 

weight (Sakae et al., 1997; Passey and Cerling, 2002). This extremely high mineralization of 

the enamel explains the fact that teeth compose the major part of the mammal fossil record. 

Enamel is generally well preserved during fossilization and only submitted to few 

modifications (Fearnhead, 1984; Koenigswald, 1997).  

In addition to numerous paleobiological studies on fossil teeth, another aspect of the 

dental enamel has been highlighted over the last few years. As this tissue grows incrementally 

(Moss-Salentijn et al., 1997; Fitzgerald, 1998; Shellis, 1998) and undergoes no modification 

during the entire life of the animal, it can be used as a proxy for paleoenvironmental studies 

by the way of measurements of the stable isotopes of oxygen and carbon (Longinelli, 1984; 

Bryant et al., 1996; Iacumin et al., 1996). Some isotopic studies on enamel consisted in 

analyses of bulk samples that furnished general data about average paleoenvironmental 

parameters (see for example (Ayliffe et al., 1992; Bryant et al., 1994; Zazzo et al., 2002). 

Recently, high temporal resolution studies were carried out in order to quantify seasonal 

paleoclimatic variations (Fox and Fisher, 2001; Balasse et al., 2002; Zazzo et al., 2002; 

Macho et al., 2003; Hoppe et al., 2004a). However, all these studies encountered more or less 

the same problems: how to establish a precise time scale independent of the isotopic 

measurements and how these measurements should be performed in order to minimize the 

time averaging in each sample? These problems are directly linked to the different aspects of 

the enamel formation in its two phases. Maturation of the enamel is not synchronized with 

matrix deposit, and the topology of the maturation front is not necessarily similar to the one of 

the matrix secretion front (Balasse, 2003), these two fronts not necessarily progressing at the 

same rate (Allan, 1967; Passey and Cerling, 2002; Hoppe et al., 2004b). Sampling and 

calculating time by using incremental features in the enamel could lead to erroneous 

interpretations of the isotopic record. The method used to perform the sampling can also 



 71

greatly influence the results. Despite the fact that enamel development has been studied 

extensively among primates and some other mammals with brachydont teeth, very few data 

are available for large herbivorous mammals. Recently, some studies proposed estimations of 

mineralization time of the enamel for some large herbivorous mammals (Gadbury et al., 2000; 

Hoppe et al., 2004b), but they were based on radiographic observations on modern animals. 

This technique can bring pieces of information about enamel maturation for living mammals 

but cannot be applied to fossil ones because of remineralization due to the fossilisation 

process. It is extremely difficult to observe early dental germs on radiographs (because the 

mineralization of the enamel matrix is not important enough), and to determine precisely the 

exact time of final crown completion (Beynon et al., 1998). Thus, they tend to underestimate 

the crown formation time (CFT) of a tooth. 

Despite the fact that the different techniques based on incremental features do not bring 

data about enamel maturation, they constitute the only ways to determine CFT in fossil teeth. 

They also underestimate CFT because they do not reflect the enamel maturation, but they can 

bring extremely precise data about the enamel matrix deposit. Despite the shortcoming in the 

CFT estimation, these techniques have been widely applied to primates (Dean et al., 1993; 

Reid et al., 1998a; Reid et al., 1998b; Dirks et al., 2002; Dean and Schrenk, 2003; Schwartz 

et al., 2003; Smith et al., 2003; Smith et al., 2004), but very few data are available for middle 

sized and large herbivores mammals (Macho et al., 2003). 

 

One of the aims of this paper is to verify if the numerous available observations for 

primates could help to understand the enamel development of herbivorous mammals. We 

worked in particular on rhinoceros, in order to develop a method to measure CFT on modern 

and fossil teeth comparable to that usually used for primates teeth. 

Ameloblasts present cyclic variations during their secreting activity. These variations 

lead to the formation of different incremental features in the matrix that still remain visible in 

mature enamel (Boyde et al., 1988).  

Among these features, the Retzius striae are accentuated lines that correspond to 

successive positions of ameloblasts front at regular periods (Gustavson and Gustavson, 1967; 

Risnes, 1990; Risnes, 1998). They reflect a circaseptan variation cycle in the ameloblasts 

activity. The time between the formations of two consecutive Retzius lines, i.e. of a Retzius 

band, is called periodicity. It can vary for different species and even for different individuals 

of the same species, but it is constant among all the teeth of a single individual (Fitzgerald, 

1998; Schwartz et al., 2001). The periodicity in primate teeth is 4-11 days with an average of 
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7 days (Dean, 1987; Ramirez-Rozzi, 1993; Fitzgerald, 1998; Risnes, 1998; Shellis, 1998; 

Schwartz et al., 2001; Dean and Schrenk, 2003; Kelley and Smith, 2003; Schwartz et al., 

2003; Smith et al., 2003). This parameter is determined by counting the number of prism 

cross-striations per Retzius band.  

The cross-striations are a second kind of incremental features. They reflect the circadian 

variations of the ameloblasts activity. This last point has been clearly demonstrated in 

different studies (Bromage, 1991; Fitzgerald, 1998). Among primates, they appear as short 

straight line perpendicular to the prisms (Ramirez-Rozzi, 1998). Once the periodicity of the 

Retzius lines is known, counting the total number of Retzius bands on an adequate vertical 

slice in an unworn tooth gives a good estimation of the duration of the CFT, or at least of the 

matrix deposit time.  

A third kind of incremental mark has been described among primates: the laminations. 

As these features are regularly spaced and parallel to the Retzius lines, they should represent 

regular isochrones of the enamel deposit. Their status still remains unclear. Observations with 

scanning electron microscope on etched enamel (Risnes, 1998) tend to show that they are 

directly linked to cross-striation. Nevertheless, some authors do not think that they present 

such a relationship (Smith et al., 2003; Smith et al., 2004). By studying rhinoceros enamel, we 

would try to determine if laminations reflect circadian variations, as the cross-striations, or if 

they are artefacts. In the same way, we would to check if they could be used for quantitative 

developmental studies of middle sized and large herbivorous mammal teeth?  

 

For a given location, the mineralization following  the matrix secretion may be delayed 

by up to several month, as it will be demonstrated below. Then, it can take weeks to months 

from the beginning of the maturation process to the fully mineralized enamel (Hoppe et al., 

2004b), what causes a major problem for high-resolution isotopic studies. Indeed, a single 

sample, even taken on a very precise point, does not represent an instantaneous measurement 

but an average over a more or less long time. 

Previous studies on enamel maturation have shown that in several groups, as primates, 

artiodactyls, rodents or carnivores,  the enamel-dentin junction (EDJ) presents a quasi-

complete mineralization just after its formation (Allan, 1967; Suga, 1983). This zone is also 

subjected to the maturation process, but the increase in mineralization is far much less 

important than in the other parts of the enamel. As previously suggested by Balasse (Balasse, 

2003), we think that isotopic measurements performed on this zone could lead to data in 

phase with the matrix deposit, i.e. with the incremental features. The third aim of the present 
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study was hence to verify by using X-ray synchrotron microtomography (Tafforeau, 2004) if 

this zone of direct mineralization exists among rhinoceros, and if so, to determine its 

thickness. 

To summarize, the three major aims of this study were: firstly, to check if it is possible 

to apply the method used for primates to determine CFT of rhinoceros teeth; secondly, to 

clarify the status of laminations in order to determine if they are daily features; and thirdly, to 

examine the mineralization at the enamel-dentin junction among rhinoceros with a high 

precision. 

These histological and microtomographic observations finally lead us to propose new 

strategies for isotopic studies, in order to obtain real high resolution records from fossil 

enamel without the time averaging due to the delayed maturation, and synchronic with 

incremental features. 

 

 

2. Material and methods 
 

We used a third upper molar (M3) of a complete skeleton of Rhinoceros sondaicus, 

discovered in a pit in Kalasin Province NE Thailand (16° 30’ N, 104° 15’ E, Fig. 1a). 

Attempts of radiocarbon analysis on both the enamel of M3 and associated bone fragments 

were performed in Kiel (Germany) and Gif-sur-Yvette (France) respectively. Unfortunately, 

the samples did not suit for such a dating (low tooth carbon content, porous bone…) and no 

result could be obtained from these laboratories. Due to the low uranium content, the U-Th 

dating on bones of the same specimen (35-88 ka) were not accurate (C. Falguières pers. 

com.). The attempt gave an age = 57ka (+31/-22)(±1σ) ; the rhino appearing older than 13 ka 

with 2σ. Nevertheless, on the basis of its geological context, we attributed an Upper 

Pleistocene age to that R. sondaicus skeleton. 

 

A third lower molar (M3) attributed to a fossil rhinoceros referred to cf. Gaindatherium 

(closely related to the extant R. sondaicus) was recovered in a Middle Miocene lignite sub-

basin at Ban Na Sai in NW Thailand (18° 3’ N, 100° 5’ E, Fig. 1a) in Li basin. The few 

distinct mammals (suids, anthracotheriids, rhinocerotids, and stegolophodon mastodons) from 

the Ban Na Sai locality are related with genera from well-dated localities in China, Pakistan 

and India (Siwaliks), leading to a late Middle Miocene age assignment (Ducrocq et al., 1995). 
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This Middle Miocene age was recently confirmed by magnetostratigraphic data showing that 

the main period of sedimentation of these Northern Thai intramontane basins did occur 

between 14 and 12 Ma (Benammi et al., 2002; Chaimanee et al., 2003). 

 

 
 
Fig 1 : Maps of Thailand (A) and France (B) showing the provenance of the different 
samples used in this study. 

 

A first upper molar (M1) was extracted from the skull of a modern juvenile individual of 

Rhinoceros unicornis. This skull comes from the zoological park of Chiang Mai in Thailand 

(18° 48’ 22.4” N, 98° 56’ 48.9” E, Fig. 1a). This tooth was studied to obtain present reference 

of the enamel development among rhinoceros by comparison with fossil species (it is often 

easier to obtain fossil rhinoceros teeth than modern ones). 

 

The distal part of the ectoloph of an upper molar of Diaceratherium aurelianense was 

recovered in the Lower Burdigalian (20.5-19.5 My) site of La Guimardière (47° 32’ N, 0° 1’ 

E, Maine-et-Loire, France, Fig. 1b). Two teeth fragments of Brachypotherium stehlini (the 
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mesial part of the ectoloph of a right upper molar, and the protoconid of a right lower molar) 

from the Upper Burdigalian (17-17.5 My) site of Baigneaux-en-Beauce (48° 07’ N, 01° 49’ E, 

Eure-et-Loir, France, Fig. 1b) were also studied. 

 

Three teeth were used for the quantitative histological study of the incremental marks: 

the M3 of cf. Gaindatherium, the M3 of Rhinoceros sondaicus and the M1 of Rhinoceros 

unicornis. No counting was performed on the two teeth of Brachypotherium stehlini, and that 

of Diaceratherium aurelianense. The incremental marks were observed only for a qualitative 

purpose, in order to understand the general organisation of the different growth features 

among several species of rhinoceros.  

 

To study of the EDJ mineralization pattern, we used some fragments of an early third 

upper molar germ of a modern Rhinoceros sondaicus from Laos. 

 

In order to obtain a more general qualitative approach of the incremental features, we 

prepared some teeth of large herbivorous mammals: modern cows (Bos Taurus) and horses 

(Equus caballus) from Seine-Maritime (49° 44’ N, 0° 38’ E, France, Fig. 1b), and an enamel 

fragment of a fossil Elephantidae from the Middle Miocene site of Sansan (43°32’ N, 0°35’ 

E, Gers, France, Fig. 1b).  Some human teeth were also prepared to compare the incremental 

features between a primate (Homo sapiens sapiens), and rhinoceros.  

 

For growth features analyses, teeth were embedded in polyester resin. They were 

vertically sectioned through the highest cusp using a 0.35mm thick diamond saw, to prepare 

sections of 1mm thick. The cuts, glued on a microscope glass slice with Araldite epoxy resin 

CY 230, were ground to a thickness of 100µm using silicon carbide of decreasing size. At this 

stage, the thin sections were polished with aluminum oxide (0,05µm), and then covered with a 

glass lamella glued with the same epoxy resin. The samples were observed in natural and 

polarized lights using an optical microscope (Leitz Ortholux II) coupled with a numerical 

camera (Olympus DP12). Using Adobe® Photoshop® 5.5 software, we reconstituted the entire 

enamel area of each vertical slice at a 25x-magnification (mosaic images) and counted the 

total number of Retzius lines on these images. We used pictures with a higher magnification 

(100x) in about ten areas to observe finer incremental marks. For each of these areas, we 

made mosaic pictures of the entire thickness of the enamel. At 25x-magnification, the Retzius 

lines were well visible only in the outer part of the enamel (Fig. 2a). Drawing the Retzius 
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lines on these pictures all along their course made it possible to enhance them up to the EDJ 

(Fig. 2b). Their identification as Retzius lines on the imbricational part of the enamel was 

confirmed by the observation of the perikimata directly on the teeth or on their casts (Fig. 2c).  

 

 
 
Fig 2 : A: Aspect of Retzius lines on the external part of the imbricationnal enamel of the 
cf. Gaindatherium M3. B: Drawing of Retzius lines from the external part of the enamel 
throughout the enamel-dentine junction on the M3 of cf. Gaindatherium. The enamel-
dentine junction is on the bottom and the occlusal face of the tooth is on the left. C: 
Perikimata on an upper molar fragment of Diaceratherium aurelianense (external view). 

 

For the cuspal part of the enamel, as the Retzius lines do not reach the enamel surface, it 

is impossible to observe perikimata. It leads to strong difficulty to identify the majority of the 

Retzius lines on this part. Nevertheless, by comparison with the imbricational enamel and by 

precise observation of the laminations and of some quite visible cuspal Retzius lines, it is 

possible to draw putative Retzius lines on the totality of the cuspal part of the enamel. 

Composite images, consisting of superimposition of the 25x and 100x magnification pictures, 

lead to study simultaneously the drawn Retzius lines and the laminations. This method 

introduces some uncertainty in the counting of the laminations per Retzius band, because of 
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the weak precision of the drawing of the Retzius lines. Performing numerous countings in 

different areas of the tooth permits to attenuate this disadvantage. 

 

For the study of the EDJ mineralization, we performed two experiments on a fragment 

of the early Rhinoceros sondaicus M3 germ with X-ray synchrotron microtomography at the 

European Synchrotron Radiation Facility (ESRF, Grenoble, France) (Salvo et al., 2003; 

Tafforeau, 2004). The first one was carried out on the medical beamline ID17 with a voxel of 

45.5µm in width and 43.2 µm in height, by using a FReLoN (Fast Readout Low Noise) 

camera linked to an optical fibre taper. We used a monochromatic X-ray beam at energy of 60 

keV. All three-dimensional reconstructions were performed using the VGStudio Max 1.1 

software (Volume Graphics). 

The second experiment was carried out on the same fragment of early tooth germ. We 

worked on the ID19 beamline in order to obtain a very high-resolution with voxel sizes of 1.4 

and 0.7µm. We used a monochromatic beam at energy of 25 keV. The germ fragment was cut 

with a wire saw in order to obtain a volume that fitted in the field of view corresponding the 

configuration we chose (a cylinder of 1.4mm in diameter, no height limitation). It was imaged 

in two stages. The first stage used a resolution of 1.4µm in absorption mode. It gave high-

resolution virtual cuts through the sample that showed grey levels linked to the densities of 

the different zones of the sample. This method is a powerful tool to investigate the 

mineralization pattern of the EDJ. The second stage used a resolution of 0.7µm in phase 

contrast mode. This technique consists in moving back the camera from the sample (25mm in 

the present case) in order to obtain interferences pattern of the X-ray beam generated at the 

different interfaces in the sample (Salvo et al., 2003). It permitted to observe the enamel 

microstructure linked to the highly mineralised area of the EDJ.  

 

 

3. Results 
 

3.1. Histological study  
 

The Retzius lines were more or less easily recognized on all the rhinoceros samples 

observed at low magnification (50 times). On the images we obtained, additional growth lines 

parallel to the Retzius lines were found (Fig. 3) under a higher magnification (200 times). 

These lines seem to be equivalent to the enamel laminations described in primates enamel 
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(Risnes, 1998; Smith et al., 2003), but incremental features comparable to those observed in 

rhinoceros enamel were recently described in horse cheek teeth as cross-striations (Hoppe et 

al., 2004b).  

 

 
 

Fig 3 : A: Aspect of the laminations in an upper molar fragment of Diaceratherium 
aurelianense. B: Simultaneous observation of laminations and Retzius lines on the M3 of cf. 
Gaindatherium performed with a confocal microscope Biorad 1024 CLSM system mounted 
on a Nikon Optiphot II upright microscope and an Argon-Krypton ion laser. Six 
laminations (small arrows) can be seen between two successive Retzius lines (big arrows). 
If the laminations are considered as daily markers, this tooth presents a seven days 
periodicity. 

 

 

We examined the repartition of these laminations in three rhinoceros teeth, in order to 

quantitatively check their daily status and to verify if they could be suitable for developmental 

and paleoenvironmental studies. Results are summarized in table 1. 

The counts on the different slices for the three teeth showed Gaussian distributions with 

a mode of seven laminations per Retzius bands. We think that random fluctuations of the 

counting can be imputed to the imprecision of the Retzius lines drawing on the low-resolution 

pictures. Gaussian distribution was less clear for the Rhinoceros sondaicus M3. Kendall t  test 

on the periodicity related to the successive Retzius bands from the neck of the tooth towards 

its top showed no significant variation for two slices out of four. The two slices that showed 

significant variations exhibited less clear laminations than the two others. The difficulty of 

observations could explain the results of the tests for these two slices. Hence, it seems 

possible to consider that the periodicity calculated on the basis of laminations remains 

constant all along the enamel deposit duration. 
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table1: results of incremental marks counts and estimations of enamel 
deposit duration 
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number of Retzius bands 98 ± 5 95 ± 5 92 ± 10 152 ± 10 

number of Retzius bands 
showing laminations 43 70 67 51 

number of counts of laminations 119 106 178 98 

mode of laminations per Retzius 
band (periodicity) 7 7 7 7 

average of laminations per 
Retzius bands 7.02 6.88 6.85 6.76 

standard deviation 0.91 0.66 0.66 1.11 

t  0.212 -0.046 -0.006 0.252 

Zt  3.41 -0.70 -0.12 3.68 

p 0.0006 * 0.4867 0.902 0.0002 * 

recorded time (days) 686 ± 35 665 ± 35 644 ± 70 1064 ± 70 

extrapolated missing Retzius 
bands slice 1 : 17 ± 5 (fig. 4) unworn tooth 28 ± 10 (fig. 5) 

estimated CFT (days) slice 1 : 805 ± 70 644 ± 70 1260 ± 140 

estimated CFT (years) slice 1 : 2.2 ± 0.2 1.8 ± 0.2 3.5 ± 0.4 
     

* Kendall t  test showing significant variations of the amount of laminations per Retzius Bands during the enamel matrix deposit 

 

Two teeth were partially worn. In order to estimate the CFT of these teeth, we tried to 

reconstitute the missing parts and to extrapolate the number or missing Retzius Bands from 

the observable ones. Figure 4 shows results of these reconstructions for the cf. Gaindatherium 

M3 and the R. sondaicus M3.  
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Fig 4 : A:  Reconstruction of the worn part of the cf. Gaindatherium M3. The external form 
of the missing enamel was reconstructed from a cut in a cast of an unworn lower molar of 
Rhinoceros unicornis. The enamel-dentin junction was extrapolated from the observed 
enamel thickness on the unworn part of the slice. B: Reconstruction of the worn part of the 
Rhinoceros sondaicus M3. The missing enamel was reconstructed on the basis of an 
equivalent virtual cut through an unworn molar of Dicerorhinus sumatrensis imaged with a 
medical scanner (scanner LightSpeed 16, 120 kV, 100 mA, pixel size 150 µm, slice 
thickness 450 µm). The orientation and size of missing Retzius lines were extrapolated 
from those observed on the unworn enamel. Only one stria out of five was drawn. 
According to these reconstructions, about 17 Retzius bands were missing due to wear on 
the cf. Gaindatherium M3, and about 28 on the Rhinoceros sondaicus M3. 

 

 

As no data is available for the timing of dental eruptions of Rhinoceros unicornis, we 

consider that the age of the first upper molar eruption for this species should be quite similar 

to that observed for Ceratotherium simum (between 1.5 to 3 years according to Hillman-

Smith 1986 (Hillman-Smith et al., 1986)). Then, a CFT inferior to two years for this tooth 

corresponds to what may be expected. Moreover, we can consider that the accentuated 

Retzius line observed on figure 5 corresponds to the neonatal line commonly observed among 

primates (Gustavson and Gustavson, 1967; Risnes, 1998) caused by the strong stress due to 

birth. We observed 47 Retzius bands that were formed intra-utero on this M1. Thus, as the 

periodicity of Retzius lines calculated on the basis of laminations is seven days, this tooth 
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began to develop about 11 months before the birth of this individual. The gestation time of 

this species is estimated to about 16 months (Owen-Smith, 1995). Consequently, our 

histological results are compatible with biological observations. 

 

 
 

Fig 5 : Strongly accentuated Retzius line in the enamel of the M1 of Rhinoceros unicornis. 
interpreted as the neonatal line. 

 

 

3.2. Results about the Enamel-Dentin Junction Mineralization 
 

The first microtomographic experiment we performed with a voxel size of 45µm on a 

fragment of the early germ of Rhinoceros sondaicus failed to clearly show a zone of direct 

mineralization at the EDJ. Regarding to the data we obtained (Fig. 6a), we concluded that 

such a resolution is too low to scan this zone. The second experiment we performed on a 

small part of this fragment with a voxel size of 1.4µm clearly showed that rhinoceros enamel 

presents a zone of direct mineralization along the EDJ (Fig. 6b) whose thickness is about 

20µm. The imaging of the same sample in phase contrast microtomography with a voxel size 
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of 0.7µm allowed us to observe the microstructure of the enamel linked to the high-

mineralized zone at the EDJ (Fig. 6c).  

 

 
 

Fig 6 : X-ray synchrotron microtomographic imaging of a fragment of an early germ of a 
M3 of Rhinoceros sondaicus. A: scan performed in absorption mode with a voxel size of 47 
µm. On this virtual vertical cut, no sign of enamel maturation is visible. A stronger 
mineralization along the enamel-dentin junction (EDJ) seems to be visible, but is not 
evident. B: microtomographic imaging of a part of the same fragment performed in 
absorption mode with a resolution of 1.4 µm. The zone of direct mineralization linked to 
the EDJ is clear. Measurements show that its thickness is about 20 µm. Incremental marks 
(Retzius lines) are also visible on this picture. C : microtomographic imaging performed in 
phase contrast mode with a resolution of 0.7 µm. It reveals the enamel microstructure 
linked to the zone of direct mineralization along the EDJ. The dotted line represents the 
upper limit of the zone of direct mineralization seen on picture B. 

 

This zone corresponds to the layer of aprismatic enamel adjacent to the EDJ plus the thin zone 

of prismatic radial enamel between the aprismatic layer and the enamel with the strong 

vertical Hunter-Schreger bands typical of rhinoceros (Rensberger and Koenigswald, 1980; 

Boyde and Fortelius, 1986; Koenigswald, 1997). As the virtual section presented on the figure 

7 is vertical, Hunter-Schreger bands appears as waves instead of true bands that could be seen 

on horizontal slices. Figures 6b and 6c show that incremental features were visible on high-

resolution microtomographic data. We observed 16 Retzius bands on this part of the three 

dimensional data of the early germ fragment we studied. By extrapolating the Retzius lines of 

this precise part, and by comparisons with the fossil and modern teeth we used for the 

histological study, we estimated that on the thickest part of the enamel of this fragment, about 

50 (±10) Retzius bands may have been present. As this fragment does not show any trace of 

enamel maturation, we can consider that for a precise point, the delay between the matrix 

formation and the beginning of its maturation could, in certain areas, exceed one year for a 
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third upper molar of Rhinoceros sondaicus (estimated with a periodicity of seven days for the 

Retzius lines). As the results presented here are based only on a small germ fragment of 

uncertain origin, more investigations are necessary to obtain significant results.  

 

 

4. Discussion 

 
4.1. Status of Laminations  

 

Laminations are apparently daily, but are they equivalent to the cross-striations 

described for primates and some other groups?  

Among primates, laminations are generally observed on the outer part of the enamel, 

where the distance between successive cross-striations is maximal, or in the outer non-

prismatic layer of enamel where they appear as parallel lines. Despite the fact that up to now, 

no quantitative study was carried out on these features among primates, it seems that in this 

group, the number of laminations between two Retzius lines does not remain constant for a 

single tooth (Smith et al., 2003; Smith et al., 2004). Such an observation suggests that there is 

no direct relationship between laminations and cross-striations. 

Observations on rhinoceros enamel in which laminations can easily be seen could clarify 

the exact nature of theses incremental lines among primates and mammals in general. We 

showed that periodicity calculated on the basis of laminations per Retzius band for rhinoceros 

is constant during the total formation time of the enamel, as the periodicity calculated on the 

basis of cross-striations among primates. The periodicity obtained by using laminations for 

three different species of fossil and extant rhinoceros is seven. This value corresponds to the 

circaseptan rhythm of the Retzius lines often observed among primates on the basis of cross-

striations. Such a similarity of periodicity in two groups as different as primates and 

rhinoceros may suggest that a comparable physiological process could lead to the formation 

of both the cross-striations and the laminations. It is a first argument for a daily formation 

rhythm of laminations among rhinoceros.  

The fact that the estimated CFT of the different teeth we examined are congruent with 

biological data is a second argument reinforcing the daily status of laminations. 

Consequently these features could be used to calculate time recorded in the enamel or 

CFT for rhinoceros. Rhinoceros laminations can be compared with primate cross-striations. 

Qualitative observations of three samples of Brachypotherium stehlini and Diaceratherium 
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aurelianense were particularly interesting, as they showed some particular diagenetic 

modifications. These modifications led to an increased visibility of the laminations which 

allowed us to use higher magnifications up to 250 times in order to understand more clearly 

the nature of these features. Figure 7 shows the aspect of laminations on these particular 

samples. 

 

 
 

Fig 7 : Staircase shaped laminations observed on Brachypotherium stehlini (A) and 
Diaceratherium aurelianense (B) with two different magnifications. Long white arrows 
show directions of prisms. Long black arrows show successive laminations and short black 
show cross-striations along a single prism. One can see that laminations are alignments of 
cross-striations. 

 

It is easy to observe that laminations are not straight lines but alignments of small incremental 

features comparable to primate cross-striations, except for their size. Along a single prism, 

these features can be distant of about 10µm (9 ± 0.2µm, N=117 for B. stehlini and 10.8 ± 

0.2µm, N=93 for D. aurelianense) instead of an average of about 4µm in enamel of several 

hominoid primates (Dean, 1998). The measurement of distances was taken along single 

prisms on series of five successive laminations. If we consider the respective sizes of a human 

molar and of a rhinoceros one, knowing that both kinds of teeth should take about the same 

time to form (about three years, (Reid et al., 1998b)), it is not surprising to observe an enamel 

apposition rate about 2.5 times higher for rhinoceros than for humans. Moreover, laminations 

appear to be staircase shaped like Retzius lines that are constituted of aligned marked cross-

striations among primates (Gustavson and Gustavson, 1967; Risnes, 1990). Incremental 

features that compose laminations among rhinoceros are probably equivalent to cross-

striations. As laminations are alignments of these features, laminations and cross-striations 

can be considered as two different aspects of the same thing. This confirms the daily status of 
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laminations. The recognition of these features as cross-striations among horses by Hoppe et 

al. (Hoppe et al., 2004b) is justified given our quantitative and qualitative results.  It shows 

that using laminations to calculate the time recorded in rhinoceros enamel is equivalent to 

using cross-striations among primates and leads to correct results. 

This result brings a new question: are laminations and cross-striations two different 

aspects of the same thing among primates, as for rhinoceros? Despite the fact that previous 

studies seem to show that it is not the case (Smith et al., 2003; Smith et al., 2004), 

Observations on human teeth allowed us to see laminations and cross-striations on close areas 

(Fig. 8), clearly showing that both incremental features are directly related and are in fact two 

aspects of the same thing, as for rhinoceros. Furthermore Smith et al. do not consider that 

laminations are equivalent to cross-striations, but they recognise that they present a pattern 

similar to that of both cross-striations and Retzius lines in the enamel of Graecopithecus 

freybergi (Smith et al., 2004). 

 

 
 
Fig 8: Human M3. This picture clearly shows the direct relationship between cross-
striations (arrows on the left) and laminations (arrows on the right). It confirms that 
laminations and cross-striations are two different aspects of a single kind of incremental 
feature. 
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This observation leads to a last question: what phenomenon explains the difference 

between rhinoceros and primates? Why do we see most of the time cross-striations among 

primates and laminations among rhinoceros? This difference is likely due to the respective 

enamel deposit rates in both groups. If this rate is about four microns per day as for a majority 

of hominoid primates (Dean, 1998), the cross-striations space is quite equal or slightly inferior 

to the prisms diameter. It leads to a visual effect hiding laminations. In this case, we see cross-

striations. Nevertheless, laminations are still visible as alignments of cross-striations but are 

less easily discernable due to their staircase aspect (Fig. 9). In addition to this effect, the low 

enamel deposit rate in primates leads to partial overlapping between consecutive laminations 

that tends to mask one lamination out of two (Fig. 9). 

 

 
 

Fig 9: Cross-striations on a human upper incisor. Despite the fact that the most viewable 
figure consists in striae approximately perpendicular to the prisms (short black arrows), 
laminations are still present as alignments of these cross-striations (long black arrows). 
Some laminations are badly visible due to the short distance between consecutives cross-
striations that tends to mask them. White arrow shows the prisms direction. 
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It could explain the qualitative results obtained by Smith et al. (Smith et al., 2003) that 

showed a number of laminations per Retzius bands about twice times lower than the number 

of cross-striations in the enamel of Afropithecus turkanensis. These authors reported also a 

variable amount of laminations per Retzius bands in the enamel of Graecopithecus freybergi 

(Smith et al., 2004). Regarding to their figure 2c, we think that the apparent variability of the 

number of laminations per Retzius band is linked to the difficulty to clearly recognise the 

Retzius lines on the bottom of the picture, where laminations are the clearest. If we draw the 

Retzius lines from the top of the picture toward the bottom, and then if we draw the 

laminations, the number of laminations per Retzius band is equal to eight and is constant on 

this area. Hence, from this picture, the periodicity obtained from the laminations is the same 

than the one obtained from the cross-striations. It gives evidence to the fact that these two 

features are in fact only one, even among primates. 

Rhinoceros enamel deposit rate is higher than for primates, that is to say that the spacing 

of cross-striations is greater than the diameter of prisms, what leads to an increased visibility 

of the laminations. In fact, the wider the spacing of cross-striations is (i.e. the enamel deposit 

rate), the more visible the laminations are, and the less visible the cross-striations are. Figure 

10 shows a simple geometric model of this optical phenomenon for hypothetical enamel of 

human and rhinoceros. This model shows that variations of the deposit rate fully explain 

observations of laminations instead of cross-striations. The angle of laminations relatively to 

prisms can also improve this effect. 

This visual effect can explain the observed differences between primates and rhinoceros 

enamel. It explains also the fact that laminations among primates are generally observed on 

the outer enamel where the cross-striations present the widest spacing (Beynon et al., 1991; 

Dean, 1998; Smith et al., 2004), or near the EDJ where the angle between prisms and 

laminations is relatively high (Smith et al., 2004). Finally, if we consider that the staircase 

aspect of the laminations is due to the prismatic structure of the enamel, it explains why these 

features appear as straight lines in the non-prismatic external layer of the enamel in human 

teeth (Risnes, 1998).  
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Fig 10 : Simplified geometrical model of the cross-striations / laminations phenomenon. A : 
model of human radial enamel with enamel deposit rate equal to prisms diameter. B : same 
picture after blur in order to obtain something more in accordance with real microscopic 
enamel observations. C : model of rhinoceros radial enamel with deposit rate equal to twice 
the prisms diameter. D : blurred picture. The serial arrows indicates the most viewable kind 
of daily marks. The only difference between these two models is the enamel deposit rate. In 
B the dominant pattern is cross-striation, in D it is laminations. 

 

According to this explanation of what laminations are, a majority of middle-sized and 

large herbivorous mammals, which have quite enlarged teeth implying high enamel deposit 

rates, should present laminations instead of cross-striations. Observations on horse (Hoppe et 

al., 2004b), on modern cow and on a fossil Elephantidae (this study) confirm the presence of 

laminations in the enamel of these mammals (Fig. 11). Recently, a study by fluorescent 

marking on molars of Sika Deer (Cervus nippon) (Iinuma et al., 2004) showed that 

incremental lines in the enamel of these mammals are daily marks. The structures described 

by these authors seem to be equivalent to those observed among rhinoceros and other 
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mammals. Hence, it brings a strong support to our interpretation of what laminations are, and 

lead us to think that our explanation of the laminations phenomenon could be generalized to 

several mammal groups. 

 

 
 

Fig 11 : Observation of laminations in some large herbivorous mammals. A: cow, B: horse, 
C and D: undetermined fossil Elephantidae from the middle Miocene site of Sansan (Gers, 
France). D shows that laminations are staircase among this Elephantidae. The long white 
arrows show the directions of the prisms and the black ones show laminations. 

 

 

As presented in the introduction, laminations are parallel to Retzius lines and represent 

isochrones of the enamel deposit. Thus, we think that the real daily incremental marks in 

enamel are laminations, cross-striations being visual artefacts linked to them due to the 

prismatic structure of the enamel in the case of low deposition rate. 
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4.2. Mineralization of the Enamel-Dentin Junction and Possible 

Implications for Paleoenvironmental Isotopic Studies 

 

We have seen that it is possible to calculate the CFT on fossil teeth of some herbivorous 

mammals by using laminations and Retzius lines. But, as noted in the introduction, this 

calculation only gives the formation time of the enamel matrix. It does not bring temporal 

pieces of information usable to calibrate isotopic measurements on enamel performed by 

classical methods. Assuming the results obtained on the germ fragment of rhinoceros molar, 

the delay between the formation of the enamel matrix and the beginning of its maturation 

could exceed one year in certain areas. According to previous studies (Passey and Cerling, 

2002; Higgins and MacFadden, 2004; Hoppe et al., 2004a; Hoppe et al., 2004b), it is 

impossible to obtain real high-resolution isotopic record from mammals tooth enamel, except 

if the measurements are performed on the zone of direct mineralization of the EDJ (as 

previously suggested by Balasse, 2003)). The mineralization of the enamel close to the EDJ 

appears to be mainly synchronized with the incremental features. 

A limitation to isotopic analyses on this zone is its extremely small thickness (about 

20µm according to our results). It seems to be the same case in many other mammals groups 

(Suga, 1983; Balasse, 2003). Such kind of studies implies extremely high-resolution isotopic 

measurements. It could be performed on vertical slices by using high precision laser ablation 

(Cerling and Sharp, 1996; Sharp and Cerling, 1996) as suggested by Balasse (Balasse, 2003). 

Secondary Ion Mass Spectrometry (SIMS) could also be used for this kind of studies, as it 

allows performing isotopic analysis with a micrometric precision (Rollion-Bard et al., 2003). 

By combining SIMS measurements performed on the EDJ direct mineralization zone and 

histological observations of the incremental marks on the same slice, it should be possible to 

obtain extremely precise paleoenvironmental data calibrated versus time. 

 

 

5. Conclusion 
 

The quantitative and qualitative study on rhinoceros enamel allowed us to show that 

laminations in this group are equivalent to cross-striations. It means that they represent daily 

markers and that they can be used to calculate the time recorded in the enamel or the crown 



 91

formation time of rhinoceros teeth, and probably of the majority of middle sized and large 

herbivorous mammals. 

This study on rhinoceros allowed clarifying the status of laminations among primates. 

We showed that laminations in rhinoceros enamel are equivalent to the cross-striations 

observed for primates, and that both features, for primates and rhinoceros, correspond in fact 

to different aspects of a single kind of incremental marks, their appearance being closely 

linked to the enamel deposition rate. As laminations are isochrones of the enamel deposit, 

cross-striations phenomenon could be considered as artefacts, the real incremental marks 

being laminations. 

Finally, the high resolution X-ray synchrotron microtomographic study of an early 

dental germ of rhinoceros permitted to show that there is a thin zone of quasi-complete direct 

mineralization linked to the EDJ where the isotopic record should be almost synchronized 

with the matrix deposit and the incremental features.  

The combination of results about laminations and EDJ mineralization could lead to a 

new approach of the enamel of fossil large herbivorous mammals in order to perform high 

temporal resolution paleoenvironmental studies without the time averaging effect due to the 

delayed enamel maturation. More studies, in particular on germs at different stages of 

development, have to be performed in order to assess more accurately the effects of enamel 

maturation on isotopic records.  
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Introduction 
 

Comme nous avons pu le voir dans la première partie, l’étude de la microstructure de 

l’émail des primates présente deux difficultés majeures. 

Tout d’abord, il est très difficile d’obtenir des données de façon non destructive ; or la 

validité de ce type d’études repose avant tout sur un large échantillonnage taxonomique 

impossible à obtenir s’il faut couper les dents. Bien que la microtomographie à très haute 

résolution par contraste de phase puisse fournir dans certains cas des données de bonne 

qualité, la généralisation de cette technique semble problématique. En effet, la qualité des 

résultats obtenus dépend très fortement de la diagenèse subie par les fossiles, et il n’est pas 

toujours aisé d’accéder à des synchrotrons de troisième génération permettant d’utiliser cette 

technique. 

Ensuite, il ressort de cette étude et de la littérature que la microstructure de l’émail des 

primates est très fortement homoplasique (Maas et Dumont, 1999), et ce, même si on 

considère que certains résultats concernant la distribution des bandes de Hunter-Schreger chez 

les différents groupes de primates reflèteraient des informations phylogénétiques, plutôt que 

des adaptations fonctionnelles. L’étude de la microstructure de l’émail paraît à l’heure 

actuelle insuffisante pour obtenir des résultats phylogénétiques importants. 

 

J’ai donc été amené à rechercher de nouveaux types de caractères dentaires qui puissent 

être complémentaires des caractères morphologiques habituels. Etant donné les 

développements récents des techniques de microtomographie (µCT) (Davis et Wong, 1996) et 

tout particulièrement de la microtomographie par rayonnement X synchrotron, je me suis 

intéressé à la structure tridimensionnelle (3D) des dents de primates, principalement des 

molaires. Une série de collaborations m’a permis de tester les possibilités de la µCT sur des 

appareils de laboratoires. Suite aux résultats obtenus durant ces tests, j’ai soumis un projet 

scientifique à l’ESRF (European Synchrotron Radiation Facility) qui a été accepté. Dans le 

cadre de ce projet original, puis de cinq autres, j’ai pu effectuer treize séries d’expériences à 

l’ESRF. Ceci m’a permis de constituer une base de données dentaires sur les primates 

comprenant 511 échantillons : 322 provenant de 21 espèces actuelles et 189 échantillons 

provenant d’au moins 23 espèces fossiles (certaines étant indéterminées). Les différents 

projets scientifiques soumis à l’ESRF sont présentés dans l’annexe 3. 
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Cette approche quantitative de la structure 3D des molaires de primates a constitué la 

plus grande partie de ce travail de thèse. Toutefois, étant donné le temps nécessaire à 

l’acquisition, au pré-traitement des données et à la mise au point des techniques de 

standardisation des mesures, l’analyse systématique de la base de données constituée n’a pas 

pu être réalisée de façon exhaustive. Elle reste à un niveau d’approche expérimentale ayant 

été testée sur un petit nombre d’échantillons. Il n’est pas possible en l’état actuel des choses 

de savoir si ce type d’études permettra d’apporter de nouvelles clés à la compréhension de la 

phylogénie des primates, bien que certains résultats préliminaires soient encourageants. La 

généralisation à l’ensemble de la base de données des techniques de mesures développées et 

leur analyse constitue donc l’une des principales perspectives de cette thèse. 
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I) Comparaisons de mesures sur des dents virtuelles et réelles, 

validation des données microtomographiques 
 

Avant de se lancer dans une étude quantitative de grande envergure sur des données 

microtomographiques, il était nécessaire d’estimer la précision de ce type de mesures. En 

effet, de précédentes études menées sur des dents d’Hominidés actuels et fossiles avec des 

tomodensitomètres médicaux ont montré que les marges d’erreurs sont tellement élevées qu’il 

est difficile voire même impossible de réaliser des études quantitatives avec ce matériel 

(Conroy, 1991; Conroy et al., 1995; Grine, 1991; Macho et Thackeray, 1992; Schwartz et al., 

1998; Spoor et al., 1993 ). Shellis et al. (1998) font référence à la µCT pour obtenir des 

données avec une bonne précision de façon non-destructive. Toutefois, il est intéressant de 

quantifier la précision de ces mesures pour des mesures dentaires, comme cela a déjà été fait 

sur des os (Nuzzo et al., 2002). 

J’ai pu réaliser une série de mesures sur des dents humaines qui ont été coupées 

réellement après l’avoir été virtuellement par µCT (figure III-1) sur la beamline ID19. La 

comparaison de ces mesures permet d’estimer la fiabilité de la µCT pour des études dentaires 

quantitatives. Bien que je ne les présente pas ici pour des raisons de place, Les résultats 

obtenus montrent clairement que les mesures réalisées sur des données microtomographiques 

sont fiables, et tout à fait comparables à celles réalisées sur des coupes réelles. 

Ceci est vrai si on affine un peu les techniques habituelles. En effet, l’utilisation seule de 

la technique du Half Maximum Height (Grine, 1991; Shimizu, 2002), qui sera décrite un peu 

plus loin, ne fournit pas des résultats satisfaisants.  Ceci est dû au fait que cette méthode a 

tendance à faire disparaître les zones les plus fines de l’émail et de la dentine, comme les 

collets ou les pointes des cornes de dentine. 

 

En combinant les résultats obtenus par Half Maximum Height avec un traçage manuel 

du collet et des pointes de dentine, il est possible de réaliser des études quantitatives précises 

sur des coupes virtuelles de façon totalement non destructive.  
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Figure III-1 : Comparaison entre une coupe réelle dans une molaire humaine (A) avec la 
même coupe obtenue par microtomographie, avant la section physique de la dent (B), et 
après la section physique (C). Le fait de reconstituer en 3D la dent après la coupe physique 
permet de transférer le plan de coupe réel à la dent virtuelle de départ avec une grande 
précision. Les données microtomographiques utilisées ont une résolution de 30,3µm. On 
peut voir que la coupe réelle et les deux coupes microtomographiques (coupe virtuelle B et 
coupe « réelle virtuelle » C) sont tout à fait semblables. Une étude quantitative de la coupe 
virtuelle B donne des résultats comparables et aussi précis que ceux obtenus sur la coupe 
réelle A. 
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II) Approche tridimensionnelle quantitative des dents de 

primates actuels et fossiles 
 

1) Traitement tridimensionnel global des dents 
 

a) Séparation émail/dentine 

Le premier type d’approches 3D possible sur les dents est une approche globale de leur 

structure. Pour simplifier, une dent peut être considérée comme un volume de dentine 

recouvert d’une couche d’émail. A partir de données microtomographiques de résolution 

suffisante, ces deux tissus peuvent être séparés virtuellement.  

Généralement, sur des dents actuelles, une extraction directe de l’émail par réglage 

global des niveaux de gris (seuillage (Zollikofer et al., 1998)) permet d’obtenir des résultats 

qualitatifs acceptables, mais pas les positions exactes des interfaces entre les différents tissus. 

En effet, les interfaces entre des zones de densité différente ne sont pas suffisamment 

précises, sauf si on travaille avec une très haute résolution. Elles se présentent comme des 

zones de transition floues (fig. III-2a), sans commune mesure toutefois avec l’imprécision des 

données obtenues avec un tomodensitomètre médical. Pour les séparer, il faut donc appliquer 

la méthode du Half Maximum Height (HMH) qui a déjà été utilisée dans de précédentes 

études (Grine, 1991; Shimizu, 2002). Ce faisant, on considère que la limite réelle entre deux 

zones de densité différente se situe à la moyenne entre les niveaux de gris respectifs de ces 

deux tissus. Les limites émail/air, dentine/air et émail/dentine ne sont donc pas les mêmes. Un 

seuillage simple augmente artificiellement l’épaisseur de l’émail, et place de la dentine qui 

n’existe pas autour de ce dernier. Shimizu (2002) a proposé une technique qui permet de 

reconnaître ces zones de fausse dentine et ainsi de déterminer les limites réelles des différents 

tissus. Toutefois, la plupart du temps, cette technique ne permet pas de bien reconnaître le 

collet les pointes des cornes de dentine et les angles sur les bords des fractures. Elle reste 

cependant la plus juste pour des mesures linéaires d’épaisseur de l’émail sur des coupes ou 

pour séparer rapidement émail et dentine en 3D. De plus, j’ai pu développer un système afin 

de récupérer le collet sur des coupes verticales, ce qui permet de minimiser l’un des 

inconvénients majeurs de cette technique. 
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Figure III-2 : Séparation virtuelle de l’émail et de la dentine d’une M2d de Gorilla gorilla 
par la technique du Half Maximum Height (HMH). A : coupe verticale normalisée passant 
par les pointes des cornes de dentine des cuspides mésiales. B : codage HMH de cette 
coupe verticale. C : extraction de l’émail de cette coupe. D : extraction de la dentine 
comprise dans la cupule d’émail, délimitée à sa base par la ligne bi-cervicale. E : vue 3D de 
la cupule d’émail séparée virtuellement de la dentine. F : vue 3D de la dentine et de la pulpe 
comprises dans la cupule d’émail. 

 

La plupart du temps, la technique du HMH fournit de très bons résultats, 

particulièrement si la résolution est relativement élevée (fig. III-2b). Cependant, pour les 

échantillons qui présentent beaucoup de fractures, qui ont des zones partiellement 

déminéralisées, ou qui ont été scannés avec une énergie trop faible, cette méthode fournit des 

résultats inutilisables car les niveaux de gris de l’émail et de la dentine sont trop proches sur 

certaines zones. Dans ce cas, la technique la plus efficace pour extraire totalement l’émail 
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consiste à effectuer une segmentation (Zollikofer et al., 1998) en utilisant un système de 

croissance de région par sélection de voxels (pixel cubique dans des données en 3D) contigus 

suivant un seuil de tolérance sur les niveaux de gris (avec l’outil baguette magique 3D de 

VGStudio Max). Ceci permet de sélectionner tous les voxels en contact avec celui 

initialement pointé entrant dans une certaine plage de niveaux de gris. En réalisant cette 

opération plusieurs fois de suite avec différents paramètres en fonction des zones que l’on 

veut extraire, puis en ajoutant ces différentes sélections, on arrive à extraire entièrement 

l’émail sans perdre les zones les plus abîmées. 

 

Le but de cette séparation émail/dentine est d’arriver à obtenir une couronne dentaire 

virtuelle composée de deux volumes distincts. Si on ne s’intéresse pas aux racines et à la 

cavité pulpaire (ce qui est le cas ici), le plus efficace est de transformer l’émail extrait en un 

volume binaire (c’est-à-dire codé en noir et blanc) par un seuillage des coupes (fig. III-2c). 

Ensuite, on remplit la cupule d’émail avec de la dentine en traçant une ligne droite reliant les 

deux extrémités du collet sur chaque coupe (ligne bi-cervicale), puis en remplissant la surface 

délimitée par l’émail et par ce trait avec une couleur différente de celle de l’émail (fig. III-2d). 

En pratique, l’orientation des coupes utilisées pour le remplissage de la cupule d’émail par la 

dentine influe assez peu sur le volume de la dentine obtenu (moins de 2 %), à partir du 

moment où les coupes sont grossièrement verticales. En réalisant cette opération pour toutes 

les coupes du volume (elle peut être en très grande partie automatisée), on obtient une dent 

codée en deux couleurs correspondant à la cupule d’émail et à son remplissage par de la 

dentine virtuelle. A partir de ce volume, il est très simple de séparer émail et dentine pour 

obtenir deux volumes virtuels distincts (fig. III-2e et f ). 

Cette technique est relativement aisée à mettre en œuvre pour des dents actuelles car 

l’émail et la dentine ont des densités très différentes. En revanche, c’est beaucoup plus 

compliqué pour les fossiles, car dans la plupart des cas, les différences de niveaux de gris 

entre ces deux tissus sont trop faibles voire même inexistantes, ce qui rend impossible toute 

séparation directe de l’émail et de la dentine. Dans ce cas, la seule façon de séparer ces deux 

tissus est de tracer directement à la main les limites sur chaque coupe. Malheureusement, cette 

opération prend énormément de temps. Nous reviendrons sur ce point un peu plus loin. 

 

b) Morphologie de la jonction émail-dentine 

Le premier type d’études rendu possible par cette séparation virtuelle de l’émail et de la 

dentine est l’observation morphologique de la jonction émail-dentine (Kono et al., 2002 ; 
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Smith et al., 1997). En effet, en fonction des taxons, elle peut avoir des aspects très différents. 

La figure (fig. III-3) montre la forme de la jonction émail-dentine sur des M2 de différents 

Hominoïdes actuels. Ces observations qualitatives permettent d’obtenir des informations de 

morphologie dentaire indépendantes de l’émail et pourraient donc fournir de nouveaux 

caractères dentaires utilisables pour des études cladistiques. 

 

 
Figure III-3 : Aspect de la jonction émail-dentine sur des M2d de cinq Hominoïdes actuels. 
On peut voir que la morphologie de la jonction émail-dentine n’est pas un reflet direct de la 
morphologie externe de l’émail. Chaque dent est présentée dans l’ordre par ses faces 
occlusale, linguale, jugale, mésiale et distale. Les barres d’échelle représentent 1cm. 
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c) Mesure de l’épaisseur relative de l’émail 

L’épaisseur de l’émail des molaires est souvent considérée comme un caractère 

important chez les primates (Kay, 1981), en particulier chez les Hominoïdes. Elle est donc 

très souvent précisée lors de la description de nouveaux fossiles (Chaimanee et al., 2003; 

Chaimanee et al., 2004; Conroy, 1991; Conroy et al., 1995; Dean et Schrenk, 2003; Kay et 

al., 2004; Macho et Thackeray, 1992; Martin et al., 2003; Schwartz et al., 1998; Smith et al., 

2003b). Toutefois, dans la plupart des cas, il s’agit simplement d’une estimation subjective 

réalisée sur des dents cassées ou en fonction de l’aspect de l’usure des molaires en vue 

occlusale. Plusieurs auteurs ont essayé de standardiser les techniques de mesures afin de 

pouvoir obtenir des données quantitatives sur l’épaisseur de l’émail qui soient comparables 

d’un taxon à l’autre. Deux approches différentes ont été utilisées : le calcul d’index globaux 

de l’épaisseur de l’émail (Martin, 1985), et différents types de mesures linéaires standardisées 

(Beynon et Wood, 1986 ; Macho et Berner, 1993; Macho et Thackeray, 1992; Molnar et 

Gantt, 1977; Schwartz, 2000a; Schwartz, 2000b; Shimizu, 2002). Dans ces différentes 

approches, les mesures sont réalisées le plus souvent sur des coupes verticales passant par les 

pointes des cornes de dentine des cuspides mésiales, sur des molaires très peu ou idéalement 

non usées. 

 

La mesure la plus utilisée est l’indice d’épaisseur relative de l’émail défini par Martin 

(1985). Il est calculé sur une coupe verticale passant par les pointes des cornes de dentine des 

cuspides mésiales. C’est un nombre sans dimension qui permet de comparer entre elles des 

dents de taille différente. Il est calculé avec la formule suivante : 

épaisseur relative de l’émail = (c/e x 100) / vb 

où c est la surface de l’émail sur la coupe, e la longueur de la jonction émail-dentine et b la 

surface de la dentine plus la surface de la cavité pulpaire comprise dans la cupule d’émail 

(délimitée à sa base par la ligne bi-cervicale). Le terme vb sert à fournir une correction pour la 

taille de la dent qui soit indépendante du paramètre mesuré, c’est-à-dire de l’émail. D’autres 

facteurs, comme la distance bi-cervicale, ont également été utilisés par différents auteurs pour 

obtenir une correction de la taille des dents (voir Grine (2002) pour une revue de la 

littérature), mais celui défini par Martin reste le plus courant. 

 

Bien que le calcul de l’indice de l’épaisseur relative de l’émail ait été utilisé de 

nombreuses fois, il présente deux inconvénients majeurs qui peuvent être résolus grâce à la 

µCT. 
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Premièrement, jusqu’à très récemment, il était nécessaire de couper les dents pour 

pouvoir réaliser les mesures. En effet, les tomodensitomètres médicaux n’ont pas une 

résolution suffisante pour pouvoir obtenir des résultats utilisables. Comme nous l’avons vu 

précédemment, la µCT permet dorénavant d’obtenir une résolution suffisante pour avoir des 

mesures très précises sur des coupes virtuelles (Chaimanee et al., 2003) (voir annexe 4). 

Le second inconvénient de cette technique est en partie lié au premier. En effet, quand 

on coupe une dent, il est souvent difficile de savoir exactement où se trouvent les pointes des 

cornes de dentine (particulièrement sur des dents à émail épais). La réalisation d’une coupe 

passant exactement par leurs deux sommets est donc très délicate. De plus, la définition de 

Martin précise que la coupe doit être une coupe verticale. Or, comment définir une coupe 

verticale ? Quels points de références utiliser ? Cette orientation du plan de coupe est donc 

extrêmement subjective. Or, la précision du plan de coupe utilisé peut influencer fortement les 

résultats obtenus (Smith et al., 2004). La figure (fig. III-4) présente les variations des résultats 

obtenus pour une M3d de Pan troglodytes en fonction de décalages du plan de coupe en 

distance et en orientation. On peut voir que les mesures sont particulièrement faussées en cas 

de décalage vers le côté mésial de la dent. On peut penser que les très fortes variabilités 

obtenues pour différentes études (Grine et Martin, 1988; Martin, 1985) pourraient être 

partiellement dues à cette subjectivité des plans de coupe. 

La µCT apporte également une solution à ce problème. Comme nous le verrons plus 

loin, elle permet de normaliser mathématiquement l’orientation d’une dent et donc de 

s’affranchir de la subjectivité quant à la verticalité du plan de coupe utilisé. Il devient alors 

possible de réaliser une coupe virtuelle verticale normalisée passant exactement par les deux 

pointes des cornes de dentine. Ceci permet donc d’éviter les défauts de mesure dus aux 

imperfections des plans de coupe utilisés. 

Grâce à la µCT, on peut en outre optimiser la technique de mesure de l’épaisseur 

relative de l’émail définie par Martin. Cet auteur considère que la meilleure façon de calculer 

l’épaisseur moyenne de l’émail sur une dent serait d’utiliser le volume total de l’émail dans le 

calcul d’un indice général volumique et non pas d’utiliser une coupe précise. Quand il a émis 

cette idée, aucune technique ne permettait d’obtenir des données 3D suffisamment précises 

pour la mettre en œuvre. A présent, la µCT permet d’obtenir les données nécessaires pour le 

calcul de cet indice volumique. 
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Figure III-4 : Variations de l’indice de Martin calculé sur une M3d de Pan troglodytes en 
fonction du plan de coupe utilisé. A : déplacements antéro-postérieurs du plan de coupe 
parallèlement au plan de référence. B : variations de l’angle de coupe par rapport au plan de 
référence, chaque coupe passant par les deux pointes des cornes de dentine des cuspides 
mésiales. 

 

Pour le calculer, il faut préparer la dent en 3D par une extraction de l’émail afin 

d’obtenir au final une dent codée en deux couleurs, soit par la technique du HMH (Half 

Maximum Height), soit par segmentation 3D, comme nous l’avons vu précédemment. Il 

devient alors possible de mesurer le volume de l’émail, le volume de la dentine plus celui de 

la pulpe compris dans la cupule d’émail, et la surface de la jonction émail dentine. Avec ces 

valeurs, on peut calculer un équivalent de l’indice de Martin sur la totalité de la dent, en 

augmentant d’une dimension les différents termes de la formule de Martin : 

Epaisseur relative totale de l’émail = (Vémail / SJED x 100) / 3vVdentine 

où Vémail est le volume de l’émail, SJED est la surface de la jonction émail-dentine et Vdentine est 

le volume de la dentine plus celui de la pulpe compris dans la cupule d’émail. 

Cet indice donne globalement des résultats du même ordre que celui calculé sur une 

seule coupe (fig. III-5), mais il permet de prendre en compte la totalité de la dent au lieu de se 

restreindre à une seule coupe. Il exprime donc plus justement l’épaisseur relative de l’émail 

d’une dent.  
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Pour que le calcul de cet indice volumique soit juste, les dents ne doivent pas être usées 

du tout et le collet ne doit pas être abîmé. En effet, si, avec la méthode classique de Martin, il 

est possible de retracer la partie usée de l’émail, cette opération est beaucoup plus délicate à 

réaliser en 3D. De même, les données doivent avoir une résolution suffisante, sinon on risque 

de perdre les parties les plus fines (comme le collet), ce qui a tendance à augmenter 

artificiellement le résultat. 

La technique développée par Martin avait pour but de fournir une approximation de ce 

calcul en 3D par une mesure sur une seule coupe. Nous verrons plus loin qu’il est possible de 

calculer un autre indice proche de celui de Martin mais à partir de quatre coupes normalisées. 

Cet indice fournit des résultats plus proches de ceux obtenus par la mesure en 3D, sans pour 

autant présenter les désavantages de cette méthode globale. 

 
Figure III-5 : Comparaison des résultats obtenus pour l’épaisseur relative de l’émail sur des 
molaires d’Hominoïdes actuels en utilisant la technique de Martin sur une coupe verticale à 
travers les cuspides mésiales et le calcul en trois dimensions prenant en compte la totalité 
de la couronne. 

 

La méthode 3D que nous venons d’aborder permet d’obtenir de façon reproductible et 

non destructive un indice global de l’épaisseur relative de l’émail sur les molaires de primates. 

En revanche, elle ne fournit absolument aucune information concernant la distribution de 

l’émail sur la couronne. 



 112

d) Distribution de l’épaisseur de l’émail sur la couronne 

De précédents travaux réalisés sur des coupes verticales dans des molaires 

d’Hominoïdes et d’Hominidés ont montré que l’étude de la distribution de l’émail en plus du 

calcul d’une valeur globale de son épaisseur pourrait apporter des informations intéressantes 

sur un plan phylogénétique mais aussi fonctionnel (Grine et Martin, 1988; Kono et al., 2002 ; 

Macho et Berner, 1993; Macho et Thackeray, 1992; Molnar et Gantt, 1977 ; Schwartz, 

2000b). Récemment, une approche 3D de cette distribution a été effectuée sur des dents 

humaines (Kono et al., 2002). Ces auteurs ont réalisé des cartes codées en couleurs de la 

distribution de l’émail sur des premières molaires supérieures et inférieures humaines. Pour 

cela, ils ont utilisé un système de scanner laser permettant de digitaliser en 3D la morphologie 

externe d’une dent ; ensuite, ils ont dissout l’émail avec de l’acide formique, puis ils ont 

digitalisé la dentine mise à nu. Par combinaison de ces deux jeux de données, ils ont pu 

obtenir la cupule d’émail en 3D. Leurs résultats sont très intéressants, mais leur technique est 

totalement destructive et ne peut pas être appliquée sur des dents fossiles qui seraient 

entièrement dissoutes lors de l’attaque acide. 

La µCT permet à présent d’obtenir le même type de résultats de façon non destructive. 

Après segmentation de l’émail, il est possible de réaliser des cartes codées en couleurs de la 

distribution de l’épaisseur de l’émail pour les dents de primates actuels et fossiles. Pour 

réaliser ce codage en couleur de l’épaisseur de l’émail, j’ai utilisé l’outil Wall thickness 

analysis du logiciel VGstudioMax 1.2. Cet outil permet de détecter en trois dimensions les 

épaisseurs minimales d’une structures et de les coder en couleur. Pour faciliter l’utilisation de 

cet outil, j’ai travaillé sur des volumes binaires représentant l’émail après un lissage, afin 

d’éliminer les plus petites structures. Ensuite, j’ai défini les bornes inférieures et supérieures 

d’épaisseurs à détecter afin d’exclure de l’analyse les structures fines, comme des replis 

d’émail et d’optimiser l’échelle des couleurs pour chaque dent. Cette technique fourni donc 

des résultats différents de ceux obtenus par (Kono et al., 2002) car à aucun moment il n’y a de 

réelle distinction entre la surface externe de l’émail et la jonction émail-dentine. Rien 

n’empêche a priori de coder des épaisseurs définies par deux surfaces externes de l’émail. 

Cette approche est donc moins rigoureuse. Toutefois, en choisissant correctement les 

paramètres de détection, on obtient des résultats très proches de ceux publiés par Kono et al.. 

La figure III-6 présente des exemples de ces cartes chez cinq Hominoïdes actuels. La figure 

III-7montre les effets de différentes variabilités (intra-spécifiques sur des dents homologues, 

intra-individuelles sur des dents symétriques, et celles liées aux conditions d’imagerie sur une 

même dent), sur des M2 de gorilles. 
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On peut voir que la distribution de l’émail sur une dent n’est pas homogène. Kono et al. 

(2002) ont montré qu’elle serait liée aux contraintes masticatoires, mais aussi aux contraintes 

développementales, c’est-à-dire qu’elle pourrait apporter des informations phylogénétiques. 

Une étude systématique de ces cartes chez différentes espèces de primates pourrait aider à 

mieux comprendre le déterminisme de ces distributions et ainsi fournir de nouveaux 

caractères pour des analyses cladistiques. Toutefois, ce genre d’approches globales de la 

distribution de l’émail reste difficile à quantifier, il est beaucoup plus adapté à des études 

qualitatives. 
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Figure III-6 : Cartes tridimensionnelles de l’épaisseur de l’émail sur des M2d de cinq 
Hominoïdes actuels. Plus l’émail est rouge et plus il est épais. Le codage est relatif, c’est-à-
dire que les parties rouges correspondent au maximum de l’épaisseur de l’émail de chaque 
dent et non pas à une valeur numérique de cette épaisseur. Chaque dent est présentée dans 
l’ordre par ses faces occlusale, linguale, jugale, mésiale et distale. Les barres d’échelle 
représentent 1cm. 
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Figure III-7 : Cartes tridimensionnelles de l’épaisseur de l’émail sur des M2 de Gorilla 
gorilla montrant plusieurs types de variabilités pouvant apparaître dans les résultats. Trois 
individus différents sont présentés afin de montrer la variabilité intra-spécifique. Pour deux 
de ces individus, les deux M2 symétriques sont présentées afin d’illustrer la variabilité intra-
individuelle. Enfin, la même dent (Gorille 3 M2d) a été imagée deux fois (avec des 
paramètres d’énergie différents mais avec la même résolution) pour pouvoir estimer la 
variabilité induite par la méthode elle-même (incluant l’imagerie, la segmentation de 
l’émail par HMH et le codage en couleurs de l’épaisseur de l’émail). Les barres d’échelles 
représentent 1 cm. 
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2) Approche par mesure de coupes standardisées : normalisation 
de l’orientation dentaire 

 

Les deux approches globales des dents que nous venons de voir peuvent apporter des 

informations très intéressantes ; cependant, elles présentent chacune des inconvénients. La 

mesure de l’épaisseur relative de l’émail en 3D ne fournit aucune donnée concernant la 

distribution de l’émail, et celles fournies par les cartes codées en couleurs de l’épaisseur de 

l’émail sont difficilement quantifiables. De plus, bien que ces deux approches soient 

relativement simples à appliquer à des dents actuelles, elles sont beaucoup plus délicates à 

utiliser avec des dents fossiles. En effet, il faut réaliser une segmentation de l’émail pour 

pouvoir le séparer virtuellement de la dentine. Comme nous l’avons vu précédemment, cette 

opération est relativement aisée avec des dents actuelles car l’émail et la dentine ont des 

densités bien différentes. En revanche, avec des dents fossiles, dans la plupart des cas, une 

segmentation automatique de l’émail est impossible. Il faut alors, pour pouvoir appliquer ces 

méthodes, séparer à la main sur chaque coupe l’émail et la dentine. Ce n’est pas toujours très 

difficile (cela dépend très fortement de la minéralisation du fossile), mais demande 

énormément de temps. Ce type d’approches globales est donc difficile à appliquer à grande 

échelle sur des fossiles, ce qui est pourtant nécessaire pour espérer obtenir des informations 

sur la phylogénie des primates. 

 

Après m’être intéressé à ces approches globales, j’ai donc essayé de développer une 

méthode permettant d’étudier la distribution de l’émail sur une dent tout en n’ayant pas à 

réaliser de segmentation, afin qu’elle soit facilement transposable aux dents fossiles. Pour 

cela, j’ai orienté mon travail vers une approche à mi-chemin entre les techniques classiques ne 

s’intéressant qu’à une coupe particulière et celles s’intéressant à la totalité de la cupule 

d’émail.  

Cette méthode consiste à découper virtuellement la molaire à étudier selon des plans 

standardisés calculés mathématiquement, ce qui permet de s’affranchir de toute subjectivité. 

Ces plans sont des coupes verticales passant par les pointes des cornes de dentine de chaque 

cuspide, ou, dans certains cas, par le barycentre de deux pointes. Ces plans seront définis avec 

précision ultérieurement. Comme pour la méthode de Martin, on utilise des coupes verticales, 

il a donc fallu avant tout chose normaliser l’orientation de la dent de façon reproductible et 

applicable à tous les types de molaires. Pour simplifier les démarches, j’ai décidé de ne 

travailler que sur des dents droites pour les dents inférieures et gauches pour les dents 
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supérieures (afin d’obtenir une orientation comparable en vue occlusale pour toutes les dents). 

Pour les dents ne correspondant pas à cette norme, j’ai utilisé des symétriques. Afin de 

présenter plus clairement les différentes techniques qui suivent, je n’ai utilisé que des 

molaires de gorille dans la plupart des figures. Toutefois, ces méthodes peuvent être 

appliquées à toutes les molaires de primates. 

 

Cette technique impose une normalisation de l’orientation des dents. Certains auteurs se 

sont déjà penchés sur ce problème. On peut distinguer deux approches en fonction des points 

de référence utilisés. La première consiste à normaliser l’orientation en utilisant des points sur 

le collet de la dent (Shimizu, 2002), la seconde utilise les sommets des cuspides des dents 

(Suwa et Kono-Takeuchi, 1998). J’ai développé et modifié ces deux approches afin de définir 

laquelle est la plus adaptée pour étudier à grande échelle les molaires des primates. 

 

a) Rejet de la normalisation de l’orientation par le plan cervical moyen 

Dans son système d’orientation, Shimizu (2002) utilise trois points précis sur le collet 

pour définir le plan cervical de référence. Cette technique présente l’avantage d’être simple et 

très rapide ; toutefois, le choix de ces trois points semble en grande partie subjectif et dépend 

d’une pré-orientation de la dent. De plus, le collet ne représente pas un plan dans la plupart 

des cas, donc une approximation par trois points semble trop réductrice et éventuellement 

sujette à des variations aléatoires importantes qui réduisent considérablement l’intérêt de la 

normalisation d’orientation. 

 

Partant de ce constat, j’ai essayé de développer un système d’orientation par un plan 

moyen qui soit moins subjectif et prenne mieux en compte l’ensemble du collet. Ce système 

reste malgré tout dépendant de la personne effectuant la normalisation, mais cette variabilité 

semble moins importante qu’avec la technique de Shimizu. 

 

La première étape consiste à orienter grossièrement la dent en vue occlusale avec l’avant 

sur la gauche (fig. III-8a). Ensuite, on pivote la dent à 90° pour avoir le côté lingual face à soi. 

On trace alors une droite représentant la ligne moyenne du collet sur ce côté de la dent 

(fig. III-8b), puis on mesure son écart angulaire avec l’horizontale. On retourne alors la dent 

sur 180° de façon à obtenir le côté jugal face à soi et on trace une nouvelle ligne moyenne 

(fig. III-8c). On calcule ensuite la moyenne de ces deux angles et on applique cette correction 

angulaire à la dent. Le premier axe de la dent est à présent normalisé. 
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Pour orienter le second axe de la dent, on la fait pivoter de 90° de façon à avoir le côté 

mésial face à soi. On trace à nouveau la ligne moyenne (fig. III-8d), on mesure l’angle et on 

retourne la dent pour tracer la ligne moyenne sur la face distale (fig. III-8e). On calcule la 

moyenne des deux angles et on applique la deuxième correction angulaire. L’orientation de la 

dent est à présent normalisée par le plan cervical moyen (fig. III-8f). 

 
Figure III-8 : Normalisation d’une M2g (symétrique) de Gorilla gorilla par le plan cervical 
moyen. A : vue occlusale de départ, non normalisée. B : vue linguale. C : vue jugale. D : 
vue mésiale. E : vue distale. F : vue occlusale après normalisation de l’orientation. Les 
angles matérialisés sur les images B à E représentent pour chaque face de la dent l’écart 
entre la ligne cervicale moyenne et l’horizontale. 
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Cette technique est rapide à mettre en œuvre et relativement reproductible. Toutefois, le 

collet étant très variable d’un individu à l’autre, voire pour un même individu, les orientations 

obtenues pour des dents qui se ressemblent énormément peuvent parfois être très différentes 

(fig. III-9). De plus, le collet étant l’une des parties les plus fragiles sur une dent, il est 

souvent abîmé sur les fossiles, ce qui rend délicate leur orientation par cette technique. 

 
Figure III-9 : Résultats chez un seul individu de Gorilla gorilla de l’orientation par le plan 
cervical moyen des deux M2. La M2 gauche a été symétrisée pour faciliter la comparaison 
avec la M2 droite. A à C : M2g symétrisée. D à F : M2d. A et D : vues occlusales. B et E : 
vues linguales. C et F : vues mésiales. On remarque que pour des dents très semblables, le 
collet peut présenter une forte variabilité qui influe sur le résultat de la normalisation. 
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b) Normalisation retenue : plan moyen des pointes des cornes de dentine 

L’orientation par le plan cervical moyen ne permettant pas de réaliser des comparaisons 

de bonne qualité entre différentes dents, j’ai développé une autre technique dérivée de celle 

utilisée par Suwa et al. (Kono et al., 2002; Suwa et Kono-Takeuchi, 1998 ). Ces auteurs 

normalisent l’orientation des molaires de façon à ce que la surface du bassin occlusal soit 

maximisée en projection sur un plan horizontal. Leur technique utilise donc la topologie de 

l’émail sur sa face occlusale. Cette méthode semble fournir de bons résultats, mais elle 

présente certains inconvénients. Tout d’abord, les points de repère sont choisis sur l’émail. Ils 

ne sont donc pas indépendants du caractère que l’on veut étudier. De plus, sur des dents dont 

les cuspides sont très arrondies (comme des dents humaines), il est difficile de savoir où se 

trouvent précisément leurs sommets. Enfin, si la dent est légèrement usée, les résultats 

peuvent varier considérablement. 

Pour éviter ces différents problèmes, j’ai développé une méthode dérivée de celle-ci 

mais qui utilise les pointes des cornes de dentine comme points de référence. Ceci permet de 

normaliser l’orientation d’une molaire indépendamment de l’émail. De plus, comme les 

cornes de dentine sont généralement très pointues et aisément repérables sur des données 

microtomographiques (même sur la plupart des dents fossiles), il est aisé de positionner 

précisément les points de référence. Enfin, la dentine étant protégée par l’émail, il est possible 

d’orienter une dent même si elle a subi une usure moyenne. Pour les dents plus fortement 

usées, dans la plupart des cas, on arrive à positionner correctement les pointes hypothétiques 

des cornes de dentine. 

 

Le principe de cette méthode repose sur la maximisation en projection horizontale de la 

somme des distances de chaque pointe des cornes de dentine à leur centre de gravité, ou 

barycentre (calculé comme la moyenne des coordonnées des pointes de dentine sur chaque 

projection).  

 

Cette méthode peut s’appliquer à toutes les dents molariformes ayant quatre cuspides ou 

plus (pour les dents à trois cuspides, l’orientation se fait directement en calculant le plan qui 

passe par les trois pointes des cornes de dentine).  

La première étape consiste à relever précisément les coordonnées des pointes des cornes 

de dentine correspondant à chaque cuspide et à marquer chacune d’entre elles par un repère 

(fig. III-10). Les coordonnées serviront à calculer plus tard les paramètres des plans de coupe 

virtuels pour qu’ils passent exactement par les deux pointes des cornes de dentine choisies. 
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Figure III-10 : Position des pointes des cornes de dentine sur une M2g (symétrisée) de 
Gorilla gorilla en vue occlusale. L’image inférieure présente une extraction virtuelle de la 
dentine de cette dent. 

 

Ensuite, on oriente grossièrement la dent en vue occlusale. Cette opération n’influe pas 

sur le résultat final, elle permet juste de gagner du temps. On fait alors disparaître la dent pour 

ne laisser que les points de repère préalablement marqués sur les cornes de dentine. 

En utilisant un système d’animation développé dans ce but, on fait osciller la dent par 

pas de 5° sur un total de ± 30° en X et en Y. Pour chaque position, on obtient une image 

comprenant de quatre à six points (en fonction du nombre de cuspides de la dent) qui 

correspondent à la projection horizontale des pointes des cornes de dentine. On mesure alors 

automatiquement pour chaque image les coordonnées des points, on calcule ensuite leur 

barycentre commun, et enfin la somme des distances de chaque point au barycentre. 

Puis, on trace un graphique présentant pour chaque position angulaire le résultat de la 

somme des distances au barycentre. Ce graphique a la forme d’un dôme dont le sommet 

correspond à l’orientation qui maximise le paramètre que nous avons choisi (fig. III-11). Il 
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suffit alors de repérer les corrections angulaires et de les appliquer sur la dent pour l’amener 

grossièrement à la position normalisée. 

 
Figure III-11 : Graphique 3D présentant la somme des distances des pointes des cornes de 
dentine à leur barycentre commun en projection horizontale, pour chaque position angulaire 
sur ± 30° en X et Y par pas de 5°. Le sommet du dôme correspond à l’orientation 
normalisée maximisant ce paramètre. 

 

On fait alors à nouveau osciller la dent par pas de 1° sur ± 5° en X et Y, et on refait un 

second graphique pour repérer plus précisément la position de normalisation. Une fois les 

corrections appliquées, l’orientation de la dent est normalisée en vue occlusale. Toutefois, 

pour obtenir des orientations identiques pour toutes les dents, il faut aligner à l’horizontale les 

pointes des cornes de dentine des cuspides jugales, à partir de la vue occlusale normalisée 

obtenue précédemment. Après cette dernière opération, l’orientation de la dent est totalement 

standardisée. La dernière étape permet uniquement d’obtenir des vues occlusales directement 

comparables. Elle n’influe en rien sur les résultats des coupes ultérieures. 
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Cette technique fournit des résultats précis et reproductibles à moins de 1° près. On peut 

considérer que cette incertitude n’influence pas de façon significative les résultats ultérieurs. 

Cette méthode n’est que très peu subjective (seul le placement des pointes de dentine peut 

influencer le résultat). La reproductibilité a été testée sur une même dent ayant été scannée 

deux fois avec des configurations matérielles différentes ainsi que sur des paires de dents 

symétriques d’un même individu. Les résultats obtenus pour les deux normalisations 

indépendantes sont pratiquement les mêmes. Enfin, contrairement aux techniques utilisant le 

collet, celle-ci fournit des orientations identiques pour des dents proches morphologiquement 

(fig. III-12). Elle peut donc être utilisée pour normaliser l’orientation des dents molariformes 

chez les primates afin de pouvoir comparer de façon homologue des espèces différentes. 

 

Pour certaines dents ayant des cuspides beaucoup plus développées que les autres, 

l’orientation obtenue ne correspond pas à celle que l’on aurait choisie intuitivement et les 

coupes obtenues ne sont pas tout à fait celles que l’on attendrait pour des coupes verticales, ce 

qui peut éventuellement fournir des coupes difficilement utilisables. Néanmoins, une méthode 

de normalisation indépendante de l’émail, non subjective et reproductible, est nécessaire pour 

pouvoir réaliser des mesures valables sur des espèces très différentes. Celle-ci, malgré des 

orientations parfois un peu déconcertantes, devrait permettre d’obtenir des résultats de bonne 

qualité. 
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Figure III-12 : Résultats chez un seul individu de Gorilla gorilla de l’orientation par les 
pointes des cornes de dentine des deux M2. La M2 gauche a été symétrisée pour faciliter la 
comparaison avec la M2 droite. A à C : M2g symétrisée. D à F : M2d. A et D : vues 
occlusales. B et E : vues linguales. C et F : vues mésiales. Contrairement aux résultats 
obtenus avec la technique du plan cervical moyen, les orientations fournies par la méthode 
des pointes des cornes de dentine sont similaires pour des dents morphologiquement 
proches. 
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3) Extraction des plans de coupes normalisés passant par les 
pointes des cornes de dentine 

 

Le but de la normalisation d’orientation présentée ci-dessus est avant tout de pouvoir 

extraire des coupes verticales particulières dans les molaires des primates.  

Durant la normalisation, on a relevé les coordonnées des pointes de chaque corne de 

dentine correspondant aux cuspides de la dent. En les couplant avec les paramètres 

d’orientation de la dent, on calcule les coordonnées des plans de coupe virtuels, 

perpendiculaires au plan occlusal normalisé de la dent, qui passent exactement par deux 

pointes de dentine. Le but de cette méthode est donc pour chaque dent de générer une série de 

coupes virtuelles parfaitement définies afin de réaliser des mesures sur chacune d’elles, et 

obtenir ainsi des informations quantitatives concernant la distribution de l’émail sur la 

dentine. Cette approche n’est pas aussi complète que les cartes de distribution de l’émail, mais 

elle permet de ne pas avoir à segmenter l’émail (ce qui est particulièrement important si on 

travaille sur des fossiles) et fournit des informations quantitatives pouvant facilement être 

synthétisées ou traitées par des analyses multivariées. 

 

Le découpage présenté plus bas a pour but de fournir trois coupes particulières pour 

chaque cuspide principale de la dent, chacune de ces coupes passant exactement par le 

sommet de la dentine de cette cuspide ainsi que par le sommet de la dentine d’une autre 

cuspide, ou, dans certains cas, par le barycentre entre deux pointes de dentine. 

 

a) Molaires inférieures 

Chez les primates, les molaires inférieures peuvent présenter quatre à six cuspides 

principales. En fonction du type de dent, le découpage peut varier. La figure (fig. III-13) 

présente la disposition des plans de coupe en vue occlusale normalisée sur une M2d de Gorilla 

gorilla, ainsi que l’aspect des différentes coupes obtenues grâce à cette méthode. 

Pour les dents à quatre cuspides on obtient un total de six coupes : 

- protoconide / métaconide (1, plan mésial) 

- entoconide / hypoconide (2, plan distal) 

- métaconide / entoconide (3, plan lingual) 

- hypoconide / protoconide (4, plan jugal) 

- protoconide / entoconide (5, plan mésio-jugal disto-lingual) 

- hypoconide / métaconide (6, plan mésio-lingual disto-jugal) 
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Dans le cas des dents à cinq cuspides, il faut générer en plus trois coupes pour la cuspide 

supplémentaire : deux coupes passant par cette cuspide (paraconide ou hypoconulide en 

fonction de la dent) et les cuspides proches, plus une coupe passant par cette cuspide et par le 

barycentre des deux pointes des cornes de dentine des deux cuspides opposées (soit, pour une 

coupe à travers le paraconide, le barycentre entre l’entoconide et l’hypoconide, et pour une 

coupe à travers l’hypoconulide, le barycentre entre le protoconide et le métaconide). 

 
Figure III-13 : Découpage normalisé d’une M2d de Gorilla gorilla. Cette dent présente cinq 
cuspides principales, on la découpe donc selon neuf plans précis, perpendiculaires au plan 
de la surface occlusale (après normalisation de l’orientation de la dent par les pointes des 
cornes de dentine). 
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Ceci fournit donc un total de neuf coupes : les six premières précédemment décrites 

pour les dents à quatre cuspides plus les trois supplémentaires pour la cinquième cuspide, soit, 

en fonction de cette cinquième cuspide : 

- paraconide / protoconide ou hypoconulide / hypoconide (7) 

- paraconide / métaconide ou hypoconulide / entoconide (8) 

- paraconide / barycentre (hypoconide / entoconide) ou hypoconulide / barycentre 

(protoconide / métaconide) (9) 

 

Enfin, pour les dents à six cuspides, on obtient un total de onze coupes : les six décrites 

pour les dents inférieures à quatre cuspides plus les cinq suivantes : 

- paraconide / protoconide (7) 

- paraconide / métaconide (8) 

- paraconide / hypoconulide (9) 

- hypoconulide / hypoconide (10)  

- hypoconulide / entoconide (11) 

 

b) Molaires supérieures 

 Les molaires supérieures peuvent présenter 3 ou 4 cuspides principales. La figure 

(Fig. III-14) présente une M3g de Gorilla gorilla ainsi que l’aspect des coupes normalisées 

pour cette dent. Les molaires à trois cuspides sont un cas un peu particulier. Les plans de 

coupes sont dérivés de ceux obtenus avec les molaires supérieures à quatre cuspides. Nous 

verrons donc ce type de dents en premier. 

 

Pour les dents à quatre cuspides, on obtient les six coupes suivantes, équivalant aux 

coupes correspondantes pour les molaires inférieures à quatre cuspides : 

- paracone / protocone (1 plan mésial) 

- hypocone / métacone (2 plan distal) 

- protocone / hypocone (3 plan lingual) 

- métacone / paracone (4 plan jugal) 

- paracone / hypocone (5 plan mésio-jugal disto-lingual) 

- métacone / protocone (6 plan mésio-lingual disto-jugal) 
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Figure III-14 : Découpage normalisé d’une M3g de Gorilla gorilla. Cette dent présente 
quatre cuspides principales, on la découpe donc selon six plans standardisés, homologues à 
ceux utilisés sur les molaires inférieures à quatre cuspides. 

 

Enfin, pour les molaires supérieures à trois cuspides, les plans de coupes sont moins 

aisés à définir. La figure (Fig. III-15) montre ces plans de coupe particuliers sur une M3g de 

Lemur catta. Le mode de calcul de ces plans permet néanmoins d’obtenir six coupes 



 129

équivalentes à celles définies pour les dents à quatre cuspides en recréant un hypocone virtuel, 

de façon à ce que les trois cuspides réelles plus ce point virtuel forment un parallélogramme.   

- paracone / protocone (1 plan mésial) 

- hypocone virtuel / métacone (2 plan distal) 

- protocone / hypocone virtuel (3 plan lingual) 

- métacone / paracone (4 plan jugal) 

- paracone / hypocone virtuel (5 plan mésio-jugal disto-lingual) 

- métacone / protocone (6 plan mésio-lingual disto-jugal) 

 
Figure III-15 : Découpage normalisé d’une M3g de Lemur catta. Cette dent ne présentant 
que trois cuspides principales, il est nécessaire d’introduire un hypocone virtuel afin de 
calculer les six plans de coupes équivalent à ceux définis pour les dents supérieures à quatre 
cuspides. 
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4) Mesures réalisées sur les coupes verticales normalisées 
 

a) Indices de périphérisation des cuspides 

Avant de présenter les différentes mesures que j’ai développées pour les coupes 

normalisées obtenues, nous allons nous intéresser à un autre aspect lié à la morphologie des 

molaires chez les primates. Cet aspect est en rapport avec la disposition des cuspides sur la 

couronne en vue occlusale. En fonction des taxons, les cuspides peuvent être plus ou moins 

disposées en périphérie des couronnes. Une quantification de ce caractère semble pouvoir 

apporter des informations intéressantes, cependant, sans normalisation d’orientation, il ne 

signifierait pas grand-chose. En revanche, la technique de normalisation d’orientation 

présentée précédemment permet de calculer deux indices pour exprimer quantitativement ce 

caractère. Dans les deux cas, on utilise les pointes des cornes de dentine, afin d’être beaucoup 

plus précis qu’on ne le serait avec les sommets des cuspides de l’émail et également de 

pouvoir mesurer des dents relativement usées. En outre, une normalisation effectuée sur la 

dentine fournit des résultats indépendants du paramètre étudié, à savoir l’émail. 

Le premier indice (Périphérisation Globale des Cuspides : PGC) consiste, sur une dent 

en vue occlusale normalisée, à mesurer la surface du polygone défini par les pointes des 

cornes de dentine, et la surface définie par le contour externe de la dent (Figure III-16). 

Ensuite, on calcule le rapport entre ces deux valeurs, exprimé en pourcentage. Soit : 

 

 surface du polygone des cornes de dentine 
PGC = ——————————————————— x 100 

 surface de la couronne en vue occlusale 
 

Ce calcul qui inclut l’émail fournit une information globale de la périphérisation des 

cuspides. L’information qu’il apporte n’est pas indépendante de l’épaisseur et de la 

distribution de l’émail. Elle pourrait donc être liée au régime alimentaire. En effet, on peut 

penser que la distribution des cuspides sur la couronne est partiellement liée aux contraintes 

subies par les dents pendant la mastication. 
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Figure III-16 : Périphérisation Générale des Cuspides (PGC) mesurée sur cinq M2 
d’Hominoïdes actuels en orientation occlusale normalisée. Les polygones correspondent 
aux pointes des cornes de dentine. Les barres d’échelle représentent 5mm. 

 

Le second indice (Périphérisation Dentinaire des Cuspides : PDC) est apparenté au 

premier mais il permet d’obtenir des informations indépendantes de l’émail. Pour le calculer, 

on utilise certaines des coupes normalisées décrites précédemment. Ces coupes varient en 

fonction des différents types de dents. On utilise pour chaque cuspide la coupe passant par la 

cuspide diamétralement opposée ou, dans certains cas, par le barycentre des deux cuspides 

opposées (voir la III-17a, b, c pour le détail). Ensuite sur chaque coupe, on trace les tangentes 

verticales latérales à la dentine de chaque côté de la coupe ainsi que les lignes verticales 

correspondant aux pointes des cornes de dentine (fig. III-17d). A partir de ces quatre repères, 

on crée une ligne bicolore que l’on superpose à la coupe utilisée sur l’image de la couronne en 

vue occlusale (fig. III-17e). En appliquant cette méthode pour chaque cuspide, on obtient un 

polygone dont chaque angle correspond au bord de la dentine en vue occlusale normalisée 

(fig. III-17f). L’indice de PDC s’obtient alors en faisant le rapport entre le polygone des 

pointes des cornes de dentine et celui des tangentes verticales latérales de la dentine exprimé 

en pourcentage. Soit : 
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     surface du polygone des cornes de dentine 
PDC = —————————————————————— x 100 

 surface du polygone des tangentes de la dentine 
 

 
Figure III-17 : Coupes à utiliser pour le traçage des polygones nécessaires au calcul de la 
Périphérisation Dentinaire des Cuspides (PDC). A : dent supérieures à 3 cuspides (M3g de 
Lemur catta), on utilise la coupe paracone / protocone (1) et la coupe protocone / métacone 
(6). B : dent supérieure à 4 cuspides (symétrique de M3d de Gorilla gorilla), on utilise la 
coupe paracone / hypocone (5) et la coupe protocone / métacone (6). C : dent inférieure à 5 
cuspides (M2d de Gorilla gorilla), on utilise la coupe protoconide / entoconide (5), la coupe 
métaconide / hypoconide (6) et la moitié de la coupe hypoconide / barycentre mésial (9). 
D : traçage des tangentes verticales à la dentine et repérage des pointes des cornes de 
dentine sur la coupe 5 de la même M2d de Gorilla gorilla. E : transposition des traçages de 
la coupe 5 sur la vue occlusale normalisée. F : vue occlusale normalisée avec les deux 
polygones tracés. Le polygone interne correspond aux pointes des cornes de dentine et le 
polygone externe aux tangentes verticales latérales de la dentine. 

 

Ce second indice est calculé indépendamment de l’émail, il pourrait apporter des 

informations qui soient moins liées aux contraintes biomécaniques que la PGC. La figure III-18 

présente le traçage de ces polygones sur les mêmes dents que celles ayant servi à la 

présentation de la PGC. Nous reviendrons sur l’utilisation de ces deux indices dans la 

prochaine partie. 
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Figure III-18 : Périphérisation Dentinaire des Cuspides (PDC) mesurée sur cinq M2 
d’Hominoïdes actuels en orientation occlusale normalisée. Les polygones internes 
correspondent aux pointes des cornes de dentine. Les polygones externes correspondent aux 
tangentes verticales latérales de la dentine. Les barres d’échelle représentent 5mm. 

 

b) Indices d’épaisseurs relative et moyenne généralisées de l’émail 

Comme nous l’avons vu précédemment, on peut considérer que le calcul de l’indice 

d’épaisseur relative de l’émail en 3D est celui qui donne la meilleure estimation, car il prend 

en compte la totalité de la dent. On a vu précédemment qu’il présente portant plusieurs 

désavantages (nécessité de segmenter l’émail ; très faible tolérance à l’usure et aux fractures ; 

temps de calcul considérable ; difficulté d’application aux dents fossiles). 

La technique de Martin (Martin, 1985), utilisant un plan vertical passant par les cuspides 

mésiales, permet d’obtenir une approximation de cette approche tridimensionnelle. Toutefois, 

nous avons vu précédemment que sa précision est parfois assez faible. A partir des coupes 

normalisées, il est possible d’obtenir un indice qui reflète plus précisément l’épaisseur relative 

de l’émail de la totalité de la dent, sans pour autant présenter les inconvénients de l’approche 

globale 3D. 

 Pour le calculer il suffit de faire la moyenne des épaisseurs relatives de l’émail sur 

quatre des coupes normalisées : les coupes mésiale (1), distale (2), mésio-jugale disto-linguale 

(5) et mésio-linguale disto-jugale (6). Soit :  
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ERGE = moyenne sur coupes 1,2,5,6 (épaisseur relative de l’émail) 
 

où l’épaisseur relative de l’émail de chaque coupe est calculée grâce à la technique de 

Martin (1985) décrite précédemment. L’inclusion des coupes 3 et 4 (linguale et jugale) dans 

cet indice a tendance à donner une surestimation de l’épaisseur de l’émail. Pour les molaires 

supérieures à trois cuspides, on ne peut utiliser que deux plans (1 et 6).  

 

La corrélation entre cet indice d’Epaisseur Relative Généralisée de l’Email (ERGE) et 

les mesures en 3D est meilleure que celle obtenue en utilisant seulement la coupe mésiale 

(fig. III-19). Cet indice est une optimisation de celui proposé par Martin, puisqu’il reflète 

mieux la totalité de l’émail car les coupes utilisées permettent d’inclure dans le calcul tous les 

côtés de la dent. En revanche, il est un peu plus long à calculer et présente un désavantage 

(valable aussi pour la technique de la normalisation d’orientation). En effet, pour les dents 

cassées ne présentant plus toutes les cuspides, il est impossible d’obtenir toutes les coupes 

nécessaires au calcul de cet indice. Dans ce cas, on ne prend en compte que les coupes 

utilisables pour faire le calcul. 

 
Figure III-19 : Comparaison de mesures de l’Epaisseur Relative de l’Email (ERE) 
effectuées en trois dimensions, sur des molaires d’Hominoïdes actuels, avec celles fournies 
par la méthode en deux dimensions de Martin utilisant la coupe mésiale (A), et celles 
fournies par le calcul de l’indice d’Epaisseur Relative de l’Email Généralisé (ERGE) 
calculé sur quatre coupes normalisées (B). On peut voir que cette deuxième méthode fournit 
une approximation plus juste de la mesure tridimensionnelle que la technique de Martin. 
Elle reflète donc mieux la globalité de la couronne. 

 

En revanche, il ne présente pas les différents inconvénients de l’indice calculé en 3D. 

Premièrement, comme il n’oblige pas à faire de segmentation de l’émail, il peut être appliqué 

aux dents fossiles. Ensuite, il est plus tolérant à l’usure des dents car il est relativement aisé 
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d’effectuer une reconstruction des cuspides pour compenser l’usure subie par une dent en 

utilisant des comparaisons avec des dents morphologiquement proches (fig. III-20). Enfin, il 

est applicable à des dents partiellement détériorées si on en reconstruit les parties manquantes. 

Toutefois, il ne faut pas que ces détériorations soient trop importantes.  

 
Figure III-20 : Reconstitution hypothétique des parties usées d’une M1d de Pongo 
pygmaeus. Les parties manquantes ont été reconstruites par comparaison avec la M2d du 
même individu ne présentant qu’une très faible usure. 

 

En plus de cet indice, on peut calculer une extension d’un autre indice défini par Martin 

(1985) : l’épaisseur moyenne de l’émail. Pour calculer ce paramètre sur une coupe donnée, on 

divise la surface de l’émail par la longueur correspondante de la jonction émail-dentine. Ceci 

fournit une mesure de l’épaisseur moyenne de l’émail, exprimée en millimètres. 

Comme pour le calcul de l’indice d’ERGE, en faisant la moyenne sur les coupes 

normalisées 1, 2, 5 et 6, des épaisseurs moyennes de l’émail, on obtient un nouvel indice : 

l’Epaisseur Moyenne Généralisée de l’Email (EMGE) qui rend mieux compte de la totalité de 

la dent que le calcul limité à la seule coupe mésiale. Soit : 

 

EMGE = moyenne sur coupes 1,2,5,6 (épaisseur moyenne de l’émail) 
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De par leur mode de calcul, ces deux indices sont totalement compatibles avec ceux 

définis par Martin. Il est donc possible de comparer directement les données de la littérature 

obtenues avec les mesures de Martin et celles obtenues grâce à ces deux indices généralisés. 

L’intérêt d’utiliser les mesures généralisées est qu’elles rendent mieux compte de la totalité de 

la dent. De plus, comme elles sont calculées sur des coupes normalisées mathématiquement, 

les résultats sont plus reproductibles et moins subjectifs. 

 

c) Protocole de mesure de la distribution de l’émail sur les coupes 

verticales normalisées 

Le calcul de l’indice d’ERGE n’est pas l’aspect le plus intéressant du découpage 

normalisé des dents. En effet, le but de cette méthode est avant tout de pouvoir obtenir 

relativement rapidement et de façon reproductible des informations quantitatives concernant 

la distribution de l’émail. Pour cela, j’ai mis au point un protocole de mesure des coupes 

obtenues grâce à la normalisation d’orientation. Différentes méthodes de mesures ont été 

développées afin de fournir des informations sur la distribution de l’émail sur des coupes 

verticales (Beynon et Wood, 1986; Grine et Martin, 1988 ; Macho et Berner, 1993 ; Macho et 

Thackeray, 1992 ; Schwartz, 2000b). La plupart d’entre elles sont des mesures linéaires dont 

la définition se prête plus ou moins à la subjectivité. Aucune de ces méthodes ne m’a semblé 

vraiment adaptée pour obtenir des informations reflétant au mieux la distribution de l’émail 

d’une molaire sur des coupes normalisées. J’ai donc défini un nouveau type de mesures à mi-

chemin entre celles utilisant la surface de l’émail divisée par la longueur de la jonction émail-

dentine (épaisseur moyenne de l’émail définie par Martin (1985)) et les mesures linéaires de 

l’épaisseur de l’émail. 

Cette technique consiste à découper chaque coupe normalisée selon un protocole précis 

(figure III-21a à d). Le but de cette opération est de séparer sur chaque coupe et pour chaque 

cuspide l’émail latéral inférieur, l’émail latéral supérieur et l’émail occlusal (figure III-21e). 

Puis, pour chacune de ces surfaces, on calcule le rapport entre la surface de l’émail considéré 

et la longueur de la jonction émail-dentine correspondante afin d’obtenir des mesures 

d’épaisseurs moyennes de l’émail pour chacune de ces trois zones d’émail sur chacune des 

trois coupes passant par une cuspide donnée. La combinaison de toutes ces mesures pour 

toutes les cuspides d’une dent permet d’obtenir des informations quantitatives simplifiées sur 

la distribution de l’émail. 
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Figure III-21 : Protocole de traçage des différentes parties de l’émail sur la coupe mésiale 
d’une M2d de Gorilla gorilla. 
A : détermination des limites supérieures de l’émail latéral inférieur. De chaque côté de la 
coupe, on trace un segment reliant l’extrémité du collet à la pointe de la corne de dentine 
correspondante. Ensuite, on trace les médiatrices de ces segments pour définir les limites 
supérieures de l’émail latéral inférieur des deux côtés de la coupe. 
B : la deuxième étape consiste à tracer une ligne à 90% de la hauteur de chacun des deux 
segments précédemment tracés. Les points d’intersection de cette ligne avec la jonction 
émail-dentine serviront à la détermination de quatre autres limites de découpage de la 
coupe. 
C : détermination des limites supérieures de l’émail latéral supérieur. Pour chacune des 
deux cuspides, on trace un segment reliant la pointe de la corne de dentine au point 
d’intersection entre la ligne tracée à l’étape B et la jonction émail-dentine du côté externe 
de la dent. Les médiatrices de ces deux segments correspondent aux limites supérieures de 
l’émail latéral supérieur des deux cuspides. 
D : traçage des limites de l’émail occlusal. Pour le traçage des deux limites supérieures, on 
applique la même technique que dans l’étape C mais en utilisant l’intersection entre la ligne 
tracée en B et la jonction émail-dentine du côté interne des cuspides. La détermination des 
limites inférieures consiste à tracer les deux tangentes à la jonction émail-dentine au niveau 
de la séparation entre les deux cuspides, puis à tracer les lignes perpendiculaires à ces deux 
tangentes. 



 138

E : résultat du découpage normalisé de cette coupe mésiale. Les mesures à effectuer sur 
chaque partie de l’émail sont la surface de l’émail et la longueur de la jonction émail-
dentine. Le rapport entre ces deux mesures fournit l’épaisseur moyenne de l’émail pour 
chacune des parties. 

 

Cette technique de découpage ne prend pas en compte l’émail au niveau du sommet des 

cuspides. En effet, il semble être très variable et est extrêmement sensible à l’usure. Son 

introduction dans les mesures aurait donc tendance avant tout à augmenter la variabilité des 

résultats. La technique de découpage de l’émail latéral est très peu subjective car elle utilise 

des points biens précis sur les coupes (pointes des cornes de dentine, collet). En revanche, le 

découpage de l’émail occlusal est plus subjectif. De plus, les résultats obtenus pour cette 

partie de l’émail sont très sensibles à l’usure. Il faut donc apporter un soin particulier lors de 

la reconstruction des parties usées d’une dent et de la détermination des limites sur l’émail 

occlusal pour que les résultats obtenus soient utilisables. 

 

J’ai décidé d’utiliser des mesures de surface plutôt que des mesures linéaires, car le 

calcul (surface de l’émail / longueur de la jonction émail-dentine) effectué sur les différentes 

parties définies précédemment permet une approche moyenne de la distribution générale de 

l’émail sur les coupes alors qu’une série de mesures linéaires ne donne que des résultats 

ponctuels qui peuvent donc être beaucoup plus sujets à des variations aléatoires. 

 

d) Représentation graphique simplifiée de la distribution de l’émail 

A partir de toutes ces mesures d’épaisseur moyenne de l’émail calculées en fonction des 

différentes zones de la dent, il est possible de construire un graphique afin d’appréhender 

directement la distribution simplifiée de l’émail sur la couronne. 

Toutefois, les mesures obtenues en divisant les surfaces d’émail découpées par les 

longueurs correspondantes de l’EDJ sont exprimées en millimètres. Elles sont donc 

directement liées à la taille des dents étudiées. Afin de pouvoir comparer la distribution de 

l’émail sur des dents indépendamment de leur taille et de l’épaisseur réelle de leur émail, on 

peut calculer un facteur de correction afin de normaliser les mesures. Ce facteur de correction 

est calculé pour que la moyenne des épaisseurs de l’émail latéral supérieur mesurées sur les 

coupes 1 à 6 soit égale à 100. On ne prend pas en compte l’hypoconulide ou le paraconide sur 

les molaires inférieures afin que le calcul soit le même pour tous les types de dents 

inférieures. En multipliant chaque mesure par ce facteur de correction, les dents de taille 

différente deviennent directement comparables. 
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La représentation simplifiée des mesures consiste en un graphique radar à six directions, 

chacune de ces directions représentant une cuspide (pour les dents à moins de six cuspides, les 

directions inutiles restent vides). La figure III-22 présente la localisation de chaque mesure 

servant à construire ce graphique sur une molaire inférieure de gorille. 

 
Figure III-22 : Localisation sur une M2d de Gorilla gorilla des différentes mesures servant à 
construire le graphique de distribution de l’émail. 
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Pour chaque cuspide, on utilise les mesures obtenues sur trois coupes normalisées. Le 

premier polygone (gris foncé sur les figures) représente la distribution de l’émail latéral 

supérieur. Le second polygone (gris clair sur les figures) correspond à l’émail latéral inférieur. 

Pour simplifier les figures, il est représenté en cumulé avec l’émail latéral supérieur. Enfin, le 

polygone décrit par un trait noir gras correspond à l’émail occlusal. 

La figure III-23 présente les graphiques obtenus pour les cinq M2 d’Hominoïdes actuels 

dont les cartes de distribution de l’émail codée en couleurs ont été présentés page 114. De 

même, la figure III-24 montre les effets des différentes variabilités présentées pour les cartes 

en couleurs, sur les mêmes six M2 de gorilles qu’à la page 115. 

 

Cette représentation permet d’obtenir rapidement une carte simplifiée de la distribution 

de l’émail. On peut notamment voir facilement si l’émail d’une cuspide particulière ou d’un 

côté de la dent est plus développé que sur les autres parties de la dent. Si l’on compare les 

données présentées sur ces graphiques avec les cartes en couleurs des mêmes dents, on peut 

voir qu’ils fournissent quasiment les mêmes informations, bien que leur interprétation soit 

moins évidente à la première approche. Avec un peu d’habitude, on arrive facilement à 

extraire qualitativement les principaux aspects de la distribution de l’émail d’une dent. 

Cette technique présente deux avantages par rapport aux cartes en couleurs. Tout 

d’abord, comme elle ne nécessite pas de séparer émail et dentine en 3D , elle est beaucoup 

plus rapide à mettre en oeuvre et peut être appliquée à la plupart des dents fossiles. Ensuite, 

elle fournit des résultats quantitatifs qui peuvent être exploités de façon mathématique pour 

extraire des informations susceptibles de rapprocher différents taxons. 
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Figure III-23 : Graphiques synthétiques de la distribution de l’émail obtenus pour les cinq 
M2 d’Hominoïdes précédemment utilisées pour présenter les cartes codées en couleurs. 
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Figure III-24 : Graphiques obtenus pour les six M2 de Gorilla gorilla utilisées 
précédemment pour illustrer l’effet des différentes variabilités sur les cartes codées en 
couleurs. En plus des variabilités intra-spécifiques et intra-individuelles, la M2 du Gorille 3 
imagée deux fois indépendamment permet d’estimer la reproductibilité générale des 
différents aspects de cette technique : préparation des données, normalisation de 
l’orientation, séparation émail-dentine sur les coupes et détermination des zones mesurées. 
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e) Indice de Distribution Latérale de l’Email 

L’une des premières observations que l’on peut effectuer en regardant les graphiques 

obtenus pour différentes espèces d’Hominoïdes est que le rapport entre l’émail latéral 

inférieur et supérieur varie fortement en fonction des espèces. Afin de quantifier cette 

observation, il est possible d’utiliser un indice de Distribution Latérale de l’Email (DLE) qui 

se calcule grâce à la formule suivante :  

 

moyenne des épaisseurs de l’émail latéral inférieur 
DLE = ————————————————————————— x 100 

moyenne des épaisseurs de l’émail latéral supérieur 
 

Cet indice permet de quantifier de façon globale sur l’ensemble de la dent les 

participations respectives de l’émail latéral supérieur et inférieur au volume de la cupule 

d’émail. Si on considère que seule la partie supérieure de la dent est réellement fonctionnelle 

durant la mastication, la combinaison de cet indice de DLE avec celui d’ERGE permet 

d’obtenir un nouvel indice d’épaisseur relative de l’émail qui prend partiellement en compte 

la distribution de l’émail sur la couronne. 

 

f) Indice d’Epaisseur Relative Fonctionnelle de l’Email 

Comme certains auteurs l’ont souligné (Macho, 1994; Macho et Berner, 1993; Schwartz, 

2000b), l’inconvénient majeur de l’indice de Martin est qu’il ne tient pas compte de la 

distribution de l’émail. Des dents très différentes peuvent fournir le même résultat. Si une 

dent a de l’émail supérieur très épais avec de l’émail inférieur très fin mais étendu, elle aura la 

même épaisseur relative d’émail qu’une dent ayant de l’émail d’épaisseur moyenne 

uniformément répartie. Cet inconvénient se retrouve également dans l’indice d’ERGE 

présenté précédemment. La figure III-25 présente un exemple de ce phénomène pour une 

coupe dans une M2 de Microchoerus sp. comparée à une coupe équivalente dans une M1 

d’Oligopithecus rogeri. Ces deux dents ont des indices d’ERGE quasiment équivalents 

(respectivement 7,90 et 7,58) alors qu’il paraît évident à la vue de ces deux coupes que 

Microchoerus a fonctionnellement de l’émail plus épais qu’Oligopithecus. Cette différence est 

clairement exprimée par l’indice de DLE qui est beaucoup plus élevé chez Oligopithecus 

(67,36) que chez Microchoerus (33,14).  
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Figure III-25 : Comparaisons de coupes verticales normalisées à travers les cuspides 
mésiales chez Microchoerus sp. et Oligopithecus rogeri. Bien que l’émail paraisse plus 
épais chez Microchoerus, les résultats obtenus pour les calculs d’épaisseur relative de 
l’émail chez ces deux taxons sont sensiblement les mêmes. Ceci est dû à la forte extension 
d’émail très fin à la base de la couronne chez Microchoerus. 

 

Afin d’exprimer plus justement une épaisseur relative de l’émail qui ait une signification 

fonctionnelle, on peut combiner les indices d’ERGE et de DLE afin d’obtenir un nouvel 

indice exprimant l’Epaisseur Relative Fonctionnelle de l’Email (ERFE). 

Ce nouvel indice se calcule de la façon suivante :  

 

                     ERGE 
ERFE =  ——————— 
               (DLE x 2) / 100 
 

Le fait de multiplier par deux la DLE sert à garder en moyenne des résultats du même 

ordre que ceux fournis par le calcul de l’ERGE. Toutefois, ce nouvel indice exprime mieux 

l’épaisseur relative de l’émail dans la partie supérieure de la dent en fournissant des valeurs 

plus fortes pour les dents ayant une faible DLE. Les résultats obtenus sont donc plus en 

accord avec ce que l’on attendrait intuitivement à la vue des coupes et prennent partiellement 

en compte la distribution de l’émail. Avec ce nouvel indice, on obtient respectivement 11,92 

et 5,63 pour Microchoerus et Oligopithecus. 

Chez les Hominoïdes, l’intérêt de ce calcul est relativement limité car l’ERFE et la DLE 

sont étroitement dépendantes. En revanche, chez les primates non-Hominoïdes, les résultats 

sont beaucoup plus intéressants car la DLE est très variable d’un taxon à l’autre. 
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A présent que les principaux indices dérivés des coupes normalisées ont été définis, 

nous allons voir quelques résultats obtenus sur dents d’Hominoïdes. Très peu de dents sont 

présentées ici car le temps a manqué pour pouvoir en préparer suffisamment à partir de la 

base de données microtomographiques constituée. 

 

5) Résultats préliminaires sur les Hominoïdes 
 

Le tableau III-1 présente les résultats des différents indices développés dans cette 

troisième partie, pour 30 molaires d’Hominoïdes actuels et 5 appartenant au taxon fossile 

Khoratpithecus chiangmuanensis. Cette espèce provenant du gisement de Chiang Muan 

(Miocène Moyen, Thaïlande) n’est connue à l’heure actuelle que par des dents isolées. Elle a 

été au départ rapprochée du genre Lufengpithecus (Chaimanee et al., 2003) (voir annexe 4). 

Toutefois, la découverte d’une mandibule plus récente attribuée à un nouveau taxon : 

Khoratpithecus piriyai (Chaimanee et al., 2004) a entraîné la réattribution de la première 

espèce à ce nouveau genre. Ces dents isolées appartiennent donc à présent au taxon 

Khoratpithecus chiangmuanensis.  

La mandibule de K. piriyai a été récemment imagée sur la ligne ID17 de l’ESRF à une 

résolution de 47µm dans le cadre du projet scientifique sc-1488 (voir annexe 3). Cependant, je 

n’ai pas encore eu le temps de traiter ces nouvelles données. 

 

Outre l’apport de nouvelles données concernant les Hominoïdes actuels, le but de ces 

quelques mesures était d’essayer de déterminer à quelle espèce actuelle K. chiangmuanensis 

ressemble le plus, du point de vue de la structure dentaire tridimensionnelle. Bien 

évidemment, les remarques présentées ici sont purement spéculatives et subjectives, car je 

n’ai pas eu le temps d’appliquer de méthodes de comparaisons mathématiques rigoureuses sur 

ces données (particulièrement en ce qui concerne la distribution de l’émail). 
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Tableau III-1 : Résultats des différents indices dentaires obtenus pour 5 espèces 
d’Hominoïdes actuels et l’espèce fossile Khoratpithecus chiangmuanensis. Les chiffres 
entre parenthèses correspondent aux numéros des différents individus dans chacune des 
espèces. Les astérisques indiquent les dents dont les cartes de distribution d’émail codées en 
couleurs et les graphiques synthétiques sont présentés dans ce mémoire. 

 

Lors de sa description originale, ce taxon a été rapproché de Pongo pygmaeus sur la 

base de nombreux caractères morphologiques incluant notamment une estimation de 

l’épaisseur de son émail calculé sur une coupe verticale virtuelle passant par les cuspides 
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mésiales (Chaimanee et al., 2003) (annexe 4). D’après cette comparaison simple, réalisée sur 

des coupes non normalisées, l’épaisseur de l’émail de K. chiangmuanensis apparaît tout à fait 

comparable à celle de P. pygmaeus. Les résultats des mesures de l’Epaisseur Relative 

Généralisée de l’Email (ERGE) viennent confirmer ce rapprochement. Cependant, l’indice de 

Distribution Latérale de l’Email (DLE) est un peu moins fort que chez P. pygmaeus. Ceci 

entraîne un indice d’épaisseur relative fonctionnelle de l’émail (ERFE) plus élevé chez K. 

chiangmuanensis que chez P. pygmaeus. Cette différence de DLE résulte du fait que les 

couronnes sont plus basses chez K. chiangmuanensis que chez P. pygmaeus.  

Malgré cette différence, K. chiangmuanensis se rapproche plus de P. pygmaeus que de 

n’importe quel autre Hominoïde actuel sur la base de l’épaisseur relative de l’émail de ses 

molaires. 

 

En ce qui concerne les indices de périphérisation des cuspides, K. chiangmuanensis 

correspond plus à Gorilla gorilla ou Homo sapiens sapiens qu’à P. pygmaeus. Cet aspect est 

pour le moment difficile à interpréter du fait du trop faible nombre de dents étudiées pour 

chaque espèce et du manque de recul. Il permet toutefois de montrer que, de ce point de vue, 

K. chiangmuanensis semble très différent de P. pygmaeus. L’étude des molaires de K. piriyai 

devrait se révéler très informative pour mieux comprendre le déterminisme de ce caractère. 

 

Bien que n’ayant pas encore pu exploiter les deux approches de la distribution de l’émail 

(cartes codées en couleurs et graphiques synthétiques), j’ai décidé de présenter ici les résultats 

obtenus pour  la M2d (TF 6171-4) du mâle de K. chiangmuanensis. En plus des coupes 

normalisées (figure III-26), j’ai réalisé une segmentation manuelle coupe par coupe de l’émail 

en 3D (sur des données ramenées à 82,4µm de résolution). A partir de cette segmentation, j’ai 

pu extraire la morphologie de la jonction émail-dentine et la carte codée en couleurs de 

l’épaisseur de l’émail, en complément du graphique synthétique généré grâce aux coupes 

normalisées. Ces différents aspects sont présentés dans la figure III-27. La mauvaise 

concordance entre le graphique et la carte en couleurs est due en partie au fait que la 

segmentation en 3D sur des données à très basse résolution (en particulier sur un fossile) 

entraîne une très forte dégradation du collet et des pointes des cornes de dentine. De même, 

les ridules visibles sur la dentine sont des artéfacts dus aux différents filtres et lissages utilisés 

pour préparer les données segmentées. Elles ne sont donc pas comparables à celles visibles 

sur les molaires d’Hominoïdes actuels présentées à la page 107.  
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Ceci montre bien qu’une approche par segmentation sur des dents fossiles est très 

délicate à mettre en œuvre, sauf sur des spécimens ayant une conservation exceptionnelle. 

 
Figure III-26 : Découpage normalisé d’une M2d de mâle (TF 6171-4) de Khoratpithecus 
chiangmuanensis 
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Figure III-27 : M2d de mâle (TF 6171-4) de Khoratpithecus chiangmuanensis : aspect de la 
jonction émail-dentine et distribution de l’émail présentée par une carte codée en couleurs 
et un graphique synthétique suivant le protocole décrit dans le texte. 

 

Si on compare grossièrement les résultats obtenus pour cette dent à ceux présentés pour 

les M2 des différents Hominoïdes actuels (pages 103, 109 et 136), Khoratpithecus 

chiangmuanensis semble à priori ne correspondre à aucun d’entre eux. En tenant compte de 
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l’absence d’hypoconulide sur la dent humaine présentée ici, on peut dire que globalement K. 

chiangmuanensis ressemble plus à Homo sapiens sapiens et à Pongo pygmaeus qu’aux trois 

autres taxons présentés, et ce, que ce soit au niveau de la morphologie de la jonction émail-

dentine, ou au niveau de la distribution de l’émail. Néanmoins, ces ressemblances restent très 

floues et totalement subjectives. Il faudra donc attendre des analyses mathématiques 

appliquées sur un plus grand nombre d’échantillons pour obtenir des informations réellement 

pertinentes. 

 

 

 

 

Cette troisième partie a montré que l’on peut obtenir de façon non-destructive des 

informations précises quant à la structure tridimensionnelle des dents grâce à la 

microtomographie X. De plus, l’approche par les coupes standardisées fournit des données 

quantitatives très peu subjectives. Comme il n’est pas nécessaire de segmenter l’émail pour 

appliquer cette technique, elle est facilement applicable aux fossiles. Les différents indices 

développés ici permettent de caractériser rapidement certains aspects des dents 

indépendamment de leur taille. Ils peuvent donc être appliqués à tous les types de molaires de 

primates. Bien que les résultats présentés dans cette partie ne concernent que les Hominoïdes, 

l’application de ces méthodes aux primates en général devrait fournir des informations très 

intéressantes sur un plan fonctionnel (comme nous le verrons chez Siamopithecus eocaenus 

dans la quatrième partie), et éventuellement sur un plan phylogénétique. En particulier, 

l’exploitation mathématique des données concernant la distribution de l’émail pourrait se 

révéler extrêmement informative. L’application de ces méthodes à un large échantillonnage 

de primates actuels et fossiles constitue donc l’une des perspectives principales à ce travail de 

thèse. 
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Partie IV : Approche microtomographique 

de différents spécimens de Siamopithecus 

eocaenus 
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Introduction 
 

Cette quatrième partie a pour but de présenter certains aspects de la µCT en 

paléontologie à travers plusieurs expériences réalisées sur les différents fossiles de 

Siamopithecus eocaenus. 

Le premier aspect qui sera développé dans cette quatrième partie concerne l’épaisseur de 

l’émail observée chez Siamopithecus, et ses implications mécaniques. Ensuite, à travers un 

examen rapide des principaux traits morphologiques des Amphipithecidae de grande taille, je 

proposerai une hypothèse pour essayer de reconstituer le régime alimentaire de ces animaux. 

Les parties suivantes concerneront successivement la visualisation externe des différents 

fossiles en 3D, l’extraction d’un germe dentaire inclus dans un fragment de mandibule d’un 

individu juvénile, et enfin, une tentative de reconstitution en trois dimensions des mâchoires 

de Siamopithecus. 
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I) Epaisseur de l’émail des Amphipithecidae de grande taille : 

implications fonctionnelles 
 

Dans la première partie, nous avons vu que l’émail est radial chez les Amphipithecidae 

de grande taille d’Asie du Sud-Est. Pour expliquer cette observation, j’ai proposé deux 

hypothèses : l’une phylogénétique et l’autre fonctionnelle. 

Pour la première, on considère que les Amphipithecidae ne présentent pas de bandes de 

Hunter-Schreger (HSB) parce que ce groupe ne les a pas encore acquises (dans ce cas, on 

considère que les HSB se sont développées de nombreuses fois en parallèle chez les 

primates). 

Pour la seconde, on considère que les primates avaient dès le début de leur histoire la 

potentialité génétique d’exprimer les HSB, mais que l’expression effective de ces structures 

est directement liée à la taille des animaux, avec, dans certains cas, une influence du régime 

alimentaire. Selon cette hypothèse, l’émail radial des Amphipithecidae de grande taille 

pourrait être liée à une adaptation à la folivorie. Toutefois, comme nous l’avons vu dans la 

première partie, pour que cette hypothèse soit plausible, elle implique que Siamopithecus et 

Pondaungia aient de l’émail relativement fin. 

 

L’étude des différents fossiles de Siamopithecus eocaenus étant l’un des aspects 

principaux de cette thèse, j’ai appliqué à quatre molaires de ce taxon les différentes techniques 

de mesure normalisées décrites dans la troisième partie. Afin de limiter les erreurs dues à la 

reconstruction des parties usées, je n’ai effectué ces opérations que sur les dents des 

échantillons TF 3635 et TF 3634, les autres fossiles présentant une usure trop avancée pour 

que les mesures soient réellement fiables. Le but principal de ces opérations était de 

caractériser le plus précisément possible l’épaisseur de l’émail chez Siamopithecus. En effet, 

ce caractère semble être très important pour essayer de comprendre le régime alimentaire des 

Amphipithecidae de grande taille. 

 

1) Caractérisation de l’épaisseur de l’émail chez Siamopithecus 
eocaenus 

 

Quatre molaires ont été orientées puis découpées selon le protocole exposé dans la 

partie III : M1 M2 du maxillaire TF 3635 et M2 M3 de la mandibule TF 3634. 
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Les séries dentaires de ces deux échantillons ont été imagées en µCT locale avec une 

résolution de 10,13µm. L’émail est facilement observable sur la plupart des sections, 

cependant, sur la mandibule TF 3634, il présente la particularité d’être moins dense que la 

dentine. Ces dents étant partiellement usées, les pointes des cornes de dentine ont été en partie 

extrapolées pour calculer l’orientation normalisée. Ensuite, afin de compenser l’usure et 

réduire son influence sur les mesures obtenues, les cuspides ont été reconstituées sur les 

coupes obtenues. 

 Les figures IV-1 et IV-2 présentent respectivement les résultats de ces différentes 

opérations sur la M2 du maxillaire TF 3635 et la M2 de la mandibule TF 3634. 

 
Figure IV-1 : Découpage normalisé d’une M2 de Siamopithecus eocaenus (du maxillaire 
TF 3635). A : vue occlusale normalisée par les pointes des cornes de dentine. B : vue 
occlusale montrant la position des différentes coupes verticales. 
Les cuspides ont été reconstruites sur les six coupes normalisées afin de compenser l’usure 
subie par la dent. 
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Figure IV-2 : Découpage normalisé d’une M2 de Siamopithecus eocaenus (de la mandibule 
TF 3634). A : vue occlusale normalisée par les pointes des cornes de dentine. B : vue 
occlusale montrant la position des différentes coupes verticales. 
Les cuspides ont été reconstruites sur les six coupes normalisées afin de compenser l’usure 
subie par la dent. 

 

Etant donné les différences parfois très faibles de densité entre émail et dentine sur ces 

échantillons, il est impossible de séparer ces deux tissus par une sélection des niveaux de gris. 

Il a donc été nécessaire de tracer à la main la jonction émail-dentine sur chaque coupe 

normalisée. Comme je l’ai déjà présenté dans la partie III, les résultats obtenus sur des dents 
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actuelles montrent une meilleure précision des mesures sur les coupes tracées manuellement 

que sur celles préparées en utilisant la technique du Half Maximum Height. En effet, le 

traçage manuel permet de mieux prendre en compte les parties fines au niveau du collet ou 

des pointes de dentine. Le fait de séparer manuellement émail et dentine sur les dents de 

Siamopithecus permet donc d’obtenir des résultats précis et fiables. 

 

Le but de ces différentes mesures était de caractériser l’épaisseur de l’émail pour ces 

quatre molaires. Le tableau IV-1 présente les résultats obtenus pour les différents indices 

présentés dans la partie III. Les données concernant la distribution de l’émail ne seront pas 

présentées car elles n’ont pas pu être exploitées pour le moment. 

 
Tableau IV-1 : Mesures dentaires normalisées de quatre molaires de Siamopithecus 
eocaenus réalisées selon le protocole défini dans la partie III de ce mémoire. 

 

 

2) Estimation de l’épaisseur de l’émail chez Pondaungia sp. 
 

Etant donné l’impossibilité de sortir les fossiles du pays, il n’a pas été possible 

d’observer par µCT la structure dentaire des Amphipithecidae du Myanmar. Toutefois, à partir 

de certains moulages présentant des dents cassées, il est possible d’estimer l’épaisseur 

moyenne de l’émail chez Pondaungia. C’est ce qu’ont essayé de faire Kay et al. (2004) à 

partir d’une molaire supérieure cassée (présentée à tort comme une M2 par ces auteurs), 

provenant du maxillaire NMMP-KU0003 (Shigehara et al., 2002) (également référencé sous 

le numéro de catalogue NMMP 12). Cette dent cassée est en fait la partie mésio-linguale de la 

M3 de ce maxillaire (Shigehara et al., 2002). Ce spécimen a été initialement décrit comme 
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appartenant à Pondaungia cotteri. Il est pourtant attribué à Pondaungia savagei par Egi et al. 

(2004) sur la base de sa taille importante. Son poids est estimé par ces auteurs à 8,6kg. 

Pour ne pas surcharger inutilement le texte qui va suivre, je ne parlerai que de 

Siamopithecus et de Pondaungia. Toutefois, toutes les observations réalisées chez 

Pondaungia cotteri (ou Pondaungia savagei en fonction des auteurs) sont très probablement 

valables pour Amphipithecus mogaungensis. En effet, ces différents taxons ne seraient en fait 

qu’une seule et même espèce, Pondaungia cotteri,  présentant un fort dimorphisme sexuel 

(voir Jaeger et al. 2004, annexe 1). Les résultats concernant le genre Pondaungia présentés 

dans la suite sont donc à comprendre au sens large. 

Sur la base d’observations au microscope électronique à balayage des cassures de cette 

M3 du spécimen NMMP 12, Kay et al. ont annoncé un émail très épais chez Pondaungia. 

Pour appuyer leurs propos, ils ont publié une figure (figure 6) montrant l’émail détouré à 

partir d’images MEB, prises sous plusieurs angles. Cette figure présentant un composite de 

fractures extrêmement éloigné du plan idéal pour calculer l’indice d’épaisseur relative de 

l’émail défini par Martin (1985), ce paramètre ne peut pas être obtenu pour Pondaungia. En 

revanche, à partir de cette figure, il est possible de calculer un autre indice défini par Martin 

(1985) : l’épaisseur moyenne de l’émail. 

En réalisant les mesures nécessaires au calcul de cet indice sur la figure présentée par 

Kay et al., on obtient une surface d’émail de 2,1mm², pour une longueur correspondante de 

jonction émail-dentine de 6,1mm ; soit une épaisseur moyenne de l’émail d’environ 0,3mm. 

Nous venons de voir que l’Epaisseur Moyenne Généralisée de l’Email (EMGE) chez 

Siamopithecus eocaenus varie entre 0,27 et 0,3mm (la moyenne étant de 0,29mm). Si l’on 

considère les poids estimés pour Siamopithecus et Pondaungia (respectivement 5,9 et 8,6kg) 

(Egi et al., 2004), on peut dire que l’épaisseur de l’émail chez Pondaungia est comparable à 

celle de Siamopithecus, voire même un peu plus faible étant donné que le spécimen 

NMMP 12 de Pondaungia est plus gros que les différents Siamopithecus. Sachant que l’indice 

moyen d’épaisseur relative généralisée de l’émail (ERGE) chez Siamopithecus est de 7,91 (ce 

qui correspond à de l’émail relativement fin comme nous allons le voir maintenant), il me 

paraît erroné d’affirmer que Pondaungia a de l’émail très épais. 
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3) Implications de l’épaisseur de l’émail des Amphipithecidae de 
grande taille : hypothèse de la folivorie 

 

a) Comparaison de l’épaisseur de l’émail des Amphipithecidae de grande 

taille avec d’autres taxons 

Comme nous l’avons vu dans la partie III (page 133), l’indice d’ERGE est totalement 

compatible avec l’indice d’épaisseur relative de l’émail défini par Martin (1985). Il est donc 

possible de comparer directement les résultats présentés dans ce mémoire avec les données de 

la littérature ayant été obtenues suivant les techniques de Martin. 

 

Martin et al. (2003) présentent une revue de la plupart des résultats de la littérature 

obtenus pour l’indice d’épaisseur relative de l’émail chez les primates actuels, ainsi que pour 

quelques autres mammifères. Les données quantitatives concernant les primates fossiles sont 

plus disséminées et concernent la plupart du temps les Hominoïdes. Toutefois, des données 

intéressantes ont été publiées par Teaford et al. (1996) sur certains Anthropoïdes fossiles du 

Fayoum. En plus des données de la littérature, on peut prendre en compte les résultats des 

mesures sur les Hominoïdes présentés dans la partie III (tableau III-1).  

Afin d’obtenir des informations sur des primates non-Hominoïdes, j’ai également 

mesuré quelques échantillons d’espèces fossiles en appliquant le même protocole que pour les 

Hominoïdes. Le tableau IV-2 présente les résultats obtenus pour ces quelques dents. Ces 

informations restent très ponctuelles, mais elles permettent tout de même de se faire une idée 

de ce que l’on peut trouver dans les différents groupes de primates fossiles. 

 

Comme nous l’avons vu, l’indice moyen d’ERGE calculé chez Siamopithecus eocaenus 

est de 7,91. Dans son cas, l’indice de Distribution Latérale de l’Email (DLE) est relativement 

élevé, ce qui donne une Epaisseur Relative Fonctionnelle de l’Email (ERFE) faible. Ceci 

indique que Siamopithecus présente vraiment de l’émail fin voire même très fin. Si on ne se 

fonde que les mesures d’ERGE présentées ici et sur les différentes mesures d’épaisseur 

relative de l’émail dans la littérature, en dehors de Moeripithecus markgrafi et Oligopithecus 

rogeri du gisement Oligocène Inférieur de Taqah, aucun autre primate Anthropoïde actuel ou 

fossile décrit à ce jour ne présente un émail aussi fin. 

Dans la littérature, les données quantifiées sur les primates fossiles non-Hominoïdes 

sont relativement rares comme nous l’avons vu un peu plus haut. Si on tient compte des 
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quelques mesures présentées dans ce mémoire, on peut dire que Siamopithecus reste dans les 

primates à émail fin.  

 
Tableau IV-2 : Mesures dentaires normalisées chez différents taxons de primates fossiles. 
Toutes les dents présentées ont subi une reconstruction des cuspides, toutefois, étant donné 
la très faible usure, cette reconstruction a une influence très limitée. Une grande partie du 
collet de la dent de Moeripithecus a en revanche dû être reconstruite, les mesures 
concernant cet échantillon sont donc moins précises que pour les autres 

 

Ces comparaisons rapides permettent donc de confirmer que l’affirmation de Kay et al. 

attribuant de l’émail très épais à Pondaungia, sur la base de l’observation de la M3 cassée du 

spécimen MNNP 12, est très probablement erronée. Au contraire, l’émail des 

Amphipithecidae de grande taille peut être considéré comme fin voire même très fin. 

 

Les différentes données présentées ici suggèrent qu’avoir de l’émail fin pourrait être un 

caractère primitif chez les primates. En effet, les valeurs obtenues pour les différents 

spécimens d’Adapiformes et d’Omomyiformes de l’Eocène ainsi que pour les Anthropoïdes 

du début de l’Oligocène, sont toutes relativement faibles en regard de celles présentées par 

Teaford et al. (1996) pour cinq espèces plus tardives d’Anthropoïdes du Fayoum. De plus, les 

Strepsirhiniens actuels présentent globalement de l’émail plus fin que les Anthropoïdes. 

L’étude de formes plus anciennes pourrait permettre de vérifier cette hypothèse. 

Il est donc autorisé de penser que l’émail fin des Amphipithecidae pourrait être un 

caractère primitif de ce groupe. Cependant, la finesse de l’émail couplée à de l’émail radial 

(partie I) a également des implications importantes sur un plan mécanique, que nous allons à 

présent examiner. 
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b) Implications mécaniques de l’épaisseur et de la microstructure de 

l’émail des Amphipithecidae de grande taille. 

Pondaungia et Siamopithecus ont été décrits par Kay et al. (2004) comme des primates 

se nourrissant de graines ou d’aliments durs. Ces auteurs considèrent que la morphologie des 

mâchoires et des dents de ces primates, associée à de l’émail très épais, est une adaptation 

permettant de développer une grande force en pression pour écraser une nourriture dure. Il a 

en effet été démontré que l’augmentation de l’épaisseur de l’émail est généralement liée à des 

adaptations à une nourriture dure (Kay, 1981). De plus, cet épaississement de l’émail est 

généralement associé au développement de HSB qui permettent d’empêcher la propagation 

des fractures (Koenigswald et al., 1987; Rensberger, 1997). 

Une nourriture dure n’est pas obligatoirement associée à de l’émail très épais. Martin et 

al. (2003) ont montré récemment que certains Platyrhiniens actuels qui se nourrissent de fruits 

durs n’ont pas d’émail épais. Ces auteurs montrent qu’il s’agit dans ce cas d’adaptations 

particulières qui impliquent une ouverture des fruits durs grâce à la denture antérieure très 

développée, les molaires n’ayant plus ensuite qu’à broyer le cœur du fruit beaucoup plus 

tendre « sclerocarpic foraging ». Toutes ces formes présentent néanmoins des HSB très 

développées, même au niveau des molaires. 

Comme mentionné par Kay et al. (2004), « the teeth of species that specialize in eating 

hard seeds or in splitting open tough, hard fruits have thicker enamel (Kay, 1981) or more 

specialized enamel structure (Martin et al., 1994) than closely-related frugivorous and 

folivorous species ». Bien que les Amphipithecidae aient apparemment une denture antérieure 

très développée (Chaimanee et al., 2000a; Kay et al., 2004; Shigehara et al., 2002), à la vue 

de l’épaisseur et de la microstructure de leur émail, il semble très peu probable qu’ils aient eu 

un régime alimentaire composé de nourriture coriace. Leur émail ne paraît adapté ni à 

l’écrasement de graines par les molaires, ni à l’ouverture de noix avec la denture antérieure. 

 

Nous allons à présent examiner certains caractères morphologiques des Amphipithecidae 

sous l’hypothèse d’un régime folivore, proposée dans la première partie. 

 

c) Folivorie et caractères morphologiques des Amphipithecidae des 

grande taille 

Comme nous l’avons vu dans la première partie, le fait que les Amphipithecidae de 

grande taille aient de l’émail radial fin rappelle ce que l’on observe chez les taxons actuels et 

fossiles ayant un régime folivore. Toutefois, les conclusions de Kay et al. ne reposent pas que 
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sur l’épaisseur de l’émail. Elles s’appuient également sur certains caractères morphologiques. 

Nous allons examiner les différents caractères qu’ils proposent afin de voir s’ils pourraient 

être compatibles avec un régime folivore. 

 

L’un des caractères les plus marquants chez les Amphipithecidae selon Kay et al. est la 

robustesse du corps mandibulaire qui suggèrerait une forte puissance de mastication. 

Cependant, comme le remarquent ces auteurs, les dimensions en largeur et en hauteur des 

mandibules de Pondaungia et Siamopithecus (calculées relativement à la largeur de la M1), 

sont compatibles avec celles obtenues pour des primates actuels mangeurs de graines, mais 

aussi avec celles des folivores (voir figure 8 de ces auteurs). 

La folivorie peut entraîner dans certains cas un fort développement des muscles 

masticatoires. Les mouvements masticatoires mis en jeux sont toutefois différents de ceux 

correspondant à une nourriture dure (Fleagle, 1999; Kay, 1981). Ce fort développement 

musculaire peut expliquer la hauteur des corps mandibulaires observés chez certains folivores 

actuels comme par exemple les Colobinae (Fleagle, 1999). On peut penser que le fort 

développement du corps mandibulaire chez les Amphipithecidae de grande taille est une 

convergence avec ce que l’on observe chez ce groupe de primates actuels. 

 

Le second type de caractères présentés par Kay et al. pour justifier un régime à base de 

nourriture dure est la symphyse chez Pondaungia et Siamopithecus. Bien qu’elle ne soit pas 

fusionnée, elle présente des inter-digitations montrant que les deux hémi-mandibules étaient 

fortement liées. Ils interprètent ce renforcement comme une adaptation servant à augmenter la 

puissance de mastication. Cette interprétation semble logique, pourtant, elle n’est pas 

forcément liée à une augmentation de la puissance de mastication liée à une nourriture dure. 

En effet, les Adapiformes folivores comme Adapis parisiensis, Leptadapis magnus ou 

Notharctus ont développé de façon convergente avec les Anthropoïdes une symphyse soudée. 

Ravosa et Hylander ont présenté l’idée que la fusion de la symphyse chez les primates 

pourrait être, dans certains cas, une adaptation pour résister à l’écartement latéral des 

mandibules (wishboning) dû à une mastication unilatérale à forte composante horizontale, 

généralement liée à une anisognathie (mâchoires supérieures plus larges que les mâchoires 

inférieures) (Ravosa et Hylander, 1994). Bien que les Amphipithecidae ne présentent pas de 

fusion des mandibules, on peut penser que le renforcement du corps mandibulaire et de la 

symphyse chez ce groupe pourrait être liée à ce type de mastication, tout à fait compatible 
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avec une adaptation à la folivorie. Je reviendrai sur ce point à la fin de cette quatrième partie 

en m’appuyant sur la reconstitution 3D des mâchoires de Siamopithecus. 

 

Enfin, l’argument le plus convaincant (en dehors de l’affirmation erronée d’un émail 

épais chez Pondaungia) présenté par Kay et al. pour appuyer l’hypothèse d’un régime 

alimentaire à base de nourriture dure est le très faible développement des crêtes coupantes 

chez les Amphipithecidae. Kay (1981) a montré que la folivorie est généralement liée à un fort 

développement de ces crêtes qui servent à découper les feuilles afin de rendre leur 

assimilation plus efficace. La morphologie dentaire des Amphipithecidae de grande taille 

semble donc à priori exclure un régime folivore. Toutefois, nous avons vu que la 

microstructure et l’épaisseur de l’émail permettent d’exclure un régime alimentaire composé 

d’aliments durs, pour des raisons de résistance mécanique.  

On se trouve donc face à un problème car les Amphipithecidae de grande taille 

présentent un mélange de caractères sans équivalent chez les primates actuels. Les 

Amphipithecidae étant un groupe extrêmement autapomorphe (Kay et al., in press; Seiffert et 

al., in press), il paraît difficile de reconstituer leur régime alimentaire sur la base de 

rapprochements globaux avec les primates actuels. 

 

d) Hypothèse d’une adaptation particulière à la folivorie des 

Amphipithecidae de grande taille 

Je vais à présent développer une hypothèse pour tenter d’expliquer les arrangements 

morphologiques particuliers observés chez les Amphipithecidae de grande taille. 

Si on considère la microstructure et l’épaisseur de l’émail, ainsi que la morphologie des 

mandibules sans tenir compte des crêtes coupantes, le régime alimentaire le plus logique 

serait la folivorie. On peut donc imaginer que ces animaux ont développé une adaptation 

particulière à la folivorie sans le fort développement des crêtes coupantes généralement 

associé à ce type de nourriture. Pondaungia présenterait une forme primitive de cette 

adaptation et Siamopithecus une forme plus dérivée avec des spécialisations dentaires plus 

poussées. 

 

Quand on observe la denture de ces animaux, il est intéressant de prendre en compte 

plusieurs caractères pour essayer de reconstituer leur régime alimentaire : 
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- Les rangées dentaires sont fortement courbées dans le plan vertical et horizontal 

(figure IV-3a). Lors de l’usure due à la mastication, cette courbure reste nette et la canine 

s’use dans le prolongement de cette courbe (figure IV-3b). 

 
Figure IV-3 : Courbures de la rangée dentaire inférieure chez Pondaungia. A : mandibule 
droite NMMP 17 en vue latérale et occlusale. B : mandibule droite d’un individu âgé 
(NMMP 24) présentant une forte usure des dents en vue latérale et occlusale. On peut voir 
que la canine, bien que fortement développée, s’use en suivant la courbure générale des 
dents jugales. 

 

- Les dents jugales s’usent principalement par la pointe des cuspides. Ce phénomène est 

particulièrement visible chez Siamopithecus car les cuspides sont relativement hautes. Ces 

dernières peuvent présenter une usure marquée sans qu’il y ait la moindre trace d’abrasion au 

niveau des bassins (figure IV-4a). Ce phénomène s’observe aussi dans une moindre mesure 

chez Pondaungia (figure IV-4b).  

- Les dents jugales sont très larges à leur base et les cuspides ont tendance à être 

resserrées vers le centre des couronnes (ceci se traduit par les faibles valeurs des deux indices 

de périphérisation des cuspides obtenus pour les molaires de Siamopithecus). Ici encore, cet 

aspect semble être plus marqué chez Siamopithecus que chez Pondaungia, bien qu’il n’ait pas 

été quantifié chez Pondaungia. 

- Chez Siamopithecus, les cuspides sont relativement hautes avec un très fort 

développement des cornes de dentine comme on peut le voir sur les figures IV-1 et IV-2 

présentées précédemment. Comme aucune reconstruction microtomographique de 

Pondaungia n’est disponible à l’heure actuelle, il est difficile de savoir si le développement 

des cornes de dentine est aussi fort chez ce taxon que chez Siamopithecus. Toutefois, 

l’observation de dents usées semble montrer que la dentine au niveau des cuspides présente 

des pointes très hautes et relativement effilées. La structure dentaire de Pondaungia serait 



 164

donc qualitativement la même que chez Siamopithecus, mais avec un développement plus 

faible des caractères présents chez ce dernier. 

 
Figure IV-4 : Usure par les sommets des cuspides chez les Amphipithecidae de grande 
taille. A : vue occlusale de M1-M2d chez Siamopithecus eocaenus (maxillaire droit inédit) 
observée par µCT avec une résolution de 47µm. On peut voir que les cuspides linguales 
sont déjà relativement usées alors qu’il n’y a aucune trace d’abrasion au niveau des bassins. 
B : photographie d’un moulage de M2g (symétrique) de Pondaungia (NMMP 12) montrant 
une forte usure des cuspides sans trace d’usure au centre de la dent. A ce stade d’abrasion, 
les replis de l’émail dans le bassin central ne sont pas du tout usés. 

 

A partir de ces différentes observations, on peut présenter une hypothèse sur le 

mécanisme masticatoire des Amphipithecidae de grande taille. 

Tout d’abord, le fait que les dents s’usent par les pointes des cuspides sans contrepartie 

au niveau des bassins correspondants peut s’expliquer si les cuspides viennent s’user les unes 

contre les autres. Une telle usure implique une très nette prédominance des mouvements en 

frottement horizontaux latéraux (et antéro-postérieurs dans une moindre proportion), au lieu 

de mouvements verticaux en pression (prépondérants dans le cas d’un régime impliquant 

l’écrasement d’aliments durs). Ces fortes composantes horizontales des mouvements 

masticatoires sont compatibles avec les courbures marquées des rangées dentaires et le fait 

que les canines s’usent dans le prolongement des dents jugales. Comme les canines ne 

dépassent pas des rangées dentaires, elles n’entravent pas les mouvements horizontaux. Les 

courbures des rangées dentaires indiquent que les mouvements masticatoires ne s’effectuent 

pas selon un plan mais plutôt suivant une trajectoire en dôme, ouvert vers l’avant des 

mâchoires. Ceci est particulièrement visible sur la mandibule NMMP 24 très usée de 
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Pondaungia présentée précédemment sur la figure IV-3. Nous verrons à la fin de cette 

quatrième partie que c’est également le cas chez Siamopithecus. 

Une mastication à fortes composantes horizontales en frottement explique également le 

développement très marqué des corps mandibulaires ainsi que le renforcement de la 

symphyse, car elle nécessite des mouvements larges et puissants. 

Ces mouvements de mastication permettent également d’expliquer l’usure dentaire 

observée chez Siamopithecus. En effet, les molaires supérieures présentent une usure 

beaucoup plus marquée des cuspides linguales que jugales alors que les dents inférieures 

présentent un schéma inverse. Ceci correspond bien à un mouvement suivant une trajectoire 

en dôme. Une fois encore, ce phénomène est très marqué chez Siamopithecus alors qu’il est 

beaucoup plus faible chez Pondaungia. Je développerai plus longuement les mouvements de 

mastication chez Siamopithecus à la fin de cette quatrième partie. 

Si on tient compte de ces mouvements, alors la forme des dents jugales avec un 

élargissement de la base et des cuspides hautes chez Siamopithecus pourrait être une 

adaptation pour lacérer efficacement les feuilles sans le développement des crêtes coupantes 

observées chez les autres primates folivores. En effet, comme les cuspides sont relativement 

hautes, avec de l’émail radial fin, la dentine se trouve rapidement exposée. Dès lors, il se 

forme des rebords d’émail relativement coupants et résistants à l’abrasion qui peuvent 

remplacer les crêtes observées chez les autres primates folivores. L’élargissement de la base 

des cuspides pourrait être une adaptation permettant de conserver une grande longueur 

efficace de rebords d’émail coupant sur les dents jugales, même après une usure complète des 

cuspides. 

 

Comme je l’ai déjà signalé plusieurs fois, la plupart des caractères dont je viens de 

parler, et tout particulièrement les caractères dentaires, sont plus dérivés chez Siamopithecus 

que chez Pondaungia. On peut donc penser que Siamopithecus avait un régime folivore strict 

alors que Pondaungia était un peu moins spécialisé et devait inclure des fruits ou d’autres 

aliments tendres dans son alimentation. De plus, le fort développement de la denture 

antérieure chez Pondaungia, probablement présent également chez Siamopithecus, pourrait 

éventuellement être interprété comme une adaptation pour l’arrachage des feuilles plutôt que 

pour l’ouverture de fruits durs. 

 

Cette hypothèse d’une adaptation particulière à la folivorie chez les Amphipithecidae de 

grande taille peut paraître surprenante. Toutefois, elle expliquerait un certain nombre des 
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caractères particuliers de ce groupe extrêmement autapomorphe. De plus, elle pourrait être 

testée efficacement par une étude des traces de micro-usure chez Pondaungia et 

Siamopithecus, car les traces d’usure sont très différentes entre des animaux folivores et des 

animaux se nourrissant d’aliments durs (Teaford et al., 1996). 

L’observation de la structure dentaire et de la microstructure de l’émail chez 

Myanmarpithecus yarshensis (Takai et al., 2001) pourrait être très informative, car cette 

espèce a un schéma d’usure apparemment très différent de celui observé chez Siamopithecus 

et Pondaungia. En effet, ce taxon présente une usure précoce des bassins en rapport avec 

l’usure des cuspides. Ceci implique un régime alimentaire différent. Ce taxon est considéré 

par Kay et al. comme étant frugivore (Kay et al., 2004). Cependant, sa petite taille (1,8kg  

(Egi et al., 2004)) le place juste en dessous de la limite de masse correspondant à l’expression 

des HSB chez les primates. Il est donc probable qu’il n’exprime que de l’émail radial. En 

revanche, la détermination précise de l’épaisseur de l’émail chez ce taxon pourrait permettre 

d’apporter des arguments pour appuyer ou réfuter l’hypothèse de la folivorie des 

Amphipithecidae de grande taille. En effet, si la finesse de l’émail constatée chez 

Siamopithecus, et très probablement chez Pondaungia, est bien liée au développement de la 

folivorie, il ne serait pas étonnant que Myanmarpithecus présente de l’émail relativement plus 

épais que ces deux taxons. 

 

 

Nous allons à présent nous intéresser à différentes applications de la µCT en 

paléontologie, en nous appuyant sur les résultats obtenus sur les fossiles de Siamopithecus 

eocaenus (présentés dans la première partie de ce mémoire). A partir de la reconstitution des 

mâchoires de ce primate, j’avancerai des arguments supplémentaires pour appuyer un régime 

alimentaire folivore. Je ne reviendrai pas sur les applications à très haute résolution pour 

observer la microstructure de l’émail car elles ont déjà été décrites dans la première partie. 
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II) Exemples d’applications de la microtomographie X sur les 

différents spécimens de Siamopithecus eocaenus 
 

1) Visualisations externes et rendu tridimensionnel 
 

La première des applications de la µCT en paléontologie est la visualisation externe de 

fossiles. A partir de ce type de données, on peut générer des images sous n’importe quel angle 

et avec différents modes d’éclairages ou de rendus. On arrive par ce biais à obtenir, pour des 

échantillons de taille relativement importante, des images très proches de ce que fournit un 

microscope électronique à balayage sur de petits échantillons. De plus, il est possible de 

s’affranchir de la perspective et également d’obtenir des images nettes quelle que soit la 

profondeur de champ désirée. Enfin, on peut facilement générer des couples d’images 

stéréoscopiques ou des anaglyphes grâce à ces données. 

 

a) Données à basse résolution 

Les trois premiers spécimens que je vais présenter ont été imagés sur la ligne de lumière 

ID17 de l’ESRF, à l’occasion d’une expérience (sc1213 voir annexe 3) menée en 

collaboration avec Michel Brunet et Patrick Vignaud. Elle avait pour but principal d’examiner 

la région maxillaire de l’holotype de l’espèce d’Hominidé du Tchad Sahelanthropus 

tchadensis (ce crâne étant plus connu sous le nom de Toumaï), ainsi que divers autres fossiles 

associés (Brunet et al. 2002 ; Vignaud et al. 2002 ; Brunet et al. 2004, annexe 5). En dehors de 

l’annexe 5, aucun autre résultat concernant ces fossiles tchadiens n’est présenté ici car ils ne 

s’inscrivent pas directement dans le cadre de cette thèse. 

Les données ont été obtenues en utilisant une caméra CCD FReLoN (Fast Readout Low 

Noise) de 2048 pixels, couplée à un dispositif de fibre optique (taper). Ce montage permet 

d’obtenir des voxels cubiques de 47µm pour un champ de vue de 9cm. Il faut donc relativiser 

le sens de l’expression : données à basse résolution. Une taille de voxel de 47µm n’est pas 

exceptionnelle pour un microtomographe, mais les résultats n’ont déjà plus rien de commun 

avec ce que peut fournir un tomographe médical (résolution maximale 250µm avec une 

épaisseur de coupe de 600µm). Nous avons utilisé une énergie de 65keV avec un faisceau en 

mode uniforme pour examiner ces spécimens de Siamopithecus eocaenus. 

 



 168

Les trois échantillons que nous avons étudiés lors de cette expérience sont la mandibule 

TF 7624 et les deux maxillaires inédits appartenant à un seul individu, présentés dans la 

première partie (voir la figure I-21). Les deux premiers fossiles décrits de Siamopithecus 

eocaenus (le maxillaire droit holotype TF 3635 et la mandibule partielle droite TF 3634) n’ont 

pas pu être imagés à basse résolution, car ils se trouvaient en Thaïlande au moment de cette 

expérience. Toutefois, comme nous le verrons un peu plus loin, leurs rangées dentaires 

avaient été imagées à moyenne résolution lors d’une expérience précédente. 

 

Les figures IV-5, 6 et 7 présentent les visualisations 3D de ces différents spécimens, 

réalisées à partir des données microtomographiques à basse résolution. Sur le maxillaire 

gauche, la colle présente sur l’original a été supprimée virtuellement afin de laisser apparaître 

les racines des dents. 
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Figure IV-5 : Visualisation externe de la mandibule droite de Siamopithecus eocaenus 
TF 7624 obtenue à partir de données microtomographiques à 47µm de résolution. A : vue 
mésiale. B : vue jugale. C : vue occlusale. D : vue distale. E : vue linguale. F : vue 
inférieure. 
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Figure IV-6 : Visualisation externe du maxillaire droit inédit de Siamopithecus eocaenus 
obtenue à partir de données microtomographiques à 47µm de résolution. A : vue mésiale. 
B : vue jugale. C : vue supérieure. D : vue occlusale. E : vue distale. F : vue linguale. 
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Figure IV-7 : Visualisation externe du maxillaire gauche inédit de Siamopithecus eocaenus 
(du même individu que le maxillaire droit précédent) obtenue à partir de données 
microtomographiques à 47µm de résolution. A : vue mésiale. B : vue jugale. C : vue 
supérieure. D : vue occlusale. E : vue distale. F : vue linguale. 
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b) Données à moyenne résolution 

- Rangées dentaires imagées en microtomographie locale 

Les données à moyenne résolution regroupent les différents échantillons ayant été 

imagés avec une taille de voxel comprise entre 5 et 15µm. Les données sur les fossiles de 

Siamopithecus ont été acquises durant deux expériences sur ID19 s’inscrivant dans le cadre de 

deux projets d’études plus larges : sc918 et sc1112 (voir annexe 3). En µCT, la  largeur du 

champ de vue est liée à la résolution utilisée. Avec des résolutions de cet ordre, sur ID19, sa 

largeur maximale est de 1,4cm (la hauteur peut néanmoins atteindre près de 10cm en faisant 

plusieurs scans successifs). Toutefois, comme nous l’avons vu dans la première partie, il est 

possible de travailler en µCT locale afin de n’imager qu’une zone particulière d’un 

échantillon. J’ai donc pu obtenir des données à moyenne résolution en µCT locale sur les 

rangées dentaires du maxillaire droit TF 3635 et de la mandibule droite partielle TF 3636. Ce 

sont ces données à moyenne résolution qui ont été utilisées pour caractériser l’épaisseur de 

l’émail chez Siamopithecus eocaenus dans le premier chapitre de cette quatrième partie. Elles 

ont été acquises sur ID19 en utilisant une caméra FReLoN de 1024 pixels couplée à un 

système optique fournissant une taille de voxel de 10,13µm pour un champ de vue de 1cm. 

L’énergie utilisée a été 50keV avec un faisceau en mode 2/3 1/3. 

Les figures IV-8 et 9 présentent les visualisations 3D de ces rangées dentaires, obtenues 

à partir des données en µCT locale à moyenne résolution. 

J’ai également imagé sur ID19 les rangées dentaires de la mandibule TF 7624 et du 

maxillaire droit inédit avec une résolution de 7,46µm (pour un champ de vue de 1,4cm) avec 

la caméra FReLoN de 2048 pixels en µCT locale. L’énergie utilisée était de 50keV avec un 

faisceau en mode 16 bunch. Toutefois, étant donné la quantité importante de données que cela 

représente (environ 40 Gigaoctets), je n’ai pas eu le temps de préparer ces échantillons. De 

plus, suite à des problèmes durant la reconstruction, la qualité de ces données n’est pas aussi 

satisfaisante que celle obtenue sur les deux échantillons présentés précédemment. 

 

- Fragment de mandibule juvénile TF 1292 

Bien que l’attribution de ce fossile à Siamopithecus soit très discutable, comme nous le 

verrons un peu plus loin, j’ai décidé de le présenter ici. Etant donné sa taille, il a pu être imagé 

totalement avec une résolution de 7,46µm ; les données ont été réduites à une résolution de 

14,92µm pour générer les images présentées ici (à 7,46µm, cet échantillon fait près de 8 

Gigaoctets, ce qui est très lourd à gérer). Il a été imagé sur ID19 à une énergie de 40 keV avec 

un faisceau en mode 16 bunch. La figure IV-10 présente la visualisation 3D de ce fossile. 
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Figure IV-8 : Visualisation externe de la rangée dentaire du maxillaire droit TF 3635, 
holotype de Siamopithecus eocaenus, générée à partir de données obtenues en µCT locale 
avec une résolution de 10,13µm. A : vue mésiale. B : vue jugale. C : vue occlusale. D : vue 
distale. E : vue linguale. 
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Figure IV-9 : Visualisation externe de la rangée dentaire de la mandibule droite TF 3634 de 
Siamopithecus eocaenus, générée à partir de données obtenues en µCT locale avec une 
résolution de 10,13µm. A : vue mésiale. B : vue jugale. C : vue occlusale. D : vue distale. 
E : vue linguale. 
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Figure IV-10 : Visualisation externe du fragment inédit de mandibule d’un individu 
juvénile TF 1292 attribué, sous réserve, à Siamopithecus. Cette reconstruction 3D a été 
générée à partir de données microtomographiques à une résolution de 14,92µm. A : vue 
mésiale. B : vue jugale. C : vue occlusale. D : vue distale. E : vue linguale. F : vue 
inférieure. 
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Comme je l’ai présenté précédemment, ce fossile est un individu juvénile. Nous allons à 

présent voir que la µCT permet d’extraire virtuellement un germe dentaire encore inclus dans 

une mandibule, sans avoir à détruire le fossile. 

 

 

2) Extraction virtuelle du germe de P3 inclus dans la mandibule 
TF 1292 

 

a) Visualisation du germe dentaire sur une coupe virtuelle 

Ce fragment de mandibule appartenant à un individu juvénile, l’observation externe du 

fossile a montré que le germe de la P3 pouvait éventuellement être présent dans l’os. Ce 

fossile est très mal conservé, et les dents visibles sont en mauvais état. Le fait d’arriver à 

étudier une dent de plus n’est donc pas négligeable pour l’attribution de ce spécimen. C’est 

cet aspect qui m’a incité à imager cet échantillon, d’abord à basse résolution, puis à moyenne 

résolution. En plus de la visualisation externe que nous venons de voir, j’ai pu vérifier sur les 

coupes microtomographiques que le germe de P3 était bien présent. La figure IV-11 permet de 

repérer la localisation de cette dent dans la mandibule. Sur cette coupe virtuelle, la P3 paraît 

mieux conservée que le germe de P4 ou la M1, directement observables sur le fossile. 

 

b) Extraction tridimensionnelle virtuelle du germe de P3 

Par le biais d’une segmentation 3D sur des coupes dont les niveaux de gris avaient été  

modifiés en fonction de la granulosité dans l’échantillon, j’ai pu séparer virtuellement la P3 du 

reste du fossile. La figure IV-12 présente les différentes vues de cette dent une fois extraite de 

la mandibule. Si on excepte quelques fractures qui ne sont pas étonnantes en regard de l’état 

général de ce fossile, on peut voir que ce germe dentaire est assez bien conservé par rapport à 

la P4 et à la M1. A partir de ces images, il est tout à fait possible d’étudier la morphologie de 

cette dent. 
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Figure IV-11 : Vue linguale et coupe verticale virtuelle dans le spécimen TF 1292 
(fragment de mandibule d’un individu juvénile). Sur la coupe virtuelle il est possible de 
repérer précisément la localisation du germe encore inclus de la P3 et de voir que cette dent 
est relativement bien conservée. 
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Figure IV-12 : Germe de P3 virtuellement extrait du fragment de mandibule TF 1292 à 
partir des données microtomograhiques. A : vue mésiale. B : vue jugale. C : vue occlusale 
(le côté mésial est vers la droite et le côté jugal vers le bas). D : vue distale. E : vue 
linguale. 
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c) Considérations morphologiques et attribution du spécimen TF 1292 

Comme je l’ai déjà précisé, ce spécimen a été initialement attribué à un individu 

juvénile de Siamopithecus eocaenus. La figure IV-13 présente une comparaison des dents en 

commun sur la mandibule TF 7624 et le fragment de mandibule TF 1292, les deux spécimens 

étant représentés à la même échelle. 

 
Figure IV-13 : Comparaison en vue occlusale des dents communes (P3-M1) entre la 
mandibule de Siamopithecus eocaenus TF 7624 (haut) et le fragment de mandibule juvénile 
TF 1292 (bas). A la vue des deux prémolaires de TF 1292, il semble impossible d’attribuer 
ce fossile à Siamopithecus. 

 

 L’attribution de TF 1292 à Siamopithecus repose sur le fait que la M1, bien qu’en 

mauvais état, semble relativement proche de ce que l’on observe chez ce taxon, que ce soit au 

niveau de la morphologie ou de la taille. Toutefois, si on observe les deux prémolaires, on 

peut remarquer des différences importantes. En effet, la P4 ne présente aucune trace de 

talonide, alors que celui-ci est bien développé sur la mandibule TF 7624 (Chaimanee et al., 
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2000a). De même, la P3 virtuellement extraite présente également une morphologie plus 

simple que celle observée sur la P3 de TF 7624. En ce qui concerne la taille, les deux 

prémolaires de TF 1292 sont beaucoup plus petites que celles de la mandibule TF 7624 alors 

que les M1 de ces deux échantillons sont globalement de la même taille.  

A la vue de ces différents caractères, l’attribution de ce spécimen à Siamopithecus paraît 

erronée. Bien que ce fossile soit très mal conservé, il suggère qu’il existe une autre forme de 

primates de grande taille dans la faune de Krabi. 

 

L’examen microtomographique de ce fossile permet également d’obtenir quelques 

informations quant à son développement dentaire. On peut voir que lorsque la M1 est 

fonctionnelle (du fait de l’état de l’émail, il est impossible de savoir si cette dent était déjà en 

occlusion à la mort de l’individu), les germes de la P4 et de la P3 sont déjà bien formés. Le 

germe de la P4 est plus avancé dans son développement que celui de la P3. Ceci est un 

caractère primitif chez les primates, que l’on observe chez de nombreux Strepsirhiniens ainsi 

que sur certains Anthropoïdes primitifs du Fayoum (Conroy et al., 1975). 

 

 

L’extraction virtuelle de la P3 de ce fossile permet de démontrer que la µCT est 

particulièrement intéressante pour étudier les fossiles de juvéniles avec des germes dentaires 

inclus. L’annexe 6 présente un autre exemple d’extraction virtuelle de germes dentaires 

effectuée sur un dermoptère fossile de Thaïlande (travail effectué en collaboration avec Loïc 

Bocat lors de son stage de DEA au laboratoire de paléontologie de l’ISE-M). Cette technique 

peut également être utilisée pour extraire virtuellement des dents matures afin d’étudier en 3D 

la morphologie de leurs racines. L’annexe 7 présente ce type d’extraction sur un 

Plésiadapiforme de l’Eocène Moyen d’Afrique du Nord (Tabuce et al., 2004) et l’annexe 9 

présente une extraction des racines sur la mandibule de Khoratpithecus piriyai. 

 

 

3) Reconstitution tridimensionnelle des mâchoires de 
Siamopithecus eocaenus 

 

Nous allons à présent aborder un autre aspect rendu possible par la µCT et qui 

commence à prendre de l’ampleur : la reconstitution tridimensionnelle de fossiles incomplets, 

cassés ou déformés (Ponce de León et Zollikofer, 2001 ; Thompson et Illerhaus, 1998; 
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Zollikofer et al., 1998; Zollikofer et al., 1995). Pour ce faire, je présenterai les différentes 

étapes de la reconstruction tridimensionnelle des mâchoires de Siamopithecus eocaenus que 

j’ai réalisée à partir de la mandibule TF 7624 et des deux maxillaires inédits. 

Les données utilisées sont celles ayant été obtenues sur ID17 avec une résolution de 

47µm. Cependant, pour des raisons de rapidité de calcul, ce composite a été réalisé à partir de 

données dont la résolution a été ramenée à 94µm. Cette reconstruction n’est pas encore tout à 

fait achevée à ce jour, certains aspects devront être corrigés, notamment le placement de la 

base des orbites et des barres post-orbitaires. L’annexe 8 présente un autre composite 3D 

réalisé à partir de dents isolées de l’Hominoïde fossile du Miocène de Thaïlande : 

Khoratpithecus chiangmuanensis, dont les mesures dentaires ont été présentées à la fin de la 

partie III. 

 

a) Correction de la mandibule TF 7624 

Cette mandibule écrasée présente trois fractures majeures. En découpant manuellement 

les données microtomographiques, j’ai pu séparer virtuellement les trois principaux morceaux 

(figure IV-14). Ensuite, grâce à des comparaisons avec les mandibules de Pondaungia (tout 

particulièrement la mandibule non déformée NMMP 24), et à l’observation de la courbure de 

l’os dentaire, j’ai pu replacer les deux morceaux présentant les dents. Le troisième fragment a 

été replacé pour obtenir la meilleure continuité possible des surfaces osseuses externes. Ces 

différentes opérations ont permis de compenser en grande partie les déformations subies par 

ce fossile, et ainsi de retrouver les courbures logiques de la rangée dentaire (figure IV-15). On 

peut d’ailleurs voir que d’après cette reconstruction, la courbure verticale semble un peu 

moins marquée chez Siamopithecus que chez Pondaungia.  
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Figure IV-14 : Séparation virtuelle des trois morceaux principaux de la mandibule droite de 
Siamopithecus eocaenus TF 7624. 
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Figure IV-15 : Comparaison de la mandibule TF 7624 avant et après replacement des trois 
morceaux principaux, en vues jugales et occlusales. 

 

 

b) Symétrisation de la mandibule corrigée TF 7624 

Une fois cette hémi-mandibule corrigée, elle a été symétrisée afin de reconstituer la 

mandibule complète. L’angle entre les deux branches a été estimé d’après la symphyse. 

Toutefois, le fossile étant écrasé, la symphyse est légèrement déformée. L’angle et la distance 

entre les deux branches ont donc en plus été comparés à la mandibule non déformée 

NMMP 24 de Pondaungia. Ceci a permis de montrer que la déformation au niveau de la 

symphyse est très faible sur TF 7624 et qu’elle a donc peu d’influence sur le placement des 

deux branches symétriques (figure IV-16). 
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Figure IV-16 : Symétrisation de la mandibule droite TF 7624. A : vue occlusale. B : vue 
inférieure. 

 

 

c) Mise en occlusion et symétrisation du maxillaire droit inédit 

L’étape suivante a consisté à mettre en occlusion le maxillaire droit inédit avec la 

mandibule droite précédemment corrigée. Cette opération est importante car elle permet de 

déterminer la forme de l’arcade dentaire supérieure en fonction de l’arcade inférieure. La mise 

en occlusion est délicate avec le logiciel VGStudio Max 1.1 car il n’y a pas de système 

permettant de détecter les collisions entre les différents objets virtuels. Rien n’empêche donc 

une interpénétration des dents, incompatible avec une bonne mise en occlusion. Bien que je 

ne puisse pas être sûr que le résultat soit optimal, la combinaison obtenue ici semble correcte 

(figure IV-17). Il n’y a aucune interpénétration entre les dents supérieures et inférieures. 

Le maxillaire gauche, attribué au même individu que le droit présenté ci-dessus, montre 

des déformations assez importantes avec, entre autres, un déplacement net de la M3. Il 

présente également une très forte usure des dents. Afin de simplifier la reconstruction des 

mâchoires, j’ai choisi d’utiliser un symétrique du maxillaire droit plutôt que le maxillaire 

gauche pour réaliser le palais et la rangée dentaire gauche (figure IV-18). 
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Figure IV-17 : Mise en occlusion du maxillaire droit inédit avec la mandibule 
précédemment corrigée et symétrisée.  

 

 
Figure IV-18 : Symétrisation du maxillaire droit inédit pour reconstituer le palais et les 
deux rangées dentaires supérieures. A : vue occlusale B : vue de face en occlusion avec les 
mandibules. 
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d) Complémentation de la partie orbitaire par le maxillaire gauche 

inédit 

Une fois les mâchoires reconstruites en 3D, il était intéressant de rajouter la base de 

l’orbite ainsi que le début de la barre post-orbitaire conservés sur le maxillaire gauche inédit, 

dans le but d’imaginer en partie la taille des orbites de Siamopithecus et de mieux 

appréhender son profil (figure IV-19). Toutefois, le placement de cette partie sur la 

reconstruction 3D est encore approximatif. Pour être sûr de sa position et de son orientation, il 

faudra séparer virtuellement les différents morceaux du maxillaire gauche afin de compenser 

les déformations, ce qui permettra sans doute de placer beaucoup plus précisément la base de 

l’orbite et la barre post-orbitaire. 
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Figure IV-19 : Composite complet, les bases de l’orbite et de la barre post-orbitaire ont été 
rajoutées puis symétrisées à partir du maxillaire gauche inédit. A : vue mésiale. B : vue 
latérale droite. C : vue inférieure. D : vue supérieure. E : vue distale. F : vue latérale 
gauche. 
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e) Hypothèse sur les mouvements de mastication 

A partir de ce composite, il est possible de se faire une idée plus précise des 

mouvements de mastication chez Siamopithecus. Sur la figure IV-19 présentée 

précédemment, on peut constater une forte anisognathie (1,15 au niveau de la M2 ; 1,21 au 

niveau de la M1 et de la P4 ; 1,27 au niveau de la P3). Cette plus grande largeur des mâchoires 

supérieures par rapport aux mâchoires inférieures suggère une mastication unilatérale 

marquée (Ravosa et Hylander, 1994). Ceci vient confirmer les hypothèses formulées dans le 

premier chapitre de cette quatrième partie, à partir des observations sur la symphyse 

mandibulaire. 

 

D’après ces observations, on peut penser que la mastication suivait un mouvement 

rotatif monodirectionnel à forte composante latérale avec également une composante antéro-

postérieure secondaire. La figure IV-20 présente grossièrement les orientations de ces 

mouvements, de face et de profil. La mastication rappelle ce que l’on peut trouver chez les 

gorilles actuels. Les mouvements latéraux chez Siamopithecus sont toutefois plus amples que 

chez Gorilla comme l’indique la forte anisognathie. La composante antéro-postérieure est  

également plus marquée. En effet, les canines, bien que fortement développées, ne viennent 

pas entraver les mouvements du fait de leur inclinaison vers l’avant des mâchoires. 

 
Figure IV-20 : Orientation générale des mouvements horizontaux de mastication. A : vue 
mésiale montrant la courbure des mouvements latéraux (prépondérants). B : vue latérale 
montrant la courbure des mouvements antéro-postérieurs (secondaires). Les mâchoires ont 
été écartées pour faciliter l’observation des rangées dentaires. 
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Ce mouvement latéral rotatif unidirectionnel des mâchoires, avec une composante 

antéro-postérieure secondaire, expliquerait l’usure différente des deux maxillaires inédits du 

même individu présentés plus haut, car si on corrige le déplacement subi par la M3, la très 

forte usure du maxillaire gauche semble en adéquation avec l’usure que l’on observe sur les 

molaires inférieures de la mandibule partielle TF 3634 (figure IV-21). Ceci montre que 

l’usure du maxillaire gauche est bien liée à la mastication et non pas à des phénomènes post-

mortem (bien qu’il semble qu’ils ne soient pas totalement absents étant donné l’état de ce 

fossile). 

 
Figure IV-21 : Comparaison en vue jugale des usures dentaires sur les molaires de la 
mandibule partielle TF 3634 (symétrisée) et du maxillaire gauche inédit.  La position de la 
M3 sur le maxillaire a été corrigée car ce fossile présente plusieurs déformations. On peut 
voir que la forme générale des usures dentaires de ces deux spécimens semble 
complémentaire. Ceci tendrait à prouver que l’usure excessive du maxillaire gauche inédit 
résulte principalement de la mastication. L’usure post-mortem est donc très limitée. 

 

Cette usure asymétrique des rangées dentaires droite et gauche vient encore appuyer 

l’hypothèse d’une mastication unilatérale liée à une forte anisognathie chez Siamopithecus. La 

majorité des efforts de mastication des aliments se faisant sur le côté gauche lors des phases 

ascendante et horizontale de la mastication, il en résulte une plus forte usure des dents de ce 

côté. Ce phénomène s’observe, dans une moindre mesure, chez certains gorilles (figure IV-

22). Cela explique également le fait que l’usure constatée sur les dents du maxillaire gauche 

soit relativement plate, alors qu’elle est très en pente sur le maxillaire droit. L’usure du 

maxillaire gauche serait due à la forte amplitude des mouvements horizontaux en frottement à 

la fin de la phase ascendante et surtout pendant la phase horizontale du mouvement rotatif de 
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mastication. Celle observée sur les dents jugales droites correspondrait à la phase descendante 

du mouvement rotatif, elle est donc beaucoup plus inclinée que sur le côté gauche.  

 
Figure IV-22 : Différences d’usure des dents jugales sur un gorille actuel dues à une 
mastication asymétrique. Le mouvement latéral de rotation se fait toujours dans le même 
sens, les dents de chaque côté ne présentent donc pas la même usure. 

 

L’observation des deux côtés de la mandibule NMMP 7 attribuée à Amphipithecus 

mogaungensis semble montrer également une usure asymétrique qui pourrait être liée à une 

anisognathie. Toutefois, le mauvais état de conservation de ce spécimen ne permet pas 

d’affirmer qu’elle serait due au même type de mouvements masticatoires que chez 

Siamopithecus. 

 

 

 

Si on considère dans leur ensemble les différents caractères dentaires et morphologiques 

observés chez Siamopithecus, on peut dire que bien que la morphologie générale et la forme 

des dents évoquent une régime à base d’aliments durs, tous ces caractères peuvent être 

expliqués par une adaptation particulière à la folivorie. 

Une telle hypothèse pourrait  expliquer la morphologie des dents par une augmentation 

de la longueur des rebords d’émail coupants, sans le développement des crêtes coupantes 

habituellement observées chez les autres primates folivores. Ensuite, si on considère un 
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mouvement de mastication latéral rotatif unidirectionnel avec une composante antéro-

postérieure secondaire, couplé à une forte anisognathie, on peut expliquer l’usure asymétrique 

des deux maxillaires ainsi que le fait que les sommets des cuspides soient usés sans trace 

d’abrasion dans les bassins correspondants. Ces mouvements expliquent également le fort 

développement des corps mandibulaires et le renforcement de la symphyse permettant ainsi 

une mastication plus efficace. Enfin, la folivorie permet d’expliquer la finesse de l’émail et sa 

microstructure. Etant donné la taille de Siamopithecus, ces deux aspects sont incompatibles 

avec un régime alimentaire composé d’aliments durs. Du fait de la faible résistance aux 

contraintes en pression de ce type d’émail, il est donc très probable que Siamopithecus ait été 

un primate folivore. 

L’étude des stries d’usure chez ce taxon pourrait apporter des arguments décisifs. 

Cependant, étant donné la conservation du matériel disponible à l’heure actuelle, une telle 

étude est impossible. Il faudra donc attendre la découverte de nouveaux spécimens présentant 

des dents peu altérées pour pouvoir conclure quant au régime alimentaire de taxon. 

Pondaungia (à considérer au sens large) présente la plupart des caractères que nous 

venons de voir, mais semble moins spécialisé. On peut donc penser qu’il avait un régime 

folivore moins strict incluant probablement des fruits. Les observations de l’épaisseur de 

l’émail chez ce taxon étant très imprécises, seules des investigations microtomographiques 

permettront d’obtenir des résultats réellement comparables à ceux de Siamopithecus. 

Cependant, le fait que, malgré sa taille, Pondaungia ne présente à priori que de l’émail radial 

a tendance à montrer qu’il n’était pas adapté à une nourriture dure. 
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Conclusion générale 
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Pour conclure ce mémoire, je vais rappeler brièvement les principaux résultats obtenus 

et envisager différentes perspectives. 

 

Tout d’abord, les observations de la microstructure de l’émail chez différents primates 

fossiles semblent montrer que ce type d’études n’est pas à même de fournir des informations 

phylogénétiques pertinentes au sein de ce groupe. Ceci a déjà été souligné par d’autres 

auteurs, notamment en ce qui concerne les types d’arrangements géométriques des prismes en 

coupe transversale et la distribution taxonomique des bandes de Hunter-Schreger. 

Chez les primates, l’étude de ces bandes de Hunter-Schreger montre une très forte 

homoplasie. Elles semblent être apparues plusieurs fois indépendamment dans de nombreux 

groupes. En revanche, si on considère que les primates ont acquis précocement au cours de 

leur histoire la potentialité génétique pour exprimer les bandes de Hunter-Schreger, mais que 

l’expression effective de ces structures est liée à la taille ou aux adaptations alimentaires, alors 

l’homoplasie observée n’est qu’apparente. Dans le cadre d’une telle hypothèse, l’expression 

de ce caractère, bien que peu informative sur un plan phylogénétique à grande échelle, peut 

apporter de précieuses données paléobiologiques. 

Cependant, l’aspect destructif de la plupart des techniques permettant d’observer la 

microstructure de l’émail interdit d’appliquer ce type d’études à de très nombreux taxons. Il 

est nécessaire de développer des techniques efficaces d’investigation non-destructives. La 

microtomographie locale à rayonnement X synchrotron en contraste de phase à très haute 

résolution semble être, de ce point de vue, une technique ayant un très fort potentiel. Certains 

développements pourraient permettre d’obtenir, à terme, des résultats de très bonne qualité. 

 

A la vue des premiers résultats, cette technique semble également être à même de 

fournir des informations sur le développement de l’émail chez les primates. Comme cela a 

déjà été suggéré par différents auteurs, l’étude des marques du développement de l’émail chez 

les primates fossiles pourrait fournir des informations phylogénétiques. La 

possibilité d’obtenir des données de bonne qualité sans avoir à couper les dents ouvre de 

nouvelles perspectives en augmentant considérablement les possibilités d’accès à certains 

taxons. 

De plus, l’observation de l’émail chez les rhinocéros a permis de mieux comprendre le 

statut des laminations parfois observées chez les primates. Outre les implications pour les 

études paléoclimatiques à haute résolution (liées à la minéralisation précoce de la jonction 

émail-dentine) présentées dans la deuxième partie de ce mémoire, la mise en évidence de la 
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nature journalière de ces structures éclaircit certaines descriptions contradictoires effectuées 

chez les primates. 

 

L’épaisseur et la distribution de l’émail sont également des aspects très étudiés chez les 

primates, en particulier les Hominoïdes. Durant cette thèse, j’ai utilisé la microtomographie X 

pour constituer une base de données tridimensionnelles de dents de primates fossiles et 

actuels. A partir de quelques-unes de ces données, j’ai développé une méthode de découpage 

normalisé des molaires dans le but de s’affranchir de plusieurs défauts des techniques 

classiques. 

Tout d’abord, il n’est plus nécessaire de couper les dents. La précision de la 

microtomographie permet d’obtenir des résultats tout à fait comparables à ceux fournis par 

des coupes physiques. Il est donc possible d’accéder à plus de matériel et d’obtenir des 

informations sur des pièces très rares ou des holotypes. 

Ensuite, grâce à une normalisation mathématique d’orientation par les pointes des 

cornes de dentine, on peut générer des coupes virtuelles dont l’orientation n’est pas 

subjective. A partir d’un nombre limité de coupes, on peut caractériser de façon très précise 

l’épaisseur et la distribution de l’émail sur une molaire. On obtient ainsi des résultats proches 

de ceux fournis par des approches tridimensionnelles globales des dents sans avoir à séparer 

l’émail et la dentine sur la couronne complète (ce qui est généralement très long voire 

impossible avec des dents fossiles). 

L’une des principales perspectives de ce travail est donc la généralisation de ces 

mesures au plus large échantillonnage taxonomique possible, afin d’obtenir une vue 

d’ensemble des variations de l’épaisseur de l’émail et de sa distribution chez les primates 

fossiles et actuels. A partir d’une vue large de ces aspects chez les primates, de nouveaux 

caractères dentaires pourront peut-être fournir des informations phylogénétiques et/ou 

fonctionnelles. 

 

Enfin, en combinant cette approche de l’épaisseur de l’émail avec l’étude non-

destructive de la microstructure de ce tissu chez Siamopithecus (et dans une moindre mesure 

chez Pondaungia), j’ai proposé, pour des raisons biomécaniques de résistance de l’émail,  de 

rejeter l’hypothèse d’un régime alimentaire composé d’aliments durs, au profit d’une 

adaptation éventuelle à la folivorie chez ces deux taxons. A partir de différentes applications 

de la microtomographie, et notamment grâce à une reconstitution des mouvements de 

mastication chez Siamopithecus, j’ai pu conforter cette hypothèse de la folivorie chez les 
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Amphipithecidae de grande taille. Cette étude fonctionnelle demande cependant à être 

approfondie par de nombreux aspects qui n’ont été qu’abordés rapidement durant ce travail. 

 

La microtomographie à rayonnement X synchrotron rend à présent possibles des 

approches multiples sur certains fossiles sans leur causer le moindre dommage. L’application 

de ce type d’approches à l’Amphipithecidae de taille relativement petite Myanmarpithecus 

(considéré à l’heure actuelle comme frugivore) serait particulièrement intéressante. Elle 

pourrait permettre de mieux déterminer quels caractères observés dans ce groupe reflètent des 

adaptations fonctionnelles et quels caractères seraient plus à même de fournir des 

informations phylogénétiques. 

Une meilleure connaissance de la paléobiologie des Amphipithecidae pourrait donc 

permettre de mieux appréhender leurs relations avec les autres groupes de primates, et ainsi 

éclaircir un peu l’origine encore mystérieuse des Anthropoïdes. 
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ANNEXE 2 
 

 

Exemple d’application de la microtomographie à très haute résolution sur une 

charophyte fossile. La figure ci-dessous présente une vue latérale externe et une extraction 

virtuelle tridimensionnelle de la structure interne d’une gyrogonite de Peckisphaera gigantea 

(Crétacé Supérieur). Les données ont été obtenues sur ID19 en contraste de phase avec une 

résolution de 1,4µm. Ce travail a été réalisé dans le cadre d’un projet scientifique soumis à 

l’ESRF (sc1218), en collaboration avec Monique Feist. 
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ANNEXE 3 
 

 

 

Cette annexe présente les différents projets scientifiques ayant été soumis à l’ESRF 
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ANNEXE 4 



 242



 243



 244



 245



 246

 



 247

ANNEXE 5 
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ANNEXE 6 
 

Extraction virtuelle des germes dentaires inclus dans une mandibule droite partielle d’un 

individu juvénile de dermoptère fossile de Thaïlande : cf. Dermotherium major (SHM CP 

363). Ce travail a été réalisé en collaboration avec Loïc Bocat, durant son stage de DEA au 

laboratoire de paléontologie de l’ISE-M. Quatre germes dentaires (I2, C, P3, P4) en bon état 

ont pu être extraits virtuellement de ce fossile à partir de données microtomographiques, 

d’une résolution de 10,13µm, obtenues sur ID19. A : Vue externe linguale montrant la dP3 

fracturée ainsi que les parties visibles de la P4 et de la canine. B : Vue linguale des germes 

dentaires extraits virtuellement. C : Vue occlusale des germes. 
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ANNEXE 7 



 259



 260



 261



 262



 263



 264



 265



 266



 267



 268



 269



 270



 271



 272



 273



 274



 275

 



 276

ANNEXE 8 
 

 

Reconstructions hypothétiques des mâchoires du mâle et de la femelle de 

Khoratpithecus chiangmuanensis, réalisées à partir de dents isolées imagées par 

microtomographie à 30,3µm et 10,13µm sur la ligne de lumière ID19. 

La première planche présente différentes vues des mâchoires du mâle. La seconde 

présente celles de la femelles. La troisième montre l’occlusion dentaire en vue inférieure, 

supérieure et en semi-transparence chez le mâle et la femelle. On peut noter le fort 

dimorphisme sexuel présenté par ce taxon. La forme des arcades dentaires et la taille des 

dents inconnues ont été extrapolées sur la base de comparaisons avec d’autres Hominoïdes 

actuels et fossiles. 

Depuis la réalisation de ce composite, une mandibule attribuée à une autre espèce du 

même genre plus récente a été décrite : Khoratpithecus piriyai (chaimanee et al., 2004) . La 

superposition du composite de K. chiangmuanensis avec cette nouvelle mandibule montre 

globalement une bonne correspondance. Cependant, il est nécessaire d’avancer légèrement la 

denture antérieure pour le corriger. La nouvelle mandibule a été imagée très récemment sur 

ID17 à 47µm (projet scientifique sc-1488 voir annexe 3). L’annexe 9 présente les résultats de 

cette expérience. A terme, elle devrait permettre de compléter certaines des dents ayant été 

extrapolées sur cette reconstitution des mâchoires de K. chiangmuanensis. 

 

La signification des couleurs utilisées sur ces composites est la suivantes : 

- gris :  dents réelles 

- rose :  symétriques des dents réelles 

- bleu :  dents connues pour un seul des deux sexe, transposées chez l’autre après correction 

de la taille par le facteur de dimorphisme sexuel moyen 

- vert :  dents inconnues chez les deux sexes ou présentant probablement un fort 

dimorphisme sexuel. Leur taille et leur forme ont été extrapolées d’après les autres 

dents connues. 
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ANNEXE 9 
 

 

Résultats préliminaires de l’imagerie par microtomographie X à rayonnement 

synchrotron de la mandibule RIN-765 de Khoratpithecus piriyai (chaimanee et al., 2004). 

Cette expérience a été réalisée sur la ligne ID17 de l’ESRF avec une taille de pixel de 

45.5 µm dans le plan des coupes et 43.2 µm suivant l’axe z. Les reconstructions 3D 

présentées ici ont été générées à partir de données ayant subi un binning de facteur 2 par 

moyenne, c’est à dire que chaque voxel est la moyenne de 8 voxels du volume initial. Cette 

opération permet de manipuler un volume de données beaucoup moins lourd, tout en 

augmentant considérablement le rapport signal sur bruit. 

 

La première planche présente les différentes vues de la reconstruction tridimensionnelle 

de la mandibule complète. La seconde montre des coupes verticales virtuelles à différents 

endroits dans la mandibule. La troisième présente une extraction virtuelle des racines des 

dents de la mandibule droite. Enfin, la dernière planche présente une comparaison en vue 

occlusale, de cette nouvelle mandibule avec le composite précédemment reconstruit et 

légèrement corrigé de Khoratpithecus chiangmuanensis, après mise à l’échelle. 

 

La plupart de ces images sera incluse dans un article de description détaillée de cette 

nouvelle mandibule, actuellement en cours de rédaction. 
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Aspects phylogénétiques et fonctionnels de la microstructure de l’émail dentaire et de la structure 
tridimensionnelle des molaires chez les primates fossiles et actuels : apports de la microtomographie à 

rayonnement X synchrotron 
 

Paul TAFFOREAU 
 

Résumé : Du fait de la très forte minéralisation de l’émail dentaire, la plus grande partie du registre fossile des 
primates est constituée de dents. La microtomographie à rayonnement X synchrotron permet d’obtenir des 
informations sur l’émail de façon non-destructive. Grâce à cette technique, l’étude combinée de la microstructure 
et de l’épaisseur de l’émail des Amphipithecidae de grande taille d’Asie du Sud Est a conduit à proposer 
l’hypothèse d’un régime alimentaire folivore pour ces primates au statut taxonomique actuellement très discuté. 
Une reconstitution tridimensionnelle des mâchoires de Siamopithecus eocaenus l’a confortée en permettant de 
proposer un schéma des mouvements masticatoires. La morphologie de ces primates pourrait donc refléter en 
partie une adaptation particulière à la folivorie. 

Le développement de l’émail a également été abordé par une comparaison entre les primates et les 
rhinocéros. Ceci a permis de clarifier le statut des laminations dont la relation avec la striation transversale des 
prismes était confuse. Ces différentes marques de croissance sont deux aspects d’une même chose. Une étude de 
la minéralisation précoce de la jonction émail-dentine chez les rhinocéros a conduit à proposer une nouvelle 
stratégie d’investigation des variations isotopiques dans l’émail, couplée à l’observation des marques de 
croissance, pour obtenir des données paléoclimatiques à haute résolution temporelle. 

Enfin, grâce à la microtomographie X, une approche tridimensionnelle de l’émail a été développée. Elle 
fournit des informations sur la distribution et l’épaisseur de l’émail grâce à un découpage normalisé des 
molaires. Cette technique non subjective, reproductible et applicable à toutes les molaires de primates ne 
nécessite pas de segmenter l’émail en trois dimensions, elle peut donc facilement être appliquée à des dents 
fossiles. L’étude de la distribution de l’émail des primates pourrait apporter de précieuses informations 
fonctionnelles et phylogénétiques.  

 
Mots-clés : Asie, primates, Eocène, Anthropoïdes, Amphipithecidae, microstructure de l’émail, épaisseur de 
l’émail, distribution de l’émail, microtomographie X, synchrotron, développement dentaire, rhinocéros, 
paléobiologie, paléoclimatologie 
 
 
 

Phylogenetic and functional aspects of tooth enamel microstructure and three-dimensional structure of 
modern and fossil primates molars : contributions of X-ray synchrotron microtomography 

 
Abstract : Due to the high mineralization of dental enamel, the majority of the primate fossil record is made of 
teeth. X-ray synchrotron microtomography allows, in a non-destructive way,  to obtain data about enamel. A 
combined study of enamel microstructure and thickness of large Amphipithecidae from South-East Asia, with 
this technique, led to propose the hypothesis of a folivorous diet for these primates, whose taxonomic status is 
strongly debated nowadays. A three-dimensional reconstitution of jaws of Siamopithecus eocaenus reinforced 
this hypothesis, allowing to propose a scheme of its mastication movements. The morphology of these primates 
could reflect a peculiar adaptation to folivory.  

Enamel development was also studied by using comparisons between primates and rhinoceros. It 
permitted to clarify the laminations status whose relationship with cross-striations was confuse. These different 
growth marks are two aspects of a single thing. A study of the early mineralization of the enamel-dentin junction 
among rhinoceros led to propose a new strategy to investigate the isotopic variations in enamel, coupled with the 
observation of growth marks, in order to obtain paleoclimatic data with a high temporal resolution. 

Finally, thanks to X-ray microtomography, a three-dimensional approach of enamel was developed. It 
brings pieces of information on its thickness and distribution by the way of a normalized cutting of molars. This 
technique is non-subjective, reproducible, and applicable to all primates molars. It does not imply to perform a 
three-dimensional segmentation of enamel, then it can be easily applied to fossil teeth. The study of primates 
enamel distribution could bring valuable functional and phylogenetic information. 
 
Keywords: Asia, primates, Anthropoids, Eocene, Amphipithecidae, enamel microstructure, enamel thickness, 
enamel distribution, X-ray microtomography, synchrotron, tooth development, rhinoceros, paleobiology, 
paleoclimatology 
 

 
Laboratoire de paléontologie, UMR CNRS 5554, Institut des Sciences de l’Evolution de Montpellier 

Université de Montpellier II, place Eugène Bataillon, 34095 Montpellier Cedex 



 



 



Aspects phylogénétiques et fonctionnels de la microstructure de l’émail dentaire et de la structure 
tridimensionnelle des molaires chez les primates fossiles et actuels : apports de la microtomographie à 

rayonnement X synchrotron 
 

Paul TAFFOREAU 
 

Résumé : Du fait de la très forte minéralisation de l’émail dentaire, la plus grande partie du registre fossile des 
primates est constituée de dents. La microtomographie à rayonnement X synchrotron permet d’obtenir des 
informations sur l’émail de façon non-destructive. Grâce à cette technique, l’étude combinée de la microstructure 
et de l’épaisseur de l’émail des Amphipithecidae de grande taille d’Asie du Sud Est a conduit à proposer 
l’hypothèse d’un régime alimentaire folivore pour ces primates au statut taxonomique actuellement très discuté. 
Une reconstitution tridimensionnelle des mâchoires de Siamopithecus eocaenus l’a confortée en permettant de 
proposer un schéma des mouvements masticatoires. La morphologie de ces primates pourrait donc refléter en 
partie une adaptation particulière à la folivorie. 

Le développement de l’émail a également été abordé par une comparaison entre les primates et les 
rhinocéros. Ceci a permis de clarifier le statut des laminations dont la relation avec la striation transversale des 
prismes était confuse. Ces différentes marques de croissance sont deux aspects d’une même chose. Une étude de 
la minéralisation précoce de la jonction émail-dentine chez les rhinocéros a conduit à proposer une nouvelle 
stratégie d’investigation des variations isotopiques dans l’émail, couplée à l’observation des marques de 
croissance, pour obtenir des données paléoclimatiques à haute résolution temporelle. 

Enfin, grâce à la microtomographie X, une approche tridimensionnelle de l’émail a été développée. Elle 
fournit des informations sur la distribution et l’épaisseur de l’émail grâce à un découpage normalisé des 
molaires. Cette technique non subjective, reproductible et applicable à toutes les molaires de primates ne 
nécessite pas de segmenter l’émail en trois dimensions, elle peut donc facilement être appliquée à des dents 
fossiles. L’étude de la distribution de l’émail des primates pourrait apporter de précieuses informations 
fonctionnelles et phylogénétiques.  

 
Mots-clés : Asie, primates, Eocène, Anthropoïdes, Amphipithecidae, microstructure de l’émail, épaisseur de 
l’émail, distribution de l’émail, microtomographie X, synchrotron, développement dentaire, rhinocéros, 
paléobiologie, paléoclimatologie 
 
 
 

Phylogenetic and functional aspects of tooth enamel microstructure and three-dimensional structure of 
modern and fossil primates molars : contributions of X-ray synchrotron microtomography 

 
Abstract : Due to the high mineralization of dental enamel, the majority of the primate fossil record is made of 
teeth. X-ray synchrotron microtomography allows, in a non-destructive way,  to obtain data about enamel. A 
combined study of enamel microstructure and thickness of large Amphipithecidae from South-East Asia, with 
this technique, led to propose the hypothesis of a folivorous diet for these primates, whose taxonomic status is 
strongly debated nowadays. A three-dimensional reconstitution of jaws of Siamopithecus eocaenus reinforced 
this hypothesis, allowing to propose a scheme of its mastication movements. The morphology of these primates 
could reflect a peculiar adaptation to folivory.  

Enamel development was also studied by using comparisons between primates and rhinoceros. It 
permitted to clarify the laminations status whose relationship with cross-striations was confuse. These different 
growth marks are two aspects of a single thing. A study of the early mineralization of the enamel-dentin junction 
among rhinoceros led to propose a new strategy to investigate the isotopic variations in enamel, coupled with the 
observation of growth marks, in order to obtain paleoclimatic data with a high temporal resolution. 

Finally, thanks to X-ray microtomography, a three-dimensional approach of enamel was developed. It 
brings pieces of information on its thickness and distribution by the way of a normalized cutting of molars. This 
technique is non-subjective, reproducible, and applicable to all primates molars. It does not imply to perform a 
three-dimensional segmentation of enamel, then it can be easily applied to fossil teeth. The study of primates 
enamel distribution could bring valuable functional and phylogenetic information. 
 
Keywords: Asia, primates, Anthropoids, Eocene, Amphipithecidae, enamel microstructure, enamel thickness, 
enamel distribution, X-ray microtomography, synchrotron, tooth development, rhinoceros, paleobiology, 
paleoclimatology 
 

 
Laboratoire de paléontologie, UMR CNRS 5554, Institut des Sciences de l’Evolution de Montpellier 

Université de Montpellier II, place Eugène Bataillon, 34095 Montpellier Cedex 




