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Les Caprinae (Rupicaprini, Ovibovini, Ovini et Caprini) de la séquence 
pléistocène de Kozarnika (Bulgarie du Nord) : morphométrie, biochronologie et 

implications phylogéniques

Philippe Fernandez1 & Evelyne Crégut-Bonnoure2

Résumé
Une étude paléontologique des Caprinae (Rupicaprini, Ovibovini, Ovini et Caprini) a été menée sur le gisement anthropique de 
Kozarnika (Bulgarie). La séquence couvre l’ensemble du Pléistocène et la base pourrait correspondre à la MNQ 18. Les caractères 
morphométriques des Caprinae ont été étudiés de façon systématique et les aspects biochronologiques et phylogéniques de certains 
taxons de cette sous-famille ont été envisagés en comparaison avec les principaux gisements d’Europe occidentale et orientale.
Grâce à une nouvelle méthode fondée sur l’extension chronologique des grands mammifères issus des unités biostratigraphiques B2-2, 
B2-1, B1, A2 et A1 de Kozarnika, nous avons estimé leur probabilité d’être associés aux biozones mammaliennes définies par Guérin 
(1980, 1982, 1988). Il apparaît que la séquence de Kozarnika constitue un des jalons biostratigraphiques fondamental pour les grands 
mammifères des Balkans. Les niveaux les plus anciens de la séquence correspondent au début du Pléistocène inférieur soit la MNQ 
18. 
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Abstract
The Caprinae (Rupicaprini, Ovibovini, Ovini and Caprini) of the pleistocene sequence of Kozarnika (North of Bulgaria) : 
morphometry, biochronology and phylogenic implications.- A paleontological study of Caprinae (Rupicaprini, Ovibovini, Ovini 
and Caprini) was undertaken on the anthropic site of Kozarnika (Bulgaria). The sequence covers the whole Pleistocene and the base 
could correspond to the MNQ 18. The morphometric data of Caprinae were studied in a systematic way and the biochronological and 
phylogenic aspects of some taxa of this subfamily were considered in comparison with the main sites of western and eastern Europe. 
Thanks to a new method founded on the chronological extension of the large mammals from the biostratigraphic units B2-2, B2-1, 
B1, A2 and A1 of Kozarnika, we estimated their probability of being associated to the mammalian biozones defined by Guerin (1980, 
1982, 1988). Thus, the sequence of Kozarnika constitutes one of the fundamental biostratigraphic stakes for the large mammals of the 
Balkans. The older levels are correlated to the beginning of the Lower Pleistocene that is to say the MNQ 18.
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1. Présentation de la grotte 
Kozarnika

Kozarnika est une grotte située dans le nord de la partie 
occidentale des Prébalkans près de la plaine danubienne 
(43° 39’ N, 22° 44’ E), à environ 30 km de la frontière 
serbe (Fig. 1). La grotte s’ouvre vers le sud, à 480 m au-
dessus du niveau de la mer, dans les escarpements calcai-
res d’âge Jurassique supérieur. La galerie unique de 210 
m de long, orientée N9°, s’est probablement développée 
à partir d’une diaclase. Le porche, en retrait d’une dizaine 
de mètres par rapport à la corniche extérieure, a une pro-
fondeur de 18 m et une largeur moyenne de 11 m ; les 
dépôts archéologiques y sont développés sur une hauteur 
de 6 à 7 m.

Mentionnée dès 1933 par Popov, les premières fouilles 
systématiques y sont menées depuis 1996 par une équipe 
franco-bulgare dans le cadre d’un projet de coopération 
scientifique entre l’UMR 5199 du CNRS (PACEA/IPGQ) 
(Bordeaux) et l’Institut d’Archéologie avec Musée-ABS 
(Sofia). 
Les différentes études sont en cours et une synthèse 
des résultats a été récemment publiée par Guadelli et 
al. (2005). La séquence renferme une vingtaine d’uni-
tés lithostratigraphiques et à peu près autant de niveaux 
archéologiques (Tabl. 1). Les couches 14 à 11c correspon-
dent à la zone ou complexe biostratigraphique B2-2 et au 
Pléistocène inférieur. Les couches 11b (unité B2-1) à 11a 
(unité B1) peuvent être associées au Pléistocène moyen 
ancien et 10c à 10a (unité A2) à la fin du Pléistocène 



moyen. Le Pléistocène supérieur comprend les couches 
9c à 3a (unité A1).
Les datations radiocarbones obtenues pour le niveau 	
archéologique VII de Kozarnika (Unité A1) montrent 
que les industries à pièces à dos sont ici très anciennes 
et comprises entre -37,170 et -39,310 Ka B.P. (Gif A-
101050 ; Gif A-99662 in Guadelli et al., 2005). Elles 
constituent le Kozarnikien qui se distingue du Gravettien 
de l’Europe de l’Ouest (Sirakov et al., sous presse). De 
même le Paléolithique supérieur ancien se caractérise par 
une industrie originale non encore définie et datée entre -
42,700 et -43,600 Ka B.P. (Gif A-101052 ; Gif A-101051 
in Guadelli et al., 2005). Les objets de parures sont 
également très nombreux dans les niveaux supérieurs 
de la séquence. Le Paléolithique moyen prend la forme 
d’industries Levallois, pour certaines à pointes foliacées 
bifaces. Outre un reste humain d’Homo sp. (première 
incisive déciduale) dans la couche 13, les niveaux infé-
rieurs ont livré une industrie paléolithique inférieure non 
acheuléenne sur éclats et sans biface ainsi que les pre-
mières traces de symbolisme avec un os incisé dans la 
couche 12 (Guadelli, A., 2004 ; Guadelli, A. & J.L. 
Guadelli, 2004). 
La diversité et la richesse du matériel faunique de Kozar
nika sont uniques non seulement pour les micromammi-
fères (Popov, 2004) mais aussi pour la macrofaune. Cette 
dernière, encore à l’étude, comprend une soixantaine de 
taxons. Les Caprinae qui font l’objet de cette étude sont 
représentés par sept genres (Procamptoceras Schaub, 
1923 ; Rupicapra De Blainville, 1816 ; Megalovis 
Schaub, 1923 ; Soergelia Schaub, 1951 ; Ovis Linne, 

1758 ; Hemitragus Hodgson, 1841 ; Capra Linne, 
1758) et huit espèces pour la plupart extrêmement rares 
(Procamptoceras cf. brivatense Schaub, 1923 ; Ovis 
sp. ; Megalovis aff. balcanicus Crégut-Bonnoure & 
Dimitrijevic (2006) ; Soergelia aff. intermedia Crégut-
Bonnoure & Dimitrijevic (2006) ; Hemitragus cf. 
orientalis Crégut-Bonnoure & Spassov, 2002 ; 
Rupicapra sp. ; Capra sp. ; Capra caucasica Pallas, 
1783). Leur répartition varie dans la stratigraphie et offre 
de nouvelles informations sur leur mise en place et leur 
évolution. Ces taxons mettent en relief l’importance de la 
zone balkanique pour l’histoire des faunes pléistocènes 
d’Europe.

2. RUPICAPRINI

2.1. Procamptoceras cf. brivatense

L’origine du genre est à rechercher dans l’histoire de la 
famille des Caprinae dont la radiation prend place au 
Miocène inférieur (Gentry, 1992). Procamptoceras est 
attesté à partir du Villafranchien moyen (biozone 17) et 
perdure jusqu’au Villafranchien supérieur (biozone 18). 
C’est la plus petite des antilopes de cette période, d’une 
taille sans doute légèrement supérieure à celle du cha-
mois. Procamptoceras se caractérise d’ailleurs comme 
ce dernier, par des chevilles osseuses presque droites, 
sub-parallèles, implantées dans le plan des frontaux et 
très rapprochées l’une de l’autre (Schaub, 1923, fig. 2 ; 
Duvernois & Guérin, 1989, pl. 1). Le genre est monos-
pécifique et l’espèce brivatense n’a jamais fait l’objet 
d’une véritable révision. En 1965, Guérin avait regroupé 
Procamptoceras, Gallogoral Guérin, 1965, Pliotragus 
Kretzoi, 1941 et Megalovis au sein de la sous-famille des 
Rupicaprinae. Aujourd’hui, P. brivatense et Pliotragus 
peuvent être considérés comme des Caprinae de la tribu 
des Rupicaprini (Duvernois & Guérin, 1989 ; Crégut-
Bonnoure & Guérin, 1996), la position taxonomique 
de Gallogoral ne faisant pas l’unanimité (Rupicaprini ou 
Nemorhedini). Quant à Megalovis, il est désormais ratta-
ché aux Ovibovini. L’aire de répartition de cette antilope 
comprend les principaux gisements suivants :
-	 France : Senèze (Haute-Loire)
-	 Italie : Olivola
-	 Espagne : peut-être Almenara 1 
-	 Grèce : peut-être Vassiloudi
-	 Hongrie : Villány-Kalkberg (ou Villány 3)
-	 Bulgarie : Slivnitsa
C’est donc un taxon rare qui constitue un bon marqueur 
des MNQ 17 et 18 (Duvernois & Guérin, 1989).

2.1.1. Matériel osseux
A Kozarnika une phalange I postérieure (E13, 186, 
12/13) et un canon postérieur (E14, 2820, 13) provien-
nent de l’unité biostratigraphique B2-2 et attestent de sa 
présence.

Fig. 1 :	 Situation géographique du gisement de Kozarnika 
(Bulgarie).
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Tableau 1 :	Séquence pléistocène de Kozarnika d’après Guadelli et al. (2005). (1) stades isotopiques de l’Oxygène 
d’après JIAN et al. (2001).

Séquence pléistocène de Kozarnika Propositions de corrélations

Litho-
strati-

graphie

Niveaux 
archéologi-

ques
Séquence culturelle

Dates 14C et âges estimés pour les niveaux anciens 
Marqueurs de l’association 

faunique des zones 
biostratigraphiques de 

Kozarnika 

Géochronolo-
gie, Chrono-
stratigraphie 

mammalienne

Stades 
isotopiques 
de l’Oxy-
gène (1)Âge conventionnel (B.P.) Dates calibrées
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39.310+/-100 (GifA-99662)

3
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Phalange I postérieure : La première phalange (E13, 
186, 12/13), dont la morphologie générale est très proche 
de celle de Rupicapra, est presque complète à l’exception 
de la facette articulaire postéro-axiale et de la partie anté-
rieure de la facette abaxiale. L’échancrure qui les sépare 
apparaît relativement large et ouverte (Pl. I, fig. 1a). Il 
existe un décalage important entre la facette axiale qui est 
beaucoup plus basse que son homologue abaxiale (Pl. I, 
fig. 1b). En vue postérieure, le tubercule d’insertion situé 
juste en dessous de la facette axiale est saillant et s’étend 
peu sur le corps de la diaphyse (Pl. I, fig. 1c). Les tuber-
cules d’insertions, qui sont dans le prolongement de la 
surface articulaire distale, remontent haut sur la diaphyse 
(Pl. I, fig. 1d), ce qui est caractéristique d’une phalange 
postérieure. Par contre, en vue latérale, le décrochement, 
entre la diaphyse et les condyles de l’articulation dis-
tale, forme un angle droit ce qui serait plutôt habituel du 
membre antérieur (Pl. I, fig. 1e). La principale différence 
morphologique avec le chamois actuel concerne la par-
tie postérieure de la facette articulaire pour le petit sésa-
moïde qui est très nettement déjetée vers l’extérieur (Pl. 
I, fig. 1f).
On retiendra que parmi les trois Rupicaprini euro-
péens du Villafranchien Procamptoceras, Pliotragus et 
Gallogoral, seul le premier est d’une taille comparable 
à celle de Rupicapra (Guérin, 1965 ; Duvernois & 

Guérin, 1989). Ceci est tout à fait clair lorsqu’on com-
pare la phalange I de Kozarnika et de Senèze au gise-
ment pléistocène d’Equi en Italie (Tabl. 2). Par ailleurs 
la Figure 2 indique aussi la position haute du tubercule 
d’insertion postéro-axial (mesure 26) en comparaison 
de la première phalange antérieure de P. brivatense de 
Senèze. Si on excepte les proportions relatives des facet-
tes proximales, qui varient entre le membre antérieur 
et postérieur, le rapport des longueurs (mesures 1 à 3) 
ainsi que les proportions générales de l’épiphyse proxi-
male (mesures 4 et 5) confirment l’attribution de cet os à 
Procamptoceras.

Canon postérieur : Le canon postérieur (E14, 2820, 
13) est constitué de l’épiphyse proximale et d’une partie 
de la diaphyse. Il s’agit probablement d’un jeune adulte 
comme en témoignent les nombreuses vacuoles de la sur-
face proximale (Pl. I, fig. 2a). La taille évoque celle d’un 
grand chamois mais il n’existe pas de décalage entre la 
petite facette articulaire postéro-latérale et son homolo-
gue médiale comme chez ce dernier : elles sont au même 
niveau (Pl. I, fig. 2b). De plus, en vue postérieure nous 
n’observons pas à la jonction de ces deux facettes, le bec 
aigu que l’on trouve souvent chez Ovis et Rupicapra (Pl. 
I, fig. 2c). Les grandes surfaces articulaires sont relative-
ment allongées. Celle qui répond au grand cunéiforme 

Fig. 2 :	D iagramme de Simpson des phalanges I antérieures et postérieures de Procamptoceras cf. brivatense comparées à P. brivatense 
et Rupicapra rupicapra, d’après Crégut-Bonnoure (2002). Base de référence 0 = Capra ibex. Données et définition des 
variables en Tabl. 2. 
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s’inscrit dans un triangle presque parfait à surface anté-
rieure concave, et peu ondulée postérieurement (Pl. I, fig. 
2d). La facette articulaire postéro-latérale est plate, allon-
gée et n’est pas inclinée du côté postérieur comme c’est 
parfois le cas chez Hemitragus et Capra (Pl. I, fig. 2e). 
Les données biométriques indiquent très clairement un 
animal de petite taille, sans doute comparable à celle du 
petit tahr des Cèdres (Tabl. 3). Les dimensions sont en 
effet largement inférieures à celles du tahr de Bonal et 
des bouquetins de types alpin et caucasien.

En résumé, le contexte biostratigraphique et les données 
morphométriques nous permettent d’attribuer ce matériel 

à Procamptoceras, très probablement P. brivatense avec 
toute la réserve qu’imposent notre échantillon et les élé-
ments de comparaison disponibles pour ce taxon.

2.2. Rupicapra sp.

La phylogénie de Rupicapra n’est pas encore établie. 
L’arrivée du genre en Europe occidentale avait été 
envisagée à partir du Mindel à la Caune de l’Arago 
(Pyrénées-Orientales, France) (Crégut, 1979), ce qui 
depuis a été confirmé (Rivals, 2002, 2004). Cependant 

Tableau 3 :	Dimensions comparées du canon postérieur de Kozarnika avec celles de d’Hemitragus cedrensis, H. bonali, 
Capra ibex et C. caucasica. D’après Crégut-Bonnoure (2002). 4. Diamètre transversal de l’extrémité 
proximale ; 6. Diamètre antéro-postérieur de l’extrémité proximale ; 11. Diamètre antéro-postérieur de la 
facette pour le grand cunéiforme ; 15. Diamètre transversal de la facette postérieure pour le cubonaviculaire.

Canon postérieur 4 6 11 15
Procamptoceras cf. brivatense        
Kozarnika        
(E14, 2820, 13) n=1 26.3 24.4 21.0 11.6
Hemitragus cedrensis        
Les Cèdres (Pléisto. moy.)        
Nombre 2 2 2 1
Minimum 26.8 24.8 19.0  
Maximum 28.8 26.2 22.2  
Moyenne 27.80 25.50 20.60 8.10
Écart-type 1.41 0.98    
Coefficient de variation 5.08 3.88    
Hemitragus bonali        
Escale (Pléisto. moy.)        
Nombre 70 59 62 53
Minimum 26 22.9 17.3 8
Maximum 36.3 30.7 24.4 15.7
Moyenne 29.41 26.63 20.75 11.02
Écart-type 2.10 1.61 1.41 1.38
Coefficient de variation 7.14 6.05 6.82 12.53
Capra ibex        
Observatoire (Pléisto. moy. et sup.)        
Nombre 173 163 172 101
Minimum 24 22.39 16.5 5.93
Maximum 33.9 31.8 27.7 12.4
Moyenne 29.07 26.15 21.58 9.16
Écart-type 2.30 1.83 1.74 1.3
Coefficient de variation 7.91 7.02 8.08 14.21
Capra caucasica        
Mezmaiskaya (Pléisto. sup.)        
n=1 31.66 28.75 22.91  
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ce n’est qu’à la fin du Pléistocène moyen que l’on 
trouve ses traces un peu partout en Europe occidentale 
(Massini & Lovari, 1988 ; Crégut-Bonnoure, 1992 ; 
Crégut-Bonnoure & Guérin, 1996). Toutefois, des 
restes attribués à un Rupicaprini sont signalés dans des 
niveaux du Pléistocène inférieur à Trlica (Monténégro) 
(Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic (2006) ainsi qu’au 
Vallonnet (Alpes-Maritimes, France). Dans le premier 
site, les éléments, peu nombreux, ne permettent pas de 
se déclarer clairement sur leur attribution générique. 
Dans le deuxième gisement, il s’agit d’une M3/ dont la 
morphologie ne correspond pas à celle du genre (Prat, 
1966 ; Moullé, 1992, fig. 1 p. 337, fig. 1 & 2 p. 338 ; 
Moullé et al., 2004, fig. 14 p. 112), ni d’ailleurs à celle 
de Procamptoceras dont les jugales ont une couronne 
très brachyodonte et large à la base. 
A Kozarnika quatre dents issues du sommet du complexe 
biostratigraphique B2-2, ainsi que de l’unité A2 et A1 
correspondent au chamois.

2.2.1. Les dents supérieures
M2/ : Deux deuxièmes molaires supérieures ont été 
inventoriées dans l’unité biostratigraphique B2-2 
(F13/14-G13/14, ∏/547, 11c et E13-14, K/544, 11b-
c). L’exemplaire K/544 est incomplet alors que la M2/ 
∏/547 est en parfait état de conservation. Cette dernière 
est très large à la base (Pl. I, fig. 3a). Le décalage du lobe 
antérieur avance nettement du côté lingual (Pl. I, fig. 3b). 

On observe entre les deux fossettes un îlot d’émail qui 
compte parmi les caractères de la diagnose de Rupicapra 
(Pl. I, fig. 3c) (Prat, 1966). Comme chez ce taxon, le 
paracône en particulier et le métacône sont bien marqués 
(Pl. I, fig. 3d) ce qui se traduit par un renflement tout 
le long de la face vestibulaire (Pl. I, fig. 3e). Le paras-
tyle est épais et se rétrécit vers la base de la couronne 
alors que son épaisseur reste constante chez Hemitragus 
(Pl. I, fig. 3f). Le mésostyle est particulièrement saillant 
(ce qui est à corréler avec le décalage du lobe antérieur) 
et rectiligne (Pl. I, fig. 3g). Enfin, un pli constituant une 
véritable carène marque l’angle lingual du lobe distal (Pl. 
I, fig. 3h) et se prolonge sur l’exemplaire K/544 jusqu’en 
surface occlusale pour former un renfoncement très net 
(Pl. I, fig. 3i). 
Les dimensions de la M2/ de Kozarnika entrent dans 
l’intervalle de variation de Rupicapra. Néanmoins elles 
caractérisent dans l’ensemble un animal de petite taille 
(Tabl. 4).

2.2.2. Les dents inférieures
M/3 : Elles sont connues par un spécimen fragmenté 
et une troisième molaire en très bon état. Le spécimen 
incomplet (F10, 2873, 10b-c) provient de l’unité bios-
tratigraphique A2 ; le deuxième lobe étant cassé dans sa 
partie disto-linguale il peut s’agir d’une des trois molai-
res inférieures. La taille et la morphologie permettent de 
l’attribuer sans aucune difficulté à Rupicapra.

Tableau 4 :	Dimensions comparées de la M2/ de Kozarnika avec celles de Rupicapra pyrenaica et R. rupicapra d’après 
Rivals (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 4. Diamètre vestibulo-
lingual du lobe mésial ; 6. Diamètre vestibulo-lingual du lobe distal ; 7. Diamètre vestibulo-lingual basal 
total. 

M2/ 1 2 4 6 7
Rupicapra sp.          
Kozarnika          
(F13/14-G13/14, ∏/547, 11c) n=1 14.0 11.3 10.3 8.1 12.5
Rupicapra cf. pyrenaica          
Arago (Pléisto. moy.)          
 n=1 15.1 14.1 11.1 8.7  
Rupicapra pyrenaica      
Le Portel-Ouest B/D (Pléisto. sup.)      
Nombre 3 2 3 4 2
Minimum 13.6 11.8 7.3 5.7 10.9
Maximum 13.7 12.5 8.3 7.3 12.2
Moyenne 13.66 12.15 7.66 6.2 11.55
Écart-type 0.05 0.55 0.74  
Coefficient de variation 0.42   7.18 11.99  
Rupicapra rupicapra          
Les Gras (Pleisto. sup.)          
 n=1 14.4 13.4 8.9 7.3 14.6

Les Caprinae de la séquence pléistocène de Kozarnika (Bulgarie du Nord) : 431



La M/3 (H11, K/820, VII) est issue du complexe biostra-
tigraphique A1. Elle est vierge, parfaitement conservée et 
les caractères morphométriques sont ceux de Rupicapra 
(Prat, 1966). Le pli caprin est fortement renflé et 
déborde largement sur la moitié supérieure vestibulaire 
de la dent (Pl. I, fig. 4a). Le troisième lobe présente un 
profil convexe de telle sorte que le diamètre mésio-distal 
maximum se prend presque toujours plus haut que chez 
le bouquetin (Pl. I, fig. 4b). Enfin la dilatation du métaco-
nide et de l’entoconide induit un renflement important de 
ces conides sur la face linguale (Pl. I, fig. 4c). 
Les dimensions sont regroupées dans le Tableau 5 et évo-
quent cette fois-ci un animal de plus grande taille que la 
M2/ (∏/547) décrite ci-dessus. Elles entrent dans l’inter-
valle de variation de Rupicapra et s’individualisent bien 
de celles de l’Arago.

En définitive, l’absence de matériel plus abondant ne per-
met pas pour l’instant de définir l’espèce à laquelle ces 
rares éléments dentaires ont appartenus. 

3. OVIBOVINI

3.1. Megalovis aff. balcanicus

En Europe, deux espèces ont été clairement identi-
fiées : M. lalifrons Schaub, 1923 et M. balcanicus 
Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic, 2006. La pre-
mière a été découverte dans cinq localités des MNQ 
17 et 18 : Senèze en France (Schaub, 1923), Erpfinger 
Höhle en Allemagne (Lhemann, 1957), Varshets et 
Slivnitsa en Bulgarie (Spassov & Crégut-Bonnoure, 
1999), Fîntîna lui Mitilan en Roumanie (Radulesco & 
Samson, 1962). La seconde vient d’être définie à Trlica 
au Monténégro (Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic, 
2006) et semble présente aussi à Pirro Nord en Italie, 
deux sites de la fin du Villafranchien (De Giuli et al., 
1986 ; Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic, 2006).

3.1.1. Matériel dentaire
M/3 : A Kozarnika, le genre est représenté dans l’unité 

Tableau 5 :	Dimensions comparées de la M/3 de Kozarnika avec celles de Rupicapra pyrenaica et R. rupicapra d’après 
Rivals (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-
lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe médian ; 5. Diamètre 
vestibulo-lingual occlusale du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M/3 1 2 3 4 5 6
Rupicapra sp.            
Kozarnika            
(H11, K/820, VII) n=1 19.0 21.5 7.0 6.9 4.2 8.6
Rupicapra cf. pyrenaica            
Arago (Pléisto. moy.)            
Nombre 1   2 1 1 2
Minimum     5.7     7.3
Maximum     7.2     7.6
Moyenne 18.3   6.45 5.5 2.9 7.45
Rupicapra pyrenaica        
Le Portel-Ouest (Pléisto. sup.)        
Nombre 2 1 2 2 2 1
Minimum 16.9 4.6 4.4 1.8  
Maximum 17.1 6.8 6.3 6.4  
Moyenne 17.0 17.4 5.7 5.35 4.1 7.5
Rupicapra rupicapra            
Les Gras (Pleisto. sup.)            
Nombre 9 8 10 10 9 7
Minimum 16 17.1 5.7 5.4 2 7.3
Maximum 19.1 20.9 7.3 6.8 3.9 8.7
Moyenne 17.34 18.8 6.4 5.96 2.83 7.7
Écart-type 1.0 1.27 0.59 0.51 0.58 0.50
Coefficient de variation 5.8 6.78 9.28 8.63 20.73 6.49
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biostratigraphique B2-2 par une unique M3 inférieure 
isolée (E13, 238, 12/13). La partie vestibulaire du lobe 
médian de cet exemplaire et celle du troisième lobe sont 
manquantes. La vallée entre le métaconide et l’entoconide 
est large et profonde (Pl. I, fig. 5a). Le parastylide, fin, se 
dédouble à la base et déborde sur la partie inférieure de la 
face linguale de la dent (Pl. I, fig. 5b). Il marque la limite 
cément-émail qui remonte assez haut sur le lobe mésial 
(20,3 mm ; Pl. I, fig. 5c). Il rejoint le pli du métaconide 
bien en dessus de la base de la couronne, ce qui délimite 
une vallée en « V », relativement large et courte (hauteur 
de 3,4 mm). Le mésostylide est bien dégagé, fin, mais 
s’estompe à la base à la différence du métastylide qui 
reste dilaté sur toute la hauteur. En arrière de l’entosty-
lide, le début de la paroi de l’hypoconulide est conservé, 
marquant une direction légèrement oblique du troisième 
lobe. Un stylide annexe d’environ 27 mm de haut, plus 
saillant que l’hypoconulide, s’observe 3 mm en arrière de 
ce dernier ; il en est séparé par une vallée peu profonde. 
En vue occlusale, l’obliquité des lobes vers l’arrière est 
moins marquée que chez M. latifrons et plus proche de 
ce qu’on observe chez M. balcanicus. Le lobe proximal 
est relativement pincé au sommet mais plus arrondi à la 
base. La racine qui prolonge ce lobe antérieur est aplatie 
dans le sens vestibulo-lingual et le pli caprin, moyen-
nement exprimé, est visible en face mésiale (Pl. I, fig. 
5d). On notera enfin l’existence d’une colonnette interlo-
baire, très haute (24,8 mm), entre les deux premiers lobes 
(Pl. I, fig. 5e), ce qui évoque les Bovinae ; le reste de 
la morphologie exclut une quelconque appartenance à ce 

groupe mais correspond à celle d’un Ovibovini de type 
Megalovis ou Soergelia (Crégut-Bonnoure, 2002).
Les variables biométriques sont peu nombreuses du fait 
de l’état fragmentaire de cet exemplaire (Tabl. 6). Elles 
indiquent néanmoins une plus grande analogie avec le 
genre Megalovis, plus particulièrement avec M. balcani-
cus (Fig. 3). En effet, l’usure de la dent étant moyenne, 
la différence d’épaisseur entre le niveau occlusal (Fig. 3, 
mesure 3) et la base (Fig. 3, mesure 6) est moins accen-
tuée que chez Soergelia. 

D’un point de vue morphologique, la présence de la 
colonnette interlobaire pose un problème du fait de son 
existence sur une M1 inférieure provenant d’un niveau 
plus récent et qui est indéniablement une Soergelia (voir 
§ 3.2). Actuellement, les données favorisent l’hypo-
thèse de l’émergence de Soergelia à partir de Megalovis 
(Moya-Sola, 1987) très probablement depuis l’Asie 
et d’une forme proche sinon identique au M. wimani 
Schaub 1937, du gisement de Yang-Shao-Tsun (localité 
A) de Honan en Chine (Schaub, 1937). Les analogies 
morphologiques entre Megalovis et Soergelia sont donc 
nombreuses ce qui évidemment pose un problème dans 
le cas de dent isolée comme à Kozarnika. La Figure 3 ne 
met pas en avant une éventuelle relation avec Soergelia 
qui, comme nous allons le voir, s’observe plus haut en 
stratigraphie, mais plutôt avec M. balcanicus. La mor-
phologie n’est cependant pas tout à fait comparable et 
nous attribuons avec réserve ce matériel à Megalovis aff. 
balcanicus. Précisons que l’utilisation du terme « aff. » 
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Fig. 3 :	 Diagramme de Simpson de la M/3 de Megalovis aff. balcanicus de Kozarnika comparée à M. balcanicus, Soergelia brigittae, 
S. minor et S. elisabethae. Base de référence 0 = Capra ibex. Données et définition des variables en Tabl. 6.
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Tableau 6 :	Dimensions comparées de la M/3 de Kozarnika avec celles de Soergelia et Megalovis d’après Crégut-
Bonnoure (2002) et Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic (2006). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. 
Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-
lingual occlusal du lobe médian ; 5. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre 
vestibulo-lingual basal total. 

M/3 Ht 1 2 3 4 5 6
Megalovis aff. balcanicus              
Kozarnika            
(E13 238-C12/13) n=1 34.6     15.1     17.0
Megalovis balcanicus            
Trlica (Pléisto. inf.)            
Nombre 11 11 4 4 9 8 5
Minimum 17.2 17.2 34.9 12.5 13.0 12.8 7.8
Maximum 39.0 39.0 38.4 19.7 16.5 14.7 9.0
Moyenne 30.32 30.32 36.39 15.68 14.78 13.73 8.25
Écart-type 6.81 6.81 1.64 3.01 0.96 0.57 0.48
Coefficient de variation   22.47 4.51 8.45 6.51 4.14 5.81
Soergelia minor              
Venta Micena (Pléisto. inf.)            
Nombre 16 17 16 19 19 17 13
Minimum 21.5 29.0 30.1 10.2 9.6 5.0 13.1
Maximum 35.3 34.7 36.1 12.7 12.3 7.5 14.9
Moyenne 28.71 32.39 33.80 11.67 11.00 6.02 14.06
Écart-type 3.61 1.43 1.66 0.55 0.60 0.73 0.62
Coefficient de variation 12.57 4.43 4.92 4.75 5.45 12.11 4.39
Soergelia brigittae              
Appolonia I (Pléisto. inf.)            
Nombre 1 3 1 3 3 3 1
Minimum 40.3 39.2 39.3 11.8 12.2 6.7 18.7
Maximum 40.3 39.6 39.3 14.5 14.2 7.9 18.7
Moyenne   39.40   13.54 13.26 7.43  
Soergelia elisabethae              
Süssenborn (Pléisto. moy.)            
Nombre 7 3 4 5 7 8 4
Minimum 35.5 37.3 39.8 11.6 11.5 7.6 16.0
Maximum 50.3 43.3 48.0 14.2 14.8 9.1 17.1
Moyenne 44.04 39.60 42.26 12.71 12.84 8.13 16.58
Écart-type 4.84     0.981 1.090 0.551  
Coefficient de variation 10.99     7.723 8.484 6.772  
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indique « peut-être identique, mais éléments diagnosti-
ques insuffisants » alors que « cf. » signifie « proche de, 
mais différent » (Matthews, 1973 ; Lucas, 1986). 

3.2. Soergelia aff. intermedia

Le genre Soergelia regroupe au moins quatre espèces 
fossiles : S. elisabethae Schaub, 1951, S. minor Moya-
Sola, 1987, S. brigittae Kostopoulos, 1997 et S. 
intermedia Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic, 2006. 
Quelques restes isolés d’Europe centrale pourraient 
représenter une autre Soergelia (Villány-Kalkberg-Nord 
ou Villány 3 ; Crégut-Bonnoure, 2002). En France, 
Capra rozeti Pomel, 1844 de Malbattu (Puy-de-Dôme) 
correspond à une Soergelia dont les affinités ne sont tou-
jours pas résolues (Crégut-Bonnoure, 2002).
S. elisabethae est associée au Pléistocène moyen. On 
la rencontre en Allemagne à Süssenborn, Kapellenberg 
(Kahlke, 1969a, 1969b), Bad Frankenhausen (Crégut-
Bonnoure, 2002), en France à l’Igue de Saint-Sol-
Belcastel dans le Lot (Crégut-Bonnoure, 2002), en 
Italie (Tour de Grimaldi ; Crégut-Bonnoure, 2002), 
en Hongrie à (Fejfar, 1961) et enfin en Roumanie à 
Buguilesti (Radulesco & Samson, 1965). 
S. minor, de plus petite taille, est présente en Espagne 
à Venta Micena (Moya-Sola, 1987), à Barranco Léon, 
(Agusti et al., 1987) et aux Pays-Bas à Maasvlake I 
(Van Kolfschoten & Vervoort-Kerkhoff, 1999), 
sites de la fin du Villafranchien. Elle constitue la forme 
la plus méridionale du genre. Soergelia cf. minor est 
aussi indiquée dans les niveaux du site géorgien de 
Dmanisi (Bukhsianidze, 2005) ce qui n’est pas claire-
ment démontré d’après les proportions et la morphologie 
(Crégut-Bonnoure, 2002).
S. brigittae a été reconnue à Appolonia I en Grèce et 
pourrait être contemporaine du Pléistocène inférieur 
(Kostopoulos, 1997).
Le Caprinae du Vallonnet interprété, tantôt comme Ovis 
(Moullé, 1992, 1999), tantôt comme Ammotragus 
Blyth, 1840 par Moullé et al. (2004), est un mélange 
de pièces appartenant à Hemitragus et Soergelia métri-
quement proche pour le dernier taxon de S. brigittae 
(Crégut-Bonnoure, 1999, 2002 ; Crégut-Bonnoure 
& Dimitrijevic, 2006).
Enfin, S. intermedia vient d’être définie à Trlica dans 
des niveaux de la fin du Pléistocène inférieur (Crégut-
Bonnoure & Dimitrijevic (2006).
La révision complète du genre a permis d’envisager 
l’extension chronologique, géographique et les aspects 
phylogéniques de l’ensemble de ces formes (Crégut-
Bonnoure, 2002). Nous retiendrons ici que de la MNQ 
17 jusqu’à la fin de la MNQ 22, Soergelia couvre une 
grande partie de l’Europe occidentale. Le genre est aussi 
présent en Europe orientale, en Russie de même qu’en 
Amérique du Nord.

A Kozarnika, cinq dents jugales sont attribuables à 
Soergelia. Elles proviennent des unités biostratigraphi-
ques B2-2 et B2-1.

3.2.1. Les dents supérieures
P3/ : Cet unique exemplaire (G14, ∏/662, 11d) provient 
du complexe B2-2. Il correspond au même animal que la 
P4/ décrite ci-après. La racine linguale est brisée. En vue 
latérale, la couronne est légèrement courbe. Le parastyle 
est rectiligne, plus étroit que le métastyle (respectivement 
1,95 mm et 2,34 mm). Le cône vestibulaire, assez diffus, 
est très antérieur, ce qui laisse à l’arrière une vallée très 
large (environ 5 mm). La vallée antérieure est en revan-
che très étroite (1,3 mm) ; elle est aussi plus profonde. 

P4/ : La P4/ sans racine (E14, K/1582, 12) du complexe 
B2-2 se caractérise par sa taille relativement grande en 
comparaison d’Ovis, Hemitragus et Capra. Le paracône 
est en position médiane (Pl. I, fig. 6a) et il est fortement 
dilaté sur la face vestibulaire. La face linguale est mar-
quée par une dépression qui court sur toute la hauteur du 
fût de la couronne (Pl. I, fig. 6b). Sur la face occlusale, 
cette dépression induit une dissymétrie et un aplatisse-
ment lingual du lobe (Pl. I, fig. 6c). La fossette est bien 
ouverte sans dentine et en vue de profil (face mésiale ou 
distale) les bords de la dent sont parallèles (Pl. I, fig. 6d). 
Les styles sont saillants (Pl. I, fig. 6e). 
Les données biométriques correspondent à un spécimen 
de petite taille pour une Soergelia (Tabl. 7). On peut pré-
ciser que c’est la longueur qui est faible, non les épais-
seurs (Fig. 4, mesures 1 et 2).

M1/ : On dénombre deux M1/ du complexe B2-2 (E14, 
1253, 13 et G14-G15, K/1215, 11d). Leur morphologie 
est assez semblable. En vue occlusale, le premier lobe est 
pincé et très décalé lingualement par rapport à son homo-
logue distal (Pl. I, fig. 7a), ce qui est l’un des caractères 
du genre (Crégut-Bonnoure, 2002). Sur le spécimen 
de la couche 11d, qui est peu usé par rapport à celui de la 
couche 13, les fossettes, sans dentine, ont un émail plissé 
(Pl. I, fig. 7b). Elles sont séparées par deux îlots (Pl. I, fig. 
7c) : une médifossette longue de 2,8 mm et une deuxième 
en position plus linguale, plus allongée (3,8 mm). Ces 
îlots sont fréquents chez S. elisabethae de Süssenborn 
(Schaub, 1951, pl. XII ; Kahlke, 1969a ; Crégut-
Bonnoure, 2002). La partie vestibulaire du spécimen 
K/1215 est incomplète mais on observe un renflement 
important du métacône (Pl. I, fig. 7d). En vue mésiale le 
fût s’élargit très nettement vers le collet (Pl. I, fig. 7e). La 
limite cément-émail sur la face distale remonte haut (Pl. 
I, fig. 7f). Notons enfin que l’émail de la dent est épais. 
Il est ridulé sur le spécimen de la couche 11d, beaucoup 
moins sur celui de la couche 13. 
Quelques mesures ont été relevées dans le Tableau 8. 
Elles mettent en avant avec S. intermedia de Trlica, la 
brièveté de la couronne (Fig. 5, mesures 1 et 2) en com-
paraison avec S. minor, S. elisabethae et Capra rozeti de 
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Tableau 7 :	Dimensions comparées de la P4/ de Kozarnika avec celles de Soergelia et Capra rozeti (=Soergelia) d’après 
Crégut-Bonnoure (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre 
vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual du lobe médian ; 5. Diamètre 
vestibulo-lingual basal total. 

P4/ Ht 1 2 3 4 5
Soergelia aff. intermedia            
Kozarnika            
(E14, K/1582, 12) n=1 30 12.6 10.5 13.3 12.9 14.9
Soergelia minor            
Venta Micena (Pléisto. inf.)            
Nombre 13 13 10 12 12 12
Minimum 13.1 14.4 12.8 12.2 10.6 15.3
Maximum 27.3 16.6 14.6 15.5 15.0 19.0
Moyenne 23.40 15.59 13.59 13.48 12.26 17.26
Écart-type 3.67 0.64 0.50 0.86 1.02 0.97
Coefficient de variation 15.70 4.09 3.65 6.40 8.31 5.64
« Capra rozeti »            
Malbattu (Pléisto. inf.)            
n=1 32.6 14.9 13.6 13.3 11.2  
Soergelia elisabethae            
Süssenborn (Pléisto. moy.)            
n=1   17.7   15.2 13.9  
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Fig. 4 :	 Diagramme de Simpson de la P4/ de Soergelia aff. intermedia de Kozarnika comparée à S. minor, S. elisabethae et Capra 
rozeti (=Soergelia), d’après Crégut-Bonnoure (2002). Base de référence 0 = Capra ibex. Données et définition des variables 
en Tabl. 7.
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Malbattu qui nous le rappelons est aussi une Soergelia 
(Crégut-Bonnoure, 2002). 

3.2.2. Les dents inférieures
M/1 : Il n’y a qu’une M/1 provenant du complexe B2-1 
(H14-H15, K/2264, 11b). Cette première molaire est cas-
sée au niveau de la surface occlusale. La vallée linguale 
est très étroite, formant un sillon profond dans les deux 
tiers supérieurs de la couronne. Il s’élargit ensuite, for-
mant ainsi une vallée. Un fin bourrelet court à la base lin-
guale et il existe un épaississement de l’émail dans l’axe 
de la vallée, ce qui évoque les molaires inférieures d’Ovis 
ammon antiqua Pommerol, 1879 (Crégut, 1979). Les 
conides sont moyennement dilatés et les stylides sont 
extrêmement fins. Le parastylide déborde largement sur 
la face linguale (Pl. I, fig. 8a). Le pli caprin est bien déve-
loppé dans le tiers supérieur de la couronne et s’estompe 
vers la base (Pl. I, fig. 8b). La limite cément-émail se 
situe très haut mésialement (22,6 mm ; Pl. I, fig. 8c). En 
face vestibulaire une colonnette interlobaire, brisée dans 
sa partie supérieure, est présente sur environ 1 cm (Pl. I, 
fig. 8d), élément qui s’observe parfois chez la S. minor 
de Venta Micena (Crégut-Bonnoure, 2002) et aussi à 

Dmanisi (Vekua, 1995). On notera enfin que la limite 
cément-émail est beaucoup plus basse sur le lobe distal 
(14 mm ; Pl. I, fig. 8e).
Les dimensions sont regroupées dans le Tableau 9. Les 
valeurs entrent dans l’intervalle de variation de Soergelia 
avec une forte épaisseur basale. Comme chez S. elisa-
bethae, la différence de longueur entre le sommet de la 
couronne et la base est plus marquée que chez S. brigit-
tae et S. minor (Fig. 6, mesures 1 et 2). Chez S. elisa-
bethae, la différence d’épaisseur des lobes est toutefois 
plus accentuée que sur le spécimen de Kozarnika qui sur 
ce point se rapproche de S. intermedia de Trlica (mesures 
3 et 4).

En définitive, l’antilope de Soergel de Kozarnika est 
donc clairement différente, d’une part de S. brigittae et 
S. minor, qui sont les deux formes géographiquement les 
plus occidentales, et d’autre part de S. elisabethae qui est 
le taxon le plus récent. Les affinités biométriques concor-
dent avec S. intermedia qui est la forme des Balkans géo-
graphiquement la plus proche et c’est donc à Soergelia 
aff. intermedia que nous proposons d’attribuer ces quel-
ques dents. 

Tableau 8 :	Dimensions comparées de la M1/ de Kozarnika avec celles de Soergelia et Capra rozeti (=Soergelia) 
d’après Crégut-Bonnoure (2002) et Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic (2006). 1. Diamètre mésio-
distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. 
Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans les styles) du lobe antérieur ; 5. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans les styles) du lobe postérieur ; 
7. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M1/ Ht 1 2 3 4 5 6 7
Soergelia aff. intermedia                
Kozarnika                
(G14, K/1215, 11d) n=1 30.0 24.7 18.2     14.23 13.8 20.2
Soergelia intermedia                
Trlica                
n=1 26.0 24.4 19.2          
Soergelia minor                
Venta Micena (Pléisto. inf.)            
Nombre 19 18 17 17 16 17 16 18
Minimum 12.1 20.3 14.9 13.3 12.4 12.0 11.1 17.9
Maximum 34.3 25.8 21.8 17.9 15.8 15.2 14.5 20.9
Moyenne 24.62 23.39 20.12 15.45 13.78 14.09 12.62 19.46
Écart-type 5.74 1.56 1.62 1.25 1.04 0.98 1.22 0.74
Coefficient de variation 23.31 6.65 8.06 8.07 7.56 6.99 9.64 3.79
« Capra rozeti »                
Malbattu (Pléisto. inf.)                
n=1   28.5 25.5 18.7 17.2 15.5 14.3 21.2
Soergelia elisabethae                
Süssenborn (Pléisto. moy.)          
Nombre 3 3 2 2 2 3 3 2
Minimum 32.5 25.3 22.6 16.3 14.7 14.2 13.1 20.5
Maximum 37.3 27.9 24.9 18.8 17.8 16.4 16.3 22.5
Moyenne 35.31 26.66 23.79 17.52 16.24 15.59 14.73 21.49
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Fig. 5 :	 Diagramme de Simpson de la M1/ de Soergelia aff. intermedia de Kozarnika comparée à S. intermedia, S. minor, S. elisabethae 
et Capra rozeti (=Soergelia), d’après Crégut-Bonnoure (2002) et Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic (2006). Base de 
référence 0 = Capra ibex. Données et définition des variables en Tabl. 8.

Fig. 6 :	 Diagramme de Simpson de la M/1 de Soergelia aff. intermedia de Kozarnika comparée à S. intermedia, S. brigittae, S. minor 
et S. elisabethae, d’après Crégut-Bonnoure (2002) et Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic (2006). Base de référence 0 = 
Capra ibex. Données et définition des variables en Tabl. 9.
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4. OVINI

4.1. Ovis sp.

En tenant compte des données moléculaires (Groves & 
Shields, 1996 ; Hassanin, 1999 ; Gatesy & Arctander, 
2000 ; Lalueza-Fox et al., 2005) et des données mor-
phométriques (Crégut-Bonnoure, 2002), la distinc-
tion de la tribu des Ovini a été récemment proposée pour 
regrouper les genres Ovis et Budorcas Hodgson, 1850 
(Crégut-Bonnoure, 2002). Néanmoins, de nouvelles 
analyses moléculaires infirment semble-t-il ces résultats 
(Ropiquet & Hassanin, 2005a).
L’origine du genre Ovis n’est pas encore établie avec cer-
titude. Il est connu en Chine depuis le Villafranchien avec 
O. shantungensis Teilhard De Chardin & Piveteau, 
1930 et sa diffusion vers le continent européen et l’Amé-
rique du Nord s’est sans doute faite depuis le foyer asia-
tique, très probablement à partir d’une forme proche de 
l’O. zdanskyi Bohlin, 1938 de la localité 18 de Honan 
(Crégut-Bonnoure, 2002).

En Europe la présence d’Ovis est attestée à la fin de la 
MNQ 17 à Slivnitsa (Spassov & Crégut-Bonnoure, 
1999). Il existe aussi à Senèze (Schaub, 1943) avec 
un doute sur sa position stratigraphique. A la fin du 
Pléistocène inférieur, il a été déterminé en Grèce à 
Apollonia I (Kostopoulos et al., 2002 ; Crégut-
Bonnoure, 2002).
Au Pléistocène moyen, c’est O. ammon antiqua que l’on 
retrouve en Italie à Magliana (Portis, 1918), Visogliano 
(Cattani et al., 1991), dans les gisements français de la 
Caune de l’Arago (Crégut, 1979), dans le Puy-de-Dôme 
à Pont-du-Château (Pommerol, 1880, 1882), Camp-de-
Peyre dans le Lot-et-Garonne (Delpech et al., 1978), en 
Espagne à Cueva Victoria (Crégut-Bonnoure, 1999), 
au Portugal à Galeria Pesada (Brugal, 2004), en Hongrie 
à Uppony I et Tarkö (Janossy, 1969), en République 
Tchèque à Malomĕřice-Zmolky, Stránská Skála et Tuřany 
(Musil, 1968), en Angleterre à Westbury-sub-Mendip 
(Gentry, 1999 ; Crégut-Bonnoure, 2002), en Géorgie 
à Koudaro I et Sakajia (Crégut-Bonnoure, 2002 ; 
Crégut-Bonnoure & Barychnikov, 2005), ainsi qu’à 

Tableau 9 :	Dimensions comparées de la M/1 de Kozarnika avec celles de Soergelia d’après Crégut-Bonnoure (2002) 
et Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic (2006). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-
distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual du lobe 
postérieur ; 5. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M/1 Ht 1 2 3 4 5
Soergelia aff. intermedia        
Kozarnika        
(H14-15, K/2264, 11b) n=1 35.0 24.3 18.6 11.7 12.3 15.2
Soergelia intermedia            
Trlica (Pléisto. inf.)        
n=1   20.87   12.82 13.23  
Soergelia minor            
Venta Micena (Pléisto. inf.)        
Nombre 13 17 11 17 16 12
Minimum 10.7 17.8 17.3 9.5 9.7 12.9
Maximum 24.6 24.0 20.6 12.5 13.3 14.4
Moyenne 18.19 21.29 19.55 10.86 11.42 13.75
Écart-type 4.58 1.63 0.92 0.83 0.99 0.57
Coefficient de variation 25.18 7.66 4.72 7.61 8.71 4.14
Soergelia brigittae            
Apollonia I (Pléisto. inf.)        
Nombre 1 4 1 4 4  
Minimum 23.2 22.9 20.8 12.6 11.7  
Maximum 23.2 27.8 20.8 14.7 14.7  
Moyenne   24.15   13.78 13.59  
Soergelia elisabethae            
Süssenborn (Pléisto. moy.)        
Nombre 1 4 1 3 3 1
Minimum 32.0 23.2 22.2 12.6 12.4 14.7
Maximum 32.0 36.4 22.2 13.7 13.2 14.7
Moyenne   27.88   13.32 12.73  

Les Caprinae de la séquence pléistocène de Kozarnika (Bulgarie du Nord) : 439



Ortvala, Azych et Taglar (Rivals, 2002). Il est hautement 
probable qu’il soit aussi présent dans le Caucase russe à 
Mezmaiskaya (Crégut-Bonnoure, 2002).
Enfin, au moins deux autres taxons ont été décrits :
-	 O. argaloides Nehring, 1891 des niveaux du 

Pléistocène supérieur à en République Tchèque 
(Moravie) et dont la détermination n’a pas été mise 
en doute (Musil, 1968 ; Payne, 1968 ; Poplin, 1979 ; 
Crégut-Bonnoure, 2002). Cette forme est aussi 
signalée en Roumanie dans les couches moustériennes 
de la grotte de Bordu-Mare (Gaal, 1928) ainsi qu’à 
Ponorici (Wolf, 1941) ; 

-	 O. gmelini Blyth, 1840 qui a été signalé aux portes 
de l’Europe, dans les niveaux moustériens de la grotte 
turque de Karaïn E (Rivals, 2002). 

Rappelons qu’à Mauer et Mosbach en Allemagne, 
dans les gisements pléistocènes supérieurs ariégeois de 
Lestélas et Montardit ainsi qu’à l’Observatoire à Monaco 
la présence d’Ovis est réfutée (Poplin, 1979).
A Kozarnika 21 jugales supérieures, 19 jugales inférieu-
res et 4 éléments post-crâniens peuvent être rapportées 
au mouflon. Ces éléments sont répartis dans les unités 
biostratigraphiques B2-2, B2-1 et B1.

4.1.1. Les dents supérieures
P2/ : Trois P2/ de mouflon ont été retrouvées. Deux sont 
présentes dans le complexe B1 (H17, K/964, 10b-11a 
et D11-E11, ∏/511, 11a), et une dans le complexe A1, 
dans l’un des niveaux du Paléolithique supérieur (G8, 
∏/88, IVb). La couronne est rectiligne à la différence 
d’O. a. antiqua. Le cône vestibulaire est très étroit (2,4 
mm d’épaisseur), bien dilaté, et la vallée qui le suit est 
large et profonde jusqu’à la base de la couronne. Chez O. 
a. antiqua, le cône est beaucoup plus large (4 mm) et la 

vallée, moins profonde, n’atteint pas la base. Le contour 
occlusal s’inscrit dans un carré. Nous n’observons pas, à 
la différence du mouflon antique, les quatre à cinq petits 
îlots d’émail accessoires en arrière de la fossette occlu-
sale principale (Pl. II, fig. 1a). En face mésiale, il existe 
un renflement à la base de la couronne (Pl. II, fig. 1b). 
La limite cément-émail est marquée par un V inversé et 
est située beaucoup plus haut sur la couronne que son 
homologue vestibulaire (Pl. II, fig. 1c). Notons enfin sur 
toute la hauteur de la face postérieure des P2/ la très forte 
dilatation mésiale engendrée par la fossette (Pl. II, fig. 
1d). Biométriquement ces exemplaires sont plus petits 
que ceux du mouflon de l’Arago (Tabl. 10).

P3/ : Une P3/ a été découverte dans le complexe B1 
(F15, K/1060, 11a). Elle appartient à un individu très 
âgé comme l’indiquent la hauteur de la couronne et la 
disparition de la fossette occlusale. L’état des racines 
témoigne sans doute d’un déchaussement de la dent de 
son alvéole maxillaire. Comme pour les P2/, la couronne 
est rectiligne à la différence d’O. a. antiqua. On observe 
sur la face mésiale deux sillons médians bien marqués et 
caractéristiques d’Ovis (Pl. II, fig. 2a) (Crégut, 1979 ; 
Crégut-Bonnoure, 2002). Sur cette même face la 
racine vestibulaire est plus forte et plus développée que 
son homologue linguale (Pl. II, fig. 2b). En revanche sur 
la face distale la racine linguale est équivalente à son 
homologue vestibulaire et leur surface de contact se situe 
dans l’axe de la couronne (Pl. II, fig. 2c). Le parastyle 
est bas sur la face vestibulaire (Pl. II, fig. 2d) et est aussi 
dilaté que le paracône (Pl. II, fig. 2e). Il est séparé de ce 
dernier par un sillon profond. Chez O. a antiqua, le cône 
est beaucoup plus renflé que les styles (largeur respec-
tive : 3,8 mm et 1,7 mm). Les dimensions sont fournies 

Tableau 10 :	Dimensions comparées de la P2/ de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal ; 4. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

P2/ Ht 1 2 3 4
Ovis sp.          
Kozarnika      
Nombre 2 2 2 2 2
Minimum 14.9 8.4 7.2 7.5 8.1
Maximum 22.3 9.6 9.5 8.3 8.7
Moyenne 18.58 8.97 8.35 7.90 8.35
Ovis ammon antiqua          
Arago (Pléisto. moy.)      
Nombre 43 68 76 65 76
Minimum 8.3 7.97 8.21 8.59 9.12
Maximum 26 11.24 10.39 10.89 11.36
Moyenne 16.9 9.6 9.1 9.4 10.1
Écart-type 4.5 0.7 0.4 0.5 0.5
Coefficient de variation 26.38 6.82 4.47 4.89 4.71
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dans le Tableau 11. Du fait de la forte usure, la variable 
correspondant au diamètre mésio-distal (mesure 1) est 
particulièrement faible. Pour le reste, les variables sont 
proches de celles d’O. a. antiqua.

P4/ : Des cinq P4/ de Kozarnika, trois sont issues du com-
plexe B2-2 (F14, 73, 11d ; E14, 342, 11d et F15, ∏/665, 
12) et deux autres du complexe B1 (G11, K/1046, 11a et 
H9, 4299, 11a). L’ensemble des caractères est conforme 
à Ovis (Boessneck et al., 1964). L’asymétrie du fût est 
très peu prononcée. Le spécimen du complexe B1, le plus 
complet (H9, 4299, 11a), a des stylides peu saillants et 
plus étroits que ceux d’O. a. antiqua (environ 2 mm con-
tre 2,5 mm). Le degré d’usure des spécimens 73 et 342 
de la couche 11d indique qu’ils appartiennent sans doute 
à un même individu et correspondent respectivement au 
côté gauche et droit. Le parastyle et le métastyle sont très 
saillants (Pl. II, fig. 3a). Le paracône est très peu dilaté, 
de fait, la face vestibulaire est plate (Pl. II, fig. 3b). Les 
racines diffèrent quelque peu de celles observées chez O. 
a. antiqua de l’Arago (Crégut, 1979). En effet la racine 
linguale est forte et bien individualisée de ses homo-
logues vestibulaires (Pl. II, fig. 3c). Ici, ces dernières sont 
également plus grêles et reliées entre elles par un pont 
étroit (Pl. II, fig. 3d). Le parastyle et le métastyle sont 
bien développés et plus épais à la base de la couronne 
(Pl. II, fig. 3e). Outre le fait que la dent soit cassée, on 
note que la fossette est creuse sur l’exemplaire 4299 (Pl. 
II, fig. 3f). Biométriquement les P4/ de Kozarnika sont 
comparables à celles d’O. a. antiqua (Tabl. 12). 

M1/ : On dénombre six M1/, une dans le complexe B2-
2 (F15, 896, 13), une dans le complexe B2-1 (H15-16, 
K/931, 11b) trois dans le complexe B1 (G15-16, K/1030, 
11a ; G11, K/1046, 11a et H10, 4395, 11a) et une hors 

stratigraphie (245, remanié). La plupart sont incomplètes 
et/ou très usées et il est donc impossible d’apprécier la 
dilatation des cônes. Les racines linguale et distale qui 
sont conservées sont conformes à la morphologie d’Ovis. 
Ainsi la racine linguale est large et occupe les deux lobes 
(Pl. II, fig. 4a). Chez Capra et dans une moindre mesure 
Hemitragus, elle est plus longue et plus étroite (Crégut-
Bonnoure, 1995 ; Fernandez, 2001, 2006). De même, 
à la différence du bouquetin, la racine qui prolonge la 
face distale est relativement courte, aplatie dans le sens 
vestibulo-lingual et occupe les trois quarts de cette même 
face (Pl. II, fig. 4b). Cette disposition des racines est 
la même que celle décrite pour le mouflon de l’Arago 
(Crégut, 1979). En vue distale, la limite cément-émail 
est basse sur la couronne (Pl. II, fig. 4c). La surface 
occlusale des exemplaires K/1030 et 896 laisse apparaî-
tre un îlot d’émail caractéristique des mouflons les plus 
âgés de la Caune de l’Arago (Pl. II, fig. 4d) (Crégut, 
1979). A la différence d’O. a. antiqua le lobe antérieur 
est plus épais à la base que son homologue postérieur 
et donc plus saillant. En fait les deux lobes sont décalés 
tandis que chez O. a. antiqua, ils sont au même niveau. 
Enfin, le mésostyle est toujours large, saillant, et incliné 
du côté mésial (Pl. II, fig. 4e), une conformation beau-
coup plus rare chez le tahr et le bouquetin (Crégut, 
1979, Crégut-Bonnoure, 1992, 1995 ; Fernandez, 
2001, 2006). Le Tableau 13 révèle des dimensions très 
différentes de celles d’O. a. antiqua et d’O. shantungen-
sis, ceci étant probablement corrélé à l’usure extrême des 
exemplaires de Kozarnika.

M2/ : Il y a quatre M2, trois dans le complexe B2-2 (F15-
G15, ∏/562, 11c ; G15, 223, 11d et D14, 256, 13), une 
dans le complexe B1 (H10, 4029, 11a). Les trois dents de 
l’entité biostratigraphique B2-2 correspondent à des indi-
vidus âgés, celle de l’entité B1 est moins usée. Aucune 
racine n’a été conservée et leur morphologie est sem-
blable. La dilatation des cônes est faible, notamment le 
paracône, qui chez O. a. antiqua est toujours bien dilaté. 
Les styles sont aussi relativement plus étroits que chez ce 
taxon. Parfois, en vue occlusale, la fossette du lobe dis-
tal, dans sa partie la plus mésiale, touche presque l’émail 
vestibulaire du mésostyle (Pl. II, fig. 5a). Ce dernier est 
comme pour les M1/ toujours large, saillant et fortement 
incliné du côté mésial (Pl. II, fig. 5b et c). A la différence 
de Capra et d’Hemitragus, la limite cément-émail de la 
face distale ne remonte pas haut sur le fût de la couronne 
(Pl. II, fig. 5d). Enfin à la base du lobe distal on observe 
parfois un léger renflement (Pl. II, fig. 5e). Comme pour 
les M1/, les lobes sont nettement décalés à la différence 
d’O. a. antiqua (Pl. II, fig. 5f). 
Les dimensions des exemplaires de Kozarnika se rappro-
chent de celles d’O. a. antiqua de l’Arago et diffèrent 
plus nettement de celles de Cueva Victoria et d’O. shan-
tungensis de Nihowan (Tabl. 14). Néanmoins en compa-
raison avec le premier gisement, la Figure 7 visualise une 
couronne plus petite (mesure 1 et 2) pour des lobes plus 

Tableau 11 :	Dimensions comparées de la P3/ de 
Kozarnika avec celles d’Ovis ammon anti-
qua d’après Crégut-Bonnoure (2002). 1. 
Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre 
mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-
lingual occlusal.

P3/ Ht 1 2 3
Ovis sp.        
Kozarnika      
(F15, K/1060, 11a) n=1 15.7 10.4 10.0 11.5
Ovis ammon antiqua        
Arago (Pléisto. moy.)      
Nombre 24 53 51 54
Minimum 17.5 9.4 9.2 10.0
Maximum 32.3 12.9 11.6 12.7
Moyenne 23.53 11.49 10.20 11.19
Écart-type 4.56 0.83 0.53 0.62
Coefficient de variation 19.37 7.19 5.22 5.56
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Tableau 12 :	Dimensions comparées de la P4/ de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans les styles) ; 5. Diamètre vestibulo-lingual basal 
total.

P4/ Ht 1 2 3 4 5
Ovis sp.            
Kozarnika      
Nombre 4 4 4 2 2 2
Minimum 17.3 9.6 8.6 11.5 10.9 12.5
Maximum 29.9 12.3 9.6 12.0 11.1 12.5
Moyenne 21.30 10.67 8.93 11.75 10.96 12.50
Écart-type 5.85 1.22 0.44 0.40 0.14 0.01
Coefficient de variation 27.49 11.46 4.90 3.43 1.29 0.11
Ovis ammon antiqua            
Arago (Pléisto. moy.)      
Nombre 30 71 71 74 73 71
Minimum 9.0 8.7 7.0 8.5 7.3 9.3
Maximum 37.7 14.8 11.4 14.1 12.9 14.6
Moyenne 26.58 11.65 9.60 12.32 11.31 13.12
Écart-type 6.17 1.21 0.73 0.90 1.02 0.93
Coefficient de variation 23.22 10.41 7.55 7.29 9.05 7.10

Tableau 13 :	Dimensions comparées de la M1/ de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua et O. shantungensis 
d’après Crégut-Bonnoure (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. 
Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans 
les styles) du lobe antérieur ; 5. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-
lingual occlusal médian (sans les styles) du lobe postérieur ; 7. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M1/ Ht 1 2 3 4 5 6 7
Ovis sp.                
Kozarnika          
Nombre 2 2 2 2 2 2 2 2
Minimum 14.6 15.5 15.5 15.3 14.5 13.4 13.3 16.5
Maximum 16.2 17.8 17.4 16.5 15.9 14.8 14.2 16.9
Moyenne 15.41 16.65 16.46 15.91 15.19 14.07 13.75 16.74
Ovis ammon antiqua                
Arago (Pléisto. moy.)          
Nombre 22 55 50 51 51 48 49 49
Minimum 17.0 17.3 14.6 12.9 11.7 11.6 9.8 13.9
Maximum 41.3 23.3 20.8 16.5 15.5 15.2 14.0 18.9
Moyenne 28.39 20.91 17.49 14.68 13.32 13.47 12.26 16.56
Écart-type 7.34 1.56 1.29 0.77 0.76 0.90 0.90 0.97
Coefficient de variation 25.84 7.46 7.35 5.24 5.69 6.71 7.30 5.85
O. shantungensis                
Nihowan (Pliocène final)                
n=1 24.3 18.6   13.8 12.0 12.6 11.2  

442 P. Fernandez & E. Crégut-Bonnoure



épais (mesure 3), ce qui est à nouveau en relation avec 
l’usure des spécimens de Kozarnika. 

M3/ : Six M3 ont été identifiées, trois provenant du 
complexe B2-2 (E13, 375, 13 ; E14, 1387, 13 et E15, 
K/1179, 11c), une à la limite des complexes B2-1 et B1 
(E11, K/1074, C11a-b), et deux du complexe B1 (H11-
G11, K/1008, 11a et H11-G11, ∏/498, 11a). Elles sont 
malheureusement incomplètes mais on observe sur cha-
cune d’entre elles les caractères propres à Ovis. A nou-
veau, les lobes sont bien décalés. Le paracône est fort et 
dilaté sur le spécimen 375, il l’est beaucoup moins sur 
l’autre molaire 1387 de la même couche ainsi que sur 
les exemplaires K/1074 et ∏/498. Pour toutes les dents, 
le parastyle est épais, le mésostyle est saillant et incliné. 
Le métastyle est large à la base mais seulement dans le 
tiers inférieur de la dent. Sur le fragment K/1179, qui est 
le seul spécimen à montrer un développement complet, 
sa largeur basale est de 5,3 mm. La face interstylaire dis-
tale reste large sur toute la hauteur alors que chez O. a. 
antiqua elle se rétrécit à la base de la couronne du fait de 
l’inflexion du métastyle vers l’avant. 

La brièveté de la couronne est nette en comparaison à 
O. a. antiqua (Tabl. 15). La différence de longueur entre 
la surface occlusale et la base de la couronne place le 
mouflon de Kozarnika en position intermédiaire entre la 
forme asiatique de Nihowan (O. shantungensis) et l’O. a. 
antiqua de Sakajia (Fig. 8, mesures 1 et 2) ; la différence 
de longueur des surfaces interstylaires (mesures 9 et 10) 
souligne aussi l’analogie avec le mouflon du Caucase. 

4.1.2. Les dents inférieures
P/2 : Elles sont au nombre de cinq et sont toutes issues 
du complexe B2-2 (E15, ∏/571, 11c ; D14, ∏/928, 13 ; 
E15, ∏/583, 11d ; F14, ∏/683, 11d et Profil Est, 11d). 
Les caractéristiques morphologiques sont identiques 
pour toutes les dents malgré un degré d’usure différent. 
La surface occlusale s’inscrit généralement dans un trian-
gle (Pl. II, fig. 6a). Comme l’O. a. antiqua de la Caune de 
l’Arago, elles sont biradiculées avec une racine mésiale 
aplatie dans le sens vestibulo-lingual (Pl. II, fig. 6b). Le 
paraconide est toujours bien marqué et séparé du métaco-
nide par une vallée relativement profonde (Pl. II, fig. 6c). 
Ce dernier denticule est systématiquement en position 

Tableau 14 :	Dimensions comparées de la M2/ de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua et O. shantungensis d’après 
Crégut-Bonnoure (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre 
vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans les styles) 
du lobe antérieur ; 5. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal médian (sans les styles) du lobe postérieur ; 7. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M2/ Ht 1 2 3 4 5 6 7
Ovis sp.            
Kozarnika            
Nombre 3 3 3 2 2 2 3 2
Minimum 15.9 19.6 16.9 16.5 15.5 13.9 12.9 16.5
Maximum 19.6 21.2 18.7 17.8 16.1 14.2 13.3 18.2
Moyenne 17.91 20.43 17.64 17.15 15.81 14.07 13.12 17.30
Ovis ammon antiqua                
Appolonia I (Pléisto. inf.)                
n=1 45.8 25.1 22.8 14.3 12.8 13.0 11.3 17.8
Arago (Pléisto. moy.)            
Nombre 27 69 59 64 65 63 64 58
Minimum 17.0 20.7 20.1 13.4 11.4 12.5 10.1 16.0
Maximum 47.7 25.6 23.5 17.9 17.2 16.3 14.9 19.1
Moyenne 36.99 23.78 21.92 16.01 14.51 14.28 12.44 17.60
Écart-type 8.51 0.98 0.83 1.02 1.26 1.06 1.09 0.76
Coefficient de variation 23.00 4.14 3.80 6.39 8.69 7.43 8.72 4.35
Cueva Victoria (Pléisto. moy.)                
Nombre 2 2 2 2 2 2 2 2
Minimum 30.5 22.4 20.9 15.7 14.0 13.4 11.9 17.5
Maximum 35.7 24.2 22.2 15.8 15.1 13.4 12.5 18.2
Moyenne 32.69 23.10 21.39 15.78 14.54 13.41 12.21 17.89
Ovis shantungensis                
Nihowan (Pliocène final)                
n=1 37.5 20.9   13.5 12.5 12.1 10.3  
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Fig. 7 :	 Diagramme de Simpson de la M2/ d’Ovis sp. de Kozarnika comparée à Ovis ammon antiqua et O. shantungensis. Base de 
référence 0 = Capra ibex. Données et définition des variables en Tabl. 14.

Fig. 8 :	 Diagramme de Simpson de la M3/ d’Ovis sp. de Kozarnika comparée à Ovis ammon antiqua et O. shantungensis. Base de 
référence 0 = Capra pyrenaica. Données et définition des variables en Tabl. 15.
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médiane (Pl. II, fig. 6d). C’est un sillon étroit et profond 
qui le sépare de l’entoconide lequel déborde toujours lar-
gement en face linguale (Pl. II, fig. 6e). Sur l’exemplaire 
du Profil Est, ce denticule est déjeté vers l’arrière. Les pré-
molaires peu usées n’ont pas d’îlot d’émail occlusal entre 
le métaconide et l’entoconide comme indiqué à l’Arago 
(Crégut, 1979). Sur la face vestibulaire, deux sillons 
sont visibles mais moins profonds que leurs homologues 
linguaux (Pl. II, fig. 6f). Ceci est un caractère distinctif 
d’O. a. antiqua qui ne dispose que d’un sillon en position 
distale. Les données biométriques indiquent des prémo-
laires de dimensions très proches de celles de l’Arago 
(Tabl. 16)

P/3
L’unique P/3 du complexe B2-2 (E14, ∏/917, 12/13) pré-
sente les caractères principaux d’Ovis. La vallée linguale 
est profonde, large de 4,4 mm, et dessine un V à base 
légèrement arrondie (Pl. III, fig. 1a) ; chez O. a. antiqua 
elle est encore plus profonde, plus étroite, et la base de 
la vallée est aiguë. Le paraconide se révèle moins épais 
que chez O. a. antiqua et l’angle qu’il forme par rapport 
à l’axe antéro-postérieur de la dent est aussi plus ouvert 
(Pl. III, fig. 1b). En vue linguale, le métaconide est très 

Tableau 16 :	Dimensions comparées de la P/2 de 
Kozarnika avec celles d’Ovis ammon anti-
qua d’après Crégut-Bonnoure (2002). 1. 
Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre 
vestibulo-lingual basal.

P/2 Ht 1 2
Ovis sp.      
Kozarnika    
Nombre 5 5 5
Minimum 11.4 7.5 5.9
Maximum 13.4 9.6 7.6
Moyenne 12.34 8.37 6.28
Écart-type 0.88 0.83 0.75
Coefficient de variation 7.16 9.88 11.87
Ovis ammon antiqua      
Arago (Pléisto. moy.)    
Nombre 45 86 86
Minimum 9.3 7.2 5.9
Maximum 14.5 11.0 7.6
Moyenne 12.17 8.61 6.98
Écart-type 1.07 0.73 0.37
Coefficient de variation 8.82 8.47 5.36

Tableau 15 :	Dimensions comparées de la M3/ de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua et O. shantungensis 
d’après Crégut-Bonnoure (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. 
Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans 
les styles) du lobe antérieur ; 5. Diamètre vestibulo-lingual basal du lobe antérieur ; 6. Diamètre vestibulo-
lingual occlusal du lobe postérieur ; 7. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans les styles) du lobe 
postérieur ; 8. Diamètre vestibulo-lingual basal du lobe postérieur ; 9. Longueur de la surface interstylaire 
du premier lobe au niveau du point d’inflexion du parastyle ; 10. Longueur de la surface interstylaire du 
deuxième lobe au niveau du point d’inflexion du métastyle ; 11. Diamètre mésio-distal occlusal sans les 
styles ; 12. Diamètre mésio-distal basal sans les styles.

M3/ Ht 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Ovis sp.                          
Kozarnika                    
Nombre 3 2 2           2 3    
Minimum 18.1 22.7 26.0           7.7 11.5    
Maximum 50.6 22.9 29.0           8.2 11.8    
Moyenne 36.21 22.81 27.51           7.96 11.66    
Ovis ammon antiqua                          
Arago (Pléisto. moy.)                    
Nombre 25 60 45 57 57 42 56 55 42 51 52 49 47
Minimum 20.0 22.7 23.0 13.5 11.3 16.6 11.7 9.7 12.4 6.8 8.2 18.7 18.7
Maximum 49.0 30.0 31.2 19.1 16.5 19.4 16.7 13.9 17.1 10.6 15.3 27.5 27.6
Moyenne 35.83 26.49 27.62 16.26 14.39 17.81 14.04 12.14 15.28 8.98 11.57 23.77 25.13
Écart-type 8.08 1.74 1.53 1.14 1.11 0.76 1.16 1.07 0.91 0.83 1.33 1.70 1.31
Coefficient de variation 22.55 6.55 5.54 7.01 7.69 4.28 8.29 8.78 5.96 9.28 11.49 7.16 5.23
Sakajia (Pléisto. sup.)                          
n=1 42.3 27.2 31.5 16.6 13.8 18.3 13.9 11.7 16.1 8.5 13.2 22.8 24.6
Ovis shantungensis                          
Nihowan (Pliocène final)                          
n=1 42.6 21.3 25.3 12.2 10.8   10.9 9.8 15.3 7.8 9.4    
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dilaté constituant ainsi une véritable colonnette sur toute 
la hauteur du fût (Pl. III, fig. 1c). Il prend ainsi l’aspect 
d’une petite boucle bien individualisée en vue occlusale 
(Pl. III, fig. 1d) et il est séparé de l’entoconide par une 
dépression linguale bien marquée sur toute la hauteur 
de la dent (Pl. III, fig. 1e). Chez l’O. a. antiqua de la 
Caune de l’Arago, la dilatation du métaconide est à peine 
perceptible et ce denticule forme une véritable muraille 
verticale avec l’entoconide (Crégut, 1979 ; Crégut-
Bonnoure, 2002). Notons qu’à Visogliano, le métaco-
nide est isolé en colonnette comme à Kozarnika, mais 
le reste de la morphologie ne diffère pas d’O. a. anti-
qua (Crégut-Bonnoure, 2002). Le sillon vestibulaire 
est profond (Pl. III, fig. 1f), dégageant ainsi le deuxième 
lobe tandis que chez le mouflon antique la dépression est 
plus large, moins marquée et le lobe postérieur est moins 
bien exprimé. Enfin, il existe un renflement à la base de 
l’entoconide (Pl. III, fig. 1g). Le Tableau 17 révèle des 
dimensions légèrement inférieures à celles d’O. a. anti-
qua de l’Arago, Cueva Victoria et Visogliano. 

P/4
Il n’y a qu’une seule P/4 trouvée à la limite des comple-
xes B2-2 et B2-1 (E13-14, K/1111, 11b-c). Elle appar-
tient à un individu très âgé et la surface occlusale est 
complètement plane (Pl. III, fig. 2a). La face linguale est 
marquée par une dépression centrale (Pl. III, fig. 2b). En 
revanche c’est un véritable sillon interlobaire qui marque 
la face vestibulaire jusqu’à la base, ce qui met en relief 
le lobe postérieur (Pl. III, fig. 2c). Chez O. a. antiqua, le 
sillon s’arrête plus haut et la base est donc plutôt aplatie. 
En vue distale, la limite cément-émail, qui correspond 
à un V inversé, est comparable à celle du mouflon anti-
que (Pl. III, fig. 2d). Les dimensions de cet exemplaire 

sont néanmoins légèrement inférieures à ce dernier taxon 
(Tabl. 18).

M/1 : La M/1 (E13-14, K/1111, 11b-c) qui est appariée à 
la P/4 (K/1111) décrite ci-dessus correspond à l’unique 
exemplaire recensé à Kozarnika. Le degré d’usure est tel 
que les fossettes ont complètement disparu.

M/2 : Quatre M/2 d’Ovis sont conservées à Kozarnika, 
une à la limite des complexes B2-2 et B2-1 (E13-14, 
K/1111, 11b-c), une autre dans le complexe B2-1 (Profil 
Est, 11d), et deux dans le complexe B1 (F9, 2495, 11a’ et 
H10, 4152, 11a). L’exemplaire 4152 est cassé et celui du 
Profil Est, dont l’usure est extrême, ne laisse apparaître 
que les racines et une partie de l’émail de la face vestibu-
laire. Le spécimen K/1111 peut être apparié par son degré 
d’usure aux P/4 et M/1 précédemment décrites. En face 
occlusale la fossette du premier lobe a presque disparu 
laissant apparaître deux îlots d’émail (Pl. III, fig. 3a). 
Le métaconide est faiblement développé (Pl. III, fig. 3b) 
et les deux lobes sont relativement obliques par rapport 
à l’axe antéro-postérieur de la dent. La limite cément-
émail remonte relativement haut sur la face mésiale du 
lobe antérieur (Pl. III, fig. 3c). 
D’un point de vue biométrique, ce matériel apparaît plus 
petit que celui d’O. a. antiqua (Tabl. 19). L’analyse en 
diagramme de Simpson indique que les M/2 de Kozarnika 
apparaissent beaucoup plus courtes que chez le mouflon 
antique des gisements de l’Arago et Visogliano (Fig. 9, 
mesures 1 et 2).

M/3 : Huit M/3 sont présentes à Kozarnika. Quatre sont 
issues du complexe B2-2 (E14, 2003, 13 ; Profil N, 12 ; 
E15, 147, 11d et E15, K1179, 11c), deux du complexe 

Tableau 17 :	Dimensions comparées de la P/3 de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal ; 4. Diamètre vestibulo-lingual basal total.

P/3 Ht 1 2 3 4
Ovis sp.          
Kozarnika          
(E14, ∏/917, 12/13) n=1 14.0 11.0 9.4 6.3 7.4
Ovis ammon antiqua          
Arago (Pléisto. moy.)          
Nombre 23 42 39 44 41
Minimum 12.0 9.6 9.3 6.5 7.1
Maximum 22.5 12.9 11.4 8.5 9.1
Moyenne 16.46 11.43 10.02 7.42 8.21
Écart-type 2.87 0.84 0.50 0.43 0.41
Coefficient de variation 17.42 7.31 4.99 5.78 4.94
Visogliano (Pléisto. moy.)          
n=1 16.4 10.9 10.4 7.2 8.0
Cueva Victoria (Pléisto. moy.)          
n=1 10.5   10.7   9.0
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B1 (H10, 4062, 11a et G11, K/1050, 11a), une du com-
plexe A1 (G4, 772, VI), enfin une dernière hors stratigra-
phie (K/1340, remanié). Elles sont morphométriquement 
identiques et il est possible de reconnaître de nombreux 
caractères propres à Ovis. Le métaconide et l’entoconide 
apparaissent modérément renflés sur toute la hauteur de 
la couronne (Pl. III, fig. 4a), alors qu’ils sont plus déve-
loppés chez O. a. antiqua. La vallée située en avant du 
métaconide est peu profonde et celle située en arrière de 

ce denticule est large ; chez le mouflon antique la pre-
mière vallée est très profonde et étroite. De même, à la 
différence de ce taxon, la vallée en arrière de l’entoco-
nide est peu marquée et il n’y a pas de denticule sur le 
bord distal du troisième lobe. Sur la face mésiale du lobe 
antérieur, la limite cément-émail est relativement haute 
(Pl. III, fig. 4b). Le pli caprin est marqué (Pl. III, fig. 
4c). En vue occlusale, la partie distale des fossettes tou-
che presque l’émail de la face linguale (Pl. III, fig. 4d). 

Tableau 18 :	Dimensions comparées de la P/4 de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 5. Diamètre vestibulo-
lingual basal total.

P/4 Ht 1 2 3 4 5
Ovis sp.            
Kozarnika            
(E13-14, K/1111, 11b-c) n=1 8.2 11.9 11.3 8.1 7.75 8.4
Ovis ammon antiqua            
Arago (Pléisto. moy.)            
Nombre 29 57 42 57 57 40
Minimum 13.5 11.0 8.6 7.6 6.4 8.2
Maximum 28.6 15.5 12.2 9.6 9.2 10.0
Moyenne 22.65 13.41 11.29 8.74 7.60 9.24
Écart-type 4.37 1.26 0.64 0.42 0.494 0.37
Coefficient de variation 19.27 9.39 5.65 4.83 6.494 3.99

Tableau 19 :	Dimensions comparées de la M/2 de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua d’après Crégut-
Bonnoure (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-
lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 5. Diamètre 
vestibulo-lingual basal total.

M/2 Ht 1 2 3 4 5
Ovis sp.            
Kozarnika          
Nombre 2 2 2 1 1 1
Minimum 13.8 17.6 16.0 10.7 10.4 11.2
Maximum 16.4 18.2 17.5 10.7 10.4 11.2
Moyenne 15.08 17.88 16.76 10.67 10.4 11.15
Ovis ammon antiqua            
Arago (Pléisto. moy.)          
Nombre 33 67 60 66 64 63
Minimum 19.0 21.3 19.4 10.7 10.1 11.5
Maximum 49.6 26.1 23.1 12.9 13.1 15.5
Moyenne 38.36 23.17 21.06 11.91 11.63 12.59
Écart-type 9.91 1.07 0.82 0.51 0.70 0.61
Coefficient de variation 25.84 4.60 3.87 4.32 6.00 4.82
Visogliano (Pléisto. moy.)          
n=1 46.1 22.9 21.1 11.1 11.1 12.2
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Le troisième lobe est le plus souvent orienté dans l’axe 
antéro-postérieur de la couronne (Pl. III, fig. 4e). Enfin le 
bord postérieur est convexe et se rétrécit à la base. 
Les variables biométriques individualisent les M/3 de 
Kozarnika, plus petites que celles d’O. a. antiqua de 
l’Arago et de Visogliano (Tabl. 20). D’après la Figure 10, 
la différence de longueur avec le mouflon de l’Arago est 
moins accusée que pour les molaires supérieures que l’on 
doit corréler avec le faible effectif et un degré d’usure 
plus prononcé.

4.1.3. Matériel osseux
Cubonaviculaire : Trois cubonaviculaires ont été retrou-
vés. Deux sont présents dans le complexe B2-2 (E15, 
∏/838, 13 et E13/14, K/1119, 11b), et un dans le com-
plexe B1 (H16, K/894, 11a). Leur anatomie correspond 
en grande partie à celle décrite pour O. a. antiqua et dif-
fère de celle de Capra et d’Hemitragus (Crégut, 1979 ; 
Crégut-Bonnoure, 2002). Ainsi en vue proximale les 
surfaces articulaires médiale et latérale qui correspon-
dent à la trochlée distale du talus sont bien dissymétri-
ques, la facette médiale étant plus courte comme chez 
O. a. antiqua (Pl. III, fig. 5a). Il existe parfois un petit 
foramen central très profond (Pl. III, fig. 5b). La facette 
calcanéenne se redresse presque à angle droit au contact 
de son homologue répondant au sillon médian de la tro-
chlée distale du talus (Pl. III, fig. 5c). Le profil de cette 
dernière facette est convexe (Pl. III, fig. 5d). L’éminence 
postéro-médiale sur le spécimen K/894 qui est le seul où 

elle soit conservée est haute mais relativement large à sa 
base (Pl. III, fig. 5e). En vue distale, la petite facette arti-
culaire qui reçoit le petit cunéiforme est sub-triangulaire 
(Pl. III, fig. 5f). Son homologue opposée est plus étroite 
et très fortement inclinée vers le centre de l’os (Pl. III, 
fig. 5g). Les deux grandes facettes articulaires distales 
montrent dans leur partie postérieure une légère conca-
vité (Pl. III, fig. 5h). Toujours en vue distale nous obser-
vons sur le spécimen K/894 de nombreux petits foramens 
ronds et profonds (Pl. III, fig. 5i). Biométriquement les 
cubonaviculaires de Kozarnika caractérisent un squelette 
de grande taille. Ils sont toujours compris dans la limite 
supérieure de l’intervalle de variation de l’O. a. antiqua 
de l’Arago (Tabl. 21) et les proportions sont très sembla-
bles (Fig. 11).

Phalange III : On dénombre deux phalanges termina-
les qu’il est impossible d’attribuer au membre antérieur 
ou postérieur. La première est complète et provient du 
complexe B2-2 (E13, 403, 13), la seconde, fragmentaire, 
est issue du complexe B1 (H9, 5271, 11a2). Le bouton 
osseux n’est pas conservé dans sa totalité sur la phalange 
complète mais il semble à peine détaché en vue de profil 
(Pl. III, fig. 6a). Bien que visible sur l’autre phalange, 
l’absence du bord antérieur ne permet pas plus d’appré-
cier sa saillie. La sole est large, bien arquée et relative-
ment mousse (Pl. III, fig. 6b). En vue de profil, le contour 
général de la surface articulaire s’inscrit dans un demi 
cercle (Pl. III, fig. 6c). Enfin les facettes articulaires sont 

0

0.02

0.04

0.06

0.08

0.1

0.12

0.14

1 2 3 4 5
Mesures

D
iff

ér
en

ce
 d

es
 lo

ga
rit

hm
es

 d
éc

im
au

x

Ovis ammon antiqua (Arago, n=63-67) Ovis ammon antiqua (Visioglano, n=1)

Ovis sp. (Kozarnika, n=1-2)

Fig. 9 :	 Diagramme de Simpson de la M/2 d’Ovis sp. de Kozarnika comparée à Ovis ammon antiqua. Base de référence 0 = Capra ibex. 
Données et définition des variables en Tabl. 19.

448 P. Fernandez & E. Crégut-Bonnoure



-0.2

-0.15

-0.1

-0.05

0

0.05

0.1

0.15

0.2

1 2 3 4 5 6
Mesures

D
iff

ér
en

ce
 d

es
 lo

ga
rit

hm
es

 d
éc

im
au

x

Ovis ammon antiqua (Arago, n=36-63) Ovis ammon antiqua (Visioglano, n=1)
Ovis sp. (Kozarnika, n=2-5)

Fig. 10 :	 Diagramme de Simpson de la M/3 d’Ovis sp. de Kozarnika comparée à Ovis ammon antiqua. Base de référence 0 = Capra 
ibex. Données et définition des variables en Tabl. 20. 

Tableau 20 :	Dimensions comparées de la M/3 de Kozarnika avec celles d’Ovis ammon antiqua d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe médian ; 5. Diamètre vestibulo-
lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M/3 Ht 1 2 3 4 5 6
Ovis sp.            
Kozarnika            
Nombre 6 2 2 6 6 3 6
Minimum 17.1 29.5 28.8 11.1 10.5 6.7 11.3
Maximum 39.8 32.0 31.7 12.0 12.1 7.7 12.3
Moyenne 27.47 30.74 30.27 11.56 11.43 7.04 11.86
Écart-type 7.86 1.74 2.05 0.33 0.62 0.59 0.39
Coefficient de variation 28.62 5.66 6.77 2.84 5.42 8.32 3.26
Ovis ammon antiqua              
Arago (Pléisto. moy.)            
Nombre 19 43 36 58 63 48 39
Minimum 17.5 28.3 29.6 9.4 9.3 4.8 11.3
Maximum 58.2 36.1 35.9 13.2 13.2 8.0 13.5
Moyenne 40.52 32.56 32.82 11.82 11.10 6.27 12.43
Écart-type 12.25 1.64 1.53 0.79 0.88 0.58 0.53
Coefficient de variation 30.23 5.03 4.67 6.72 7.96 9.20 4.25
Visogliano (Pléisto. moy.)            
n=1   38.3   12.3 10.7 6.8  
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très peu dissymétriques (Pl. III, fig. 6d). Les plus grandes 
dimensions de la phalange III complète individualisent 
bien le mouflon de Kozarnika du tahr et du bouquetin 
(Tabl. 22).

En définitive l’étude morphologique du matériel dentaire 
et des cubonaviculaires du mouflon de Kozarnika met 
en avant son homogénéité dans l’ensemble du remplis-
sage et sa différence avec O. a. antiqua. Nous ne dis-
posons pratiquement d’aucune information sur les Ovis 
européens les plus orientaux, ce qui rend les comparai-
sons limitées. Pour les périodes les plus anciennes, on 
sait que le genre est représenté en Bulgarie à Slivnitsa 
par une deuxième phalange aux proportions similaires 
à celle d’O. a. antiqua (Crégut-Bonnoure, 2002). 
C’est ce même taxon qui semble être présent en Grèce 
à la fin du Pléistocène inférieur à Appolonia I et beau-
coup plus à l’ouest dans la chaîne du Caucase durant 
une grande partie du Pléistocène moyen. Par ailleurs, 
d’après les données de Rivals (2002), O. gmelini (syno-
nyme d’O. orientalis) est semble-t-il plus petit que celui 
de Kozarnika. La comparaison du matériel des niveaux 
du Pléistocène supérieur de Kozarnika est impossible 
avec O. argaloides car ce dernier n’est malheureusement 
représenté dans sa localité type que par des restes osseux 
qui font défaut à Kozarnika. 
A ce jour, il nous est donc impossible de préciser le statut 
spécifique de notre matériel. Ce dernier, qui a été récolté 
dans l’entité biostratigraphique B2-2 et attribué à Ovis 

sp., constitue néanmoins l’une des plus anciennes décou-
vertes du genre en Europe de l’Est avec Slivnitsa.
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Tableau 22 :	Dimensions comparées de la phalange III 
de Kozarnika avec celles d’Hemitragus et 
Capra d’après Crégut-Bonnoure (2002). 
1. Diamètre transversal proximal total ; 2. 
Hauteur totale.

Phalange III 1 2
Ovis sp.    
Kozarnika    
(E13, 403, 13) n=1 13.7 39.8
Hemitragus bonali    
Orgnac 3 (Pléisto. moy.)    
Nombre 2 2
Minimum 11.6 34.3
Maximum 11.7 35.2
Moyenne 11.65 34.75
Capra caucasica (femelles)    
Actuel    
Nombre 2 2
Minimum 10.5 34.2
Maximum 10.7 34.5
Moyenne 10.60 34.35

Fig. 11 :	 Diagramme de Simpson du cubonaviculaire d’Ovis sp. de Kozarnika comparé à Ovis ammon antiqua. Base de référence 0 = 
Capra ibex. Données et définition des variables en Tabl. 21.
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5. CAPRINI

5.1. Hemitragus cf. orientalis

L’origine du genre n’est pas encore établie. Sivacapra 
Pilgrim, 1939 ne semble plus pouvoir être retenu. 
Tossunnoria Bohlin, 1937 pourrait être un meilleur can-
didat (Pilgrim, 1939 ; Bonifay, 1974-1975 ; Crégut-
Bonnoure & Guérin, 1996 ; Crégut-Bonnoure, 
2002). Quatre formes fossiles ont été reconnues de la 
MNQ 17 à l’extrême début du Pléistocène supérieur en 
Europe :
-	 Hemitragus orientalis Crégut-Bonnoure & Spassov, 

2002
-	 Hemitragus albus (Moya-Sola, 1987)
-	 Hemitragus bonali Harle & Stehlin, 1913
-	 Hemitragus cedrensis Crégut-Bonnoure , 1989 

A ce jour H. orientalis est l’espèce la plus ancienne. Elle 
est présente en Bulgarie à Slivnitsa ainsi qu’en Hongrie 
à Villàny-Kalkberg et Csàrnota 2. A Dmanisi, le matériel 
dentaire, attribué à Capra dalii, présente tous les carac-
tères du genre et de l’espèce (Bukhsianidze, 2005, pl. 
II-3 : p. 67, pl. II-4 : p. 68). Quoiqu’il en soit, ce taxon 
pourrait perdurer jusqu’à la fin du Pléistocène inférieur, 
le tahr du Vallonnet en présente d’ailleurs toutes les 
caractéristiques (Crégut-Bonnoure, 2002).
Dans l’état actuel des connaissances, H. orientalis serait 
à l’origine d’H. albus qui est un taxon du Pléistocène 
inférieur circonscrit à la péninsule Ibérique, notamment à 
Venta Micena et Quibas (Montoya et al., 1999, pl. 4 : p. 
151, pl. 5 : p. 154) et très probablement dans tous les sites 
où Capra alba Moya-Sola, 1987 est indiqué : Barranco 
Léon (Agusti et al., 1987) ; Fuente Nueva 2 (Moya-
Sola & Menendez, 1986) ; Fuente Nueva 3 (Turcq 
et al,. 1996) et bassin de Guadix-Baza (Moya-Sola & 
Menendez, 1986 ; Arribas et al., 2001).
Les affinités entre H. orientalis et H. bonali, qui est 
connu au Pléistocène moyen, ne sont pas encore clari-
fiées. L’émergence d’H. bonali à partir d’une population 
européenne d’H. orientalis n’est toutefois pas exclue 
(Crégut-Bonnoure, 2002). En revanche, H. cedrensis 
dérive d’H. bonali et il n’est connu que dans le sud-est 
de la France (Crégut-Bonnoure, 1989, 2002, 2004, 
2006 ; Fernandez, 2001, 2006 ; Crégut-Bonnoure 
& Spassov, 2002 ; Crégut-Bonnoure & Fernandez 
2004 ; Rivals, 2002, 2004, 2006 ; Crégut-Bonnoure 
& Dimitrijevic, 2006).
Il existe de nombreuses analogies morphométriques 
entre ces petits Caprini et la distinction spécifique reste 
parfois délicate. Depuis 1989 et la reconnaissance d’H. 
cedrensis dans les niveaux du Riss final de la grotte des 
Cèdres (Var), certains critères de distinction entre H. 
bonali, H. cedrensis et de façon plus générale entre les 
genres Hemitragus et Capra ont été mis en évidence 
(Crégut-Bonnoure, 1989, 1995, 2002 ; Fernandez, 
2001, 2006). 

A Kozarnika, sept restes provenant de l’unité B2-2 peu-
vent se rapporter à H. orientalis : quatre molaires supé-
rieures, deux phalanges et un talus.

5.1.1. Les dents supérieures
M1/ : Le degré d’usure et la conservation de la M1/ (F13, 
179, 13) située dans l’entité B2-2 est peut-être associée 
à la M2/ 1054 décrite ci-dessous. Elle est partiellement 
cassée au niveau de sa partie linguale (Pl. III, fig. 7a). La 
limite des deux lobes est située très profondément, pres-
que à hauteur des fossettes (Pl. III, fig. 7b). Le parastyle 
est plus épais que le mésostyle et le métastyle est à peine 
marqué (Pl. III, fig. 7c). Le paracône est juste esquissé 
et le métacône à peine sensible au toucher. Malgré l’état 
fragmentaire de la dent, on observe une couronne relati-
vement basse et épaisse à la base (Pl. III, fig. 7d) comme 
indiqué par Crégut-Bonnoure & Spassov (2002). 
Les dimensions entrent dans l’intervalle de variation 
d’H. orientalis des gisements de Slivnitsa et Villány 3 
(Tabl. 23). Dans ce dernier site, les deux uniques exem-
plaires apparaissent cependant un peu plus grands que 
ceux de Slivnitsa et Kozarnika. Notons enfin que les M1/ 
d’H. albus et H. bonali sont plus petites que celles de 
Kozarnika et des gisements précédemment évoqués.

M2/ : Il y a deux M2/ issues du complexe B2-2 (E14, 
1054, 12/13 et E15, K/1516, 14). La dent K/1516 est 
vierge mais brisée à environ 1 cm au-dessous de la sur-
face occlusale avec un lobe mésial légèrement abîmé 
dans sa partie occlusale. L’exemplaire 1054 est en parfait 
état de conservation et correspond sans doute au même 
individu que la première molaire 179 décrite précédem-
ment. Sa couronne est courbe et peu hypsodonte, ce que 
l’on perçoit aussi sur le spécimen K/1516, et les plans 
d’usure sont inclinés (Pl. IV, fig. 1a). L’émail est très fin 
en particulier la partie linguale des fossettes (Pl. IV, fig. 
1b). Les styles sont peu épais. Le mésostyle est effacé à 
la base (Pl. IV, fig. 1c). Le paracône et le métacône sont 
modérément dilatés à la différence de la molaire K/1516 
(Pl. IV, fig. 1d). Sur les deux dents, le lobe postérieur est 
caractérisé par un pli qui constitue la limite d’une vérita-
ble carène en surface occlusale et un repli extrêmement 
bien marqué (Pl. IV, fig. 1e, f et g). Le lobe postérieur est 
lingualement pincé et le lobe antérieur est en net décalage 
par rapport à son homologue postérieur sur la M2/ 1054. 
La limite cément-émail de la surface mésiale et distale se 
situe à la même hauteur. 
Les dimensions de ces dents sont comparables à celles 
de l’H. orientalis de Slivnitsa (Tabl. 24). Dans ces deux 
gisements le tahr apparaît souvent plus grand que celui 
de Venta Micena mais plus petit que celui de Villány 3. 
Les dimensions du tahr du Vallonnet semblent indiquer 
un individu de plus grande taille. Par ailleurs, le rapport 
entre la longueur occlusale et basale est particulièrement 
fort à Kozarnika en comparaison avec tous les autres 
gisements à Hemitragus (Fig. 12, mesures 1 et 2).
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M3/ : La partie linguale du lobe antérieur de l’unique M3/ 
de l’entité B2-2 (Profil Est, 11d) est manquante, mais la 
morphologie générale correspond en grande partie à celle 
d’H. orientalis (Crégut-Bonnoure, 2002 ; Crégut-
Bonnoure & Spassov, 2002). Comme pour les M2/, le 
lobe postérieur est pincé et son angle distal montre un pli 
extrêmement bien marqué, visible en surface occlusale 
(Pl. IV, fig. 2a). Il forme un véritable bourrelet sur toute la 
hauteur, ce qui est caractéristique de l’espèce (Crégut-
Bonnoure & Spassov, 2002, pl. I, fig. 1b) (Pl. IV, fig. 
2b). Il existe entre ce bourrelet et le métastyle une dépres-
sion prononcée (Pl. IV, fig. 2c). Comparativement à H. 

orientalis, la base ne présente pas de gonflement. A la 
différence d’H. bonali, la surface du lobe distal n’est pas 
inclinée vers l’arrière et l’extérieur. De plus l’aile métas-
tylaire s’épaissit uniquement à la base de la couronne en 
vue vestibulaire (Pl. IV, fig. 2d). Les styles sont modéré-
ment marqués et d’épaisseur égale. La morphologie des 
cônes est similaire à celle d’H. orientalis : paracône bien 
dilaté, rectiligne, à la différence d’H. bonali chez qui il 
suit l’inflexion basale du parastyle vers l’arrière (Pl. IV, 
fig. 2e). Le métacône est lui aussi développé mais plus 
modérément, ce qui n’est pas le cas chez H. bonali. La 
surface interstylaire antérieure est un peu plus courte que 
son homologue postérieure. 
Les variables disponibles regroupées dans le Tableau 25 
ne permettent pas de distinguer les différentes formes de 
tahr. Il apparaît cependant que les dimensions de la M3/ 
de Kozarnika sont très proches d’H. orientalis et dans 
une moindre mesure d’H. albus. La Figure 13 indique 
que la surface interstylaire postérieure est relativement 
longue en comparaison avec l’antérieure (mesure 9 et 
10) et que les lobes sont très allongés au niveau occlusal 
(mesure 11).

5.1.2. Le matériel osseux
Phalange II : Il existe une deuxième phalange antéri-
eure complète dans l’entité B2-2 (F13/G13, K/1454, 13) 
mais elle est très altérée au niveau de sa surface corticale. 
Les caractères morphologiques correspondent à ceux 
d’Hemitragus (Crégut-Bonnoure, 1995) et la morpho-
logie est très proche de celle d’H. cedrensis du Bau de 
l’Aubesier dans le Vaucluse (Fernandez 2001, 2006) 
(Pl. IV, fig. 3). En vue antérieure il existe une dépres-
sion importante liée au développement du tubercule 
d’insertion musculaire proximo-axial (Pl. IV, fig. 3a). Le 
condyle articulaire disto-axial est bien décalé par rapport 
à son homologue abaxial (Pl. IV, fig. 3b). Il est de forme 
ovale et légèrement pincé à son extrémité (Pl. IV, fig. 
3c). Les surfaces articulaires distales sont très émoussées 
mais le condyle abaxial semble remonter plus haut que 
son homologue axial sur la face postérieure de l’os (Pl. 
IV, fig. 3d). 
Les dimensions de la phalange de Kozarnika sont inter-
médiaires entre H. cedrensis et H. orientalis de Slivnitsa 
(Tabl. 26). Le diagramme des rapports de la Figure 14 
montre que ce spécimen ne possède pas les proportions 
de l’H. orientalis, ni tout a fait celles d’H. bonali. C’est 
toutefois de ce dernier qu’il se rapprocherait le plus.

Talus : Le tarse est figuré par un talus remanié (E27-
30, W20, III). Il présente l’ensemble des caractères 
morphologiques du genre (Crégut-Bonnoure, 1995). 
Les lèvres de la trochlée proximale sont très décalées 
en hauteur et sans tubercule médian (Pl. IV, fig. 4a). Le 
décrochement à la base de la trochlée postérieure est peu 
saillant. Le bord médial de cette même surface est dans 
l’alignement de la lèvre trochléenne proximo-médiale et 
le bord latéral est déjeté vers l’extérieur (Pl. IV, fig. 4b). 

Tableau 23 :	Dimensions comparées de la M1/ de 
Kozarnika avec celles d’Hemitragus d’après 
Crégut-Bonnoure (2002). 1. Diamètre 
mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-
distal basal. 

M1/ Ht 1 2
Hemitragus cf. orientalis      
Kozarnika      
(F13, 179, 13) n=1 24.5 18.8 15.6
Hemitragus orientalis      
Slivnitsa (Plio-Pléistocène)      
Nombre 5 5 5
Minimum 24.0 18.5 14.9
Maximum 29.9 19.7 17.3
Moyenne 26.58 18.94 16.01
Écart-type 2.15 0.45 1.13
Coefficient de variation 8.09 2.40 7.07
Villány-Kalkberg (Pliocène final)      
Nombre 2 2 1
Minimum 37.0 20.3 17.6
Maximum 38.7 20.6 17.6
Moyenne 37.85 20.45  
Hemitragus albus      
Venta Micena (Pléisto. inf.)      
Nombre 14 12 16
Minimum 7.3 15.5 12.1
Maximum 29.2 19.1 16.3
Moyenne 18.66 16.81 14.60
Écart-type 7.11 1.15 1.17
Coefficient de variation 38.11 6.82 8.01
Hemitragus bonali      
Hundsheim (Pléisto. moy.)      
Nombre 4 6 6
Minimum 22.4 17.0 14.0
Maximum 32.6 19.1 15.2
Moyenne 27.88 17.95 14.32
Écart-type   0.75 0.47
Coefficient de variation   4.17 3.26
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Tableau 24 :	Dimensions comparées de la M2/ de Kozarnika avec celles d’Hemitragus d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans les styles) du lobe antérieur ; 
5. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian 
(sans les styles) du lobe postérieur ; 7. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M2/ Ht 1 2 3 4 5 6 7
Hemitragus cf. orientalis                
Kozarnika                
Nombre 1 2 1 2 2 2 2 1
Minimum 33.5 20.6 17.2 13.0 11.9 11.1 9.8 15.3
Maximum 33.5 22.1 17.2 13.3 12.1 11.9 10.1 15.3
Moyenne 33.48 21.34 17.17 13.15 12.02 11.52 9.95 15.29
Le Vallonnet (Pléisto. inf.)                
n=1 29.6 20.9 18.0 14.9 13.0 11.9 10.5 16.6
Hemitragus orientalis                
Villány-Kalkberg (Pliocène final)                
Nombre 2 2 1 2 2 2 2 1
Minimum 15.3 20.3 20.0 15.5 14.0 13.6 12.5 18.6
Maximum 32.0 21.5 20.0 18.0 17.2 14.9 14.9 18.6
Moyenne 23.65 20.90   16.75 15.60 14.25 13.70  
Slivnitsa (Plio-Pléistocène)                
Nombre 6 6 6 6 6 6 6 6
Minimum 15.8 18.3 14.3 11.3 10.2 9.6 8.8 14.6
Maximum 33.9 20.4 18.5 15.6 14.4 13.3 12.0 16.8
Moyenne 25.45 19.56 17.00 13.18 12.35 11.08 10.36 15.43
Écart-type 7.77 0.81 1.43 1.76 1.78 1.58 1.58 0.89
Coefficient de variation 30.54 4.16 8.41 13.35 14.45 14.25 15.25 5.76
Hemitragus albus                
Venta Micena (Pléisto. inf.)                
Nombre 20 17 19 16 16 18 17 17
Minimum 11.0 17.1 12.0 11.2 9.7 9.4 8.2 13.3
Maximum 34.6 19.6 18.5 13.5 12.7 12.1 11.6 15.2
Moyenne 23.86 18.43 17.02 12.10 11.18 10.12 9.15 14.30
Écart-type 6.82 0.78 1.36 0.65 0.73 0.66 0.82 0.56
Coefficient de variation 28.60 4.21 7.99 5.37 6.54 6.56 8.92 3.94
Hemitragus bonali                
Escale (Pléisto. moy.)                
Nombre 35 35 34 35 34 35 35 31
Minimum 17.0 17.2 15.0 12.2 11.0 10.1 8.8 13.2
Maximum 44.0 22.6 20.0 17.0 15.8 14.0 13.2 18.3
Moyenne 28.53 19.65 18.03 13.99 12.94 11.77 10.68 15.46
Écart-type 7.93 1.13 1.14 1.01 1.08 0.84 1.00 1.16
Coefficient de variation 27.81 5.76 6.31 7.21 8.33 7.13 9.35 7.52
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Fig. 12 :	 Diagramme de Simpson de la M2/ d’Hemitragus cf. orientalis de Kozarnika comparée à H. orientalis, H. albus et H. bonali. 
Base de référence 0 = H. cedrensis. Données et définition des variables en Tabl. 24.

Fig. 13 :	 Diagramme de Simpson de la M3/ d’Hemitragus cf. orientalis de Kozarnika comparée à H. orientalis, H. albus et H. bonali. 
Base de référence 0 = H. cedrensis. Données et définition des variables en Tabl. 25.
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Une importante fossette synoviale latérale s’observe à la 
base de la trochlée postérieure (Pl. IV, fig. 4c). La surface 
articulaire de la lèvre trochléenne proximo-médiale est 
oblique vers le bas ; sa base est saillante postérieurement. 
La tubérosité postéro-proximale est peu développée et il 
n’y a pas d’encoche à sa base. Les données biométriques 
du talus sont fournies dans le Tableau 27. Ses proportions 
sont différentes de celles d’H. bonali et dans une moindre 
mesure d’H. albus (Fig. 15).

En résumé les analogies morphologiques, tout comme 
la proximité géographique et chronologique d’H. orien-
talis, incitent à attribuer les pièces de l’unité B2-2 à ce 
taxon. Paradoxalement les proportions ne permettent 
pas de l’intégrer avec satisfaction au sein de cette forme. 
Quelques analogies de proportions sont observables avec 

H. bonali mais pas la morphologie. L’analyse de l’en-
semble des restes attribuables en Europe à H. orientalis a 
déjà mis en évidence ce type de ressemblance avec le tahr 
de Bonal, ce qui débouche sur la possibilité de l’émer-
gence d’H. bonali à partir d’une population européenne 
d’H. orientalis (Crégut-Bonnoure, 2002). Le maté-
riel de Kozarnika corrobore tout à fait cette hypothèse. 
Quoiqu’il en soit et dans l’attente d’un matériel complé-
mentaire, nous rapportons ce matériel à Hemitragus cf. 
orientalis.

5.2. Capra sp. 

L’origine du genre Capra reste à ce jour problématique 
et les formes fossiles sont peu nombreuses. Capra dalii a 

Tableau 25 :	Dimensions comparées de la M3/ de Kozarnika avec celles d’Hemitragus d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 2. Diamètre mésio-distal basal ; 8. Diamètre vestibulo-lingual basal du lobe postérieur ; 9. Longueur 
de la surface interstylaire du premier lobe au niveau du point d’inflexion du parastyle ; 10. Longueur de la 
surface interstylaire du deuxième lobe au niveau du point d’inflexion du métastyle ; 11. Diamètre mésio-
distal occlusal sans les styles ; 12. Diamètre mésio-distal basal sans les styles.

M3/ Ht 2 8 9 10 11 12
Hemitragus cf. orientalis              
Kozarnika              
(Profil Est, 11d) n=1 37.6 22.9 14.1 7.3 8.8 19.8 19.6
Hemitragus orientalis              
Slivnitsa (Plio-Pléistocène)              
Nombre 2 2 2 2 2 2 2
Minimum 35.7 20.9 11.6 7.0 7.4 17.7 19.1
Maximum 36.0 22.0 14.0 7.4 8.7 17.7 21.2
Moyenne 35.87 21.43 12.78 7.21 8.08 17.73 20.16
Hemitragus albus              
Venta Micena (Pléisto. inf.)              
Nombre 20 19 19 20 20 19 19
Minimum 15.0 19.3 11.0 5.9 7.2 15.1 17.5
Maximum 36.7 25.3 13.2 8.3 10.7 19.6 19.9
Moyenne 25.43 21.61 12.04 7.20 8.64 17.57 18.70
Écart-type 6.15 1.55 0.66 0.57 0.90 1.25 0.65
Coefficient de variation 24.18 7.17 5.46 7.96 10.42 7.10 3.46
Hemitragus bonali              
Escale (Pléisto. moy.)              
Nombre 29 28 28 28 28 30 29
Minimum 22.0 21.0 10.8 7.0 7.3 16.5 17.4
Maximum 44.5 27.0 14.0 9.2 10.2 21.5 22.7
Moyenne 33.86 23.18 12.64 7.93 8.78 18.09 19.22
Écart-type 6.52 1.54 0.73 0.52 0.78 1.05 1.10
Coefficient de variation 19.25 6.65 5.78 6.58 8.85 5.81 5.74
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Fig. 14 :	 Diagramme de Simpson de la phalange II antérieure d’Hemitragus cf. orientalis de Kozarnika comparée à H. orientalis et H. 
albus et H. bonali. Base de référence 0 = Capra ibex. Données et définition des variables en Tabl. 26.
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été récemment reconnu à Dmanisi dans les niveaux datés 
d’environ 1,6 millions d’années, et représente donc la 
forme la plus ancienne à ce jour (Bukhsianidze, 2005). 
Les espèces C. ibex Linne, 1758 et C. caucasica Pal-
las, 1783 émergent de façon plus ou moins synchrones 
en Europe occidentale et orientale à la fin du Pléistocène 
moyen. L’espèce alpine est principalement attestée autour 
de l’Arc Alpin et l’espèce caucasienne en Transcaucasie 
(Barychnikov, 1989 ; Crégut-Bonnoure & Barych-
nikov, 2005). L’expansion de cette dernière vers l’ouest 
est assez rapide puisqu’elle est présente dès l’Eémien à 
l’Abri Moula en Ardèche (Defleur et al., 2001). Elle 
perdure dans l’hexagone durant le Würm ancien (cré-
gut-Bonnoure, 1992, 2002 ; Fernandez, 2001, 2006 ; 
Crégut-Bonnoure & Fernandez, 2004). Elle est, à la 
fin de cette période à l’origine de C. pyrenaica Schintz, 
1838 qui est une espèce de la péninsule Ibérique mais 
aussi du sud du Massif Central français (Crégut-Bon-
noure, 2002). Trois autres espèces sont indiquées en 
Europe orientale : C. severtzowi Menzbier 1887, qui se 
trouve actuellement dans la partie la plus occidentale du 
Caucase (Mottl, 1938), C. carpathorum Koch, 1891 
et C. prisca Adametz, 1914. Ce dernier taxon pourrait 
être un synonyme de C. carpathorum qui semble corres-
pondre à un C. ibex (Radulescu, 1969 ; Crégut-Bon-
noure, 2002). 
Dans le complexe B2-1, trois restes ont été retrouvés. 
Le canon antérieur (H12, K/683, 11b) et la phalange II 
antérieure (H15/16, K/931, 11b) correspondent au même 
animal, probablement massif, et le cubonaviculaire (G15, 
K/1640, Profil E, 11b) à un individu beaucoup plus petit, 
vraisemblablement une femelle.

5.2.1. Le matériel osseux
Canon antérieur : Il s’agit d’une articulation proximale 
dont le bord postérieur de la facette pour le capitato-
trapézoïde est brisé (H12,K/683, 11b). Sa morphologie 
est celle de Capra (Crégut-Bonnoure, 1995, 2002). 
Le bord antérieur de la facette pour l’onciforme est de 
contour légèrement anguleux (Pl. IV, fig. 5a) et celui de 
la facette pour le capitato-trapézoïde relativement curvi-
ligne (Pl. IV, fig. 5b). Néanmoins les contours sont moins 
clairement marqués que chez les bouquetins européens 
recensés à partir de la fin du Pléistocène moyen. On 
note sur la facette pour le capitato-trapézoïde les deux 
fossettes synoviales habituelles au genre (Pl. IV, fig. 5c) 
(Crégut-Bonnoure, 2002). 
Les dimensions du métacarpe sont relativement gran-
des (Tabl. 28). Les rapports de proportions du canon de 
Kozarnika pourraient s’apparenter à l’actuel C. sibirica 
Pallas, 1776. Elles sont néanmoins difficiles à interpré-
ter (Fig. 16). On retiendra cependant que la facette pour 
le capitato-trapézoïde est relativement courte à Kozarnika 
(mesures 7).

Cubonaviculaire : Le tarse est représenté par un cubo-
naviculaire gauche (G15, K/1640, Profil E, 11b). La 

trochlée postéro-médiale est manquante. Il ressemble 
à Hemitragus, en particulier H. cedrensis du Bau de 
l’Aubesier (Fernandez, 2001, 2006). On remarque en 
effet l’absence de sillon médian sur le bourrelet de la face 
postérieure (Pl. IV, fig. 6a) et une facette calcanéenne de 
la face postérieure infléchie vers le milieu de l’os (Pl. IV, 
fig. 6b). A taille égale, les bords de la face antérieure sont 
relativement plus épais que ceux de Capra sans être aussi 
développés que ceux d’Hemitragus (Crégut-Bonnoure, 
1987 ; Fernandez, 2001, 2006). Par contre le reste de la 
morphologie est conforme à celle du bouquetin : fossette 
synoviale médiane située au point de jonction du cuboïde 
et du naviculaire très peu développée (Pl. IV, fig. 6c), sur-
face de la facette calcanéenne non plane (Pl. IV, fig. 6d), 
fossette synoviale postéro-latérale entaillant la facette 
pour le calcanéus souvent obturée, facette articulaire 
antéro-latérale de la face distale sub-triangulaire (Pl. IV, 
fig. 6e) et facette postéro-médiane située sous le décro-
chement de l’astragale infléchie dans l’axe antéro-posté-
rieur de l’os (Pl. IV, fig. 6f). Il est important de signaler 
que l’absence de sillon sur le bourrelet postérieur a déjà 
été observée sur les cubonaviculaires des niveaux acheu-
léens du site de Koudaro I (Crégut-Bonnoure, 2002 ; 
Crégut-Bonnoure & Barychnikov, 2005) ainsi que 
sur un spécimen actuel de C. cylindricornis Blyth, 1841. 
Mentionnons également que chez C. ibex du Pléistocène 
moyen de Petralona (Grèce) les caractères morphologi-
ques de certaines dents présentent de fortes analogies 
avec celles du tahr (Crégut-Bonnoure & Tsoukala, 
2005). 
Les dimensions du cubonaviculaire figure dans le Tableau 
29 et témoignent de sa petite taille. En Figure 17, il s’in-
dividualise de C. caucasica et C. ibex par un diamètre 
antéro-postérieur particulièrement court (mesure 1), par 
sa petite surface articulaire proximo-médiale (mesure 5) 
et par la faiblesse de la surface articulaire proximo-laté-
rale recevant le calcanéus (mesure 6). En revanche, on 
note une hauteur médiale de la face antérieure de l’os 
particulièrement grande (mesure 20).

Phalange II : Cette phalange antérieure (H15/16, K/931, 
11b) est massive et montre des nodules hyperostosiques 
sur la face antérieure et abaxiale (Pl. V, fig. 1a). Elle dif-
fère d’Ovis par le décalage marqué du condyle articulaire 
axial qui est par ailleurs pincé (Pl. V, fig. 1b). Les surfaces 
articulaires proximales des deux condyles sont très légè-
rement décalées sur la face postérieure (Pl. V, fig. 1c). 
Sur la même face, on note deux crêtes fines et saillantes 
qui montent jusqu’aux deux tubercules d’insertions mus-
culaires proximaux lesquels sont nettement renflés (Pl. 
V, fig. 1d). Le pincement du condyle axial évoque celui 
d’Hemitragus. Toutefois, chez C. caucasica de Koudaro 
III, cette zone est elle aussi pincée. 
Cette phalange se caractérise par sa robustesse en compa-
raison avec C. ibex et dans une moindre mesure avec C. 
caucasica (Tabl. 30). Si la pathologie hyperostosique au 
niveau de la diaphyse explique en partie la grande taille 
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Tableau 28 :	Dimensions comparées du canon antérieur de Kozarnika avec ceux de Capra caucasica, C. ibex et C. sibirica 
d’après Crégut-Bonnoure (2002). 5. Diamètre transversal de l’articulation proximale ; 6. Diamètre 
transversal de la facette pour l’onciforme ; 7. Diamètre transversal de la facette pour le capitato-trapézoïde ; 
8. Longueur de la facette pour l’onciforme, prise au point dorsal de la crête de séparation des facettes à 
l’angle postéro-latéral.

Canon antérieur 5 6 7 8
Capra sp.        
Kozarnika        
(H12, K/683, 11b) 34.1 14.5 20.0 21.3
Capra caucasica        
Koudaro III (Pléisto. sup.)        
Nombre 4 5 5 5
Minimum 32.4 12.9 21.4 17.6
Maximum 39.3 15.3 26.7 22.8
Moyenne 35.16 13.91 23.56 20.15
Écart-type 3.11 1.07 2.02 1.93
Coefficient de variation 9.70 7.71 8.58 9.57
Capra caucasica (actuel)        
Nombre 9 9 9 9
Minimum 29.0 11.5 18.5 17.5
Maximum 36.8 15.0 22.8 23.4
Moyenne 31.50 13.25 20.60 19.58
Écart-type 2.66 1.19 1.56 2.12
Coefficient de variation 8.43 9.01 7.56 10.85
Capra ibex (Pléisto. moy. et sup.)        
Nombre 258 265 267 248
Minimum 26.8 10.8 17.6 15.3
Maximum 40.2 18.7 28.9 28.0
Moyenne 34.32 14.51 21.86 21.67
Écart-type 2.73 1.53 1.95 2.26
Coefficient de variation 7.95 10.53 8.94 10.44
Petralona (Pléisto. moy.)        
Nombre 9 9 10 8
Minimum 28.9 12.0 19.7 18.3
Maximum 37.4 18.1 26.0 26.3
Moyenne 33.02 13.73 22.46 21.96
Écart-type 2.66 1.87 2.05 2.69
Coefficient de variation 8.05 13.62 9.14 12.24
   
Capra sibirica (actuel)        
Nombre 6 6 6 6
Minimum 25.2 10.6 15.5 16.5
Maximum 35.6 16.1 23.8 23.4
Moyenne 32.12 13.92 20.75 21.23
Écart-type 3.93 1.95 3.05 2.69
Coefficient de variation 12.23 13.98 14.69 12.67
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Fig. 16 : Diagramme de Simpson du canon antérieur de Capra sp. de Kozarnika comparé à C. caucasica, C. ibex et C. sibirica. Base de 
référence 0 = C. ibex. Données et définition des variables en Tabl. 28.
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de cette phalange les proportions de toute la partie proxi-
male de cet os l’individualisent bien de ces deux taxons 
(Fig. 18, mesures 6 à 13). 

En résumé, l’ensemble de ce matériel provient de la cou-
che 11b dont l’âge est évalué entre 800 000 et 600 000 
ans. L’articulation proximale du canon antérieur mon-
tre une proximité avec C. sibirica actuel, tandis que la 
deuxième phalange pathologique s’individualise nette-
ment de C. ibex par sa grande taille sans qu’il soit possible 
de la rattacher à C. caucasica. Quant au cubonaviculaire, 
il est caractérisé par une combinaison de caractères à la 

fois de type Hemitragus et de type Capra. Aucune popu-
lation d’âge comparable relative à ces deux genres n’a 
été pour l’instant recensée, la principale vague d’immi-
gration des bouquetins en Europe se situant à la fin du 
Pléistocène moyen, ce qui interdit toute comparaison. 
Toutefois, comme nous l’avons évoqué précédemment, 
Capra est signalé dans la biozone MNQ18 à Dmanisi 
(Bukhsianidze, 2005). Dans ce gisement, si les deux 
fragments crâniens, une cheville osseuse isolée et un 
frontal pourvu d’une partie des chevilles, montrent bien 
une similitude avec Capra, les dents jugales, plus parti-
culièrement les M3 supérieure et inférieure et la P3 infé-

Tableau 29 : 	Dimensions comparées du cubonaviculaire de Kozarnika avec ceux de Capra caucasica et C. ibex d’après 
Crégut-Bonnoure (2002) et Rivals (2002). 1. Diamètre antéro-postérieur total ; 2. Diamètre transversal 
total ; 3. Diamètre transversal de la surface articulaire proximale pour le talus ; 4. Largeur de la partie latérale 
de la surface articulaire proximale pour le talus ; 5. Largeur de la partie médiale de la surface articulaire 
proximale pour le talus ; 6. Diamètre antéro-postérieur de la facette articulaire pour le calcanéus ; 10. Diamètre 
antéro-postérieur de la facette articulaire distale pour le grand cunéiforme ; 13. Diamètre antéro-postérieur de 
la facette articulaire distale antérieure pour l’os canon ; 19. Hauteur latérale maximale de la face antérieure ; 
20. Hauteur médiale maximale de la face antérieure ; 22. Hauteur médiale maximale de la face postérieure ; 
23. Hauteur latérale maximale de la face postérieure.

Cubonaviculaire 1 2 3 4 5 6 10 13 19 20 22 23
Capra sp.                        
Kozarnika                        
(G15, K/1640, Profil E, 11b) n=1 24.1 30.4 24.6 13.5 11.5 17.2 19.2 15.8 13.9 9.6   17.5
Capra caucasica                        
Kozarnika                        
(G9, 369, VII) n=1 27.1 32.1 27.5 15.0 12.9 20.4 19.7 14.9 13.6 8.7 18.8 18.0
Koudaro III (Pléisto. sup.)                        
Nombre 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4
Minimum 27.5 32.5 25.9 14.9 11.7 20.9 20.4 15.1 12.5 7.8 17.0 17.5
Maximum 31.5 38.5 30.7 16.0 13.7 26.3 24.2 19.0 18.8 12.1 23.6 23.4
Moyenne 29.78 35.33 28.56 15.51 12.76 22.92 21.71 17.03 14.81 9.69 20.66 20.30
Ortvala (Pléisto. sup.)                        
Nombre 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3
Minimum 25.3 31 26.2 13.7 11.8 23.5 20.2 15.7 12.1 8.9 21.2 17.3
Maximum 31.5 39.2 32.1 15.9 14.8 25.4 22.9 18 16 10.8 29 22.4
Moyenne 28.63 35.17 29.37 14.57 13.73 24.27 21.93 17.17 13.73 9.67 25.63 20.00
Capra caucasica (actuel)                        
Nombre 7 7 7 7 7 7 7 7 7 7 7 7
Minimum 25.0 23.6 22.2 11.0 11.0 19.2 17.1 10.1 10.9 7.8 16.1 16.1
Maximum 30.3 35.8 26.9 14.5 13.2 25.9 20.8 17.2 14.3 9.8 20.6 18.3
Moyenne 27.88 29.00 24.51 12.59 12.20 21.56 19.49 14.43 12.25 8.53 18.33 17.28
Écart-type 1.80 5.02 1.74 1.34 0.70 2.52 1.22 2.34 1.15 0.74 1.65 0.88
Coefficient de variation 6.44 17.30 7.11 10.61 5.77 11.70 6.24 16.25 9.41 8.67 9.00 5.10
Capra ibex (Pléisto moy. et sup.)                        
Nombre 64 68 66 69 62 63 61 64 66 66 51 52
Minimum 21.8 27.4 22.6 11.6 11.0 18.4 18.4 12.5 10.2 7.0 16.6 15.0
Maximum 32.8 39.5 32.9 17.0 16.6 26.6 24.9 19.5 17.1 16.8 28.0 27.7
Moyenne 28.61 34.49 28.08 14.66 13.49 22.90 21.65 16.27 13.66 10.04 21.45 19.22
Écart-type 2.52 2.94 2.14 1.14 1.22 1.92 1.43 1.57 1.18 1.34 2.83 2.37
Coefficient de variation 8.81 8.54 7.62 7.78 9.02 8.39 6.60 9.66 8.60 13.35 13.18 12.35
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rieure disponibles en figuration (Bukhsianidze, 2005, 
fig. II3 p. 67, fig. II4 p. 68) caractérisent Hemitragus, ce 
qui pose un problème. Il est établi que dans les popula-
tions pléistocènes les plus anciennes de Capra, on ren-
contre des analogies morphologiques avec Hemitragus, 
ce qui indique que les caractères génériques ne sont 
pas encore fixés et que les deux genres ont un ancêtre 
commun. La biométrie (Crégut-Bonnoure, 2002), et 
les analyses moléculaires (Hassanin, 1999) valident la 
proximité des deux genres, ces dernières suggérant une 
origine commune entre H. jemlahicus Smith, 1826 et 
C. sibirica (Ropiquet & Hassanin, 2005b). Dans cette 
optique le matériel de Dmanisi constituerait la forme 
ancestrale de Capra et le bouquetin de Kozarnika pour-
rait en dériver. Or la M3 supérieure du maxillaire figuré 
de Dmanisi présente les caractéristiques de l’H. orienta-
lis de Slivnitsa, daté de la MNQ 17 : en conséquence soit 
H. orientalis est en fait un Capra, soit les deux genres 
sont présents à Dmanisi. Nous sommes plus tentés par 
la deuxième hypothèse car, en prenant en considération 
les matériaux de ces deux sites, nous doutons de l’exis-
tence d’un Capra qui n’aurait du genre que les chevilles 
osseuses et dont toutes les dents et le squelette auraient 
des caractères d’Hemitragus. Quoiqu’il en soit, le maté-
riel de Kozarnika révèle l’existence d’un bouquetin dif-
férent de ceux du Pléistocène moyen. Il constitue la trace 
la plus ancienne en Europe pour la période considérée. 
Pour l’instant ces restes de l’unité B2-1 sont laissés en 
nomenclature ouverte.

5.3. Capra caucasica

Dans la séquence de Kozarnika 8 jugales supérieures, 11 
jugales inférieures et 19 éléments post-crâniens ont été 
attribués au bouquetin du Caucase. Ces restes sont répar-
tis dans les unités biostratigraphiques B1, A2 et A1.

5.3.1. Les dents supérieures
P2/ : Nous ne disposons que d’un seul spécimen (F4, 
548bis, V/VI) trouvé dans le complexe A1 dont la mor-
phologie est comparable à Capra. La couronne est arquée 
vers l’arrière. Les racines antérieure et linguale sont 
coalescentes, une configuration qui distingue cette dent 
de celle d’Hemitragus chez qui la racine linguale reste 
indépendante. Les styles sont peu marqués, les vallées 
encadrant le pli du cône qui est peu dilaté étant peu pro-
fondes. Les dimensions sont données dans le Tableau 31 
et sont nettement plus petites que celles de C. ibex de 
Petralona se rapprochant ainsi de celles de C. caucasica 
de Koudaro I et III.

M1/ : Trois M1/ ont été identifiées dans l’unité biostra-
tigraphique A1 (G9, 67, IVinf. ; H11, K/820, VI et G4, 
1121, VI). A la différence d’Hemitragus, en vue distale, 
la racine qui prolonge le lobe postérieur est large, aplatie 
dans le sens vestibulo-lingual, et occupe presque la tota-
lité de la face postérieure (Pl. V, fig. 2a). La racine mésio-
linguale est cachée par la racine postérieure et n’avance 
pas du côté lingual (Delpech, 1988) (Pl. V, fig. 2b). La 
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limite cément-émail remonte très haut sur la face mésiale 
ce qui n’est pas le cas chez le tahr (Pl. V, fig. 2c). On note 
une couronne légèrement courbe et un pli caprin bien 
marqué formant une véritable carène à angle droit en vue 
occlusale (Pl. V, fig. 2d). Le parastyle est plus fort que 
le mésostyle et le métastyle. Il s’épaissit très nettement 
dans la moitié inférieure de la dent (Pl. V, fig. 2e). Enfin 
la dilatation des cônes est très faible.
Les dimensions sont proches de celles relevées chez 
C. caucasica (Tabl. 32). Néanmoins par rapport à ce der-
nier le lobe mésial est plus épais comme chez le bouque-
tin d’Ortvala (Fig. 19, mesure 3 et 4) avec qui il présente 
d’autres analogies biométriques en particulier l’épaisseur 
importante du lobe distal (mesure 5 et 6).

M2/ : L’unique M2/ (H7, 1315, VIinf.) provient aussi du 
complexe A1. Le fût est légèrement courbé et la partie 
linguale est manquante (Pl. V, fig. 3a). Le parastyle est 
large, en particulier à la base de la couronne (Pl. V, fig. 
3b). Il est plus fort que le mésostyle, lequel est saillant 
mais peu incliné (Pl. V, fig. 3c). Le métastyle est mar-
qué mais moins que les styles précédemment évoqués. 
Le paracône et le métacône sont modérément développés 

ce qui se traduit par un très léger renflement au niveau 
de la face vestibulaire (Pl. V, fig. 3d). L’état de la dent ne 
permet aucune comparaison biométrique. 

M3/ : On dénombre trois exemplaires, un provenant de la 
zone biostratigraphique A2 (H9, 2610, 10a-fm) et deux 
autres du complexe A1 (H8, 2663, 9a/b et H4, 1422, VII). 
La morphologie générale des dents est celle de Capra : 
lobe postérieur non aplati à la base (Pl. V, fig. 4a) et aile 
métastylaire développée (Laville et al., 1972 ; Delpech 
et al., 1983). En effet, en vue linguale, le métastyle modé-
rément dégagé de la couronne dans sa partie supérieure 
(Pl. V, fig. 4b), s’élargit surtout dans la moitié inférieure 
de la dent, notamment sur les molaires 2663 et 1422, ce 
qui est plus habituel chez C. ibex (Crégut-Bonnoure, 
1992, 1995 ; Fernandez, 2001, 2006 ; Rivals, 2002, 
2006). En vue de profil la dent est courbe. L’épaisseur 
du parastyle varie sur les exemplaires, et la surface 
interstylaire distale est plus large que son homologue 
mésiale (Pl. V, fig. 4c). A la différence d’H. bonali, en 
face vestibulaire la base du parastyle et du métastyle ne 
s’incurve pas vers le mésostyle (Pl. V, fig. 4d) (Bonifay, 
1974-1975 ; Crégut-Bonnoure, 1995). En face lin-
guale le lobe antérieur est nettement incurvé (Pl. V, fig. 
4e) comme sur l’exemplaire de C. caucasica de l’Arago 
(Rivals, 2002). 
Nous avons synthétisé les variables correspondant à C. 
caucasica et C. ibex d’un grand nombre de gisements 
dans la Figure 20. Celle-ci indique clairement que les 
proportions des M3/ de Kozarnika peuvent être rappro-
chées des populations caucasiennes. On notera aussi qu’à 
Kozarnika le diamètre mésio-distal basal des troisièmes 
molaires est particulièrement élevé (Fig. 20, mesure 2). 

5.3.2. Les dents inférieures
Dp/4 : Deux Dp/4 sont inventoriées. Elles proviennent de 
l’entité biostratigraphique A1 (H10, 1233, VII et G9-10, 
∏/713, IVb-V). Nous les avons comparées aux Dp/4 de 
Capra caucasica praepyrenaica et Hemitragus cedrensis 
du Bau de l’Aubesier (Fernandez, 2001, 2006). Le spé-
cimen 1233 est en tout point identique à Capra (Prat, 
1966). On notera ainsi les racines mésiales et distales 
divergentes (Pl. V, fig. 5a) ; la présence dans le prolonge-
ment du lobe médian d’une racine grêle (Pl. V, fig. 5b) ; 
les reliefs des denticules internes et externes moins aigus 
que chez Hemitragus (Pl. V, fig. 5c) ; la présence d’une 
colonnette interlobaire entre le deuxième et le troisième 
lobe qui n’est pas présente chez le tahr (Pl. V, fig. 5d). 
L’autre spécimen se révèle différent du fait de la coales-
cence de la racine médiane avec l’antérieure, d’une colon-
nette interlobaire entre le premier et le deuxième lobe et 
de la bifidie de l’autre colonnette. Dans l’état actuel du 
matériel à disposition dans la littérature, l’intervalle de 
variation ne permet pas de faire la distinction entre le tahr 
et le bouquetin (Tabl. 33). 

P/2 : La P/2 qui provient du complexe A1 (H6, ∏/855, 

Tableau 31 :	Dimensions comparées de la P2/ de 
Kozarnika avec celles de Capra caucasica 
et C. ibex d’après Crégut-Bonnoure 
(2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 
2. Diamètre vestibulo-lingual occlusal.

P2/ 1 3
Capra caucasica    
Kozarnika    
(F4, 548bis, V/VI) n=1 7.3 7.2
Koudaro I  (Pléisto. moy.)    
Nombre 2 2
Minimum 7.5 7.3
Maximum 7.6 7.9
Moyenne 7.58 7.58
Écart-type 0.11 0.37
Coefficient de variation 1.49 4.94
Koudaro III (Pléisto. sup.)    
Nombre 4 4
Minimum 6.5 6.3
Maximum 7.0 6.7
Moyenne 6.79 6.46
Écart-type 0.23 0.19
Coefficient de variation 3.43 3.05
Capra ibex    
Petralona (Pléisto. moyen)    
Nombre 3 3
Minimum 8.3 7.3
Maximum 9.3 8.6
Moyenne 8.77 7.80
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VIinf./VIsup.) s’inscrit en vue occlusale dans un contour 
triangulaire. Il existe une vallée profonde entre le paraco-
nide et le métaconide (Pl. V, fig. 6a). En revanche, même 
si ce dernier est séparé de l’entoconide par un léger sillon 
occlusal (Pl. V, fig. 6b), ces deux tubercules se réunis-
sent dans la partie basale, au-dessus du collet, et forment 
ainsi un renflement tout à fait caractéristique (Pl. V, fig. 
6c). On observe aussi, sur la face vestibulaire et distale, 
une très nette proéminence de l’hypoconide (Pl. V, fig. 
6d). Celui-ci se développe sur toute la hauteur de la dent 
constituant ainsi un véritable pilier vestibulo-distal que 
l’on retrouve parfois chez C. ibex (Crégut-Bonnoure, 
1995). A titre indicatif, les dimensions sont respective-
ment de 6,5 mm et 5,7 mm pour la longueur et la largeur 
totales de cet exemplaire. 

P/4 : L’unique P/4 a été découverte dans le complexe A1 
(F7, ∏/196, VIinf.) et correspond à un individu âgé ce qui 
limite les observations. Les deux racines sont complètes, 
larges et aplaties dans le sens vestibulo-lingual (Pl. V, fig. 

7a). Il existe une dépression centrale très prononcée lin-
gualement (Pl. V, fig. 7b). En revanche le sillon vestibu-
laire est peu profond (Pl. V, fig. 7c). Comme chez Ovis 
le contour de la limite cément-émail de la face distale 
forme un V inversé (Pl. V, fig. 7d). Il n’est pas possible à 
partir du rapport DMD et DVL de distinguer C. ibex de 
son homologue caucasica car l’intervalle de variation est 
le même pour ces deux taxons (Fig. 21). Mentionnons 
toutefois à Kozarnika une P/4 de grande taille en position 
intermédiaire, entre d’une part les C. caucasica des gise-
ments géorgiens de Koudaro I et III, et d’autre part les C. 
ibex de Petralona et de La Sartanette (Gard). 

M/1 : Deux premières molaires ont été trouvées dans 
l’unité biostratigraphique A1 (H8, 1820, VII et H12, 
K/413, VII). L’exemplaire K/413 est cassé au niveau du 
collet mais la morphologie est identique au spécimen 
1820. Cette dernière est également incomplète au niveau 
des racines et du lobe occlusal. Toutes deux se caractéri-
sent par un léger élargissement situé juste au-dessus du 

Tableau 32 :	Dimensions comparées de la M1/ de Kozarnika avec celles de Capra caucasica d’après Crégut-Bonnoure 
(2002) et Rivals (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. Diamètre 
vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal médian (sans les styles) 
du lobe antérieur ; 5. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual 
occlusal médian (sans les styles) du lobe postérieur ; 7. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M1/ Ht 1 2 3 4 5 6 7
Capra caucasica                
Kozarnika              
Nombre 2 2 2 1 1 2 2 1
Minimum 33.82 17.65 12.96 12.99 12.3 10 9.41 13.06
Maximum 41.2 17.73 13.83 12.99 12.3 11.5 10.71 13.06
Moyenne 37.51 17.69 13.395 12.99 12.3 10.75 10.06 13.06
Koudaro III (Pléisto. sup.)              
Nombre 9 9 9 9 9 8 8 9
Minimum 21.8 15.0 12.9 10.3 9.3 9.0 8.6 12.3
Maximum 38.0 18.4 16.4 12.9 12.7 11.6 11.4 14.6
Moyenne 31.45 16.76 13.85 11.46 10.71 10.01 9.53 12.94
Écart-type 6.13 1.11 1.05 0.92 1.26 0.90 0.98 0.71
Coefficient de variation 19.50 6.65 7.59 8.00 11.81 8.96 10.31 5.53
Ortvala (Pléisto. sup.)              
Nombre 8 9 8 9 9 9 8 9
Minimum 13.8 14.9 11.8 10.6 9.1 9.6 7.8 12.7
Maximum 35.2 19.3 15.3 14.4 14.2 12.7 12.1 16.6
Moyenne 25.53 17.33 13.90 12.61 11.54 10.92 10.01 14.63
Écart-type 8.34 1.56 1.20 1.25 1.75 1.07 1.50 1.40
Coefficient de variation 32.67 9.01 8.62 9.88 15.18 9.75 15.00 9.54
Sakajia (Pléisto. sup.)              
Nombre 3 3 3 3 3 3 3 3
Minimum 15.7 15.7 11.9 10.7 9.7 9.7 7.8 14
Maximum 33.7 18.7 16.7 12.2 11.6 10.7 10.1 15.7
Moyenne 24.73 17.30 13.80 11.63 10.37 10.23 8.67 15.03
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Fig. 19 : Diagramme de Simpson de la M1/ de Capra caucasica de Kozarnika comparée à Capra caucasica. Base de référence 0 = C. 
ibex. Données et définition des variables en Tabl. 32.
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collet sur la partie inférieure de la face linguale (Pl. V, 
fig. 8a) qui rappelle l’enfoncement « en coup de pouce » 
d’Hemitragus (Crégut-Bonnoure, 1995 ; Crégut-
Bonnoure & Spassov, 2002 ; Fernandez, 2001, 
2006). Cependant, le lobe antérieur en vue linguale est 
relativement plus court que le postérieur tandis que chez 
le tahr la dissymétrie est moins forte. Cette morphologie 
est associée sur la dent 1820 à une pathologie de type 
hypoplasique que l’on peut observer sur le lobe posté-
rieur (Pl. V, fig. 8b). Le métaconide et dans une moindre 
mesure l’entoconide sont très dilatés. Il en résulte en face 
linguale, un renflement important des lobes (Pl. V, fig. 
8c). Le parastylide est à peine marqué à la différence de 
l’entostylide qui s’épaissit très nettement à la base de la 
couronne et vient mourir sur la partie linguale de la dent 
(Pl. V, fig. 8d). La limite cément-émail du lobe mésial 
est beaucoup plus haute que sur le lobe distal (Pl. V, fig. 
8e). Le pli caprin habituellement bien marqué chez le 
tahr (Bonifay, 1974-1975 ; Crégut-Bonnoure, 1995 ; 
Fernandez, 2001, 2006) est ici à peine développé. La 
face mésiale de ce même lobe est extrêmement plate. 
Les données biométriques caractérisent des dents robus-
tes, aux diamètres mésio-distal occlusal et basal beau-
coup plus élevés que ceux de C. caucasica ou C. ibex du 
Pléistocène supérieur de France (Tabl. 34). Les propor-
tions générales sont tout à fait comparables à celles des 
C. caucasica, notamment de Koudaro I (Fig. 22).

M/2 : Nous disposons de quatre M/2 réparties dans le 
complexe A1 (H9, 1164, VII ; G10, 821, VII ; H15-16-

17, K/784, VII et D11/E11, 750, IVa/IVb). Leur morpho-
logie est homogène. En face linguale la vallée médiane 
est relativement profonde et large (Pl. VI, fig. 1a). A la 
différence d’Hemitragus, les fossettes de la partie distale 
de la M/2 remontent très haut vers la face linguale. Le 
métaconide et l’entostylide sont beaucoup plus dilatés 
que ceux d’Hemitragus (Crégut-Bonnoure, 1992, 
1995). Le renflement de ces deux conides est visible tout 
le long de la couronne et tout à fait caractéristique de 
Capra. Les stylides sont relativement bien marqués et 
épais ; le parastylide déborde sur la face linguale (Pl. VI, 
fig. 1b). Il laisse apparaître une limite cément-émail qui 
se trouve haut sur le lobe antérieur (Pl. VI, fig. 1c). Le 
pli caprin est net à peu marqué (Pl. VI, fig. 1d). Les raci-
nes vestibulaires et linguales distales sont coalescentes 
et beaucoup plus larges que leurs homologues mésiales 
(Pl. VI, fig. 1e). 
Les dimensions sont de l’ordre de grandeur de C. cau-
casica (Tabl. 35). La largeur très importante des lobes 
semble indiquer un individu de grande taille. Les pro-
portions de la Figure 23 parallélisent très clairement 
les M/2 de Kozarnika avec celles de C. caucasica des 
niveaux moustériens de la grotte du Bison de Tsutskhvati 
en Géorgie. 

M/3 : Il n’y a qu’une seule M/3 provenant de l’unité bios-
tratigraphique A1 (H9, 1704, 6/7). Elle est peu usée et 
la partie inférieure du troisième lobe ainsi que la partie 
linguale du lobe antérieur ne sont pas conservées. En vue 
de profil la couronne est fortement courbée et la partie 

Tableau 33 :	Dimensions comparées de la Dp/4 de Kozarnika avec celles de Capra caucasica praepyrenaica et Hemitragus 
cedrensis d’après Fernandez (2006). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 3. 
Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe médian ; 
5. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

Dp/4 Ht 1 2 3 4 5 6
Capra caucasica              
Kozarnika              
(H10, 1233, VII) n=1 10.2 18.1 16.0 5.6 7.3 7.5 7.5
Capra caucasica praepyrenaica              
Bau de l’Aubesier (Pléisto. sup.)              
Nombre   4       4  
Minimum   15.3       6.0  
Maximum   18.0       7.2  
Moyenne   16.42       6.52  
Écart-type   1.30       0.49  
Coefficient de variation   7.95       7.65  
Hemitragus cedrensis              
Bau de l’Aubesier (Pléisto. moy.)              
Nombre   2       2  
Minimum   17       6.3  
Maximum   18       6.7  
Moyenne   17.50       6.50  
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linguale de la dent est très nettement convexe (Pl. VI, 
fig. 2a). En face vestibulaire le pli caprin est très mar-
qué, profond, et s’étend sur toute la hauteur de la cou-
ronne en particulier sur la partie supérieure de la dent 
(Pl. VI, fig. 2b). Il est d’ailleurs visible en face occlusale 
(Pl. VI, fig. 2c). Notons que ce pli est à peine visible sur 
l’unique exemplaire (AR H19 HKD11 106) attribué à 
C. caucasica à la Caune de l’Arago (Rivals, 2006). A 
la différence d’Ovis et d’Hemitragus, le troisième lobe 
est très divergent de la couronne au collet (Pl. VI, fig. 
2d) et il est pincé distalement (Pl. VI, fig. 2e). La dent est 
incomplète dans sa partie vestibulaire mais le renflement 
du métaconide et de l’entoconide est visible (Pl. VI, fig. 
2f). 
La M/3 de Kozarnika se caractérise par une longueur 
basale très importante liée au fort développement du troi-
sième lobe (Tabl. 36, mesures 2 et 5). Il semble exister 
une analogie avec C. caucasica de Koudaro III (Fig. 24). 
Néanmoins la même figure montre qu’il existe une varia-

bilité biométrique importante des M/3 pour le bouquetin 
du Caucase.

5.3.3. Le matériel osseux
Humérus : L’humérus du complexe A1 est représenté 
par une extrémité distale complète (G9, 392, VII). 
L’épicondyle médial, peu développé antéro-postérieu-
rement et qui apparaît donc en vue inférieure au même 
niveau que son homologue latéral, permet l’identifica-
tion de Capra (Pl. VI, fig. 3a) (Bonifay, 1974-1975 ; 
Crégut-Bonnoure, 1995 ; Fernandez, 2001, 2006). 
A la différence d’H. bonali et d’H. cedrensis, ce même 
condyle est plus incliné vers le centre de l’os (Pl. VI, fig. 
3b) et moins large à la base du capitulum (Pl. VI, fig. 3c). 
Les dimensions de l’humérus de Kozarnika sont relative-
ment petites (Tabl. 37). Elles sont relativement proches 
de celles de l’actuel C. caucasica et dans une moindre 
mesure d’Ortvala (Fig. 25).
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Carpe : Nous disposons d’une même articulation droite 
composée du scaphoïde, du semi-lunaire et du pyrami-
dal (H4, 1515, VII) et d’un capitato-trapézoïde (H9, 955, 
VII) tous trouvés dans l’unité A1 ainsi que d’un sca-
phoïde isolé dans le même complexe biostratigraphique 
(H3, 689, VI).
Tous présentent les caractères morphologiques de Capra 
(Crégut-Bonnoure, 1987 ; Delpech, 1988), à savoir :
-	 scaphoïde avec une articulation proximale à saillie 

médio-latérale en pic, à coudure distale importante, 
à base de l’os concave, à angle proximo-postérieur 
arrondi et à facettes latérales peu étendues ;

-	 semi-lunaire à face proximale et crêtes proximales 
obliques, à bord latéral creusé en deux concavités, à 
fossette synoviale médiale marquée, à face distale 

modérément concave du côté médial et face plane laté-
ralement ;

-	 Pyramidal à surface proximale et à facette pour le pisi-
forme peu creusées avec contour du bord postérieur 
distal tronqué ;

-	 capitato-trapézoïde à bord latéral et à crête médiane 
anguleux, au creusement médio-proximal net, à émi-
nence postéro-latérale relativement écrasée et à facette 
postérieure oblique vers le bord antérieur. On peut 
aussi ajouter une facette articulaire postéro-latérale 
discontinue et une fossette synoviale de la face distale 
complètement fermée.

A la différence de C. ibex et des populations de C. cau-
casica pléistocènes de France, le scaphoïde paraît moins 
élargi. L’obliquité de la crête antéro-proximale du semi-

Tableau 34 :	Dimensions comparées de la M/1 de Kozarnika avec celles de Capra caucasica et C. ibex d’après Crégut-
Bonnoure (2002) et Rivals (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 
3. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual du lobe postérieur ; 
5. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M/1 Ht 1 2 3 4 5
Capra caucasica            
Kozarnika            
(H8, 1820, VII ) n=1 29 17.5 15.7 10.3 9.9 10.0
Koudaro I (Pléisto. moy.)            
Nombre 3 4 4 4 4 3
Minimum 23.2 16.0 13.1 9.7 9.3 10.2
Maximum 30.7 19.4 16.8 10.9 10.5 11.0
Moyenne 27.52 17.7 14.8 10.1 9.8 10.7
Écart-type 3.93 1.4 1.5 0.5 0.2 0.4
Coefficient de variation 14.28 8.04 10.21 5.12 4.82 4.08
Koudaro III (Pléisto. sup.)            
Nombre 5 7 5 7 7 5
Minimum 24.2 14.0 12.7 7.2 6.9 8.2
Maximum 34.6 17.2 14.3 9.7 10.2 11.2
Moyenne 29.91 15.4 13.4 8.5 8.7 9.3
Écart-type 4.45 1.2 0.7 1.0 1.3 1.2
Coefficient de variation 14.90 7.83 5.16 11.69 14.99 13.03
Ortvala (Pléisto. sup.)            
Nombre 6 6 4 6 6 6
Minimum 21.9 14.5 12.4 7.9 7.9 8.9
Maximum 32.1 17.2 15.7 9.2 10.1 10.1
Moyenne 26.65 15.95 14.05 8.66 8.85 9.61
Écart-type 4.63 0.96 1.42 0.53 0.82 0.49
Coefficient de variation 17.39 6.04 10.10 6.22 9.33 5.19
Capra ibex            
Petralona (Pléisto moy.)            
Nombre 5 12 5 12 12 5
Minimum 6.8 11.9 11.8 8.1 9.4 9.3
Maximum 25.8 16.5 13.5 9.9 10.9 9.9
Moyenne 17.88 14.54 12.79 9.06 9.94 9.46
Écart-type 6.93 1.50 0.65 0.47 0.38 0.23
Coefficient de variation 38.80 10.34 5.10 5.24 3.85 2.53
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lunaire est faible et en face distale la crête de séparation 
des facettes antérieures est très marquée. Les dimen-
sions de ces carpiens sont de l’ordre de grandeur des 
C. caucasica pléistocènes d’Europe orientale (Tabl. 38 à 
41). Les proportions du scaphoïde (Fig. 26) et du semi-
lunaire (Fig. 27) sont encore très analogues à celles du 
bouquetin caucasien d’Ortvala. Celles du capitato-trapé-
zoïde (Fig. 28) et du pyramidal (Fig. 29), tout en ayant 

des analogies avec C. caucasica, diffèrent parfois de ce 
dernier.

Tarse : Il est représenté par un cubonaviculaire prove-
nant du complexe A1 (G9, 369, VII). Il ne présente pas de 
différence morphométrique avec Capra dont nous avons 
évoqué précédemment les principaux caractères (Tabl. 
29).

Tableau 35 :	Dimensions comparées de la M/2 de Kozarnika avec celles de Capra caucasica et C. ibex d’après Crégut-
Bonnoure (2002) et Rivals (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 
3. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual du lobe postérieur ; 
5. Diamètre vestibulo-lingual basal total. 

M/2 Ht 1 2 3 4 5
Capra caucasica            
Kozarnika            
Nombre 1 2 1 2 1 2
Minimum 32.7 20.1 17.9 9.9 11.2 9.5
Maximum 32.7 20.3 17.9 11.2 11.2 12.2
Moyenne 32.67 20.17 17.88 10.59 11.16 10.87
Koudaro III (Pléisto. sup.)            
Nombre 2 5 2 5 5 2
Minimum 34.5 17.1 14.3 8.5 8.3 9.9
Maximum 37.4 18.5 17.1 11.0 11.3 10.6
Moyenne 35.99 17.85 15.73 9.67 9.52 10.26
Écart-type   0.613   0.968 1.175  
Coefficient de variation   3.44   10.02 12.33  
Ortvala (Pléisto. sup.)            
Nombre 8 8 8 8 8 7
Minimum 40.2 16.3 14.3 8.4 5.5 9.9
Maximum 47.6 22.1 19.5 10.6 10.8 11.7
Moyenne 39.18 20.03 17.49 9.40 8.54 10.90
Écart-type 6.35 1.98 1.77 0.77 1.59 0.66
Coefficient de variation 16.20 9.88 10.14 8.20 18.57 6.06
Sakajia (Pléisto. sup.)            
Nombre 3 2 1 2 2 1
Minimum 13.5 16.8 15.7 8.2 7.8 10.0
Maximum 44.1 18.9 15.7 8.6 7.8 10.0
Moyenne 31.37 17.85 15.7 8.4 7.8 10
Grotte du bison Tsutskhvati (Pléisto. sup.)            
Nombre 3 3 2 3 3 2
Minimum 22.7 18.4 17.9 10.3 10.6 11.0
Maximum 33.8 20.0 18.4 11.1 11.3 11.3
Moyenne 26.47 19.47 18.15 10.60 11.03 11.15
Capra ibex            
Petralona (Pléisto. moy.)            
Nombre 22 28 22 28 28 22
Minimum 18.5 16.5 14.7 8.1 8.5 9.1
Maximum 46.9 21.7 20.0 12.3 12.8 12.6
Moyenne 35.39 18.92 17.06 10.10 10.25 10.78
Écart-type 6.21 1.29 1.39 0.93 1.10 0.80
Coefficient de variation 17.54 6.84 8.16 9.19 10.76 7.44
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Canon postérieur : Il s’agit d’une surface articulaire 
proximale complète d’un métatarsien gauche de l’unité 
biostratigraphique A1 (F6, 1246, VIinf.). Les carac-
tères morphologiques sont ceux de Capra (Crégut-
Bonnoure, 1995) : bord antérieur plutôt étroit, facette 
pour le cubonaviculaire triangulaire et facette postéro-
interne pour le petit cunéiforme en position très interne. 
Cette dernière est inclinée vers le côté médial de l’os (Pl. 
VI, fig. 4a). Les données biométriques sont regroupées 
dans le Tableau 42 et correspondent à un métatarsien de 
petite taille. Les proportions montrent néanmoins qu’il 
existe une analogie avec les C. caucasica et C. sibirica 
actuels (Fig. 30).

Phalange I : On dénombre trois premières phalanges, 
une antérieure provenant de l’unité biostratigraphique 
B1 (H9, 4650, 11a) et deux postérieures dont une est 

remaniée stratigraphiquement (Remaniée, F30/E30, N1, 
Secteur III), la dernière provient de l’unité A1 (K/F8, 
1301, VI). La distinction entre membre antérieur et pos-
térieur a été réalisée sur la base de plusieurs caractères 
morphologiques évoqués précédemment (Boessneck 
et al., 1964 ; Crégut, 1979, 1995 ; Fernandez, 2001, 
2006). On retiendra que la diaphyse est relativement 
étranglée comme chez Hemitragus (Crégut-Bonnoure, 
1995 ; Fernandez, 2001, 2006), mais aussi comme chez 
C. caucasica de Koudaro III (Crégut-Bonnoure & 
Barychnikov, 2005). En fait, chez le tahr, l’étrangle-
ment est plus prononcé et les bords de la diaphyse sous 
l’articulation proximale sont en conséquence plus for-
tement dégagés. Le reste de la morphologie est tout à 
fait comparable à celle de Capra (Crégut-Bonnoure, 
1995). 
Biométriquement, la phalange antérieure de Kozarnika 

Tableau 36 :	Dimensions comparées de la M/3 de Kozarnika avec celles de Capra caucasica et C. ibex d’après Crégut-
Bonnoure (2002) et Rivals (2002). 1. Diamètre mésio-distal occlusal ; 2. Diamètre mésio-distal basal ; 
3. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe antérieur ; 4. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe 
médian ; 5. Diamètre vestibulo-lingual occlusal du lobe postérieur ; 6. Diamètre vestibulo-lingual basal 
total. 

M/3 Ht 1 2 3 4 5 6
Capra caucasica            
Kozarnika            
(H9, 1704, 6/7) n=1 50.5 26.6 33.4   9.1 6.4 10.9
Koudaro I (Pléisto. moy.)            
n=1 44.4 26.9   9.8 9.7 5.9 11.1
Koudaro III (Pléisto. sup.)            
Nombre 2   2 3 3 1
Minimum 27.8   9.7 9.4 6.0 10.9
Maximum 30.5   10.5 10.3 7.3 10.9
Moyenne   29.16   10.08 9.94 6.48  
Ortvala (Pléisto. sup.)            
Nombre 3 4 3 4 4 4 3
Minimum 41.9 25.6 28.7 7.2 7 5.4 10.1
Maximum 47.9 28 31.3 9.5 9.2 6 10.8
Moyenne 45.07 26.53 30.27 8.60 8.20 5.63 10.40
Sakajia (Pléisto. sup.)            
Nombre 6 3 3 4 7 5 4
Minimum 23.4 26.4 27.4 9.1 7.3 5.1 9.6
Maximum 38.6 27.5 28.62 10.1 11.2 6.6 11.6
Moyenne 30.39 27.00 28.11 9.50 9.13 5.80 10.19
Écart-type 6.20 0.56 0.63 0.43 1.33 0.59 0.94
Coefficient de variation 20.40 2.06 2.25 4.55 14.55 10.12 9.25
Capra ibex              
Petralona (Pléisto. moy.)            
Nombre 22 26 19 28 28 26 22
Minimum 19.1 26.4 29.4 9.3 8.7 5.0 9.9
Maximum 53.9 35.7 36.4 11.8 11.8 7.6 12.4
Moyenne 42.24 29.51 32.42 10.14 9.76 5.96 10.78
Écart-type 8.07 2.75 2.02 0.61 0.82 0.60 0.59
Coefficient de variation 19.09 9.31 6.23 6.01 8.36 10.00 5.43

474 P. Fernandez & E. Crégut-Bonnoure



diffère très nettement de Capra caucasica (Tabl. 43). Il 
semble évident que la variabilité de cet os soit très grande 
pour ce taxon (Fig. 31). La taille des phalanges posté-
rieures est au contraire tout à fait intermédiaire entre le 
C. caucasica de Koudaro III et le bouquetin du Caucase 
actuel (Tabl. 44 et Fig. 32). Notons enfin la facette articu-
laire proximo-abaxiale, le condyle abaxial distal et enfin 
la hauteur entre la base du tubercule et le condyle axial 
particulièrement développés à Kozarnika par rapport à 
celles de Koudaro III (Fig. 32, mesures 9, 24 et 26).

Phalange II : Une deuxième phalange antérieure dont 
la surface est érodée (H10, 1783, VII) a été retrouvée 
dans le complexe A1. En face antérieure, nous observons 
un décalage marqué du condyle articulaire axial qui est 
pincé (Pl. VI, fig. 5a). En face postérieure les surfaces 
articulaires proximales des deux condyles sont également 
décalées (Pl. VI, fig. 5b). Les tubercules proximaux axial 
et abaxial sont à peine développés et ne sont pas renflés 
(Pl. VI, fig. 5c). Enfin le contour du condyle abaxial est 
arrondi et le fût de la phalange est pincé dans sa partie 
distale (Pl. VI, fig. 5d). Elle se caractérise par sa petite 
taille mais ses proportions la rapprochent de C. caucasica 
des gisements de Koudaro I et III (Tabl. 30 et Fig. 18).

Phalanges III : On comptabilise cinq troisièmes phalan-
ges. La première provient de l’unité biostratigraphique 
B1 (H16, K/894, 11a), les quatre autres de l’entité A1 
(F9, 810, 6/7 ; H8, 1809, VII ; F6, 1038, VIinf./VIsup. 
et K/F8, 1360, VI). Les spécimens K/894 et 1038 sont 

beaucoup plus grands que le reste du matériel, ce qui peut 
être lié à leur position anatomique antérieure ou postéri-
eure, ou encore au dimorphisme sexuel. Par certains traits 
morphologiques ces phalanges évoquent Hemitragus 
(Prat in Laville et al., 1972 ; Bonifay, 1974-1975 ; 
Fernandez, 2001, 2006 ; Crégut-Bonnoure, 2002). 
Ainsi, elles possèdent toutes en vue de profil un bouton 
osseux proéminent situé sur le bord supérieur (Pl. VI, 
fig. 6a). Elles se caractérisent aussi par une concavité 
importante de la sole plantaire (Pl. VI, fig. 6b). Notons 
qu’à Koudaro I et Mezmaiskaya, sur quelques spécimens 
de C. caucasica, le bouton osseux est aussi saillant qu’à 
Kozarnika. Malgré ces caractères analogiques, ces spéci-
mens correspondent à Capra du fait :
-	 de la présence d’une concavité antérieure entre le 

bord articulaire et le bouton osseux, creusement qui 
est absent chez le tahr en raison du développement du 
même bouton osseux vers l’articulation ;

-	 de l’allongement de l’arête antérieure vers l’apex, 
alors que chez le tahr cette zone est relativement plus 
courte ;

-	 de l’épaisseur importante de la diaphyse alors que chez 
le tahr celle-ci est très amincie et présente un fort enfon-
cement abaxial de type «  coup de pouce  ». Il en résulte 
en vue postérieure, un amincissement progressif de la 
sole plantaire plus souvent observé chez le bouquetin.

Les dimensions figurent dans le Tableau 45. L’intervalle 
de variation entre les phalanges III d’Hemitragus et de 
Capra ne permet pas d’aller plus loin dans l’analyse bio-
métrique.
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Fig. 24 : Diagramme de Simpson de la M/3 de Capra caucasica de Kozarnika comparé à C. caucasica et C. ibex. Base de référence 0 
= C. ibex. Données et définition des variables en Tabl. 36.
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ibex. Données et définition des variables en Tabl. 37.

Tableau 37 :	Dimensions comparées de l’humérus de Kozarnika avec celles de Capra caucasica d’après Crégut-
Bonnoure (2002) et Rivals (2002). 11. Diamètre transversal distal maximal ; 12. Diamètre transversal distal 
de la surface articulaire ; 13. Diamètre transversal distal entre la poulie articulaire et le bord médial de l’os ; 14. 
Diamètre transversal distal entre la poulie articulaire et le bord latéral de l’os ; 15. Diamètre antéro-postérieur 
disto-médial total ; 16. Hauteur de la trochlée ; 17. Diamètre antéro-postérieur disto-latéral total ; 18. Hauteur 
du capitulum ; 19. Hauteur minimale de la trochlée ; 20. Hauteur de la lèvre latérale de la trochlée ; 21. 
Diamètre transversal minimal de la diaphyse au niveau sus-articulaire distal ; 22. Diamètre antéro-postérieur 
de la diaphyse au niveau sus articulaire distal ; 23. Diamètre transversal de la fosse olécrânienne ; 24. Hauteur 
de fosse olécrânienne.

Humérus 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
Capra caucasica                          
Kozarnika                          
(G9, 392, VII) n=1 43.9 41.7 27.1 13.2 35.0 25.8 30.2 18.3 19.1 22.4 29.6 19.7 16.4 16.0
Ortvala (Pléisto. sup.)                          
Nombre 5 5 5 5 4 4 4 5 5 5        
Minimum 42.9 40.6 25.2 14 38.8 25.4 33.7 20.3 18.6 22.5        
Maximum 52.4 49.3 34 15.5 43.6 31.3 35.5 23.5 21.8 26.6        
Moyenne 47.80 45.60 30.10 14.56 41.33 29.33 34.78 22.30 20.76 25.14        
Écart-type 3.70 3.87 3.25 0.59 2.53 2.78 0.88 1.40 1.25 1.56        
Coefficient de variation 13.65 14.96 10.56 0.35 6.40 7.74 0.78 1.96 1.57 2.44        
Capra caucasica 
(actuel)                          
Nombre 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10
Minimum 37.0 36.1 22.1 12.1 32.4 21.4 29.3 18.0 15.6 19.3 19.4 19.3 11.4 14.6
Maximum 49.3 47.7 33.0 14.1 40.3 27.5 35.2 23.1 24.3 25.4 28.9 26.9 15.1 18.9
Moyenne 40.95 39.61 26.16 13.06 34.79 24.61 31.30 19.93 19.09 21.90 22.53 21.60 12.98 16.80
Écart-type 4.50 3.95 3.35 0.76 2.69 2.03 1.75 1.49 2.32 1.81 3.35 2.84 1.08 1.23
Coefficient de variation 10.98 9.96 12.81 5.84 7.72 8.25 5.58 7.48 12.16 8.28 14.87 13.13 8.29 7.32
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Tableau 38 :	Dimensions comparées du scaphoïde de Kozarnika avec celles de Capra caucasica d’après Crégut-
Bonnoure (2002) et Rivals (2002). 1. Hauteur totale ; 2. Diamètre antéro-postérieur total ; 3. Diamètre 
antéro-postérieur de l’articulation proximale ; 4. Diamètre transversal de l’articulation distale ; 5. Diamètre 
antéro-postérieur de l’articulation distale ; 6. Diamètre transversal de l’articulation distale ; 7. Diamètre antéro-
postérieur de la facette articulaire postéro-proximale ; 8. Hauteur de la facette articulaire postéro-proximale ; 
9. Diamètre antéro-postérieur de la facette articulaire distale antérieure ; 10. Hauteur de la facette articulaire 
distale antérieure.

Scaphoïde 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Capra caucasica                    
Kozarnika                  
Nombre 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
Minimum 15.0 23.2 22.0 13.9 20.8 11.7 13.2 3.6 14.5 4.6
Maximum 16.3 25.9 25.0 15.6 23.2 14.1 13.3 4.0 16.7 6.1
Moyenne 15.65 24.55 23.5 14.75 22.04 12.92 13.25 3.80 15.60 5.35
Ortvala (Pléisto. sup.)                  
Nombre 7 7 7 6 7 7 7 7 7 6
Minimum 12.5 21.4 22.3 12.3 20.3 11.2 10.9 2.4 12.4 3.1
Maximum 19.5 28.6 28.8 17.4 26.4 15.8 15.8 4.8 17.4 7.3
Moyenne 15.91 24.59 24.97 14.78 22.63 13.37 13.37 3.67 15.09 5.62
Écart-type 2.05 2.29 2.31 1.75 1.99 1.48 1.98 0.89 1.71 1.38
Coefficient de variation 12.91 9.33 9.25 11.86 8.80 11.03 14.79 24.19 11.36 24.58
Capra caucasica (actuel)                    
Nombre 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9
Minimum 13.7 22.4 21.2 12.3 18.8 11.5 10.7 3.1 12.3 3.7
Maximum 18.3 29.6 27.4 20.2 24.8 15.9 16.9 5.1 17.2 6.6
Moyenne 15.85 24.88 23.92 15.11 21.48 14.05 13.65 4.27 14.92 5.20
Écart-type 1.41 2.52 2.10 2.73 2.40 1.53 2.38 0.80 2.05 1.23
Coefficient de variation 8.90 10.11 8.77 18.03 11.17 10.88 17.42 18.65 13.75 23.58
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Fig. 26 :	D iagramme de Simpson du scaphoïde de Capra caucasica de Kozarnika comparé à C. caucasica. Base de référence 0 = C. 
ibex. Données et définition des variables en Tabl. 38.

Les Caprinae de la séquence pléistocène de Kozarnika (Bulgarie du Nord) : 477



Ta
bl

ea
u 

39
 :	D


im

en
si

on
s 

co
m

pa
ré

es
 d

u 
se

m
i-l

un
ai

re
 d

e 
K

oz
ar

ni
ka

 a
ve

c 
ce

lle
s 

de
 C

ap
ra

 c
au

ca
si

ca
 d

’a
pr

ès
 C

r
ég

u
t-

B
o

n
n

o
u

r
e 

(2
00

2)
 e

t R
iv

a
ls

 (
20

02
). 

1.
 H

au
te

ur
 

to
ta

le
 ; 

2.
 D

ia
m

èt
re

 a
nt

ér
o-

po
st

ér
ie

ur
 m

éd
ia

n 
de

 l
’a

rti
cu

la
tio

n 
pr

ox
im

al
e.

 3
. D

ia
m

èt
re

 a
nt

ér
o-

po
st

ér
ie

ur
 m

ax
im

al
 d

e 
la

 s
ur

fa
ce

 a
rti

cu
la

ire
 p

ro
xi

m
al

e ;
 4

. 
D

ia
m

èt
re

 a
nt

ér
o-

po
st

ér
ie

ur
 e

n 
po

si
tio

n 
an

at
om

iq
ue

 d
e 

l’a
rti

cu
la

tio
n 

pr
ox

im
al

e 
(p

ie
d 

à 
co

ul
is

se
 p

ar
al

lè
le

 a
u 

bo
rd

 m
éd

ia
l) 

; 5
. D

ia
m

èt
re

 tr
an

sv
er

sa
l a

nt
ér

ie
ur

 
de

 l’
ar

tic
ul

at
io

n 
pr

ox
im

al
e ;

 6
. D

ia
m

èt
re

 tr
an

sv
er

sa
l p

os
té

rie
ur

 d
e 

l’a
rti

cu
la

tio
n 

pr
ox

im
al

e ;
 7

. D
ia

m
èt

re
 tr

an
sv

er
sa

l m
in

im
al

 d
e 

l’a
rti

cu
la

tio
n 

pr
ox

im
al

e ;
 8

. 
D

ia
m

èt
re

 tr
an

sv
er

sa
l a

nt
ér

ie
ur

 d
e 

l’a
rti

cu
la

tio
n 

di
st

al
e ;

 9
. D

ia
m

èt
re

 tr
an

sv
er

sa
l p

os
té

rie
ur

 d
e 

l’a
rti

cu
la

tio
n 

di
st

al
e ;

 1
0.

 D
ia

m
èt

re
 tr

an
sv

er
sa

l d
e 

la
 f

ac
et

te
 

ar
tic

ul
ai

re
 d

is
ta

le
 a

nt
ér

ie
ur

e 
la

té
ra

le
 ; 

11
. D

ia
m

èt
re

 tr
an

sv
er

sa
l d

e 
la

 fa
ce

tte
 a

rti
cu

la
ire

 a
nt

ér
ie

ur
e 

di
st

al
e 

m
éd

ia
le

 ; 
12

. D
ia

m
èt

re
 tr

an
sv

er
sa

l p
os

té
rie

ur
 d

e 
la

 
fa

ce
tte

 a
rti

cu
la

ire
 d

is
ta

le
 m

éd
ia

le
 a

nt
ér

ie
ur

e ;
 1

3.
 D

ia
m

èt
re

 tr
an

sv
er

sa
l p

os
té

rie
ur

 d
e 

la
 f

ac
et

te
 a

rti
cu

la
ire

 d
is

ta
le

 la
té

ra
le

 a
nt

ér
ie

ur
e ;

 1
4.

 D
ia

m
èt

re
 a

nt
ér

o-
po

st
ér

ie
ur

 d
e 

la
 c

rê
te

 m
éd

ia
ne

 e
nt

re
 le

s 
fa

ce
tte

s 
ar

tic
ul

ai
re

s 
an

té
rie

ur
es

 d
is

ta
le

s ;
 1

5.
 D

ia
m

èt
re

 tr
an

sv
er

sa
l m

in
im

um
 d

e 
la

 fa
ce

 a
nt

ér
ie

ur
e ;

 1
6.

 H
au

te
ur

 d
e 

la
 

fa
ce

tte
 a

rti
cu

la
ire

 m
éd

ia
le

 a
nt

ér
ie

ur
e 

pr
ox

im
al

e ;
 1

7.
 D

ia
m

èt
re

 a
nt

ér
o-

po
st

ér
ie

ur
 d

e 
la

 fa
ce

tte
 a

rti
cu

la
ire

 m
éd

ia
le

 a
nt

ér
ie

ur
e 

pr
ox

im
al

e ;
 1

8.
 D

ia
m

èt
re

 a
nt

ér
o-

po
st

ér
ie

ur
 d

e 
la

 fa
ce

tte
 a

rti
cu

la
ire

 m
éd

ia
le

 p
os

té
rie

ur
e 

pr
ox

im
al

e ;
 1

9.
 H

au
te

ur
 d

e 
la

 fa
ce

tte
 a

rti
cu

la
ire

 m
éd

ia
le

 p
os

té
rie

ur
e 

pr
ox

im
al

e ;
 2

0.
 D

ia
m

èt
re

 a
nt

ér
o-

po
st

ér
ie

ur
 d

e l
a f

ac
et

te
 ar

tic
ul

ai
re

 m
éd

ia
le

 an
té

rie
ur

e d
is

ta
le

 ; 2
1.

 H
au

te
ur

 d
e l

a f
ac

et
te

 ar
tic

ul
ai

re
 m

éd
ia

le
 an

té
rie

ur
e d

is
ta

le
 ; 2

2.
 D

ia
m

èt
re

 an
té

ro
-p

os
té

rie
ur

 d
e 

la
 fa

ce
tte

 a
rti

cu
la

ire
 la

té
ra

le
 a

nt
ér

ie
ur

e 
pr

ox
im

al
e ;

 2
3.

 H
au

te
ur

 m
éd

ia
ne

 d
e 

la
 fa

ce
tte

 a
rti

cu
la

ire
 la

té
ra

le
 a

nt
ér

ie
ur

e 
pr

ox
im

al
e ;

 2
4.

 D
ia

m
èt

re
 a

nt
ér

o-
po

st
ér

ie
ur

 
du

 b
or

d 
la

té
ra

l d
e 

l’a
rti

cu
la

tio
n 

pr
ox

im
al

e.

Se
m

i-l
un

ai
re

1
2

3
4

5
6

7
8

9
10

11
12

13
14

15
16

17
18

19
20

21
22

23
24

Ca
pr

a 
ca

uc
as

ic
a

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

K
oz

ar
ni

ka
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 (H
4,

 1
51

5,
 V

II
) n

=1
 

17
.4

19
.9

28
.4

25
.5

16
.4

12
.9

9.
5

12
.9

13
.9

8.
2

6.
6

7.
2

8.
5

7.
8

11
.2

6.
1

7.
3

12
.1

3.
6

6.
2

1.
2

11
.4

4.
0

19
.3

O
rt

va
la

 (P
lé

ist
o.

 su
p.

)
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

N
om

br
e

3
3

3
3

3
3

2
2

2
2

2
2

2
2

2
2

2
2

2
2

2
2

2
 

M
in

im
um

17
.5

21
.1

29
.1

26
.1

16
.9

13
.5

8.
9

12
.5

13
.7

7.
7

5.
2

6.
1

7.
2

8.
6

12
.0

6.
3

6.
5

12
.0

3.
9

6.
6

2.
3

12
.6

3.
5

 
M

ax
im

um
19

.4
23

.7
32

.4
27

.5
20

.0
19

.9
11

.5
14

.7
15

.9
8.

3
8.

4
9.

0
8.

1
9.

3
13

.6
7.

7
9.

7
13

.9
6.

1
7.

9
2.

8
15

.0
3.

6
 

M
oy

en
ne

18
.2

0
22

.4
0

30
.6

7
26

.5
7

18
.0

3
16

.1
0

10
.2

0
13

.6
0

14
.8

0
8.

00
6.

80
7.

55
7.

65
8.

95
12

.8
0

7.
00

8.
10

12
.9

5
5.

00
7.

25
2.

55
13

.8
0

3.
55

 
Éc

ar
t-t

yp
e

1.
04

1.
30

1.
66

0.
81

1.
71

3.
36

1.
84

1.
56

1.
56

0.
42

2.
26

2.
05

0.
64

0.
49

1.
13

0.
99

2.
26

1.
34

1.
56

0.
92

0.
35

1.
70

0.
07

 
C

oe
ffi

ci
en

t d
e 

va
ria

tio
n

5.
74

5.
80

5.
40

3.
04

9.
48

20
.9

0
18

.0
2

11
.4

4
10

.5
1

5.
30

33
.2

8
27

.1
6

8.
32

5.
53

8.
84

14
.1

4
27

.9
4

10
.3

7
31

.1
1

12
.6

8
13

.8
6

12
.3

0
1.

99
 

Ca
pr

a 
ca

uc
as

ic
a 

(a
ct

ue
l)

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

N
om

br
e

9
9

9
9

9
9

9
9

9
9

9
9

9
9

9
9

9
9

9
7

7
9

9
9

M
in

im
um

13
.2

17
.4

24
.8

18
.7

14
.7

11
.2

8.
8

11
.9

9.
4

5.
4

6.
9

6.
5

6.
4

6.
7

10
.9

4.
3

4.
7

9.
3

2.
3

4.
6

1.
5

10
.2

3.
1

14
.8

M
ax

im
um

17
.8

24
.0

31
.1

28
.4

19
.5

12
.9

13
.1

14
.9

15
.4

9.
2

9.
0

8.
3

8.
9

9.
5

15
.2

6.
5

10
.8

13
.8

5.
6

8.
8

2.
2

15
.4

5.
7

21
.7

M
oy

en
ne

15
.2

3
20

.6
3

27
.4

2
24

.2
7

16
.4

4
12

.1
7

10
.4

9
13

.2
7

12
.9

4
6.

93
8.

02
7.

35
7.

37
8.

38
12

.3
6

5.
42

6.
50

11
.2

6
3.

43
5.

64
1.

85
12

.7
2

4.
22

17
.7

7
Éc

ar
t-t

yp
e

1.
42

2.
34

2.
68

3.
38

1.
68

0.
71

1.
40

1.
12

1.
59

1.
43

0.
67

0.
70

0.
92

1.
05

1.
44

0.
83

2.
04

1.
52

1.
10

1.
42

0.
23

1.
70

0.
88

2.
57

C
oe

ffi
ci

en
t d

e 
va

ria
tio

n
9.

31
11

.3
6

9.
76

13
.9

4
10

.2
0

5.
87

13
.4

0
8.

43
12

.3
0

20
.6

6
8.

30
9.

50
12

.5
4

12
.5

8
11

.6
4

15
.2

6
31

.3
9

13
.5

0
32

.1
9

25
.2

2
12

.5
9

13
.3

9
20

.7
9

14
.4

6

478 P. Fernandez & E. Crégut-Bonnoure



-0.3

-0.25

-0.2

-0.15

-0.1

-0.05

0

0.05

0.1

0.15

0.2

0.25

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

Mesures

D
iff

ér
en

ce
 d

es
 lo

ga
rit

hm
es

 d
éc

im
au

x

Capra caucasica (actuel, n=9) Capra caucasica (Kozarnika, n=2) Capra caucasica (Ortvala, n=2-3)

Fig. 27 :	D iagramme de Simpson du semi-lunaire de Capra caucasica de Kozarnika comparé à C. caucasica. Base de référence 0 = C. 
ibex. Données et définition des variables en Tabl. 39.

Tableau 40 :	Dimensions comparées du capitato-trapézoïde de Kozarnika avec celles de Capra caucasica d’après Crégut-
Bonnoure (2002). 1. Diamètre transversal en position anatomique (pied à coulisse parallèle au bord latéral) ; 
2. Diamètre antéro-postérieur en position anatomique (pied à coulisse parallèle au bord postérieur) ; 3. 
Hauteur totale ; 4. Hauteur du bourrelet postérieur ; 5. Diamètre transversal antérieur de la facette articulaire 
latérale proximale ; 6. Diamètre transversal antérieur de la facette articulaire médiale proximale ; 7. Diamètre 
transversal postérieur de la facette articulaire latérale proximale ; 8. Diamètre transversal postérieur de la 
facette articulaire médiale proximale ; 9. Largeur minimale de la facette articulaire latérale proximale (à la 
base du bourrelet) ; 10. Diamètre antéro-postérieur de la crête proximale ; 11. Diamètre transversal maximal 
de la surface articulaire distale ; 12. Diamètre antéro-postérieur maximal de la surface articulaire dorsale.

Capitato-trapézoïde 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Capra caucasica                      
Kozarnika                      
(H9, 955, VII) n=1 21.7 22.3 15.0 6.6 7.2 17.8 5.3 18.0 6.3 18.8 30.5 20.3
Koudaro I (Pléisto. moy.)                      
Nombre 5 5 4 4 5 5 5 5 5 5 5 5
Minimum 20.4 20.5 14.1 6.2 6.2 15.8 5.2 14.8 5.3 16.2 27.1 18.1
Maximum 25.8 25.0 15.8 6.9 8.6 21.1 7.3 17.4 6.7 19.9 32.0 23.1
Moyenne 22.82 21.93 14.99 6.56 7.56 17.87 6.26 15.78 6.29 17.96 29.45 19.57
Écart-type 1.93 1.79     0.95 1.98 0.94 1.18 0.56 1.50 1.83 2.09
Coefficient de variation 8.44 8.18     12.53 11.07 15.09 7.50 8.93 8.33 6.23 10.65
Koudaro III (Pléisto. sup.)                      
n=1 22.0 20.5 14.6 6.2 7.5 17.4 5.2 15.7 5.2 17.7 28.7 17.6
Capra caucasica (actuel)                        
Nombre 9 9 9 9 9 9 9 9 8 8 9 9
Minimum 18.1 17.6 12.5 5.0 6.2 13.4 4.0 12.8 4.0 15.3 24.4 15.9
Maximum 24.0 22.5 16.6 7.9 8.2 19.9 5.5 18.2 7.1 18.6 30.2 20.6
Moyenne 20.95 19.70 13.89 6.32 7.64 16.41 4.95 15.47 5.08 16.50 27.23 17.71
Écart-type 2.46 2.06 1.28 0.92 0.61 2.45 0.46 1.90 0.90 1.45 2.03 1.91
Coefficient de variation 11.72 10.45 9.22 14.60 8.04 14.91 9.28 12.30 17.72 8.80 7.47 10.79
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Fig. 28 :	 Diagramme de Simpson du capitato-trapézoïde de Capra caucasica de Kozarnika comparé à C. caucasica. Base de référence 
0 = C. ibex. Données et définition des variables en Tabl. 40. 

Fig. 29 :	D iagramme de Simpson du pyramidal de Capra caucasica de Kozarnika comparé à C. caucasica. Base de référence 0 = C. 
ibex. Données et définition des variables en Tabl. 41. 
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Comme nous l’avons mentionné, il est actuellement 
impossible de positionner le matériel de Kozarnika par 
rapport aux formes pléistocènes des Carpates Capra 
severtzowi et C. carpathorum qui n’ont pas fait l’objet 
de révision à ce jour. En l’absence de chevilles osseu-
ses, l’attribution spécifique est toujours délicate mais la 
morphologie et les proportions générales de notre maté-
riel, en particulier celui de l’entité biostratigraphique A1, 
révèlent une forte analogie avec C. caucasica des sites 
caucasiens du Würm ancien auquel nous l’attribuons. 
Les deux pièces issues des complexes plus anciens des 
unités biostratigraphiques A2 (M3/, n°2610) et B1 (Phal. 
I, n°4650) montrent également de fortes affinités mor-
phométriques avec le bouquetin du Caucase. Leur posi-
tion stratigraphique à Kozarnika pourrait témoigner de 
la toute première implantation de ce taxon en Europe 
orientale au Pléistocène moyen. Cette découverte est 
d’importance car l’espèce est présente en France dès 

l’Eémien (Crégut-Bonnoure, 1992, 2002), mais sa 
voie de diffusion n’est toujours pas clairement établie. Le 
matériel de Kozarnika indique une migration de ce taxon, 
du Caucase vers l’ouest, peut-être le long du Danube et 
montre que les Balkans ont vraisemblablement constitué 
une zone de passage et d’implantation dès le Pléistocène 
moyen.

6. Implications biochronologiques 
et phylogéniques des Caprinae de la 
séquence de Kozarnika

La longue séquence de Kozarnika offre l’opportunité 
d’établir une synthèse biochronologique préliminaire des 
Caprinae à la lumière de la révision paléontologique et 
phylogénique de cette sous famille (Crégut-Bonnoure, 
2002). L’extension chronologique des différents taxons 

Tableau 41 :	Dimensions comparées du pyramidal de Kozarnika avec celles de Capra caucasica d’après Crégut-
Bonnoure (2002) et Rivals (2002). 1. Hauteur totale de la face antérieure ; 2. Hauteur minimale de la face 
antérieure ; 3. Hauteur médiale de la face antérieure ; 4. Hauteur de la facette articulaire pour le pisiforme ; 
5. Diamètre transversal de la facette articulaire pour le pisiforme ; 6. Diamètre antéro-postérieur de la facette 
articulaire distale ; 7. Diamètre transversal de la facette articulaire distale ; 8. Largeur proximale de la face 
antérieure latérale ; 9. Diamètre antéro-postérieur de la facette articulaire médiale postérieure proximale ; 10. 
Hauteur de la facette articulaire médiale postérieure proximale. 

Pyramidal 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Capra caucasica                    
Kozarnika          
(H4, 1515, VII) n=1 15.2 14.1 15.4 13.6 8.8 17.0 8.5 9.3 13.6 5.5
Koudaro I (Pléisto. moy.)          
Nombre 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
Minimum 20.4 16.7 19.4 15.1 8.3 20.5 10.0 10.3 15.5 8.4
Maximum 20.7 17.6 20.0 17.6 9.7 23.8 10.3 14.4 17.1 11.1
Moyenne 20.54 17.14 19.72 16.35 8.99 22.12 10.18 12.38 16.29 9.72
Koudaro III (Pléisto. sup.)          
Nombre 3 3 2 3 3 3 3 3 1 1
Minimum 16.7 14.6 16.5 11.3 6.3 19.4 8.7 11.0 11.9 7.7
Maximum 17.7 16.1 17.4 14.3 8.5 21.6 11.2 12.3 11.9 7.7
Moyenne 17.25 15.33 16.97 12.89 7.45 20.30 9.50 11.59    
Ortvala (Pléisto. sup.)          
Nombre 3 3 3 3 3 3 3 3 2 2
Minimum 17.1 15.2 16.4 12.0 6.7 20.3 8.8 11.3 14.3 8.2
Maximum 18.4 16.4 17.4 14.8 9.7 23.1 11.1 14.0 17.2 10.5
Moyenne 17.87 15.93 17.07 13.73 7.93 21.30 10.07 12.70 15.75 9.43
Capra caucasica (actuel)                    
Nombre 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9
Minimum 13.0 11.9 12.6 10.1 5.6 16.5 7.2 8.9 11.3 6.0
Maximum 17.3 14.9 17.5 13.7 8.1 21.7 10.3 12.6 15.0 8.9
Moyenne 15.13 13.06 14.87 11.81 6.82 18.59 8.68 10.69 12.49 7.38
Écart-type 1.51 0.99 1.60 1.17 0.85 2.04 1.21 1.30 1.07 0.96
Coefficient de variation 2.27 0.98 2.55 1.36 0.72 4.17 1.46 1.69 1.15 0.92
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Tableau 42 :	Dimensions comparées du canon postérieur de Kozarnika avec celles de Capra caucasica et C. sibirica d’après 
Crégut-Bonnoure (2002). 3. Longueur totale de la face postérieure ; 4. Diamètre transversal proximal 
maximal ; 5. Diamètre transversal de l’articulation proximale ; 6. Diamètre transversal de la facette pour 
l’onciforme ; 7. Diamètre transversal de la facette pour le capitato-trapézoïde ; 8. Diamètre antéro-postérieur 
de la facette pour le petit cunéiforme ; 9. Diamètre transversal de la facette pour le petit cunéiforme ; 10. 
Diamètre transversal de la facette pour le grand cunéiforme ; 11. Diamètre antéro-postérieur de la facette pour 
le grand cunéiforme ; 12. Diamètre transversal de la facette antérieure pour le cubonaviculaire ; 13. Diamètre 
antéro-postérieur de la facette antérieure pour le petit cunéiforme ; 14. Longueur du contact entre les facettes 
antérieures ; 15. Diamètre transversal de la facette postérieure pour le cubonaviculaire ; 16. Diamètre antéro-
postérieur de la facette postérieure pour le cubonaviculaire.

Canon postérieur 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Capra caucasica                            
Kozarnika                          
(F6, 1246, VI inf.) n=1   30.4 30.2 27.2 26.0 6.7 9.3 12.0 22.7 11.9 19.2 9.3 9.3 5.1
Mezmaiskaya (Pléisto. 
sup.)                          

n=1   31.7 29.5 28.8 27.1 11.8 9.7 8.9 22.9 14.1 18.5 8.5    
Capra caucasica (actuel)                            
Nombre 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9
Minimum 138.9 25.3 24.5 22.1 21.8 5.7 7.4 9.3 19.0 8.5 14.2 6.1 6.8 3.6
Maximum 165.6 32.8 30.1 27.4 26.0 9.1 9.8 11.6 23.4 13.7 19.8 10.6 10.3 5.8
Moyenne 148.96 27.11 25.95 24.32 23.48 7.14 8.50 10.57 20.17 10.66 15.92 7.35 8.13 4.50
Écart-type 7.91 2.29 1.68 1.70 1.50 0.97 0.65 0.78 1.34 1.38 1.68 1.54 1.33 0.86
Coefficient de variation 5.31 8.43 6.48 6.98 6.41 13.56 7.66 7.42 6.65 12.98 10.56 20.97 16.32 19.18
Capra sibirica (actuel)                            
Nombre 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5
Minimum 136.9 23.1 22.4 21.7 21.6 6.7 5.9 9.5 19.1 9.2 14.0 5.2 7.6 3.4
Maximum 183.8 32.2 28.9 28.9 27.5 8.7 9.5 12.8 22.2 12.6 18.3 9.0 11.6 5.2
Moyenne 161.74 27.98 26.31 25.51 24.62 7.80 7.46 10.94 20.12 10.80 16.04 7.32 9.08 4.67
Écart-type 17.27 3.56 2.51 2.73 2.30 0.85 1.35 1.47 1.29 1.19 1.82 1.43 1.55 0.77
Coefficient de variation 10.68 12.70 9.52 10.72 9.32 10.85 18.12 13.47 6.41 11.06 11.34 19.56 17.06 16.58
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Fig. 30 :	D iagramme de Simpson du canon postérieur de Capra caucasica de Kozarnika comparé à C. caucasica et C. sibirica. Base 
de référence 0 = C. ibex. Données et définition des variables en Tabl. 42. 
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mentionnés ci-après a été illustrée dans le Tableau 46. 
Leur répartition varie dans la stratigraphie selon les dif-
férents niveaux commentés ci-dessous.

Dans le niveau archéologique XVII du complexe de 
l’ensemble inférieur, correspondant à la zone biostrati-
graphique B2-2 (Tabl. 1), s’observent Procamptoceras, 
Rupicapra, Megalovis, Soergelia, Hemitragus et Ovis. 
Hemitragus est le taxon que l’on trouve le plus bas en 
stratigraphie puisqu’il est identifié dans la couche 14. 
Ovis apparaît dès la couche 13 et s’observe jusqu’à la 
couche 11a. Soergelia est reconnu dans les couches 12, 
11d et 11b. Procamptoceras est présent à partir de la cou-
che 13 et dans la limite supérieure de cette même couche 
(12/13). Enfin Rupicapra émerge à partir de la couche 
11c. 
Le degré évolutif du tahr n’est pas comparable avec l’H. 

orientalis de la MNQ 17, pas plus que Megalovis ne res-
semble au M. latifrons des MNQ 17 et 18. Ce dernier et 
Soergelia semblent présenter des affinités avec les deux 
espèces M. balcanicus et S. intermedia reconnues au 
Monténégro et contemporaines de la limite MNQ 19 et 
MNQ 20. Toutefois l’attribution de notre matériel reste 
problématique car il est très peu abondant et fragmentaire. 
Quant à Ovis, il s’agit d’une forme très différente de celle 
du Pléistocène moyen. La présence de Procamptoceras 
dans l’unité B2-2 avec seulement deux restes (couches 
13 et 12/13) est très intéressante du point de vue biostra-
tigraphique car ce taxon, qui apparaît dès la MNQ 17, est 
surtout connu durant la MNQ 18.
Le niveau archéologique XVI de la zone biostratigra-
phique B2-1, correspond à la disparition des genres 
Procamptoceras, Megalovis, et Hemitragus, au maintien 
de Soergelia, Rupicapra et d’Ovis ainsi qu’à l’appari-
tion de Capra. Seuls ces deux derniers perdurent dans le 
niveau XV de l’unité B1. Ces deux unités biostratigra-
phiques marquent donc un changement par rapport aux 
précédentes et correspondent très probablement au début 
du Pléistocène moyen.
Les complexes biostratigraphiques A2 et A1 sont relati-
vement pauvres en restes. Le premier est marqué par la 
disparition d’Ovis et la réapparition de Rupicapra qui est 
observé à la base du niveau archéologique XIV ; Capra 
est présent dans le niveau archéologique XIII de la pre-
mière de ces zones. Seul le bouquetin est noté au sommet 
de la zone A1 (niveau archéologique IX-X). Rupicapra 
est encore présent dans le niveau archéologique VII du 
Würm ancien. Il est associé à Capra que l’on va observer 
dans les couches archéologiques VI à IVb du Würm III. 
En définitive de nouveaux aspects phylogéniques et bio-
chronologiques ont été soulevés à Kozarnika pour les 
Caprinae d’Europe orientale et plusieurs points méritent 
d’être soulignés :
-	 l’association dans les couches 12 et 13 de Procamp

toceras, Megalovis, Ovis, Soergelia et Hemitragus est 
à ce jour unique pour l’Eurasie ;

-	 Rupicapra arrive en Europe orientale bien avant le 
Pléistocène moyen moyen, les couches 11c et 11b-c 
étant très vraisemblablement associées à l’instabilité 
paléomagnétique de Brunhes (780-750 Ka). Jusqu’à 
présent la présence la plus ancienne du chamois en 
Europe occidentale était associée à Rupicapra cf. pyre-
naica dans un niveau daté de 440 000 ans à l’Arago 
(Rivals, 2002). Son existence est d’ailleurs indiquée 
comme hautement probable à la fin du Pléistocène 
inférieur dans le Monténégro (Crégut-Bonnoure & 
Dimitrijevic, 2006) ;

-	 Capra, identifié au Pléistocène inférieur dans le 
Caucase vers 1,6 Ma à Dmanisi, puis sur l’ensemble 
de l’Europe à la fin du Pléistocène moyen, est présent 
dans les Balkans aux alentours de 800 Ka sans qu’il soit 
possible pour l’instant de définir clairement l’espèce. 
En revanche au Würm ancien (zone biostratigraphique 
A1 de Kozarnika) c’est C. caucasica qui s’observe. 

Tableau 45 :	Dimensions comparées de la phalange III 
de Kozarnika avec celles de Capra sp., 
Hemitragus cedrensis et H. bonali d’après 
Fernandez (2006). 1. Diamètre antéro-
postérieur proximal maximum ; 2. Hauteur 
totale ; 3. Diamètre antéro-postérieur sous 
bouton osseux ; 4. Diamètre transversal 
maximal proximal.

Phalange III 1 2 3 4
Capra caucasica        
Kozarnika        
Nombre 4 3 4 5
Minimum 20.0 37.4 17.9 12.5
Maximum 22.2 43.3 19.1 14.0
Moyenne 21.2 40.1 18.3 13.0
Écart-type 1.1 3.0 0.5 0.6
Coefficient de variation 5.05 7.41 2.97 4.59
Hemitragus cedrensis        
Bau de l’Aubesier 
(Pléisto. moy.)      
Nombre 12 8 8 17
Minimum 19.0 35.0 16.3 9.6
Maximum 23.0 40.9 21.0 13.7
Moyenne 21.00 37.30 18.30 11.33
Écart-type 1.12 2.32 1.81 0.66
Coefficient de variation 5.33 6.21 9.89 5.82
Hemitragus bonali        
Escale (Pléisto. moy.)      
n=1   44.4   13.3
Capra sp.        
Combe-Grenal (Pléisto. 
sup.)      
Nombre 3 2   4
Minimum 17.0 32.8   10.3
Maximum 21.1 42.8   15.5
Moyenne 19.03 37.80   12,,5
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Celui-ci pourrait aussi être présent dans l’unité A2 et 
B1. Quoi qu’il en soit, sa présence confirme l’exten-
sion de l’espèce en dehors du Caucase vers l’Europe 
occidentale et permet de considérer les Balkans comme 
étant une des voies de passage. 

6.1. Synthèse biostratigraphique générale : probabi-
lité de définition des différentes unités biostratigra-
phiques de Kozarnika 

Nous proposons ici une méthode permettant d’estimer, à 
partir des grands mammifères issus des unités biostrati-
graphiques de Kozarnika, leur probabilité d’être associés 
aux biozones définies par Guérin (1980, 1982, 1988). 
A la suite d’un certain nombre de critiques (Azzaroli, 
1977 ; Dams & Freudenthal, 1981), le concept de la 
biozone a été à nouveau discuté et développé par Guérin 
(1988). A partir de ces travaux, si on accepte le principe 
selon lequel chaque taxon est associé à une ou plusieurs 
biozones, alors moins l’extension chronologique du 
taxon est longue, plus le taux de définition de la biozone 
par rapport à ce même taxon est élevé. En d’autres termes 
on obtient le rapport suivant :

k = 1 (constante de la présence du taxon considéré)
t = nbre de biozone(s) où apparaît le taxon considéré
Soit Dt le taux de définition de la biozone par rapport à un 
seul et unique taxon considéré

Le taux de définition d’une biozone par rapport à tous 
les taxons présents dans celle-ci (Db) peut être ensuite 
ramené à un pourcentage par le calcul suivant :

Db = ∑ Dt / Nbre total de taxons x 100

Unité biostratigraphique B2-2 :
Comme évoqué précédemment, l’unité biostratigraphique 
B2-2 s’individualise par l’association de Procamptoceras 
cf. brivatense, Megalovis aff. balcanicus, Hemitragus 
cf. orientalis, Rupicapra sp., Ovis sp. et Soergelia aff. 
intermedia. Dans le Tableau 47, nous n’avons pas retenu 
Megalovis, Ovis et Soergelia dont le statut spécifique doit 
être précisé sur la base d’un matériel plus abondant. En 
revanche tous les autres taxons de cette unité peuvent 
être associés aux biozones qui ont été définies à l’échelle 
continentale. Ce Tableau indique que la probabilité des 
différents taxons de l’unité B2-2 d’être associés à la bio-
zone MNQ 18 est la plus forte suivie par la MNQ 17. 

Unité biostratigraphique B2-1 :
Les taxons correspondant à cette unité biostratigraphi-
que ont été regroupés dans le Tableau 48. Les résultats 

indiquent qu’ils sont probablement associés à la MNQ 20 
avec un taux de définition de la biozone MNQ 21 relati-
vement élevé. L’unité B2-1 semble donc bien correspon-
dre à la transition du Pléistocène inférieur/ Pléistocène 
moyen et à l’instabilité paléomagnétique de Brunhes. 

Unité biostratigraphique B1 :
Le Tableau 49 indique que le taux de définition de B1 
correspond probablement à la biozone MNQ 21 soit le 
tout début du Pléistocène moyen (700-650 Ka). Dans 
cette perspective cette entité pourrait être plus vieille 
que les dates avancées jusqu’à présent, à savoir 600-400 
Ka. Il existe aussi en B1 une diachronie importante entre 
certains taxons comme Canis etruscus Forsyth Major, 
1877 et Panthera spelaea Goldfuss, 1810. Le premier 
étant associé aux MNQ 16 à 19 et le second aux MNQ 
19 à 26. 

Unité biostratigraphique A2 :
Les taxons présents dans cette unité indiquent une très 
forte probabilité de contemporanéité avec les biozones 
MNQ 25 et 26 (Tabl. 50). Les taux de définitions de 
ces deux biozones sont strictement identiques mais la 
MNQ 25 correspondant à l’Eémien est la plus probable 
si l’on se réfère à l’apparition de certains taxons comme 
Mammuthus primigenius (Blumenbach, 1799), Equus 
caballus germanicus Nehring, 1884 ou encore Ursus 
spelaeus Rosenmuller & Heinroth, 1794. Si tel est 
le cas l’unité biostratigraphique A2 pourrait être un peu 
plus récente que les dates proposées dans le Tableau 1. 
Quoiqu’il en soit la liste faunique doit être encore enrichie 
et le statut spécifique de certains taxons précisé. 

Unité biostratigraphique A1 :
Les résultats obtenus à partir des taxons présents dans 
cette unité biostratigraphique indiquent sans ambiguïté 
une forte probabilité associée à la biozone MNQ 26 
(Tabl. 51). Dans cette perspective la base de la couche 
9c pourrait aussi être un peu plus récente que ce qui a été 
envisagé dans le Tableau 1.

7. Conclusion

Si la cladistique et la systématique permettent de mieux 
comprendre les liens phylétiques entre les différents 
Bovidae (Gentry, 1992), nous avons montré que leurs 
représentants se révèlent d’un intérêt biochronologique 
considérable lorsqu’ils sont étudiés de façon systéma-
tique. L’étude comparative des Caprinae de Kozarnika 
avec ceux des principaux gisements européens relance la 
question de la diachronie dans l’apparition, le maintien 
ou la disparition de certains taxons entre la partie orien-
tale et occidentale de l’Europe (Spassov & Crégut-
Bonnoure, 1999 ; Crégut-Bonnoure, 2006). On note 
ainsi pour la première fois en Eurasie, dans les couches 
12 et 13, l’association d’Hemitragus cf. orientalis, 

∑t
kDt =
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Procamptoceras cf. brivatense, Megalovis aff. balcani-
cus, Ovis sp. et Soergelia aff. intermedia. 
Rupicapra sp. qui a été reconnu dans la partie supérieure 
de B2-2, laquelle correspond à l’instabilité paléomagnéti-
que de Brunhes (780-750 Ka), constitue dans l’état actuel 
de nos connaissances la toute première apparition du 
genre. La forme de Kozarnika est donc largement anté-
rieure à Rupicapra cf. pyrenaica de la Caune de l’Arago, 
contemporaine du stade isotopique 12, soit environ 
440 000 ans (Rivals, 2002). Sa présence est d’ailleurs 
hautement probable à la fin du Pléistocène inférieur dans 
le Monténégro (Crégut-Bonnoure & Dimitrijevic, 
2006). 
Le matériel associé à Capra sp. dans la zone biostrati-
graphiques B2-1 marque pour la première fois la dif-
fusion du bouquetin dans les Balkans durant la MNQ 
20. L’émergence de C. caucasica est associée à l’en-
tité biostratigraphique A1, en particulier les niveaux du 
Würm ancien où le matériel est relativement abondant. 
Néanmoins deux restes dans l’entité A2 et B1 ont montré 
de fortes affinités morphométriques avec ce taxon sug-
gérant ainsi une probable émergence du bouquetin du 
Caucase dès le Pléistocène moyen comme à Koudaro I.

En définitive, les unités biostratigraphiques B2-2, B2-
1, B1, A2 et A1 sont des ensembles biochronologiques 
distincts du point de vue de l’association des grands 
mammifères. Leur probabilité d’être associés aux biozo-
nes définies par Guérin (1980, 1982, 1988) sur la base 
de notre méthode quantitative offre des résultats cohé-
rents. Pour la base du remplissage (unité B2-2) nous 
attribuons une datation conforme à celle proposée dans 
une récente publication (Guadelli et al., 2005) soit la 
MNQ 18 (1,8 Ma à environ 1,4 Ma). Néanmoins, cer-
tains taxons comme Panthera cf. schaubi Viret, 1954, 

Nyctereutes megamastoides Pomel 1842, Canis etrus-
cus, Chasmaporthetes lunensis Del Campana, 1914, 
suggèrent un âge plus ancien. La même chose est vraie 
pour la microfaune et les taxons comme Villanyia exi-
lis Kretzoi, 1956, Microtus (Allophaiomys) deucalion 
Kretzoi, 1969, Mimomys pitymyoides Janossy & Van 
Der Meulen, 1975, M. tornensis Janossy & Van 
Der Meulen, 1975, habituellement associés à la fin du 
Pliocène, mais interprétés par Popov (2004) comme des 
formes très évoluées probablement associées à la MNQ 
19. Le degré évolutif de chacun de ces taxons devra donc 
être précisé avec un matériel plus abondant. 

En conclusion, la longue séquence de Kozarnika consti-
tue un jalon chronostratigraphique fondamental et offre 
l’opportunité d’une étude paléontologique et biochrono-
logique unique pour appréhender l’évolution, l’expan-
sion ou le maintien des faunes pléistocènes en Europe 
de l’Est. De plus, la présence d’artefacts dans tous les 
niveaux d’occupations, et en particulier dans l’unité B2-
2, témoigne d’une implantation humaine durable dès le 
Pléistocène inférieur dans les Balkans.
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Planche I

Fig. 1 :	 Procamptoceras cf. brivatense. Phalange I postérieure (E13, 186, 12/13). De gauche à droite : face postérieure, 
face axiale et face antérieure.

Fig. 2 :	 Procamptoceras cf. brivatense. Métatarsien gauche (E14, 2820, 13). De gauche à droite : face supérieure et face 
postérieure.

Fig. 3 :	 Rupicapra sp. En haut M2/ droite (F13/14-G13/14, ∏/547, 11c). De gauche à droite : face mésiale, face occlusale 
et face vestibulaire. En bas M2/ gauche (E13/14, K/544, 11b-c), face occlusale.

Fig. 4 :	 Rupicapra sp. M/3 droite (H11, K/820, VII). De gauche à droite : face vestibulaire et face linguale.
Fig. 5 :	 Megalovis aff. balcanicus. M/3 gauche (E13, 238, 12/13). En haut : face occlusale. En bas, de gauche à droite : 

face linguale, face mésiale et face vestibulaire.
Fig. 6 :	 Soergelia aff. intermedia. P4/ gauche (E14, 238, K/1582, 12). De gauche à droite : face occlusale, face linguale, 

face mésiale et face vestibulaire.
Fig. 7 :	 Soergelia aff. intermedia. M1/ gauche (G14-G15, K/1215, 11d). De gauche à droite : face occlusale et face 

distale.
Fig. 8 :	 Soergelia aff. intermedia. M/1 gauche (H14-H15, K/2264, 11b). En haut : face occlusale. En bas, de gauche à 

droite : face linguale, face mésiale, face vestibulaire et face distale.
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Planche II

Fig. 1 :	 Ovis sp. P2/ droite (D11-E11, ∏/511, 11a). De gauche à droite : face occlusale, face linguale et face vestibulaire.
Fig. 2 :	 Ovis sp. P3/ gauche (F15, K/1060, 11a). De gauche à droite : face mésiale, face distale et face vestibulaire.
Fig. 3 :	 Ovis sp. P4/ droite (H9, 4299, 11a). De gauche à droite : face vestibulaire, face occlusale et face linguale.
Fig. 4 :	 Ovis sp. M1/ droite (F15, 896, 13). En haut, de gauche à droite : face linguale et face inférieure. En bas, de gauche 

à droite : face distale et face occlusale.
Fig. 5 :	 Ovis sp. M2/ droite (D14, 256, 13). En haut, face occlusale. En bas, de gauche à droite : face vestibulaire et face 

distale.
Fig. 6 :	 Ovis sp. P/2 droite (Profil Est, 11d). En haut, de gauche à droite : face occlusale et face distale. En bas, de gauche 

à droite : face linguale et face vestibulaire.
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Planche III

Fig. 1 :	 Ovis sp. P/3 droite (E14, ∏/917, 12/13). De gauche à droite : face linguale, face occlusale et face distale.
Fig. 2 :	 Ovis sp. P/4 droite (E13, K/1111, 11b-c). En haut, de gauche à droite : face occlusale et face face linguale. En bas, 

de gauche à droite : face vestibulaire et face distale.
Fig. 3 :	 Ovis sp. M/2 gauche (E13-14, K/1111, 11b-c). De gauche à droite : face occlusale et face mésiale.
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distale.
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Planche IV

Fig. 1 :	 Hemitragus cf. orientalis. A. M2/ droite (E14, 1054, 12/13). En haut, de gauche à droite : face linguale et face 
occlusale. En bas, de gauche à droite : face vestibulaire et face distale. B. M2/ gauche (E15, K/1516, 14). De 
gauche à droite : face occlusale et face linguale.

Fig. 2 :	 Hemitragus cf. orientalis. M3/ gauche (Profil Est, 11d). En haut, de gauche à droite : face occlusale et face distale. 
En bas, de gauche à droite : face linguale et face vestibulaire.

Fig. 3 :	A . Hemitragus cf. orientalis. Phalange II antérieure (F13/G13, K/1454, 13). De gauche à droite : face axiale, face 
antérieure et face postérieure. B. H. cedrensis (Bau de l’Aubesier, exemplaire C16, 207, H1). De gauche à droite : 
face axiale, face antérieure et face postérieure.

Fig. 4 :	 Hemitragus cf. orientalis. Talus gauche (E27-30, W20, III). Face postérieure.
Fig. 5 :	 Capra sp. Canon antérieur gauche (H12, K/683, 11b). Face supérieure.
Fig. 6 :	A . Capra sp. Cubonaviculaire gauche de Kozarnika (G15, K/1640, 11b). De gauche à droite : face postérieure, face 

supérieure et face inférieure. B. Hemitragus cedrensis, cubonaviculaire gauche du Bau de l’Aubesier (C15, 671, 
H1). De gauche à droite : face postérieure, face supérieure et face inférieure. C. H. cedrensis, cubonaviculaire droit 
du Bau de l’Aubesier (B16, 203, H1). De gauche à droite : face postérieure, face supérieure et face inférieure.
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Planche V

Fig. 1 :	 Capra sp. Phalange II antérieure (H15/16, K/931, 11b). De gauche à droite : face antérieure, face abaxiale et face 
postérieure.

Fig. 2 :	 Capra caucasica. M1/ gauche (G9, 67, IVinf.). De gauche à droite : face distale, face mésiale, face occlusale et 
face vestibulaire.

Fig. 3 :	 Capra caucasica. M2/ droite (H7, 1315, VIinf.). De gauche à droite : face linguale et face vestibulaire.
Fig. 4 :	 Capra caucasica. M3/ droite (H4, 1422, VII). De gauche à droite : face inférieure, face vestibulaire et face 

linguale.
Fig. 5 :	A . Capra caucasica. Dp/4 droite de Kozarnika (H10, 1233, VII). B. Capra caucasica praepyrenaica. Dp/4 droite 

du Bau de l’Aubesier (C18, 119, H1). C. Hemitragus cedrensis. Dp/4 gauche du Bau de l’Aubesier (M8, 328, IV). 
A, B et C, face vestibulaire.

Fig. 6 :	 Capra caucasica. P/2 droite (H6, ∏/855, VIinf./VIsup.). De gauche à droite : face linguale, face occlusale, face 
distale et face vestibulaire.

Fig. 7 :	 Capra caucasica. P/4 droite (F7, ∏/196, VIinf.). De gauche à droite : face linguale, face vestibulaire et face 
distale.

Fig. 8 :	 Capra caucasica. M/1 droite (H8, 1820, VII). De gauche à droite : face linguale et face vestibulaire.

500 P. Fernandez & E. Crégut-Bonnoure



Planche V

1

2

3
4

5
6

7 8



Popov, V.V. (2004) - An almost one million year long (Biharian 
to Toringian) small mammal succession from the archaeo-
logical layers of the Kozarnika Cave (Northern Bulgaria). 
In : Maul, L.C. & R.D. Kahlke (Eds). Late Neogene and 
Quaternary biodiversity and evolution : regional develop-
ments and interregional correlations. 18th International 
Senckenberg Conference, VI International Paleontological 
Colloquium in Weimar. Terra nostra, Schriften der Alfred-
Wegener-Stiftung, Berlin, 2 : 210 (abstract). 

Portis, A. (1918) - Il rinvenimento di “Ovis antiqua” Pommerol 
in territorio di Roma. Bolletino della Società geologica ita-
liana, Rome, 36 : 223-323.

Prat, F. (1966) - Les Capridés. In : Lavocat, R. (Ed.). Faunes 
et flores préhistoriques, Boubée, Paris : 279-336.

Radulesco, C. & P. Samson (1962) - Sur la présence de 
Megalovis latifrons dans le Villafranchien d’Olténie 
(Roumanie). Vertebrata palasiatica, Pekin, 9 : 262-269.

Radulesco, C. & P. Samson (1965) - Soergelia elisa-
bethae Schaub dans le Pléistocène moyen de l’Olténie 
(Roumanie). Eclogae geologicae Helvetiae, Basel, 58 (2) : 
1107-1110.

Radulescu, C. (1969) - Contributii la cunoasterea ibexului 
fosil din România. Lucrările institutului de speleologie 
"Emil Racovită" , Bucarest, 8 : 179-197.

Rivals, F. (2002) - Les petits bovidés pléistocènes dans le bas-
sin méditerranéen et le Caucase. Etude paléontologique, 
biostratigraphique, archéozoologique et paléoécologique. 
Thèse de Doctorat de l’Université de Perpignan, 1 : 417.

Rivals, F. (2004) - Les petits bovidés (Caprini et Rupicaprini) 
pléistocènes dans le bassin méditerranéen et le Caucase : 
étude paléontologique, biostratigraphique, archéozoologi-
que et paléoécologique. British Archaeological Reports, 
Archeopress, Oxford, international series 1327 : 1-252.

Rivals, f. (2006) - Découverte de Capra caucasica et d’Hemi-
tragus cedrensis (Mammalia, Bovidae) dans les niveau du 
Pléistocène supérieur de la Caune de l’Arago (Tautavel, 
France) : implication biochronologique dans le contexte du 
Bassin Méditerranéen. Géobios, Lyon, 39 : 85-102.

Ropiquet, A. & A. Hassanin (2005a) - Molecular phylog-
eny of Caprines (Bovidae, Antilopinae) : the question of 
their origin and diversification during Miocene. Journal of 

zoological Systematics and Evolutionary Research, 43(1) : 
49-60.

Ropiquet, A. & A. Hassanin (2005b) - Molecular evidence 
for the polyphyly of the genus Hemitragus (Mammalia, 
Bovidae). Molecular Phylogenetics and evolution, 36 : 
145-168.

Schaub, S. (1923) - Neue und wenig bekannte Cavicornier von 
Senèze. Eclogae geologicae Helvetidae, Basel, 18 : 281-
295.

Schaub, S. (1937) - Ein neuer Cavicornier aus dem 
Oberpliocaen von Honan. Bulletin of the geological insti-
tutions of the University of Uppsala, 27 : 25-31.

Schaub, S. (1943) - Die oberpliocaene Säugetierfauna von 
Senèze (Haute-Loire) und ihre verbreitungsgeschichtli-
che Stellung. Eclogae geologicae Helvetiae, Basel, 36(2) : 
270-289.

Schaub, S. (1951) - Soergelia n. gen., ein Caprine aus dem thü-
ringischen Altpleistocaen. Eclogae geologicae Helvetiae, 
Basel, 44(2) : 385-381.

Sirakov, N., T. Tsanova, S. Sirakova, S. Taneva, I. 
Krumov, I. Dimitrova & N. Kovatcheva (sous presse) 
- Un nouveau faciès lamellaire du début du Paléolithique 
supérieur dans les Balkans. Paléo, Hors série, SAMRA, 
Les Eyzies de Tayac.

Spassov, N. & E. Crégut-Bonnoure (1999) - Premières don-
nées sur les Bovidae Villafranchiens de Bulgarie. Comptes 
rendus de l’Académie des sciences de Paris, 328 : 493-
498.

Turcq a., b. martinez-navarro, p. palmqvist, a. arri-
bas, j. Agusti & j. rodriguez vidal (1996) - Le Plio-
Pleistocène de la région d’Orce, province de Grenade, 
Espagne ; bilan et perspectives de recherche. Paléo, 
SAMRA, Les Eyzies-de-Tayac, 8 : 161-204.

Vekua, A. (1995) - Die Wirbeltierfauna des Villafranchium 
von Dmanisi und ihre biostratigraphische Bedeutung. 
Jahrbuch des Römisch-germanischen Zentralmuseums 
Mainz, 42 : 77-180.

Wolf, B. (1941) - Fauna fossilis cavernarum. Fossilium 
Catalogus, Neubrandenburg, 92, non paginé.

Accepté juillet 2007

Planche VI

Fig. 1 :	 Capra caucasica. M/2 gauche (H15-16-17, K/784, VII). De gauche à droite : face linguale, face mésiale et face 
vestibulaire.

Fig. 2 :	 Capra caucasica. M/3 gauche (H9, 1704, 6/7). En haut, de gauche à droite : face mésiale, face vestibulaire et face 
linguale. En bas, face occlusale.

Fig. 3 :	 Capra caucasica. Humérus gauche (G9, 392, VII). Face inférieure.
Fig. 4 :	 Capra caucasica. Métatarsien gauche (F6, 1246, VIinf.). Face supérieure.
Fig. 5 :	 Capra caucasica. Phalange II antérieure (H10, 1783, VII). De gauche à droite : face antérieure, face postérieure 

et face abaxiale.
Fig. 6 :	 Capra caucasica. Phalange III (F6, 1038, VIinf/VIsup.). Vue de profil.
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