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EDITORIAL

Le 282me Congrés de la Société Herpétologique de France s'est tenu du ler au
4 juillet 1999 a Poitiers. Soixante dix-sept participants ont présenté
31 communications orales et 17 posters, mais 'amphithéitre a requ jusqu'a
130 personnes lors des sessions. Le Congrés a été d'une trés bonne tenue
scientifique, dans une excellente ambiance, essentiellement due a “l'esprit
SHF". Une conférence publique a eu lieu au CCSTI de Poitiers, ouvrant encore
un plus plus les activités de la SHF vers le grand public. Deux excursions
avaient été prévues, l'une sur la Réserve de Pinail (Vienne), 'autre au CEB de
Chizé (Deux-Sévres).

Cette réunion s'est tenue en milieu universitaire ct a été organisée par des
paléontologues. Ce choix ne fut ni anodin, ni sans conséquence. Il correspondait
& la volonté du Bureau de la SHF d'ouvrir encore plus la Société, ses activités
et ses échanges vers la paléoherpétologic. Des amphibiens du Paléozoique aux
batraciens actuels, des dinosaures aux oiseaux, des thérapsides aux
mammiféres, sans compter les groupes éteints sans descendance, les
herpétofaunes fossiles sont incontournables dans V'histoire des Vertébrés. Bien
que réguliérement présentes dans les cangrés et les publications de la SHF par
Vintervention de paléontologues, le 288me Congrés a tenu a leur consacrer
plusieurs sessions. Les conséquences de ce choix sont également intéressantes 3
noter. L'intérét porté par la communauté des herpétologues aux faunes fossiles
a conduit, lors de cette réunion, 3 proposer la mise en place d'une commission
"Paléoherpétologic” au sein de la SHF. [D'autre part, sur le modéle de I'Atlas
Herpétologique de France, I'idée de lancer la réalisation d'un atlas
palécherpétologique a été proposée et bien reque. Il s'agirait d'une synthése
ambitieuse qui permettrait, outre de faire un bilan des faunes fossiles trouvées
en France, d'inclure une troisigme dimension 3 notre connaissance des
herpétofaunes frangaises, le temps.

Jean-Michel MAZIN
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Diversité des faunes de lézards du Tertiaire
en Europe de I'Ouest

par
Marc AUGE

Laboratoire de Paléontologie, Muséum National d'Histoire naturelle,
& rue Buffon, 75005 Paris (France)

Résumé - En Europe de FOuest, trois ensembles de lézards dont I'histoire a ét¢ différente
pendant le Tertiaire sont distingués: 1) un premier groupe, comprenant les Lacertidae,
Aneuidae et sans doute les Gekkonidae, a occupé I'Europe durant tout le Tertiaire;
2) plusieurs familles se sont manifestées irnégulitrement au cours du Tertiaire: Agamidae®,
Chamaeleonidae, Cordylidae, Varanidae et peut-ftre Scincidae; 3) un ensemble a
définitivement disparu d'Europe & la limite Eocéne-Oligocéne /Oligocéne basal:
Eﬁuanidae', Clyptosaurinae, Necrosauridac et Helodermatidae, Cetie derniére périnde a
one joué un role important dans Vhistoire des lézards en Europe de I'Ouest.

Mols clés: Europe. Lacertiliens. Terraire.

Summary - Ein-diversi{lly of lizard faunas from the Cainozoic of Western Europe. In
Western Europe, lizards comprise three assemblages the history of which has been
different: 1) An assemblage includes taxa which were present in Western Europe during
the whaole Tertiary (Lacertidae, Anguidae and probably Gekkonidae); 2) Several families
occur occasionally in the fossil record (Agamidae®, Chamaeleonidae, Cordylidae,
Yarznidac and lperhaps Seincidae); 3) Four taxa did not survive the Eocene-Oligocene
limit/earliest Oligocene in Western Europe {Iguanidac*, Glyptosaurinae, MWecrosauridas,
and Helodermatidae). The Encn:-ne-{_lliﬁﬁrenc limit {‘Grande Coupure’) and the carliest
Oligocene took a prominent part in the history of lizards in Western Europe.

Key-Words: Furope. Lacertilia. Tertiary.

I. INTRODUCTION

L'article propose une revue de I'histoire des lézards dans le Tertiaire
européen. Nécessairement synthétique, ce travail fait suite aux publicabions
de Hoffstetter (1955, 1958) et de Rage et Augé (1993) avec une mise a jour qui
tient compte de nouvelles données paléontologiques, oblenues notamment dans
I'Eocéne inférieur. Nos propres recherches concernant en premier lieu les
Lacertilia du Tertiaire, je me bornerais a citer les principaux taxons décrits
dans le Secondaire européen, période cruciale dans la diversification des
lézards, puisquelle voit l'apparition des principales familles de Lacertilia
dont beaucoup prospérent encore actuellement. Evans (1993} a fait une misc au
point récente sur les faunes de Lacertilia du Jurassique en Europe.



I - MESOZDIQUE

La présence de Lepidosauria en Europe de 'Ouest est attestée diss le milieu
du jurassique en Grande-Bretagne (Bathonien d'Feosse et de Kirtlington, Evans
1993, Waldman & Evans 1994). Ce dernier gisement a surtout liveé des
scincomorphes mais l'assemblage comporte un possible Gekkota et un
anguimorphe proche des Platynota, Parviraptor (Evans, 1994a; 1998). On a
trouvé des Lacertilia dans plusieurs localités européennes du Jurassique
supérieur et du Crétacé inférieur. Le site de Cerin (France, Kimméridgien)
recéle plusieurs squelettes complets, attribués aux Igvania, et montrant unc
ressemblance superficielle avec les Agamidae®, selon Cocude-Michel (1963) et
Hoffstetter (1964). (Remarque : I'astérisque suivant un taxon indique que ce
dernier est un métataxon, c'est-d-dire qu'il n'est pas possible de savoir si le
taxon est mono- ou paraphylétique). Evans (1994b) revoit ces pidces et montre
qu'elles appartiennent & des genres différents, I'un étant un sphénodontien,
l'autre un lepidosaure, peut-&tre un véritable lézard. Le lurassique supérieur
de Guimarota, au Porlugal (Seiffert 1973, Evans 1993) a fourni des
scincomorphes et anguimorphes. A Solnhofen (Jurassique supéricur), en
Allemagne, ont été trouvés des scincomorphes et peut-étre des anguimorphes
(Evans 1993). Ce gisement a aussi livré plusieurs genres de lézards interprétés
comme des Gekkota (Hoffstetter 1964, Cocude-Michel 1963, Estes 1983) mais
Evans (1994c) met en doute cette affiliation, au moins pour le gente
Bavarisaurus.

Les Lacertilia du Crétacé inférieur (Berriasien) de la formation du Purbeck
(Angleterre, Dorset) sont connus, entre autres, grice a Hoffstetter {1967) et
Ensom ef al. (1991). On y compte des Scincomorpha et un Anguimeorpha,
Dorsetisaurus. Plusieurs gisements du Crétacé inférieur d’Espagne (Una, Las
Hoyas, Galve et Montsec) ont livré des restes de Scincemeorpha, avec une forme
(Meyasanrus, ex-llerdagsaurus) qui serait proche des Teiidae et une machoire
incompléte attribuée aux Scincidae (Richter 1994, Alifanov 1993, Evans &
Barbadillo 1997).

Gheerbrant ¢t al. (1997) et Rage (1993) ont décrit des restes de Lacertilia,
en géneral limités 3 des fragments de michoires, dans le Crétacé supérieur de
I'Europe sud-occidentale: une dent de Iézard appartenant peut-&tre 4 un Teiidé
dans le Crétaceé terminal des Pyrénées (Gheerbrant ef al. 1997), guelques
dentaires incomplets et des vertébres attribués aux Amphisbaenia, aux
Iguanidae® et aux Scincomorpha dans le gisement de Lano {Rage 1999) et un
fragment de dentaire d'lguanidé* dans la localité du Champ-Carimond (Sigé
ef aol. 1997).

111. CENOZOIQUE
A, Paléocéne

Le Paléocéne européen n'a fourni de Lacertilia que dans quatre gisements,
Cemay prés de Reims (Hoffstetier 1943), Hainin en Belgique (Van Dyck-
Groessens 1983), Walbeck en Allemagne (Kuhn 1940a, Estes 1983) et Menat
{(Piton 1940} dans le Massif Central frangais. Tes fossiles v sont souvent
fragmentaires et difficiles 2 interpréter, notamment dans la localité de



Hainin. On peut cependant affirmer, d'aprés les aufeurs précédents et de
nouveaux restes de Cernay que j'ai pu voir au Museum National d'Histoire
Naturelle, que l'on Lrouve au moins les taxons suivants en Europe durant le
FPaléocene : Amphisbaenia, Scincomorpha, Lacertidae, ces derniers avec peut-
étre deux formes et Platynota. Les faunes de Lacertilia seront beaucoup micux
représentées dans la suite du Paléogéne (Focéne-Oligocene).

B. Eocene

On dénombre dix familles (ou sous-familles) de Lacertilia dans I'Eocéne
inférieur eurcpéen (53 3 45 millions d’années) (lguanidae’, Agamidac®,
Gekkonidae, Lacertidae, Cordylidae, Anguinae, Glyptosaurinae, Varanidae,
Helodermatidae et Necrosauridae), sans compter les Amphisbaenia, présents
dans tous les gisements étudiés, parmi lesquels on citera celui de Dormaal
(Belgique), a la base de I'Eocéne inférieur (Hecht & Hoffstetter 1962, Augé
1990) et celui de Prémontré, daté de la fin de 'Eocéne inférieur (Godinot et al.
1992, Augé et al. 1997). Une telle diversilé lamiliale ne se retrouvera plus
durant la suite du Cénozoigue (tableau I).

Les gisements allemands de Messel et du Geiseltal ont fourni I'essentiel des
restes de Lacertilia connus dans la base de I'Eccéne moyen; plusieurs familles
citées dans I'Eocéne inféricur en sont absentes (Gekkonidae, Agamidae,
Amphisbaenia) mais ces disparitions pourraient n'étre qu'apparentes puisque
l'on retrouve les Gekkonidae et les amphisbaenes & la fin de 'Eocéne maoyen,
dans le gisement du Bretou en particulier (Rage 1988). Cependant, la
disparition des Agamidae® d'Furope au cours de |'Eocéne moyen peut étre tenue
pour certaine, le gisement de St. Maximin (Duffaud & Rage 1997) ayant
probablement fourni leur dernier représentant durant I'Focene.

I.'Eocéne supérieur, illustré par les gisements des Phosphorites du Quercy,
constitue une importante période de diversification générique et spécifique
pour les Lacertilia, Nous examinerons maintenant cette diversilé générique et
specifique dans tout I'bocéne d'Europe.

Chez les [guanidae*, on trouve le genre Geislialiellus, représenté par au
moins deux espéces, dans I'Eocéne inférieur et moyen. Un autre genre prend le
relais dans V'Eocéne supérieur, Cadurciguana. La famille disparait
définitivement d'Europe au tournant Eocene/Qligocéne (-34Ma).

Un seul genre d'Agamidé”, Tinosaurus, a été décrit dans I'Eocene {Eocéne
inférieur) européen et c'est i la base de I'Eocéne inféricur (gisement de
Dormaal) qu'il est le plus abondant.

Chez les Gekkonidae, on doit 2 Hoffstetter {1946) la description des genres
Rhodanogekko (Eocéne moyen) et Cadurcogekko (Eocéne supérieur). kn fait, 1a
famille semble représentée dans tout le Cénozoique européen, sauf le
Paléocéne. Les fossiles, méme les plus anciens, ressemblent & §'y méprendre aux
formes actuelles, d'at la difficulté des études taxinomiques.

=1



Tableau I : Répartition stratigraphique des familles de lézards dans le Secondaire et le
Tertiaire d'Europe de 'Cuest
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Dans beaucoup de gisements de I'Eocéne européen, on reléve la présence de
deux formes de Lacertidae, un genre de grande taille, Plesiolacerta, que l'on
suit durant tout I'Bocéne, étant accompagné par un ou méme quelquefois
plusieurs Lacertidac de petite taille qui restent a décrire. On connait aussi de
trés rares Lacertidae de 'Eocéne conservés dans I'ambre de la Baltique. L'un
d'eux, en cours d’étude, est de grande taille, alors que les autres fossiles, connus
sous le nom de Succinilacerta (Bshme & Weitschat 1998, Borsuk-Bialynicka ef
al. 1999), sont beaucoup plus petits. Ces découvertes confirment de fagon
indiscutable I'existence de véritables Lacertidae durant I'Focéne, existence que
certaines €tudes de phylogénie moléculaire, menées sur des Lacertidae actuels,



avaient plus ou mpins remise en cause (Mayer & Benyr 1994). Les Cordylidae,
actuellement confinés i 1'Afrique et Madagascar, occupaient I'Europe durant
I'Eocéne. Ils connaissent une importante diversification durant 1'Eocene
supérieur o l'on reléve quatre espéces. Les Scincidae, une famille actuelle
cosmopolite, n'apparaissent guére dans le registre fussile. On peul tout de
méme affirmer que des Scincidae se trouvaient en Europe (Phosphorites du
Quercy) dans I'Focéne supérieur et il faudra attendre le Néogéne pour
retrouver d' autres Scincidae fossiles décrits.

Chez les Anguinae, les genres Anguis et Ophisaurus (sens large) actuels
peuplaient déja 1'Europe au début de 'Eocéne. On découvre les restes de ces
lézards apodes dans pratiquement tous les gisements étudiés. Une forme munie
de membres de petite taille mais parfaitement conformés (Ophisauriscus) a
été décrite dans le gisement du Geiseltal (Kuhn 1940b, Estes 1983). La
diversification des Anguinae 4 la fin de 'Focéne se marque par lapparition
d'une espice de grande taille, Ophisaurus sl picteti, Hoffstetter, 1942, Les
Glyptosaurinae, guant a eux, étaient de grands lézards protéges par une
épaisse couverture ostéodermique. Hllustrés par le genre Placosaurus, ils restent
assez abondants duranl tout I'Eocéne curopéen (Rage & Augé 1593).

Le genre Saniwa (Varanideé), tres proche des varans actuels, occupait
I'Europe durant I'Eocéne inférieur oi il était accompagné par un autre
varanoide d'assez grande taille, Necrosaurnus (Necrosauridae). Saniwa
disparait durant I'Eocéne moven, alors que Necrosaurus se diversifie a I'Eocéne
supérieur. D' autres membres des platynates, les Helodermatidae, les seuls
lézards venimeux de la faune actuelle, aujourd'hui confinés & I'Amérique du
Mord, peuplérent I'Europe durant I'Eocéne, avec notamment le genre
Eurheloderma décrit par Hoffstetter (1957).

C. La Grande Coupure Eocéne/Oligocéne et 'Oligocene

Le tourmant Focene /Oligocéne (nommé Grande Coupure par Stehlin, 1909,
qui constate alors une importante phase de renouvellement des faunes
mamimaliennes) voit aussi lextinction de nombreux taxons chez les lézards. Les
[guanidae®, les Glyptosaurinae, les Heludermatidae el les Necrosauridae
disparaissent définitivement d'Europe. Les Lacertidae, les Gekkonidae, les
Cordylidae et les Anguinae franchissent la Grande Coupure mais, lorsque cela
peut étre précisé, les espéces docenes s'éteignent, remplacées par de nouvelles
formes cerlainement venues d'autres régions. Dans le cas des lézards, la Grande
Coupure ne doit pas étre comprise comme un événement totalement brutal, car
si le renouvellement est profond, il s'étend sur quelques millions d'années. L'on
retrouve, en effet, certains taxons éocénes comme les Necrosauridae,
Helodermatidae et le Lacertidé Plesiolacerta dans quelques gisements de
I'Oligocéne basal, aprés quoi ils disparaissent définitivement d'Europe (Augé
1986, 1988a).

La place nous manque ici pour évoquer autrement que briévement les causes
de la chute de diversité au passage Eocéne/Oligocéne. La dégradation
climatique fini-Focéne, qui se prolonge durant I'Oligocéne, est en cause mais
certainement pas au travers d'effets directs de la température sur les lézards.



La chute des températures entraine avec elle une baisse de la productivité
globale et des bouleversements paléogéographiques, notamment la mise en
communication de faunes autrefois séparées, avec l'effacement de la mer
d'Obik qui séparait I'Europe de 'Asie. L'arrivée, plus ou mains brusque, des
faunes asiatiques, notamment des mammiféres, induit des changements
profonds chez les Lacertilia.

Durant la suite de I'Oligocéne, les faunes de Lacertilia restent appauvries,
au moins par rapport a celles de 'Eocéne. Elles sont dominées par les Anguinae
avec plusieurs espéces attribudes au genre Ophisaurus s.1. ¢t les Lacertidae qui
s¢ diversifient vers la fin de la période avec l'apparition d'une série d'espéces
a la dentition de plus en plus large (Lacertidae amblyodontes, Hoffstetter
1944, Rage 1987). Les restes de Gekkonidae ne sont pas trés abondants durant
'Oligocéne mais la famille a certainement maintenu une présence constante
dans toute la période, alors que les Cordylidae et les Agamidae*
n'apparaissent avec certitude que dans quelques rares gizsements oligocenes
(Augé & Rage 1995, Bohme & Lang 1991). A propos des Agamidae®, on reléve
les intéressantes indications paléoclimatiques fournics par 'un d'entre eux, le
genre Uromastyx (Augé 1988b) qui révéle, avec d'autres taxons, une
aridification du climat oligocéne.

D. Lc Néogéne et le Pléistocéne

La domination des faunes de Lacertilia européennes par les Lacertidae et
les Anguinae ne se dément pas durant toute cette période, jusqu'a 'actuel. Chez
les Lacertidae, les formes les plus amblyodontes (Dracaenosanrus;
Pseudeumeces) disparaissent au passage Oligocéne,/Miocéne mais certains
Lacertidae aux dents moyennement élargies (Amblyolacerta, Rocek 1984)
subsistent au début du Miocéne. De nombreuses espéces fossiles, allant du
Miocéne au Quaternaire, ont été attribuées a des genres actuels, leur
morphologie est toujours trés proche, voire identique, & celle des espaces
actuelles (se reporter, entre autres i Bailon 1991, Barbadillo 1989, Barbadilli
et al. 1997, Rauscher 1992).

Chez les Anguidae, on retrouve des lézards a dents caniniformes
(Ophisaurus s.l. et Anguis), alors que des espéces a dents élargies (genre
Pseudopus) prennent de I'importance a partir du Miocéne (Estes 1983).

Plusieurs Gekkonidae sont décrits dans le Miocéne curopéen (Hoffstelter
1946, Schleich 1987) ; leurs fossiles sont aussi aitesiés dans de nombreux
gisements du Pliocéne et du Pléistocéne (Bailon 1991).

La présence d'Agamidae, de Chamaeleonidae, de Cordylidae, de
Scincidae et de Varanidae dans le Néogéne européen est beaucoup plus
¢pisodique. Le demnier Cordylidé reconnu en Europe (Palasocordylus Rocek,
1984), vient du Miocéne inférieur de Dolnice, République Tchéque. Rocek (1984)
cite aussi un Scincidé dans le meme gisement puis la famille est 3 nouveau
signalée dans le Plio-Pléistocéne de France et d’Espagne (Bailon 1991,
Barbadillo 198%). On retrouve des Agamidae* dans le Miocene moyen
(Hofistetter 1955), le Pliocéne supérieur (-1,7 Ma, Bailon 1987) et le
Pléistocéne (Rage 1972, Estes 1983) alors que trois espéces de Chamaeleonidae
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(Moody & Rocek 1980, Schleich 1983, 1984) sont signalées dans le Miocéne
inférieur tchéque et allemand. Le genre Varanus fera des apparitions
sporadiques durant le Miocéne en France (Hoffstetter 1969) et le I'liccéne en
Espagne. Un autre Varanidé, Iberovaranus (Hoffstetter 1969} n'est connu que
dans le Miocene de la péninsule Thérique.

Le comportement des faunes de Lacertilia durant les avatars climatiques du
Quaternaire est partiellement cennu grace aux études de Bailon (1991) en
France et en Espagne et a celles de Holman (1993) pour les faunes anglaises. On
assiste & de nombreuses disparitions locales et méme régionales, mais trés peu
d'espéces s'éteignent définitivement. Tout se passe comme si les |ézards
migraient en suivant les aléas climatiques, les groupements d'espéces devant
fluctuer largement suivant ces migrations (Rage 1997, Rage & Saint Girons
1989, Hoelman 1993}, Une vision glebale de ces événements en Europe est loin
d'étre acquise mais une comparaison avec l'évolution des Lacertilia pendant le

Chuaternaire d' Amérique du Nord devrait étre fructueuse (Holman 1995).

V. CONCLUSIONS

Les variations dans la diversité des Lacertilia permettent de distinguer
trois groupes parmi les [ézards. a) Des taxons qui peuplent I'Europe durant tout
le Cénozoique: Lacertidae, Anguinae et probablement les Gekkonidae. b) Des
familles dont la présence est discontinue : Varanidae, Agamidae®,
Chamaeleonidae, Cordylidae et peut-étre Scincidae. Ces familles sont
certainement établies en permanence dans des aires voisines de I'Europe,
Afrique et Asie, et elles reviennent en Furope lorsque les conditions,
climatiques et paléogéographiques, le permettent. ¢) Dles taxons présents
durant 'Eccene et qui disparaissent au tourmant Focéne/Oligocéne: Tguanidae®,
Mecrosauridae, Glyptosaurinae, Helodermatidae. On comprend mieux alors

importance de la Grande Coupure dans l'histoire des herpétofaunes en France
et en Europe.

Remerciemenls. Cet article n'aurail pu voir le jour sans l'aide, sur le fond ¢l sur
la forme, de J.C. Rage. Deux rapporteurs anonymes ont coniribué a
I'amélioration de ce travail.
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Résumé - En Europe, trois phases =¢ distinguent dans Phistoire des serpents. 1) Vers le
milieu du Crétacé, vivaient des se ts poimitifs sans relations avee los serpents actucls.
Ils étaient presque tous marins. 2) D Crétacé terminal 4 la limite oligo-miccene, la faune
étail de type plus moderne. Les Boidae dominaient. Avant la "Grande Coupure” éocéne-
vligoetne, la faune éeit de type curo-américain, alors Uﬂu'apn‘:-s cel événement elle était
devenue eurc-asiatique. 3) Une faune franchement moderne s'est installée au début du
Miocéne ; & partir de cette époque, les Calubridae sont devenus dominants. La
détérioration climatique du Pliscene supéricur et du Quaternaire a appauvri cette faune et
l'a conduite & la situation actuelle.

Mots clés : Eurepe. Paléogéographic. Quaternaire. Secondaire. Tertiaire. Serpents.

Summary - History and geagraphic origin of snake faunas in Europe. In Europe,
three distinet assemblages of snakes are apparent: 1) that of the mid-Cretaceous comprised

rimitive snakes not closely related o living snakes; they were mostly marine. 2) From the
atest Cretacenus to the Oligocene-Miocene boundary the fauna was more moedem. The
Boidae represented the ruling group. Prior to the "Grande Coupure” {(Encene-Oligocene
limit), the fauna displayed a Euro-American pattern, whereas after that event it was a
Eurc-Asian fauna. g} clearly modern assemblage began to take form in the carliest
AMincene : since that time, the Colubridae have been the dominant forms. The climatbic
deterioration of the late Pliccene and Quaternary has affected the latter assemblage,
which has led to the impovenshed present fauna.

Key-Words : Cainozoic. Europe. Mesozoic, Palacogrography. Quatemary. Snakes.

I INTRODUCTION

Les plus anciens serpents viennent de la partie moyenne du Crétacé. Un
Squamate du Berriasien (Crétacé inférieur; environ 116-114 millions dannées)
d'Espagne a été interprété comme le plus ancien serpent (Rage & Richter 1594).
Mais, par la suite, I'étude d'autres Squamates du Crétacé a montré que les



caractéres supposés prouver l'appartenance de ce fossile aux serpents se
retrouvent aussi chez des lézards de cette période. Finalement, ce fossile
semble étre un lézard. Les plus anciens serpents indiscutables viennent soit de
I'Albien supérieur (environ 100-96 Ma) (Ma = million d'années), soit du
Cénomanien (96-91 Ma) (Cuny ef al. 1990, Gardner & Cifelli 1999, travaux en
cours),

En Europe, des serpents incontestables sant connus diés le Cénomanien, c'egt-
a-dire que le regisire fossile curopéen recouvre pratiquement toute Phistoire
des serpents. Cependant, cet enregistrement n'est pas complet. Il est assex
continu en Europe de I'Cuest (sauf pour le Crétacé supérieur ct le Paléocéne)

mais incomplet ailleurs oii les gisements sont essentiellement néagenes (23,5
Ma & aujourd'hui}.

II. HISTOIRE DES FAUNES DE SERPENTS

En Furope, trois phases successives peuvent étre distinguées. D'abord la
partie moyenne du Crétacé, époque pendant laguelle vivaient, en Europe, des
serpents sans relations avec les formes actuelles. Ensuite, une longue période
allant du Crétacé terminal & la limite oligo-miocéne avec une faune
comprenant des familles modernes et fossiles; elle étail dominée par les
Boidae. Fntre ces deux premitres phases, se place une lacune fossilifere. Enfin,
de la limite oligo-miocéne a aujourd'hui, la faune moderne, dominée par les
Colubridae, s'est mise en place (tableau ).

A. Les serpents de la partie moyenne du Crétacé

A cette époque, I'Rurope, I'Amérique du Nord et ' Asie constituent un seul
continent (la Laurasie). Cependant, en raison de la présence d'importantes
mers épicontinentales, I'Europe forme en réalité un archipel.

Trois ou quatre taxons de serpents sont connus dans le Cénomanien européen:
Pachyophis, Mesophis, Simoliophis et Pouitella. Pachyophis et Mesophis
viennent de Bosnie-Herzégovine. Pachyophis n'est connu que par un spécimen
assez complel qui pourrait avoir possédé des membres postérieurs bien que ces
demniers ne soient pas apparents (Lee ef al. 1999). Mesophis est trés mal connu,
il n'en existe qu'un seul spécimen trés mal conservé qui semble étre perdu;
comme Pachyophis, il a été trouvé dans des sédiments marins. Simoliophis
était un serpent marin connu uniquement par des vertebres et des cotes isolées
trouvées en France et au Portugal, ainsi que dans le nord de 1'Afrique. Ses
vertébres évoquent fortement celles de Podophis, serpent bipéde du
Cénomanien du Liban (Rage & Escuillié 2000) ; on peut ainsi supposer que
Simoliophis était, lui aussi, un serpent bipéde. Enfin, Pouitella était un
serpent lerrestre primitif connu par une unique verteébre trouvée en France
(Rage 1988). Pachyophis et Simoliophis pourraient avoir été trés étroitement
apparentés aux serpents bipedes du Cénomanien du Moyen Orient (Lee et al.
1999), c'est-a-dire qu'ils occuperaient une position basale au sein des serpents
(bien que certains voient en ces serpents des formes relativement évoluées ;
voir Rage 2000). Pouitella montre un stade évolutif voisin de celui de
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Tableau 1 : Principaux événements dans | hisioire des serpents en Europe (Ma = Million

d anmdes).
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Lapparentophis, serpent terrestre d'dge voisin et trouvé au Sahara ; mais les
relations phylétiques de ces deux taxons restent inconnues. Enfin, Mesophis est
inétudiable. Quoi qu'il en soit, ces serpents sont inconnus aprés le Cénomanien.

B. Du Crétacé terminal a la limite oligo-miocéne

Jusqu'a I'Eocéne inférieur I'Eurape, I'Amérique du Nord et I'Asie sont encore
unies. Cependant, 'Europe reste séparée de I'Asie par une importante mer
€picontinentale (mer ouralienne, ou mer d'Obik et détroit de Turgai) jusqu’a la
fin de 'Eocene. Pendant 'Eocéne inférieur, il y a environ 50 Ma, I'Atlantique
Nord achéve la séparation de I'Amérique du Nord et de 'Europe. Cest-a-
dire, que de 50 Ma jusqu'au retrait partiel de la mer ouralienne a Ia limite
éocéne-oligocene (34 Ma), I'Europe se trouve isolée (en fait c'est encore un
archipel a la géographie changeante). Cependant, l'isolement n'est pas total
car l'archipel européen est relié épisodiquement 3 I'Afrique par le seuil
méditerranéen.

Comme déja indiqué, une lacune fossilifere (de 15 Ma environ) suit le
Cénomanien. Ce n'est qu'au Campanien supéricur (Crétacé terminal, 77-72 Ma)
que l'on retrouve des serpents. Du Campanien supérieur a la limite entre
I'Oligacéne et le Miocéne (235 Ma), la faune de serpents comprend des
familles encore actuelles ainsi que quelques familles fossiles. Cette période est
nettement dominée par les Boidae.

1. Le vrai début de I'histoire des serpents en Europe

Les Boidae représentent la premiére famille actuelle qui s'est manifestée
en Europe. Le plus ancien fossile, une vertébre de Boidae indéterminé (Rage
1987) a été trouvée dans le Crétacé terminal (Campanien supéricur-
Maastrichtien inféricur, 77-68 Ma) du Portugal ; elle n'a pas été étudiée en
détail et semble maintenant étre perdue. A cette époque, une seule autre
famille est présente en Europe, ol elle se confine au sud-ouest (Espagne et sud
de la France) ; il s'agit des Madtsoiidae, serpents lerresires comprenant des
espéces petites & gigantesques. Cette famille était largement répandue dans
les continents gondwaniens (continents autres que IAmérique du Nord, I'Europe
et I'Asie) ; elle a certainement atteint I'Europe en venant d'Afrique grice au
seuil méditerranéen. En Europe, elle n'est connue qu'au Crétacé terminal, mais
elle a survécu jusqu'au Quaternaire en Australie.

En Europe, la période suivante (Paléocéne, 65 a 53 Ma) est tros pauvre en
scrpents. Ceux qui y ont été trouvés sont soit trés mal conservés, soit
probalement détruits maintenant. 1es Boidae semblent étre présents. Cette
rareté ne représente certainement pas la réalité car la période devait étre
favorable aux serpents, le Paléocéne supérieur ayant connu un maximum
thermique di A un effet de serre !

2. Eocéne: la faune euro-américaine

Aprés le Paléocene, 'Eocéne (53 3 34 Ma) est lui aussi chaud pendant sa
premiere partie. Une baissc de la température s'amorce apparemment &
I'Eacéne moyen ; elle est certaine 3 I'Eocéne supérieur et elle s'intensifie
nettement a la fin de 'Eocéne.

18



La faune éocéne en Europe est trés riche et de type tropical ; les Boidae en
représentent l'essentiel. Sont alors présents des Boinae, Pythoninae et des
Ericynae. D'autres familles actuelles accompagnent les Boidae: Aniliidae et
Tropidophiidae. Les Scolécophidiens sont eux aussi présents mais il n'est pas
possible d’en identifier la ou les famille(s).

Trois familles fossiles sont connues dans I'Eocéne eurapéen : les
Palaeophiidae, Anomalophiidae et les Russcllophiidae. Les Palaeophiidae,
trés fortement adaptés a la vie aquatique, comprennent des serpents de taille
généralement moyenne A trés grande. On les trouve dans les gisements
d'origines marine, fluviatile, lacustre, mais surtout dans les zones
estuariennes, Représentés presque uniquement par des vertebres, leurs relalions
phylétiques restent inconnues. Toutefois, le genre Archaeophis de I'Eocéne
inféricur est généralement rapporté a la famille au sein de laquelle il forme
les Archaeophiinae. Ce genre aquatique n'est représenté que par deux
spécimens assez complets (deux espéces) provenant d'ltalie et du
Turkménisian; le crine est connu dans ces deux spécimens, mais ses caractéres
n'‘ont pas permis de trouver les affimtés du groupe. Les Russellophiidae
étaient sans doute aquatiques, mais moins que les Palaeophiidae.
Russellophiidae et Palaeophiidae, connus depuis le Crétacé (Rage & Werner
1999, Rage & Wouters 1979), disparaissent pendant I'Eocéne supérieur. Quant
aux Anomalophiidae, autres serpents apparemment aquatiques, ils ne
comprennent en fait qu'une seule espéce cantonnée & I'Eocéne inférieur d'[talie.
Russellophiidae et Anomalophiidae sont des Colubroides primitifs, c'est-a-
dire qu'ils annoncent les serpents "évolués™.

[a faune éocéne n'est pas encore complétement connue et des fossiles non
encore étudiés laissent soupgonner une diversité encore plus large en Europe.
Quoi gu'il en soit, aprés I'Eocéne, il n'y aura plus de familles fossiles de
serpents dans le monde.

L'aspect paléobiogéographique est particuliérement intéressant. Cette
faune éocéne comprend des formes communes (ou étroitement apparentées) a
I'Europe et 3 I'Amérique du Nord. Elle inclut méme des taxons a affinités sud-
américaines (Boinae, Tropidophiidae} ce qui est confirmé par d'autres groupes
{Rage 1999). Ces "formes sud-américaines” ont probablement alteint I'Europe
grice A une connexion terrestre qui a relié les deux Amériques a la fin du
Crétacé et pendant le Paléocéne inférieur ; Amérique du Nord et Europe ne
s'étant séparées que pendant I'Eccéne inférieur, ces taxons sud-américains ont
pu s'installer en Europe et y survivre un certain temps. La faune européenne de
I'Eoceéne est done, en fait, une faune euro-américaine. Ce cachet américain
s'était sans doute mis en place avant 'Eocéne, a la fin du Crétacé ou au
Paléocéne, mais les faunes de ces périedes €élant trop pauvres il ne peut pas étre
décelé.

3. La Grande Coupure

Aprés la séparation de 'Europe et de I'Amérique du Nord, il y a quelque
50 Ma, la faune eurc-américaine d'Europe se trouve isolée. Peut-étre sous
I'effet de I'endémisme, mais certainement aussi en raison du déclin progressif
des mammiféres, les Squamates européens, plus particulidrement les serpents,
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se diversifient nettement au cours de I'Eocéne supérieur. C'est don¢ une riche
faune de serpents qui atteint la fin de 1'Eocéne. Mais le passage de I'Eocéne a
I'Oligocéne (34 Ma) est marqué par une trés forte extinction ("Grande
Coupure”) : 80%, peut-étre plus, des espéces de serpents ne survivent pas a la
limite Hocéne-Oligocéne (Rage 1984), au moins en Europe de I'Ouest (le
phénoméne est moins connu ailleurs). Ce phénoméne se manifeste de fagon
semblable chez les lézards (Augé 2000) ; il est net aussi chez les mammiféres
bien que moins marqué ¢t il ne semble pas avoir touché sérieusement les
amphibiens, les tortues et les crocodiles. Notons que ce n'est pas la Grande
Coupure qui a éliminé les Anomalophiidac ni, apparemment, les
Palaeophiidae et Russellophiidae. Les Anomalophiidae ont disparu avant
I'Eccéne moyen; quant aux Palaeophiidae et Russellophiidae, ils ont atteint
I'Eocéne supérieur mais ne semblent pas en avoir atteint I'extréme fin, c'est-a-
dire la Grande Coupure. Aucune famille ne disparait au moment de la Grande
Coupure, mais des espiices de différentes familles sont touchées (chez les
Boidae surtout). Les Scolécophidiens sont alors provispirement éliminés
d’Europe. Fait important, cet événement marque la fin de la faune euro-
dIMEericame.

La Grande Coupure résulte apparemment de l'addition de divers facteurs.
A l'échelle mondiale, plusieurs événements se produisent 3 la fin de I'Eocéne,
entre aukres une dégradation climatique (avec glaciation antarctique) el une
régression marine (Pomerol 1985). La nette chute de température a
certainement une influence. S'y ajoute, dans le cadre de la régression marine, le
retrait partiel de la mer ouralienne : I'Europe qui était isolée depuis une
quinzaine de millions d'années se reirouve brutalement en relation avec |'Asie,
Or, quand un grand territoire se trouve mis en contact avec une région plus
petite, sa faune tend & remplacer celle du plus petit territoire. Ce phénomene
paléobiogéographique a certainement fortement joué dans le cas de la Grande
Coupure.

4. Oligocene: installation d'une faune eurasiatique

Aprés la Grande Coupure la dégradation climatique se poursuit; elle
atteint sans doute son maximum pendant I'Oligocéne inférieur (34-7 32 Ma).
Yautre part, 1'Oligocéne voit se développer une nette aridité. Dans
l'ensemble, les serpents de cetle période sont plutiit petits, au mieux de taille
moyenne, et ils montrent une nette tendance a la vie fouisseuse. Les mémes
remarques ont éte faites pour les Mammiféres de cette époque.

Aprés les extinctions de la Grande Coupure, la faune de serpents du début de
'Oligocéne est trés pauvre. Flle comprend quelques espéces appartenant 3 des
lignées qui ont survécu & la Grande Coupure: Aniliidae, Boidae et
Tropidophiidae. Puis, & parlir de la fin de I'Oligocene inférieur (vers 32 Ma),
la faune est progressivement enrichie par Varrivée d'immigrants d'origine
asiatique et par une spéciation indigéne. A 'Oligocéne moven et supérieur les
serpents sont représentés, en Furope, par les trois familles citées ci-dessus plus
les Colubridae qui sont arrivés avec la premitre vague d immigrants. La fin de
I'Oligocéne voit la disparition définitive des Tropidophiidae d'Europe.
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Cette faune oligocéne est donc composée par l'addition de survivants de
I'Eccéne curopéen, qui ont évolué et se sont diversifiés sur place, et de formes
venues d'Asie. Clest une faune eurasiatique. Flle est encore dominée par les
Boidae, surtout les Erycinae largement favorisés par l'aridilé ; des Boinae
accompagnent ces derniers mais la présence de Pythoninae n'est pas démontréc.
L'arrivée des Colubridae et 'absence de familles fossiles donnent & cette faune
un cachet beaucoup plus modeme que celle de I'Eocéne.

C. De la limite oligo-miocéne a aujourd'hui

Un événement paléobiogéographique important marque la transition entre
I'Oligocéne et le Miocéne : la collision entre I'Eurasie et 1'Afrique. La voie
terrestre qui relic désormais ces deux continents sur I'emplacement du Moyen
Orient devient effective & partir de 19/18 Ma (le Miocéne commence a 23,5
Ma). Depuis le Miocéne inférieur, I'Europe est donc restée en contact avec
I'Asie ct I'Afrique qui ont constitué deux importantes sources d immigrants. A
la fin du Miocéne, au Messinien (6 a 5,3 Ma), la Méditerranée s'asseche en
partie; la péninsule ibérique se trouve alors en contact direct avec I'Afrique
pendant une période relativement bréve, mais cette connexion n'a pas enirainé
d'importants échanges de faune.

Les conditions climatiques se modifient fortement lors de la transition
olige-miocne. De relativement froid et sec 4 'Oligocéne supérieur, le climat
devient chaud et humide au début du Miocéne. Puis, pendant le Miocéne
supérieur, l'aridité réapparait en Europe orientale alors que I'Europe
occidentale reste relativement humide. Cependant, le climat du Miocéne
supérieur reste favorable aux serpents. Une détoriation climatique se
manifeste ensuite, & partir du milieu du Pliocéne (vers 3,2 Ma), annongant le
refroidissement du Quaternaire. Cette détérioration s'accentue vers 2,5 Ma
avee la formation de calottes glaciaires aux pdles.

1. Miocéne-FPliocéne inférieur: installation de la faune moderne

Le changement climatique du début du Miocéne, ainsi probablement que les
nouvelles relations géographigues, entrainent une profonde modification de la
faune. Les Boidae deviennent moins nombreux alors que les Colubridac se
diversifienl.

Au tout début du Miocéne (23,5-22 Ma) les Viperidae, représentés par des
formes du "groupe” Vipera aspis, arrivent en Europe, s'ajoutant aux familles
héritées de 1'Oligocéne (Aniliidae, Boidae, Colubridae). Ces premigres
vipéres, qui sont en méme temps les plus anciennes connues au niveau mondial,
sont déja semblables aux actuelles, tout au moins en ce qui concerne les €léments
connus (crochets et vertébres). Un peu plus tard, vers la fin du Miocéne inférieur
{(20/18 Ma), une nouvelle étape vers la modernisation de la faune se traduit
par Varrivée des plus anciens Elapidae connus, de Colubridae "évolués” et de
grandes vipéres (“vipéres orientales”) (Ivanov, sous-presse a; Szyndlar &
Bihme 1993) ; de plus, les "natricinés” et les Elapidae connaissent alors de
nettes radiations (Szyndlar 1998). Ces immigrants sont arrivés d'Asie
(Elapidae du groupe Naja et "vipéres orientales”) mais peut-étre aussi
d'Afrique. Les derniers Pythoninae européens (Pyihon) sont connus a cette
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période ; ils ne sont certainement pas hérités de la période précédente mais ils
font probablement partie de la vague d'arrivants et sont venus d'Asie ou
d’Afrique. Les Aniliidae, toujours présents au Miocéne inférieur, disparaissent
temporairement d'Furope aprés la vague d'immigration.

Les derniers Boinae européens sont présents au Miocéne moyen, vers 15 Ma ;
il s'agit peut-étre de formes autochlones, issues de 'Oligocéne, mais plus
probablement d'immigrants asiatiques bien que cela ne puisse pas étre prouvé.
Leur présence en Europe est approximativement contemporaine de l'arrivée de
Colubridae a affinités nord-américaines et de I'Elapidae américain Micrurus
gui ont sans doute atteint le continent par le détroit de Bering (parfois terrestre
a cette époque) et I'Asie. Les Scolécophidiens qui avaient disparu d’Europe &
la fin de I'Eocéne sont de retour au Miocéne moyen.

Pendant le Mioceéne supérieur (11-5,3 Ma), malgré l'aridité qui touche
I'Europe centrale et orientale, la faune n'est pas profondément modifi¢e. Le
principal changement est représenté par l'absence définitive des Boidae non-
erycinés en Europe ; ne restent alors, chez les Boidae, que des Erycinae
modernes. Fait important, & parlir de cette période les genres actuels dominent
(bien que les espéces actuelles ne soient pas encore connues). MNotons aussi que
chez les Viperidae, les Crotalinae sont présents en Europe de I'Est vers 10-
12 Ma (Ivanov 1999). Les vipéres du "groupe berus” apparaissent en Europe
orientale au Miocéne supérieur (apparemment vers 11/10 Ma) mais elles
n‘atteindront I'Europe centrale qu'au Pliocéne inféricur (5,3-3,4 Ma ; Venczel,
en cours} el I'Europe occidentale au Quaternaire inférieur seulement ; cette
expansion du "groupe berus” est lide au déclin du “groupe aspis” (Szyndlar &
Rage 1999). A la fin du Miocéne, la connexion ibéro-africaine permet a des
Naja africains de pénétrer dans la péninsule ibérique; mais ces formes
africaines ne se sont apparemment pas dispersées hors de la péninsule.

Done, glebalement, la faune du Miocéne est riche et diversifiée. Elle est
composée par l'addition de formes autochtones héritées de 1'Oligocéne
européen et d'immigrants d'origines asiatique, africaine et méme nord-
américaine. Les dispersions & travers |'Europe, surtout vers 'Europe de
I'Cuest, ont été rythmées par l'histoire paléogéographique de ponts
continentaux qui traversaient des mers épicontinentales (lvanov, sous-presse
b).

Aprés le Miocéne, le Pliocéne inférieur (53-3,4 Ma) hérite de la faune du
Miocéne supérieur peu modifiée (Szyndlar 1991a, 1991b). A la fin du Pliocéne
inféricur, les espéces actuelles apparaissent (Bailon ef al. 1988, Szyndlar &
Bihme 1993).

2. Du Pliocéne supérieur a aujourd'hui : 1a dégradation de la faune

Au début du Pliocéne supérieur, la faune reste riche et variée, au moins en
Europe méridionale. Un Aniliidae y est revenu (Bailon 1988, 1989); comme la
plupart des immigrants du Pliocéne inférieur, il est d'origine asiatique.

La détérioriation climatique du milieu du Pliocéne (environ 3,2 Ma) amorce
l'appauvrissement de la faune. L'autre pic de cette détérioration (2,5 Ma)
touche aussi la faune, mais la chronologie précise des événements n'est pas
connue. Les Scolécophidiens, Aniliidae, Erycinae, Elapidae et les grandes
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viperes ("vipéres orientales”) se réfugient au Sud du continent. Puis, avant le
Quaternaire, les Aniliidae et les Elapidae disparaissent d’Europe. En dehors
des zones méditerranéennes, la faune est peu différente de l'actuelle.

Pendant le Quaternaire (1,65 Ma i aujourd’hui), 3 l'exception de
Scolécophidiens et d'espéces méditerranéennes qui ont réussi a subsister dans le
sud-est de 'Europe centrale (Roumanie) entre 1,4 et 1,1 Ma (Venczel 1997, sous-
presse), seuls les Colubridae ¢t les Viperidae s¢ maintiennent en dehors des
refuges méridionaux. Les différentes phases froides du Quaternaire ne
touchent pas réellement la composition de la faune mais elles affectent la
distribution géographique des espéces.

III. CONCLUSIONS

L'histoire de la faune de serpents européenne commence réellement au
Crétacé terminal. Auparavant, vers le milieu du Crétacé, les mers qui
recouvraient largement 'Europe avaient hébergé des serpents marins (peut-
étre bipedes) et & la méme époque, une unique espéce terrestre €tait connue sur
le continent. Ces serpents n'ont aucune relation phylétique étroite avec les
formes modernes.

Du Crétacé terminal A la limite oligo-miocéne, la faune était dominée par
les Boidae. Cette période a été subdivisée par la Grande Coupure (34 Ma).
Avant cet événement, la faune était d'origine euro-américaine el elle
comprenait des familles fossiles. Aprés la grande Coupure, elle était eurn-
asiatique et il n'y avait plus de familles fossiles.

Aprés la limite oligo-miocéne, une faune moderne s'est installée en Europe.
Riche et diversifiée pendant le Miocéne, elle comprenait des formes issues de
I'Oligocéne ainsi que des immigrants venus d'Asie, d'Afrique et d'Amérique du
Nord. Restée riche pendant le Pliocéne inférieur, elle s'est appauvrie a partir
du milieu du Pliocene en raison de la détérioration du climat. Cet
appauvrissement, qui s'est poursuivi au Quaternaire, a conduit 2 la faune
actuelle.

IV. REFERENCES BIBLIOGRAPHIQUES

Augé M. 2000 - Diversité des faunes de lézards du Tertiaire en Europe de I'Chaest. Bull.
Soc. Herpétol. Fr.

Bailon 5. 1988 - Un Aniliidé (Heptilia, Serpentes) dans le Pliocéne supérieur vuropéen.
C. R. Acad. Sci. Paris, 306, 11 12551256,

Bailon S. 1989 - Les amphibiens et les reptiles du Pliocéne supérieur de Balaruc Il
(Hérault, France). Palacovertebrata, 19: 7-28

Bailon ., Bour R. & Rage J.C. 1983 - Quand les espéces de ('herpétofaune frangaise sont-
olles apparues ? Bull. Soc. Herpétol. Fr., 43:1-8.

Cuny G., Jacger |.].. Mahboubi M. & Rage |.C. 1990 - Les plus anciens serpents {(Reptilia,

Squamata) connus. Mise au point sur I'dge géulogique des serpents de la partie moyenne
du Crétacd. O B, Acad, Scif. Paris, 11, 311: lzh?-ﬁ’%'z.

Gardner [.D. & Cifelli B.L. 1999 - Ag:‘imiﬁvu snake from the Cretaceous of Utah.
Palacontology, special papers, i) : 571080

23



lvanov M. 1999 - The first European pit viper from the Miocene of Ukraine. Acta
Palaeont. Peolonica, 44 : 327-334.

lvanov M. sous-presse a - Changes in the roncﬁwiﬁon of the Eu n snake fauna during
the carly Miocene and at the carly / middle Miocene transition, Paldontol. Zeitsch., 74.

Ivanov M. sous-presse b - Snakes of the Lower/Middle Miocene transition at Vieux
Collonges (Rhine; France), with comments on the colonisation of west Europe by
colubroids. Geodiversitas.

Lee M.SY., Caldwell MW, & Scanlon ].D. 1999 - A second primitive marine snake :
P:rrhgn’phis woodwardi from the Cretaccous of Bosnia-Herzegovina, | Zool, 248:
SF-5210.

Pomerol C. 1985 - La transition Eocéne-Oligocine est-clle un phénoméne progressif ou
brutal? Hull. Sac. géol. Fr., 1: 263-267,

Rage J.C. 1984 - La "grande coupure” éoctne/oligocéne et les herpétofauncs (Amphibiens
et les): probléme du synchronisme des événements paléobicgéographiques. Bull. Soc.
géol. Fr., 26 : 1251-1257.

Rage ].C. 1987 - Fossil Histary. I Snakes. Emig—hgg, and evolutionary BiuluE}-_ Seigel
R.A., Collins |.T. & Novak S5.{eds). pp. 51-76, McMillan Publ. Co., New York. 529 p.

Rage J.C. 1988 - Un nt primitif {Reptilia, Se tes) dans le Cénomanien (base du
Crétacé supéricur). C. K. Acad. Sci. Paris, I, 307 : 1027-1032.

Rage J.C. 1999 - Faunes 3 affinités sud-américaines dans le Paléogéne d'Europe: ¢tat de la
question. Allons-nous vers une nouvelle interprétation? Brll. Soc. géol. I'r., 170 : 951-954.

Rage J.C. 2000 - Phylogénie et histoire des serpents. Bull. Soc. Herpétol. I'r.

Hage ].C. & Escuillie F. 2000} - Un nouvean serpent bipéde du Cénomanicn (Crétaceé).
Implications phylétiques. C.R. Aead. Sci. Paris, 1la, 330 : 513-520.

Rage ].C. & Richter A. 1994 - A snake from the lower Cretaceous (Barremian) of Spain :
The oldest known snake. N. [b. Geol. Paldont. Mh., % : 361-5365.

Hage 1.C. & Werner C. 1999 - Mid-Cretacenus {Cenomanian) snakes from Wadi Abu
Hashim, Sudan: the earliest snake assemblage. Palaeont. Afr., 535 : 85-110.

Hage 1.C. & Wouters G. 1979 - Découverte du plus ancien Palaeopheidé (Reptilia,
Serpentes) dans le Maestrichtien du Maroc. Geobins, 12 ; 293-296.

Szyndlar Z. 1991 a - A review of Neogene and Cruaternary snakes of Central and Eastern
Europe. Part [ : Scolecophidia, Boidae, Colubrinae. Estudios geol., 47 « 103-126,

Szyndlar 7. 1991 b - A review of Neogene and Quaternary snakes of Central and Eastern
Europe. Part Il : Natricinae, Elapidae, Viperidae, Estudios geol., 47 : 237264

Szyndlar Z. 1998 - Vertebrates from the early Miocene lignite deposits of the opencast
mine Oberdorf (Western Styrian Basin, Austria). 3. Reptilia 2: Serpentes. Ann. Naturhist.
Mues, Weem, 99 A 31-38.

Szyndlar Z. & BShme W. 1993 - Die fossilen Schlangen Deutschlands : Geschichte der
Faunen und threr Erforschung. Merfensiclla, 3 £ 381-431.

S“zryndlar Z. & Rage 1.C. 1999 - Oidest fossil vipers (Serpentes: Viperidae) from the Old
orld. Kaupta, Darmstadter Beitrage zur Naturgeschichte, 8 : 9-20.

Venczel M. 1997 - Un groupe de serpents nouveau pour la paléoherpétofaune de
Roumanie. Nymphaea 23-—%5 : 89-92 (en roumain).

Venczel M. sous-presse - Telescopus of. fallax ({Serpentes: Colubridas) from the Lower
Pleistocene of {(Bihor County, Romania). Nymphaa 27,

Manuscrit accepté Iz 19 juin 2000

24



Bull. Soc. Herp. Fr. (2000) 96 : 25 - 37

Travaux récents sur 1'évolution
et la paléoécologie des stégocéphales.

par

Michel 1T.AURIN

Equipe “Formations squelettiques”, UMR CNRS 8570 “Evolution et
adaplation des systémes ostéomusculaires”, Case 7077, Université Paris 7-
Denis Diderat, 2, place Jussien, F-75251 Paris (France)

Tel. 01 44 27 36 92 - Fax. 01 44 27 56 53 - E-mail: laurin@ccr.jussieu. fr

Résumé - Les idées largement acceptées sur la classification et la phylogénie des
tétrapodes remontent aux travaux de Cope publiés dans les années 1880. Ce!;w.vndant, des
#udes de cladistique informatisée récentes démontrent que cette phylogénie classique n'est
pas la plus parcimonieuse. Des travaux récents remettent en question I'hypothése
largement admise selon laquelle les ancétres paléozoiques des lissamphibiens pussédaient
déja une oreille ympanique, ¢t que les apodes et urodéles auraient perdu cette structure. 11
semble également que les amphibiens paléozaiques toléraient Ieau salée mieux que les
lissamphipiens.

Mots clés : Tetrapoda. Amphibia. Phylogénie, Evelution. Oreille moyenne. Tolérance
osmodique.

Summary - Recent works on the evolution and palesecology of stegocephalians.
The currently accepted ideas about the classification and phylogeny of tetrapods stem
from studies published by Cope in the 1880s. However, Tecent computer-assisted
phylogenetic analyses show that the dassical phylogeny is not the most parsimonious
one. Recent works question the long-held idea that the Paleozoic relatives of
lissamphibians already possessed a tympanic middle ear, and that apodans and urodeles
have lost this structure. Recent paleoecological studies of numercus fossiliferous

localities indicate that Palevzoic amphiblans tolerated salt water better than
lissamphibians.

Key words : Tetrapoda. Amphibia. Phylogeny. Evelution. Middle ear. Osmatic tolerance.

I. INTRODUCTION ET NOMENCLATURE

Les tétrapodes actuels appartiennent a2 deux grands groupes : les
lissamphibiens (amphibiens modemes) et les amniotes (mammiféres et
reptiles; ces derniers incluent les ciseaux dans les classifications récentes).
Pendant le Paléozoigue, de nombreux autres groupes de tétrapodes ont
evolué, dont les diadectomorphes, qui étaient étroitement apparentés aux
amniotes (fig. 1), les aistopodes et les adélogyrinidés, qui ressemblaient
superficiellement aux apodes actuels (fig. 2), et de nombreux autres groupes
éteints depuis 250 3 300 Ma.



Figure 1. Cranes de ::'té?uniphales en vue dorsale. A, Ichilyostega sp.; B, Megalocephalus
pachycephalus (Baphetidae); C, Greererpeion burkemorani (Colosteidae); D, Tersomius
texensis (Temnospondylil; L, Praterogyrinus scheelei (Embolomeri); F, Sevmouria
baylarensis (Seymuouriamorpha); G, Limnoacelis pa!udi; (Diadectomorpha); H, C.aptnrh:’rm.-—.
laficeps (Ammiota). Modifié de Launin & Reisz (1597). Fchelle: 1 cm. Abréviations
anatomigques: al, tectal antérieur; bo, basioccipital; ex, exoccipital; f, frontal; in,
internasal; it, intertemporal; j, jugal: 1, lacrymal; m, maxilla; n, nasal; op, opisthotique; p.
pariétal; pf, postfrontal; pm, prémaxillaire; po, postorbitaire; pop, preoperculaire; pp.
postpariétal; prf, préfrontal; pt, ptérygoide; g, carré; gj. quadratojugal; sm,
septomaxillaire; su, supraoccipital; sq, squamasal; st, supratemporal; t, tabulaire.
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Figure 2. Crines d'amphibiens en vue dorsale. A, Sauropleura pectinata (Nectridea); B,
Pant;,rlus cardatus (un "microsaure”); C, Rhynchonkes stovalli (un “microsaure™); D,
Brachydectes elongatus EL‘stmphfa}; E, Epicrionpps petersi (A a, Lissamphibia); F,
Sirent lacertina (Urodela, Uissamphibia); G, Pipa pipa galienﬁa, dssamphibia). Modifi¢
de Laurin & Heisz (1997). Abréviations ammm111jeﬁ comme pour Figure 1, et ex/bo,
exoccipital et basioccipital fusionnés; mp, maxi lopalatin; ob, s basale; oc, capsule
otique; op/pro, opisthotique et prootique fusionnés; nc, capsule nasale; ps,
parasphénnaide; s, stapes; sph, sp wide; v, vomer.
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Si la classification des tétrapodes actuels parait relativement simple (du
moins, lorsqu’on ne considére que la dichotomie basale entre lissamphibiens et
amniotes), celle des tétrapodes du Paléozoique est beaucoup plus discutée
{Panchen & Smithson 1988, Carroll 1995, Laurin 1998a). Four comprendre le
débat actuel, un bref survol historique des idées principales est indispensable.

On a initialement pensé que presque tous les vertébrés munis d'un chiridium
{membre possédant des doigts) pouvaient étre classés dans deux grands groupes
{Panchen & Smithson 1988) : les amphibiens et les anthracosaures (fig. 3A).
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Figure 3. Phyl ie des stégocéphales. A, hypothise classique inspirée des travaux de
Caope (1830, lﬁgjn et Panchen E Smithson (1988), entre autres. B, phylogénie des
temnospandyles (et des lissamphibicns), selon Trueb & Clouter {1'}91?. 1, apparition du
tympan, selon certains auteurs ; 2, disparition du lympan. C, Phylogénie de Carroll
1995), simplifide et montrant I'incertitude sur inciusion du taxon Tetrapoda due a
J'absence des lissamphibiens dans cette analyse. D), Phylogénie récente des stégocéphales
basée sur les pmmig'ﬁi analyses informatisées incluant tous les Lparincipaux groupes de
steguccphales (Laurin & Reiéz 1997; Laurin, 1998a). Modifié de Laurin {1995a).




Ces termes ont eu plusicurs définitions, mais dans cette tevue la définition
suivante sera ulilisée : le taxon Amphibia (ou les amphibiens) inclut les
lissamphibiens (les amphibiens actuels) et lous les groupes éteints qui sont
plus étroitement apparentés aux lissamphibiens qu'aux amniotes ; le taxon
Anthracosauria (ou les anthracosaures) inclut les amniotes (mammiféres et
reptiles) et tous les groupes éteints qui sont plus étroitement apparentés aux
amniotes qu'aux lissamphibiens.

L'idée que presque tous les vertébrés connus pourvus d'un chiridium
pouvaient étre classés parmi les amphibiens ou les anthracosaures semble
remonter a Cope (1880, 1888), et elle semble avoir été implicitement acceptée
par la plupart des auteurs. Seuls quelques taxons du Dévonien ont parfois, mais
pas toujours, été exclus de ces groupes. Par exemple, Panchen et Smithson {1988)
considéraient qu'lchthyostega était un amphibien, méme si ce taxon du
Dévonien conzerve de nombreux caractéres trés primitifs, comme des
lépidotriches dans la nageoire caudale, et un membre postérieur pourvu de sept
orteils. Ils considéraient que Crassigyriuns était un anthracosaure. Lebedev et
Coates (1995) pensaient que Tulerpeton était un anthracosaure, méme s'il
conserve une main de six doigls et quelques autres caractéres trés primitifs
qu'on ne trouve plus apris le Dévonien,

Lorsque Gauthier ef al. (1989) définirent le taxon Tetrapuoda, la phylogénie
acceptée par ces auteurs impliquait que presque tous les vertébrés munis d'un
chiridium étaient des tétrapodes (les quelques exceplions sont mentionnées
dans le paragraphe précédent). En effet, Gauthier et coll. (1989) définirent
Tetrapoda comme suit: ce taxon inclut le dernier ancétre commun des
lissamphibiens et des amniotes, et tous ses descendants. Il inclut donc les
taxons Amphibia et Anthracosauria. Selon Gauthier et coll. (198%), parmi les
vertébrés munis d'un chiridium, seuls les taxons du Dévonien et un ou deux des
taxons du Carbonifére inférieur étaient exclus du taxon Tetrapoda.

Cependant, comme nous le verrons ci-dessous, il est possible que de nombreux
taxons du Carbonifere et du Permien soient exclus des tétrapodes, méme s'ils
ont un chiridium. Four regrouper tous ces taxons, j‘ai redéfini le taxon
Stegocephali (Laurin 1998a), qui inclut Eryops (un vertébré du Carbonifére
superieur muni d'un chiridium) et tous les taxons qui sont plus étroitement
apparentés & Eryops qu'aux panderichthyidés (nos plus proches parents connus
qui possédaient encore des nageoires paires). Le taxon Stegocephali inelut done
les tétrapodes, les autres vertébrés munis d'un chiridium, et certains taxons
mal connus qui avaient peut-étre des nageoires paires. Dans cel arlicle,
j'utilise le terme “ tétrapodes “ et “ Tetrapoda ” dans le sens phylogénétique,
tel que défini par Gauthier et coll. (1989) ; ce terme n'inclut donc pas tous les
vertébrés munis d'un chindium.

II. DIVERSITE DES STEGOCEPHALES DU PALEOQZOIQUE

Une revue de quelques taxons est sans doute utile pour comprendre les
phylogénies. Parmi les stégocéphales du Paléozoique, les temnospondyles
(fig. 11)) sont particuliérement importants. Iis sont connus du Carbonifére
inférieur au Crétacé inférieur. On en a décrit plus de 150 genres. Ces animaux

249



ressemblaient superficiellement aux crocodiliens et aux vrodéles. Leur longueur
{du museau au bout de la queune) varie d'environ 30 ¢m & 3 m. Les adultes étaient
aquatiques, amphibies ou terrestres, mais les larves, lorsqu'elles sont connues,
laient certainement aquatiques puisqu’elles portaient des branchies externes
et €taient munies d'un organe acoustico-latéral. Depuis les travaux de Cope
(1852), on pense que les temnospondyles étaient des amphibiens (fig. 3A, B).
Cope pensait que le centrum (centre vertébral) des lissamphibiens était un
intercentre, et comme le plus grand élément du centrum des temnospondyles est
I'intercentre, il pensait que ces deux groupes étaient apparentés. [‘argument de
Cope n'est plus accepté car pendant la plus grande partie du 208me sidcle, on
n'était plus certain que le centrum des lissamphibiens soit un intercentre ; il est
méme 4 peu prés certain qu'il soit un pleurocentre (Jenkins & Walsh 1993,
Laurin 1998b). De plus, la grande taille de l'intercentre des temnospondyles est
probablement primitive (Romer 1966, Laurin 1998b).

Cependant, des auteurs plus récents ont trouvé d'autres caractéres pour unir
les temnospondyles aux lissamphibiens. Par exemple, Watson (1940) pensait
que le temnospondyle du Carbonifére supérieur“Miobatrachus” (un synonyme
junior d'Amphibamus) avait perdu des os dans le toit crinien qui sont
également absents chez les lissamphibiens. On sail maintenant que
I'interprétation de Watson est erronée (Bolt 1979), mais comme d‘autres
arguments pour soutenir la méme phylogénic avaient éié trouvés (Bolt 1969),
la phylogénie n'avail pas été remise en question par le rejet des arguments de
Watson.

Les affinités des “lépospondyles” (le taxon “Lepospondyli” ne sera pas
utilis¢ dans cet article car il est probablement paraphylétique, mais le terme
vernaculaire “lépospondyles” sera utilisé pour désigner I'ensemble des genres -
au moins 54 — qui ont &€ atiribués i ce groupe) ont été beaucoup plus débattues.
Ces animaux ressemblaient beaucoup aux urodéles et aux apodes actuels (car
certains avaient perdu toute trace des membres, et ce, dés lc Carbonifére
inférieur, soit quelques millions d'années seulement apres 'apparition du
chiridium). Au 19¢m¢ siicle, de nombreux “lépospondyles” furent classés parmi
les amniotes, d’olt le nom du taxon “"Microsauria” (qui ne sera pas utilisé dans
cet article car il est paraphylétique), qui incluait traditionnellement plus de
la moitié des genres de “lépospondyles” connus (fig. 2B, C). Cependant,
d'autres groupes de "lépospondyles”, comme les aistopodes, adélogyninidés,
nectridiens (fig. 2A) et lysorophiens (fig. 2D) furent plus souvent classés parm
les amphibiens. Certains auteurs (Panchen & Smithson 1988) les placent prés
de la baze du taxon Amphibia, alors que d’autres {Carroll & Currie 1975,
Carroll & Holmes 1980) voient dans divers groupes de “lépospondyles” les
plus proches parents des apodes et des uroddles (dans ce cas, le taxen
Lissamphibia inclurait de nombreux amphibiens du Paléozoique).

Malheureusement, les lissamphibiens (fig. 2E-G), qui incluent environ 476
genres, dont 3¥7 vivent actuellement, napparaissent dans la documentation
paléontologique que dans le Trias, période pendant laquelle ils ne sont
repreésentés que par Triedobatrachus et Czatkobatrachus, deux membres du
taxon Salientia (qui inclut les anoures et les groupes éteints qui sont plus



clroitement apparentés aux anoures qu'aux urodales). Les urodéles et les
apodes n'apparaissent qu'au Jurassique, avec les genres Karaurus, Kokartus et
Eocacilia. Dans tous ces cas, méme si ces premiers lissamphibiens conservent
de nombreux caractéres primitifs quon ne retrouve pas chez les lissamphibiens
plus récents, ils ne nous aident pas beaucoup pour résoudre le probléme de
l'origine des lissamphibiens.

Depuis les travaux de Cope (1880), on a pensé que les emboloméres (fig. 1E),
qui incluent 16 genres ayant existé du Carbonifére inférieur au Permien
supérieur, €taient apparentés aux amniotes. L'argument de Cope (la présence
d'un condyle occipital simple) a été rejeté depuis longtemps (ce caractére est
primitif). Cependant, encore une fois, lc rejet des arguments de Cope n'a pas
provoqué la remise en question de la phylogénic a laguelle on aurait pu
s'attendre. On a simplement proposé dautres caractires pour soutenir la méme
phylogénie, comme la présence d‘un contact entre le tabulaire ot le pariétal
{deux os du toit crdnien). Jusqu'a présent, seules quelques études (Carroll 1995,
Laurin & Reisz, 1997, 1999, Laurin 1998a) ont véritablement testé I'idée que les
emboloméres sont apparentés aux amniotes (voir la section 1l ¢i-dessous pour
une discussion de ces études).

Les seymouriamorphes (fig. 1F), dont 14 genres (tous datés du Permien) ont
été décrits, furent initialement considérés comme des “reptiles” (c’est-a-dire
des amniotes, en terminologie moderne). Cette thése était étayée en partie par
Vossification poussée du squelette et 'aspect d’organisme adapté & un mode de
vie terrestre de Seymouria (Broili 1904). Le statut de Seymouria fut longtemps
débattu; certains le considéraient comme e premier amniote (Broili 1904) ou un
descendant d’un des premiers amniotes (White 1939). D’autres auteurs ont
discuté la possibilité que Seymouria ne se soit pas reproduit comme un
amniote, mais ils le considéraient malgré tout comme étroitement apparenté
aux amniotes (Romer 1928). Cette polémique n'était pas purement sémantique
puisquon ignorait si Seymouria possédait un ceuf amniotique. Watson (1942)
deécouvrit que le genre Discosauriscus, connu depuis le 198me siscle, mais
précédemment classé parmi les temnospondyles, appartenait au groupe des
seymouriamorphes. Spinar (1952) montra que Discosauriscus possédait des
larves munies de branchies externes et d'un organe latéral. Les
seymouriamorphes n'étaient donc pas des amniotes (puisque I'ceuf amniolique
est associe a un développement direct en milieu terrestre et que la perte de
Forgane latéral est une synapomorphie des amniotes). Cependant, la majorité
des auteurs ont continué a croire que les seymouriamorphes étaient apparentés
aux amniotes (Carroll 1988, Panchen & Smithson 1988).

Les diadectomorphes (fig. 1G) ne sont connus que par huit genres de grands
animaux du Carboniféere supérieur et du Permien inférieur qui ressemblent
tellement aux amniotes qu’ils ont été fréquemment considérés comme
appartenant 3 ce groupe (Case 1911, Fracasso 19587, Berman et ai. 19492), Lee et
Spencer (1997) ont suggéré que méme si les diadectomorphes sont i I'extérieur
du clade correspondant a la définition phylogénétique du taxon Amniota (le
dernier ancétre commun des mammiféres et des reptiles, et tous ses
descendants), ils pondaient probablement un ceuf amniotigue. Cependant,
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Laurin et Reisz (1999) ont montré que les données sur lesquelles reposaient le
raisonnement de Lee et Spencer (1997) étaient erronées. On ignore donc loujours
si les diadectomorphes pondaient un ceuf amniotique, mais ils sont
universellement acceptés comme étant étroitement apparentés aux amniotes
(s'ils ne font pas partie de ce groupe).

Les amniotes (fig. 1H), dont 253 genres sont connus dés le Paléozoique,
apparaissent au Carbonifére supérieur. Le fossile qui, selon certains (Smithsor
1989), représentait un amniote du Carbonifére inférieur, avait £té ma
interprété. Une étude plus détaillée avait suggéré que cet animal étail
seulement un anthracosaure (Smithson et al. 1994), mais cette étude n'incluait
que des anthracosaures présumés. Les études qui ont tenté de placer ce taxon
{Westlothiana) dans une phylogénie des stégocéphales plus exhaustive ont
conclu qu’il s'agissait plus probablement d'un tétrapode-souche ou d'un
amphibien, méme si 'hypothése que ce taxon soit un anthracosaure ne pouvait
étre exclue (Laurin 1998a, Laurin & Reisz 1999). Les premiers (véritables)
amniotes connus ont été trouvés a l'intérieur de troncs de lycopodes géanls
fossilisés @ Joggins, en Nouvelle-Ecosse (Canada). Les lycopodes sont des
plantes vasculaires dépourvues de vraies racines (mais qui possédent des
structures similaires appelées rhizophores) et se reproduisant a l'aide de
spores; ¢’est un des premiers groupes (probablement paraphylétique) de
plantes qui ait colonisé les continents, dés le Silurien, et quelques représentants
de ce groupe survivent dans des environnements relativement humides. Carroll
(1969} construisit un scénario sur l'origine des amnioles selon lequel les
premiers amniotes étaient petits, sans doute fondé en partie sur la faible taille
des amniotes de Joggins. Cependant, des facteurs purement taphonomiques
peuvent expliquer la faible taille de ces amniotes. En effet, la taille des troncs
de lycopodes (jusqu'a 50 cm de diamétre interne) crée un biais taphonomique en
faveur des petits animaux. Dans certains cas, on sait que les petits squelettes
trouvés dans de tels tronmcs a Joggins appartiennent & des taxons qui
atteignaient de grandes tailles et dont on a trouvé des squelettes bien plus
grands a l'extérieur des trones (le temnospondyle Dendrerpeton et
I'embolomére Calligensthlon sont de bons exemples). Les squelettes de grands
animaux sont rares dans les troncs de lycopodes. 1l convient done d’étre prudent
sur cette question ; il n'est pas certain que les premiers amniotes aient été aussi
petits qu'on I'a souvent admis. A Joggins, les amniotes sont déja représentés par
quelques genres, dont le reptile Hylonomus et le synapside présumé
Protoclepsydrops. Si les affinités de ce demnier genre ont bien été déterminées,
il semble que la radiation évolutive des amniotes était déja bien entamée.

IMl. ETUDES PHYLOGENETIQUES RECENTLES

Jusqu'au début des années 1990, les articles traitant de la phylogénie de
I'ensemble des stégocéphales n'élaient pas basés sur une analyse informatisée
d'une matrice de données (Panchen & Smithson 1988, Ahlberg & Milner 1994).
Quelques &tudes basées sur des analyses informatisées avaient bien éte
publiées, mais elles ne traitaient que des anthracosaures présumés (Gauthier
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¢t al. 1988), ou des amphibiens présumés (Trueb & Cloutier 1991}, En effet,
I'étude de Gauthier et al. (1988) n'incluait que les embolomeéres, les
seymouriamorphes, les diadectomorphes et les amniotes (et le genre
Solenodonsaurus); I'étude de Trueb et Cloutier (1991) n'incluait que des
temnospondyles et les lissamphibiens. Aucune étude phylogénétique maodeme
n'avait donc réellement testé l'appartenance des divers groupes de
stégacéphales aux clades des amphibiens ¢t des anthracosaures,
respectivement.

La premiére étude informatisée permettant de vérifier, jusqu’a un certain
point, si la dichotomic entre amphibiens et anthracosaures avait été
correctement identifiée (fig. 3C), ful publiée par Carrall (1995). Cette dtude
soulevait un probléme épineux, sans pouvoir le résoudre. En effel, clle
indiquait que les “lépospondyles” étaient plus étroitement apparentés aux
amniotes qu‘aux seymouriamorphes, emboloméres et temnospondyles. Or, les
“lépuspondyles”, temnospondyles et lissamphibiens étaient censés [ormer le
clade des amphibiens, sclon le point de vue traditionnel. Comme les
lissamphibiens n‘étaient pas inclus dans I'étude de Carroll, on ne pouvait
savoir si les “lépospondyles” ou les temnospondyles faisaient partie des
amphibiens ; on pouvait seulement conclure quiun de ces deux groupes devait en
etre exclu.

Des études phylogénétiques plus récentes proposent une réponse & celle
question (Laurin & Reisz 1997, 1999, Laurin 1998a). En effet, il semble que si les
temnospondyles sont exclus des taxons Amphibia et Tetrapoda, les
“lépospondyles” sont en fait le groupe-souche des amphibiens (fig. 3D).
Malheureusement, cette hypothése 11'a pas été testée par d'autres auteurs, les
autres études excluant toujours (malheureusement) les lissamphibiens
(Ahlberg & Clack 1998, Coates 1996, Paton ef al. 1999). Cependant, il est
remarquable que toutes ces études informatisées, sauf celle de Coates {1996),
indiquent que les [épospondyles et les temnuspondyles ne forment pas un clade.
11 est encore plus surprenant que seules quelques études (Carroll 1993, Laurin &
Reisz 1997, Laurin 1998a) discutent ce résultat.

Les études récentes suggérent également que plusieurs groupes
précédemment classés parmi les anthracosaures {les emboloméres, les
gephyrostégidés et les seymouriamorphes) sont en fait des proches parents des
tétrapodes (fig. 3D). Seuls les amniotes, les diadectomorphes et le genre
Solenodonsaurus semblent effectivement étre des anthracosaures.

1V. EVOLUTION DE L'OREILLE MOYENNE

Selon la phylogénie classique (Panchen & Smithson 1988} et les
interprétations anatomiques les plus largement admises (Lombard & Bolt
1979}, on pensait que le tympan était apparu dés le Carbonifere supéricur,
parmi les amphibiens. On déduisait de ceci que le tympan des anoures dérivait
directement de cet ancien tympan. Ceci impliquait que les apodes et les
uradéles aient perdu cette structure, de laquelle il ne subsisterait aucune trace
(fig. 3B). Ce probleme fut discuté par Bolt et Lombard (1985).



Les phylogénies que jai proposées (et qui seront utilisées ci-dessous dans les
discussions de I'évolution des stégocéphales, car elles incluent plus de taxons
que les autres ¢tudes) suggérent que lapparition du tympan chez les
amphibiens esl beaucoup plus récente. Fn effet, aucun “lépospondyle” ne
préserve de structures indiquant la présence d'un tympan ; il n'y a pas
d’échancrure otique et le stapes est massif (il conserve un réle de soutien du
suspensorium). On peut donc penser que le tympan est unique au taxon Salientia
(anoures et groupes éteints apparentés) parmi les amphibiens, et gu'il est done
vraisemblablement apparu vers la fin du Permien supéricur, ou au Trias. Ceci
implique que les ancétres des apodes et des urodéles n’aient Jamais possédé de
lympan, ce qui fait de ces deux groupes les seuls tétrapodes actuels dont
Foreille moyenne soit véritablement primitive. En effet, les autres tétrapodes
actuels chez qui le tympan est absent, comme les serpents, certains autres
squamates, le sphénodon et les cétacés, tous ont perdu cette structure (Laurin
19G8a).

V. TOLERANCE OSMOTIQUE DES STEGOCEPHALES ET AMPHIBIENS

Les amphibiens actuels ne tolérent pas I'eau salée des mers ot des océans
(Duellman & Trueb 1986 - 163); quelques exceptions ont &6 rapportées (Garland
et al. 1997 : 432), mais elles sont assez rares et elles concernent des espéces qui
tolérent une eau saumatre plutdt que de I'eau de mer. On a longtemps pensé que
les premiers stégocéphales partageaient cette intolérance & 'eau salée (Romer
1966, 71, 86-87, 89, Carroll 1988 : 173). Les raisons justifiant cette thése étaient
multiples, et je ne prétendrai pas les énumérer toutes. D'une part, on croyait
que les sarcoptérygiens (le groupe qui inclut le coelacanthe, les dipneustes et
les tétrapodes, ainsi que les groupes éleints apparentés) du Faléozoique
avaient vécu surtout en eau douce {Romer 1966 : 71} ; il était donc logique de
penser que les premiers stégocéphales vivaient également en eau douce (et sur
terre). IXautre part, on appelait les premiers stégocéphales “amphibiens”,
meme si on se doutait déja que ces stégocéphales n'étaient pas tous forcément
Plus étroitement apparentés aux lissamphibiens qu'aux amniotes, car le groupe
des amphibiens était alors défini comme étant un grade. Il est possible que le
simple fait que ces animaux aient été appelés "amphibiens” nous ait induit en
erreur et nous ait suggeré I'idée que les premiers stégocéphales ne toléraient
pas l'eau salée, méme si cet argument n'est pas valable (il n'y a pas de raisen
de penser quils soient plus semblables aux amphibiens actuels qu’aux
amniotes, en ce qui concerne ce caractére),

Cependant, de nombreux travaux récents suggérent que les sarcoptérygiens
du Paléozoique vivaient plus fréquemment en eau salée qu'en cau douce
(Janvier 1996), et méme les premicrs stégocéphales et les amphibiens du
Paléozoigue (comme les lysorophiens) toléraient apparemment au moins 1'eau
saumatre (Schultze 1985, 1993, Milner 1987, Schultze & Maples 1992, Schultze
ct al. 1994). 1l semble donc que l'intolérance des amphibiens actuels & I'cau
salée soit une caractéristique relativement récente de ce groupe (clie peut étre
appante au Permien supérieur ou au Trias inférieur) ; elle pourrait bien étre une
autapomorphie des lissamphibiens. Si cette hypothise s'avérait exacte, la
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tolérance osmotigue des amphibiens actuels ne ressemble donc pas a celle de
leurs prédécesseurs paléoroiques, ni a celle des premiers stégocéphales.
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Résumé - Pendant une quarantaine d'années de ce sigcle (de 1930 a 1970 environ),
I'argumentation concrite sur le probleme de l'origine des tétrapodes a pu se résumera la
comparaison entre le "poisson rygien” Eusthenopleron et le "premicr tétrapode”
Ichthyostegn, datant du somment du Dévonien {env. 350 Ma). A partir de la décennie 1970
environ, ¢es perspectives ont été radicalement modifiées par la conjonction de nouvelles
découvertes et de nouvelles méthodes cn biologie comparative. D'une part, la
généralisation p ssive de 'analyse phylogénétigue a permis de reposer en termes
nouveaux o probleme de l'origine des t T‘-des et de réinterpréter les documents
existants. D'autre part, les progrés dans le domaine de la génétique moléculaire du
développement permettent désormais d'entrevoir les mécanismes intimes présidantala
différenciation des divers types de membres pairs et méme guelles transformations de ces
mécanismes seraient impliquées dans le passage d'une nageoire (pterygium) & une patle
marcheuse (chiridium). Enfin, un effort mondial de collecte et de descniption de nouveaux
matériels d'ige dévonien s'est révélé extrémement fructucux. Cest ce dernier aspect qui
sera surtout développé ici. L'ancien groupe des * crossoptérygiens” s'est révélé ne pas étre
un groupe naturel, mais un ensemble paraphylétique. Les premiers tétrapodes raient
re représentés dés le Frasnien (Dévonien supérieur) ?ar une premdére radiation
adaptative”, les Elginerpetontides, mais dont on ignore sils pussédaient déja des pattes
avec doigts. Au Dévonien terminal (Famennien), outre Ichthyostega, on connait désormais
en détail deux autres tétrapodes, Tulerpeton et Acanthostega: tout trois ont des membres
polydactyles (plus de cinq doigts ou orteils). En outre, Hynerpeton et Ventastega sont des
sétrapodes dévoniens d'aprés divers apomorphies squelettiques, mais leurs membres sont
encore inconnus. [chthyostega, Acaninostega et Tulerpeton semblent déja fort divergents
tant pour leurs adaptations locomotrices que pour leur environnement écologiquie, mais
dans towus les cas ils semblent encore inféodés 3 des environnements aguatiques. Ceci, et
d'autres donndes, suggtte fortement que l'origine des membres marcheurs ne serait pas une
adaptation A la vie terrestre, mais bien une exaptation, C'est-a-dire en l'occurence, la
réutilisation ultérieure, opportuniste, on milieu terrestre, de structures initialement
différencides dans un aulre contexte écologique, aquatique. Les aspects anatomiques of
écologiques de 'apparition de la tétrapodie devraient donc étre dissociés.

Mots-clés : Membre chiridien. Crosso h:'-r:.‘gliens". Dévonien. Histoire des idées, Onigine.
Phylogénie. Sarcoptérygiens. Stégocéphales. Tétrapodes
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Abstract - Issue of letrapods origin, yesterday and today. During a large part of the
twentieth century, the jssue of tetrapods nrigin was summarized by the classical
comparisun between the “Crossopterygian fish” Eusthenopleron and the carlicst
{Devonian) tetra Ichihyostega, brought forward by the famous Stockholm School of
Paleontology. We review the intellectual context relevant to that era and survey the
reasans which later lead towards a new paradigm, reached during the last twenty vears
or so. We then review the anatomy, interre ationships and ecology of the éarlicst
{Devuonian) tetrapods and of their closest relatives among the fin-limbed sarcopterygian
tishes. We bricily comment on the limbs developmental mechanics and how the
paleontological discoveries can be used as tests of the mechanisms postulated to underlay
the origin of tetrapods limbs. Frum an ecoloxical point of view, the origin of the tetrapods
limb= may not be an “adaptation” to terrestrial liE:Ghabits but rather an "cxaptation’, 1. e.
the apportunistic use by selection of structures already developed in an aquatic
environmens,

Key words : Chindium. "Crossopterygians”. Deveniarn. History of ideas. Origin.
Phylogeny. Sarcopterygians. Stegocephalians. Tetrapoda

1. INTRODUCTION HISTORIQUE

Pour la plupart de ceux qui suivirent un enscignement universitaire de la fin
des années cinquante & la fin des années soixante dix, le probléme de l'origine
des vertébrés terrestres marcheurs, ou tétrapodes au sens vernaculaire (par
opposition aux "poissons” aquatiques) a pu passcr pour une question quelque peu
“congelée”. Le sujet était en effet dominé par des données, des hypothises et
des théories que l'on peut considérer rétrospectivement comme le legs collectif
de recherches poursuivies du début du dix neuviéme sidcle jusqu'a la fin des
années cinquante et au-dela.

Les domaines de recherche qui ont classiquement contribué 3 I'étude de
lorgine des tétrapodes ont été divers: la zoolagie, I'anatomie et la
physiologic comparées, la systématique, lembryologie, mais aussi la
mécanigue évolutive néo-darwinienne et [a paléontologie, pour ne citer que les
composantes principales, admirablement synthétisées par Devillers (1954).

Nous retracerons d'abord briévement quel fut "I'état de I'art” autrefois
dominant concernant la question de l'origine des tétrapodes, ce qui nous servira
de point d'ancrage permettant, par contraste, de micux saisir la signification
des développements autorisés par les recherches actuelles.

Il y a encore une trentaine d'années, lidée generale était que les tétrapodes
avaient évolué a partir des “poissons crossoptérygiens”. Les crossoptérygiens
ctaient compris comme un ensemble naturel de poissons d'ige principalement
dévonien et carbonifire, que I'on avait longtemps cru totalement éteints. Dans
ce contexte, la découverte du Coclacanthe actuel |, Latimeria chalumnae, 3 la
fin des années trente et son étude au cours des anndes cinguante ainsi que son
interprétation comme un ‘crossoptérygien actuel” a donné crédit au concept
jeurnalistique de "fossile vivant”.

Des années trente aux années cinquante, les documents paléontologiques
accumulés en faveur d'une origine crossoptérygienne des tétrapodes ont
entrainé I'abandon de la théorie plus ancienne selon laquelle les dipneustes, ou
poissons pulmonés (tels I'actuel Neoceratodus d"Australie) constituaient le
groupe a l'origine des tétrapodes (ou d'une partie d'entre eux), une conception
trés répandue a la fin du dix-neuvieme sigcle.
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Les données en faveur de Vongine crossoptérygienne furent principalement
fournies par la trés fameuse “Ecole paléontologique de Stockholm™. Clest en
effet au début des années trente que Gunnar Sive-Sdderbergh découvrit et
décrivit les premiers tétrapodes fossiles, collectivement appellés
Ichthyostegalia, dans des terrains du Dévonien supérieur du Groenland
oriental dgés d'environ 365 millions d'années. Plus tard, Erik Jarvik, a
Stockholm, consacra toute sa vie 8 décrire minulieusement certains poissons
crossoptérygiens du Dévonien, en particulier Fusthenopteron, et a les comparer
a Ichthyostega sp. (Genre regroupant diverses espéces douteuses créées par
. Sdve-Soderbergh, eg. Jarvik 1980). Clest ainsi que, pendanl presque
cinquante ans, les données paléontologiques factuelles sur V'origine des
tétrapodes furent pour ainsi dire réduites a cetle scule comparaison, résumeée
dans la formule fameuse de Jarvik : "Le tétrapode Ichihyostega est un
crossoptérygien rhipidistien avec quelques petites modifications”.

Cependant, d'un autre point de vue, Jarvik parvint a l'importante
conclusion que les tétrapodes étaient diphylétiques. Autrement dit, les
tétrapodes ne seraient pas un groupe naturel, une idée assez étonnante.

Jarvik fut sans doute passablement influencé dans ses conclusions par des
idées plus anciennes de son collégue de Stockholm l'embryologiste Niels
Holmgren, selon qui les amphibiens ne seraient pas un groupe naturel mais
seraient diphylétiques, les urodéles ayant une origine indépendante. Ce
concept d'une origine diphylétique des amphibiens, et donc par extension des
tétrapodes, trouvait lui-méme son origne dans des idées encore plus anciennes,
exprimées en France par I'embryologiste Paul Wintrebert au début du siécle, &
la suite d'études comparatives sur la formation du palais respectivement chez
les anoures et les urodéles.

Wintrebert et Holmgren pensaient que les dipneustes étaient & l'origine des
urodéles seulement et les crossoptérygiens a l'origine des autres tétrapodes
{c'est-2-dire les anoures et amnioles, ces derniers comprenant reptiles, oiseaux
et mammiféres). Toutefois, Jarvik était favorable 3 un diphylétisme plus
restreint. 1l excluait les dipneustes de l'origine des urodéles, considérant
d'ailleurs les dipneustes comme trés éloignés des crossoptérygiens et quelque
peu apparentés aux chondrichthyens (requins, raies, chimeres) et admetlail
donc que tous les tétrapodes dérivaient de crossoptérygiens. Toutefois, le
diphylétisme des tétrapodes était maintenu car les urodéles seuls auraient
dérivé d'un certain groupe de crossoptérygiens, les porolépiformes, tandis que
les anoures et les amniotes (soit tous les autres tétrapodes) auraient en pour
origine un autre groupe de crossoptérygiens: les ostéolépiformes, bien connus
grace au Genre Eusthenopteron du Dévonien supérieur, décrit minutieusement
par Jarvik.

Bien que cette théorie d'une origine diphylétique des tétrapodes n'ait
jamais trouvé grace aux yeux de certains chercheurs, elle était apparemment
fondée sur une analyse si détaillée des crossoptérygiens et tétrapodes d'dge
dévonien disponibles qu'elle impressionna fortement les esprits et fut
largement diffusée, devenant parfois, malgré ses faiblesses méthodologiques
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(Rage & Janvier 1982), une "vérité révélée” dans les ouvrages didactiques et de
vulgarisation,

D'autres sources d'informations, non moins riches en controverses,
provenaient des études embryologiques du développement des nageoires et des
pattes, confrontées aux données paléontologiques.

Holmgren pensait avoir apporté la preuve que I'ébauche des pattes des
urodeles se développait de maniére telle qu'elle ne pouvait dériver que d'un
“archipterygium bi-sérié”, une structure particuliére de nageoire connue
seulement chez les dipneustes et chez quelques chondrichthyens fossiles. En
revanche, I'ébauche des pattes des anoures et des amniotes pourrait dériver
d'une nageoire de structure dichotomique, telle qu'observée chez les
crossoptérygiens. De fait, la ressemblance frappante du squelette interne de la
nageoire du crossoptérygien Sauriplerus avec celui d'une patte marcheuse de
tétrapode constituait un argument de poids pour rapprocher ces deux groupes,
comme certains I'avaient reconnu deés la fin du dix-neuvieme siicle.

Cependant, un autre probléme soulevé par cette comparaison était celui du
degré d'homologic entre la palette natatoire d'un crossoptérygien et la patte
d'un tétrapode.

Certains chercheurs, tels les embryologistes Holmgren et Steiner, et aussi
Jarvik, pensaient que la rotalité du squelette du membre de tetrapode (y
compris les éléments de la main) pouvait étre retrouvée dans les éléments
endosquelettiques de la palette natatoire des crossoplérygiens. Toutefois
d'autres chercheurs, principalement anglo-saxons, tels Westoll (1943) et
Gregory et Raven (1941) proposaient une interprétation plus limitée. Ils
convenaient que les deux segments proximaux du membre marcheur, 4 savoir le
stylopode (bras, cuisse) et le zeugopode (avant bras, jambe), avaient des
homologues directs dans la palette natatoire des crossoplérygiens : ces
€léments constitueraient donc la portion "ancestrale” commune du membre
{appellée pour cette raison “l'archaeopodium”). En revanche, ils refusaient de
considérer que les constituants les plus distaux du membre, formant I'autopode
(carpe el main, tarse et pied) aient de véritables homologues dans la palette
des crassoptérygiens. L'autopode serait alors une néomorphose particuliére aux
tétrapodes, qu'ils appelérent donc le "neopodium’.

Comme nous le verrons ci-dessous, la génétique moléculaire du
développement elle-méme n'a pu encore apporter de réponse définitive a ce
deébat.

Quelles qu'aient été les opinions variées des divers chercheurs relatives
aux problemes “techniques” évoqués ci-dessus, et d'autres, il est sans doute
necessaire de rappeler brievement le contexte intellectuel plus général dans
lequel clles se développérent.

1/ D'abord, I'époque était dominée, en systématique, par ce qu'il est
convenu d'appeller la "Nouvelle systématique” ou "Systématique
¢volutionniste” issue des travaux de savants tels que Julian Huxley, George
Gaylord Simpson, Ernst Mayr et d'autres, Comme chacun sait, cette approche
de la systématique n'était pas autre chose que la dimension taxinomique de la



vaste Théorie synthétique de I'Evolution qui dominait alors les esprits, au
moins dans le monde anglophone (e.g. Ricqlés 1997).

Il suffit de rappeler ici que, dans ce contexte, il était parfaiternent admis
de rechercher - et de trouver - des relations d'ancétres 4 descendants "réels”
dans la documentation paléontologique; d'édifier des "taxons ancestraux” de
rangs élevés, fondés seulement sur la présence de caractéres primitifs. Ainsi les
“groupes souches”, les "stocks de base” et les "paliers évolutifs” étaient-ils
frits généralement reconnus et utilisés aussi bien dans des contextes
pakiontologiques que néontologiques.

2/ Ensuite, 1a dominance de la Théorie synthétique dans ses aspects les plus
“orthodoxes™ favorisait le développement de “scénarios évolutifs” qui étaient
censés avoir une forte puissance explicative. Fondés sur les processus (ou
miécanismes) évolutifs de base reconnus par la théorie (mutation ponctuelle au
hasard, recombinaison, sélection, adaptation, migration, etc...) de tels
scénarios étaient largement développés par des savants tels que Watson,
Romer et Westoll, pour rendre compte de l'origine des tétrapodes & partir des
crossoptérygiens. Afin de faire jouer son réle efficace a la sélection naturelle,
la plupart de ces scénarios liaient étroitement les aspects anatomiques,
physiologiques et écologiques de la transition d'un poisson aquatique 3 un
tétrapode terrestre. Plus précisément, la transformation évolutive d'une
mageoire ichthyenne en patte marcheuse élait perque comme devant se
dérouler, sous contréle de la sélection naturelle, dans des environnements
intermédiaires au cours méme du processus d'invasion des milieux terrestres.

3/ Endin, pour interpréter les organismes et les environnements du Dévonien
et du Carbonifére, les “scénarios explicatifs” faisaient usage d'analogues
modernes. Dans ce contexle, les amphibiens actuels, avec leur faible tolérance
pour les eaux salées ou saumifres, étaient implicitement utilisés comme
analogues écophysiologiques des premiers tétrapodes et la plupart des
scénarios envisageaient donc des milieux d'eau douce, lacustres ou marécageux,
comme lieu de la transition. Rétrospectivement, on pourrait penser que les
esprits n'étaient pas complétement débarrassés d'un certain
récapitulationnisme haeckelien pour lequel l'événement annuel de la
métamorphose du tétard en grenouille résume implicitement le grand
évinement évolutif de I'origine des tétrapodes et de "la sortie des eaux”...

Certes, tous les éléments brievement évoqués ci-dessus n'ont jamais
constitués tous ensemble une théorie unifiée et universellement acceptée de
F'origine des tétrapodes. Des voix discordantes furent nombreuses. Je crois
cependant que le panorama intellectuel ainsi brossé résume assez fidélement
sinon un consensus du moins le "paradigme” encore dominant a la fin des années
soixante et au début des années soixante-dix.

Il n'est pas nécessaire de passer en revue ici pourquoi la communauté
scientifique s'éloigna de ce paradigme a vitesse croissante pendant les années
soixante dix, quatre vingt et quatre vingt dix (Rage & Janvier 1982) ; il suffira
d'énumérer les raisons principales.



Premiérement, un changement complet de I'épistémologic de la recherche,
provoqué par l'avénement de la méthode phylogénétique (ou cladistique),
aver loules ses conséquences.

Deuxiémement, certaines percées en biologie du développement permettant
de mieux comprendre comment un membre se construit vraiment au cours de
I'ontogenése, depuis certaines bases moléculaires des mécanismes impligués,
jusqu'aux aspects tissulaires et morphologiques.

Troisitmement, un renouveau extraordinaire des découvertes paléon-
tologiques et une réinterprétation de fossiles déja connus et de leurs
environnements.

C'est ce troisibme aspect qui sera surtout présenté ci-dessous, en tenant pour
acquis une certaine familiarité du lecteur avec la formalisation cladistique
{Figure 1). Nous conserverons ici au terme de “tétrapode” son sens vernaculaire
traditionnel, fondé sur I'anatomie : est un tétrapode tout vertébré possédant
primitivement des membres pairs marcheurs pourvus de doigts, c'est-a-dire un
chiridium, par opposition a la possession d'une structure homologue plus
primitive : la nageoire ou pterygium. Bien entendu des tétrapodes peuvent
secondairement simplifier (ex. Chalrides), spécialiser (ex. oiseaux) ou perdre
(ex. serpents) leurs membres au cours de I'évolution ; phylogénétiquement ils
n'en sont pas moins des tétrapodes!

Om trouvera dans Laurin et coll. (2000) et Ricglés et Laurin (1999) une
discussion en faveur d'une acception phylogénétique plus précise mais aussi
plus restrictive, du terme de tétrapode. C'est pourquoi les tétrapodes au sens
large, c'est-3-dire au sens habituel tel qu'employé ivi, correspondent
exactement aux Stegocephali sensu Laurin de la Figure 1.

II. LES TETRAPODES SONT DES SARCOPTERYGIENS

Les "crossoptérygiens” au sens traditionnel sont maintenant reconnus comme
¢tant un assemblage paraphylétique, donc non naturel (cf. Janvier 1996).

La plupart des arguments techniques autrefois mis en avant en faveur du
diphylétisme des tétrapodes ont été ultérieurement dénoncés comme incorrects,
non perlinents ou nan concluants. De plus, I'hypothése du diphylétisme des
tétrapodes est incompatible avec les exigences méthodologiques de I'analyse
phylogénétique modeme (principe de parcimonie ou d'économie d’hypothése),
cf. Rage & Janvier (1982).

La plupart des "poissons” autrefois réunis dans le groupe paraphylétique
traditionnel des “crossoptérygiens” ont été l'objet d'analyses anatomiques at
phylogénétiques détaillées au cours des vingt derniéres années. Ceci a permis
de démontrer qu'ils font partie d'un clade, les Sarcoptérygiens, qui comprend
aussi les dipneustes et les tétrapodes en tant que groupes inclus. Les
sarcoptérypriens (= poissons a nageoires charnues) constituent cux-mémes le
“groupe frére” des actinoptérygiens (= poissons a nageoires rayonnantes) au
sein du vasle clade des poissons osscux (osteichthvens), (Janvier 1996). cf.
Fig. 1.



Sarcopterygii

Tetrapodomorpha |

! Stegocephali
I

"Osteolepiformes”

]

aPanderichthyidae

a
s Elginerpeton

Rhizodontida
Megalichthys
Eusthenopteron

Tous les stégocéphales
post-dévoniens

Osteolepis
Ventastega

# % Metaxygnathus
Hynerpeton

sActinopterygii

aOnychodontiformes
Actinisti

aPaorolepiformes

s T ulerpeton

aDipnoi
gaAcanthostega

g0 lchthyostega

Type d’appendice pair

[ nageoire

B chiridium polydactyle

Il chiridium pentadactyle

I equivoque, nageoire ou chiridium polydactyle
Bl equivoque, chiridium polydactyle ou pentadactyle

Figure 1 : Cladogramme des sarcoptérygiens, simplifié a partir de divers auteurs. Les

pes actuels sont notés en gras. Le groupe frére, (exténieur) des s-arcnfté:}'giemi, est
constitué par les “paissons 3 nageoires rajrﬁnnantes' {actinoptérygiens), A gauche de la
figure, représentant la quasi-totalité des "poissons osseux” actuels {esturgeons, ete... et
teléostéens: carpe, perche, sole, ..). Parmi les sarcoptérygiens, les actinisticns sont
actuellement représentés par le coelacanthe (Latimeria), et les dipneustes (Dipnoi) par
trois genres (Neoceratodus, Protaplerus et Lepidoziren). Les "ostéolépiformes”™ (notés entre
guillemets) sont conserves ic par convention comme ensemble paraphylétique & la base
des tétrapodomorphes, munn{:h}rléﬁquﬁ. les Stegocephali cnrre::ﬂmdtmt au concept
traditionnel de tétrapodes, tel qu'employé dans larticle. A part Latimeria et les trois
genres de dipneustes, on note donc que tous les sarcoptérygiens actuels sont des
tetrapodes (inclus dans les stégocéphales post-dévoniens , a droite). On a optimisé par des
figurés sur le cladogramme la condition, connue ou inférée, de la structure des membres
pairs : nageoire ou chiridium poly- ou pentadactyle.




Il résulte de cette phylogénie que les tétrapodes (dont les Mammiferes, dont
nous-meémes} sont des sarcoptérygiens et donc des ostéichthyens! Cette
proposition en apparence paradoxale, voire choguante, découle de la nécessité
logique, en systématique phylogénétique, de ne considérer que des groupes
naturels (I'ancétre commun et tous ses descendants) et non pas des "groupes
souches” paraphylétiques, fondés sur la typologie, par exemple les "poissons”
excluant par définition leurs descendants a pattes !

1L LES PANDERICHTHYIIDES (OU ELPISTOSTEGIDES),
"GROUPE FRERE" DES TETRAPODES

Au sein des sarcoptérygiens ostéolépiformes, un petit groupe trés particulier
de “poissons” posséde de multiples spécialisations partageées avec les
tétrapodes. La premiére découverte fut celle d'un toit crinien trés
fragmentaire dans le Dévonien supérieur du Canada (Baic d'Escuminac,
Quebec) par Westoll en 1938. Il nota des caractdres formant transition entre le
toit cranien d'un ostéolépiforme et celui d'un tétrapode et nomma le fossile
Lipistostege (="le toit crinien attendu”). De fait, ce fossile permit de résoudre
le mystére des homologies entre toits criniens des “poissons” et des tétrapodes
selon une interprétation 4 présent acceptée de fagon quasi universelle, mais qui
ne le fut jamais par “I'Ecole de Stockholm™. Un squelette cranien plus camplet
provenant du méme gisement fut découvert ullérieurement (1985) qui permit
des comparaisons avec d'autres fossiles provenant du Frasnien (Dévonien
supérieur) des pays baltes. A partir des fragments originellement découverts
par Gross dans les années trente, des collections ultérieures par les chercheurs
russes, notament le Dr. Vorobieva ont en effet permis, des années soixante a
1996, de reconstituer assez en détail le genre Panderichthys, qui s'est révelé
etre un proche parent d'Flpistostege.

Ces deux genres (maintenant connus par plusieurs especes) constituent un
petit groupe de “poissons” du Frasnien qui parait trés proche des tétrapodes
par de nombreux caractéres criniens spécialisés {synapomorphies) mais
conservent des membres de type nageoire dont la structure est trés particulidre.
L'humeérus est relativement plus allongé que chez tout autre “poisson” et
posséde déja des caractéres de tétrapode. Il est complété distalement par deux
os, homologables au radius et a I'ulna. Au-del3, I'ulna ne porte qu'un radial
antérieurement et une plaque osseuse postérieurement, puis on trouve des
rayons dermiques de nageoires. Prise "a la lettre”, la structure de
lendosquelette de la nageoire pectorale de Pandericiithys appuie la théorie
de l'archaeopodium/néopodium de Gregory et Raven (1941) puisqu'aucun
‘néopodium” n'est présent : il serait donc bien une "nouveauté” des tétrapodes,
encore absente chez leur "groupe-frére” immédiat ...

La forme du corps, allongée et aplatie, la disparition des nageoires
dorsales et les nageoires peclorales beaucoup plus développées que les
pelviennes conférent aux Panderichthyiides un aspect trés particulier, sans
doute & metire en rapport avec des adaptations et une écologie originales.



IV. LES PREMIERS TETRAPODES?.. Ol LE SUPPLICE DE TANTALE

Certains fossiles qui pourraient aveir possédé des pattes marcheuses ne sont
connus que par des restes trés fragmentaires d'age Frasnien et Famennien
(Dévonien supérieur).

C'est le cas de Mefaxygnathus découvert dans le Famennien inférieur
d'Australie (Camphell & Bell 1977}, d'Elginerpeton de Scat Craig (Frasnien
d’Ecosse) décrit par Ahlberg (1991, 1995,1998) et d'Obruchevichthys (Frasnien
des Pays baltes) qui sont surtoul connus par des fragments de mandibules.

Ventastega curonica, du Famennien supérieur de Lettonie, est un grand
“tétrapode” qui n'a été décnit en détail qu'en 1994, Les premiers spécimens en
avaient été découverts dés les années trente par W. Gross mais les délails
suggérant une affinité avec les tétrapodes ne furent reconnus qu'ultérieurement
{Ahlberg et al. 1994). Ce fossile est associé 3 une riche faune aquatique typique
du Dévonien supérieur mais il posséde plusieurs synapomorphies communes
aux tétrapodes dans la mandibule, les prémaxillaires, le toit dermique
cranien, la joue, la structure des canaux sensoriels céphaliques et dans la
ceinture scapulaire. En revanche, il conserve des caractéres a I'état
plésiomorphe, tels que la persistance de crocs coronoidiens.

Les membres de Venlaslega sont encore inconnus. Quelques synapomorphies
précises suggérent que tous ces fossiles mal connus du Dévenien supérieur sont
plus étroitememt apparentés aux tétrapodes qu'aux Panderichthyiides. Les
quelques os longs attribués a Elginerpeton ne permetlent pas de conclusions
précises et la position phylogénétique de ces divers taxons sur le cladogramme
ne permet pas d’avantage de préciser 5ils avaient encore des nageoires ou déja
des paltes marcheuses (chiridium} (fig. 1).

Hynerpeton, du Famennien de Pennsylvanie, est le premier tétrapode
dévonien potentiel découvert sur le continent américain (Daeschler ef al.
1594). Ce taxon n'est connu gue par une ceinture scapulaire incompléte mais
divers détails indiquent que la musculature pectorale était déja plus
développée que chez d'autres télrapodes présumés du Dévonien et qu'il ne
devait pas exisier de branchies intemes. Quelques apomaorphies suggérent a
Daeschler et al. {1994 p. 640) un lien particulier entre Hynerpeion et
Tulerpeton (voir ci-dessous) et parmi les tétrapodes putatifs du Dévonien,
Hymerpeton est donc le seul pour lequel le critére de parcimonie suggére la
présence de pattes (fig. 1). Tout récemment, les gisements du Dévonien
supérieur de Pennsylvanie ont fourni un fragment de mandibule rapporté a
Hymerpeton et une autre mandibule attribuable i un tétrapode, décrite sous le
nom de Denisgnathus {Daeschler 2000).

V. AUTRES ARGUMENTS : LE PROBLEME DES PISTES

Quelques pistes fossilisées d’dge dévonien semblent conforter 'existence
d'organismes pourvus de palles marcheuses dés cetle époque. Certaines furent
signalées du Dévonien de Pennsylvanie (Willard 1935), de Russie (Martianov
1960) et du Brésil. Dans ces deux dernier cas, au moins, il s'agirait toutefois
d'interprétations douteuses, la premiére pouvant provenir d'un arthropode
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eurypteride (J. Clack, communication personnelle) et la seconde avant plutét
€té laissée par un échinoderme (Rocek & Rage 1994).

Des empreintes plus convaincantes furent déerites par Warren et
Wakefield {1972) du Frasnien supéricur de la Province de Victoria, Australie.
Ces pistes ont pu étre laissées par des tétrapodes de 55 2 90 cm de long
possédant au moins krois daigts et cing orteils déjetés latéralement. Une race
sinusoidale laissée par le corps est visible et I'enjambaée parait trés courte
relativememt. & Ia taille des empreintes. Des pistes similaires ont té aussi
signalées d'Ecosse el l'on vient d'en décrire de nouvelles du Dévonien d’Irtande
{ Stossel 1995).

Plus etonnante est la description par Warren et al. (1986) de pistes datées
du Dévonien inférieur des Victoria Range (Australie). Probablement produite
sous une irés faible tranche d’eaw, elles ne montrent pas de traces du COTps mais
révelent 1'extrémité des membres qui prenait appui sur le substrat en
parcourant, selon les auteurs, un cyele diagonal probablement caractéristique
des Sarcoptérygiens puisqu'on l'observe, outre les tétrapodes actuels, chez les
dipneustes comme chex Latinterin. Cependant, ces pistes ne montrent pas de
traces de doigts de telle sorte qu'elles ont trés bien pu &tre produites par un
sarcoptérygien non tétrapode. En outre, le caractére diagonal des appuis est
comtesté (Clack 1997).

Les pistes sont généralement observées sur des grés fins couverls de “ripple
marks”. Les &tudes sédimentologiques suggérent qu'il s'agit de matériaux
déposés dans des chenaux subissant des asséchements temporaires en
environmement péri-fluviatile.

VI. LES PREMIERS TETRAPODES CONNUS AVEC PRECISION

Trois types de sarcoptérygiens d'dge dévonien sont connus pour avoir
possédé des membres paurs transiormés en pattes “marcheuses” comprenant de
véritables doigts, ou chiridium: Ichthyostega, Acanthostega et Tulerpeton.
Les deux premiers proviennent du Famennien supérieur du Groentand oriental
et Tulerpeton du Famennien supérieur de la tégion de Tula, au sud de Moscou,
Les pattes de ce dernier sont remarquables par la possession de six doigts et
orteils. Signalé dés 1984, ce fossile n'a pu &ire décrit en détail qu'asser
récemment (Lebedev 1986, Lebedev & Coates 1993).

Peu avant sa disparition, E. Jarvik a publié une grande monographic
d'frhh’:yastegn {1596). Le squelette de cet organisme est maintenanlt
presquentigrement connu, & 'exception de la main, de la région cervicale et du
sactum. Mentionmons ici quelques caractéres des membres : 'humérus, bien
ossifié, a une forme irés complexe et présente une série de crétes osseuses
particuliéres. Ces autapomorphies refldtent probablememt des spécialisations
locomotrices. Le radius et I'ulna sont courts et robustes, aves un olécranc trés
développé : il semble que le coude ait été en flexion permanente. La main
demneure malheureusement inconnue. En revanche le membre postérieur estbien
connu. H est en forme de palette aplatic, sans angulations nettes du genou et de

la cheville. e pied, trés long relativement au fémur, posséde au moins 7
orteils.



Parmi les résultats spectaculaires des récentes expéditions anglo-danoises
au Groenland oriental, qui ont pris le relais des expédilions suédoises des
années trente 3 cinquante, il faul signaler a découverte d'un trés abondant
matériel d'Acanthosfega. Ce taxon n'éait connu auparavant que par un unique
fragment de toit cednien décrit par Jarvik. C'est maintenant le tétrapade
dévonien le mieux connu, & la suite d'une sétie de travaux publiés 2 partir de
1968 (Clack 1992, 1994a,b, 1998, Clack & Coates 1995, Coates 1996, Coates &
Clack 1991, etc..). Une comparaison d’'une cinguantaine de caractéres tenus
pour diagnostiques des tétrapodes primitifs avec la situation chez
Acanthostega montre que ce dernier serait un “deunx tiers de tétrapode” si cette
question était traitée sur une base purement quantitative. Acanfhosiega, bien
gu'ayant des pattes, possédait probablement encore des branchies internes,
comme l'indiquent la marque d‘artéres branchiales afférentes sur les
cératobranchiaux et la présence d'une lame puostbranchiale qui limite
postérieurement la chambre branchiale chez les Osteichthyens. Ces détails,
st que le grand développement de rayons dermiques 3 la nageoire caudale,
suggérent fortement que cet organisme était principalement aquatique. Les
pattes antérieures ne montrent que des possibilités de flexion tres limitées au
coude et au poignet mais la main possede clairement huit doigts.

Les comparzisons détaillées actuellement poursuivies entre Panderichthys,
les Elgincrpetontidés, Acanthostega et d'autres fossiles démontrent que les
~chainons manquants” ne manguent plus vraiment, désormais, entre “poissons™
et tétrapodes (Ahlberg & Clack 1998, Ahiberg & Johanson 1998, Ahlberg &
Milner 1994, etc...}.

VII. PALEOECOLOGIE DES PREMIERS TETRAPODES

Le "Continent des vieux grés rouges” du Dévonien supérieur, formé par la
réunion de deux “plagues” Baltica et Laurentia {qui constituent encare la
substructure d'une bonne partie de ' Amérique du Nord et de I'Europe) a foumni
I'ensemble des données sur les tétrapodes dévoniens, & l'exception des
gisemenls australiens. Les données paléogéographiques, paléon-
climatologiques, sédimentologiques et taphonomiques fournissent de précieuses
indications sur le mode de vie et Venvironnement des premiers tétrapodes. Le
plus souvent ces organismes sont découverts dans des gisements dont la faune est
dominée par des dipneustes, porolépiformes et ostéolépiformes, associés & des
chondrichthyens et arthrodires, les actinoptérygiens étant relativement
moins représentés,

Le gisement ayant fourni Tulerpeton &tait situé sur la marge sud-est du
continent et cet organisme semble avoir vécu dans un environnement
complétemnent aquatique {Lebedev 1992). De nombreuses données indiguent un
milieu laguno-marin sous climat équatorial qui communiquait & Ja fois avec la
mer libre et avec des systémes fluviaux responsables d'arrivées intermittentes
de masses d’eau douce, modifiant temporairement la salinité. La tolérance de
nombreux vertébrés aquatiques i de telles variations osmotiques poutrait
rendre compte de leur abondance et diversité locale, tandis que la diversité en
invertébrés et végétaux parait avoir €ié bien moindre. Des asséchements
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périodigues entrainant une mort en masse pourraient expliquer la formation du
gisement (Lebedev 1992).

Les gisements d'Ecosse (Elgimerpefan) et du Groendland woriental
{{chthyosiegn et Acenthostega) étaient situés péographiquement au centre du
continent {e.g. Dineley 1979), mais cetie situation est en contradiction avec
certaines données sédimentologiques suggérant un environnement de vasidres
cétiéres, au moins pour les gisements du Groendland oriental (Bray 1985). Ceci
s‘expliquerait par Pexistence d'un systéme de graben subsidant longeant la
chaine monlagneuse formée par la collision entre Baltica et Laurentia. Ce
bassin auraif contenu une mer épicontinentale s'avancant jusqu’au coeur du
continent (Coates & Clack 1995).

Les grés rouges & grains fins ofi I'on trouve Jehihyostegs ne renferment que
quelques restes désarticulés d’Acanthostega. En revanche, les sédiments, ol
Acantlrestega est abondant et bien comservé, ne livrent aucun reste
d'Ichthyostega. Ces différences taphonomiques suggérent que ces organismes
vivaient dans des environnements érologiquement distincts. Une des
interprétations les plus plausibles est qu'lehthyofega était un organisme cotier
ou de rivages, possédant déja de fortes spécialisations locomotrices. Coates et
Clack (1995) le comparent 4 cet égard aux Pinnipades du fait de similitudes
fonctionnelles dans les membres, les ¢étes et les hanches. Acanthostega, quant
a lui, parait avoir été complétement aquatique et inféodé i des systemes
fluviatiles soumis & de fortes variations de débit sous un climat de type
mousson { Bendix-Almgren ¢f al. 1990).

Quant & Hyrerpeton, le gisement des Catskill de Pennsylvanic se situe sur
la marge sud-ouest du continent, en ambiance tropicale. 1l correspond & un vaste
systeme de fleuves et de lacs dans une plaine c¢étigre adossée & un systéeme
montagnei.

Ainsi, Vaptitude 8 un made de vie terrestre des trois genres de tétrapodes
dévoniens les mieux connus (Acanthostega, Ichthyostegn et Tulerpeton) semble
étre a 'opposé de ce & quoi l'on pourrait sattendre, si I'on confronte 1'anatomie
a la laphonamie (Ricqlés 1997, 1995, Ricqlés & Laurin 1999). Acanthestegn est
clairement le moins adaplé & la vie terreste, bien qu'il soit inféodé & un
habitat sirictement continental, mais purement agualique. Ichihyostega était
peut-étre capable d'une lecomotion terrestre limitée et spécialisée mais vivait
probablement dans le domaine marin cdtier. Enfin Tuferpefon possede des
membres déjd trbs proches de ceux des stégocéphales du Carbonifére
(généralement considérés comme amphibics ou plus ou moins terrestres) mais
provient d'un environnement laguno-marin (Lebedev & Coates 1995). Ces
données suggérent donc que ces trois organismes vivaient dans des types de
milieux distincts mais cependant tous aquatiques (marin pour Tulerpeton,
cotier pour lehthyoslega et fluviatile pour Acenthostzga). La présence de
rayons dermiques (lépidotriches) bien développés formant une nageoire
caudale chez Ichthyostegn et Acanthosiegs suggere également un mode de vie
encare aquatique.

Tout ceci parait en accord avec hypothése de Gunter (1956) selon laquelle
les membres pourvus de doigts apparurent en tant qu'apparcil de locormotion
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aguatique, plutdt que comme une adaptation  la marche en milien terrestre.
Certains travaux expérimentaux d’anatomie fonctionnelle chez divers
“poissons” actuels vont dans le méme sens. Certes, les données disponibles
n'interdisent pas de penser que ces premiers tétrapodes ne pouvaient pas
s'aventurer parfois hors de I'eau, mais clies suggérent simplement qu'ils ne
passaient que trés peu de temps sur le sol

‘Cela suggére également que les pressions sélectives qui oant conduit a
'apparition du chiridium ne furenl pas liées a la vie sur la terre ferme.

1l y-a de nombreuses raisons d‘admettre que les sarcoptérygiens du Dévenien
£iaient des-organismes euryhaling, et peut-8tre méme anadromes (Thomson
1980). Cela suggére que l'origine écologique des télrapodes powrrait se situer
dans des environnements cotiers, lagunes ou estuaires, phutot qu'en milieux
d'ganx douces, lacustires ou palusires, ainsi gue la comparaison avec les
smphibiens &l dipneust&s actuels le suggére implicitement.

‘De:plus, la présence de Meataxygnathus, ainsi que de pistes, en Australie

“suggéreque les premiers tétrapodes pouvaient vivre en milieux marinis car, au
Dvonien supéricur, "Australie, dinsi que la phis grande partie du Gondwana,
Etait séparee du Continent des vieux grés rouges par une mer épicontinentale,
méme i les plaques étaient elles-mémes en contact {Klapper 1995).

VIII. POLYDACTYLIE INITIALE DE LA “PATTE MARCHEUSE"
ET BIOLEGIE DU DEVELOFFEMENT

Les données paléontologiques actuelles concordent pour montrer que la patte
des télrapodes &tait initialement polydactile, contrairement aux anciennes
theornes qui postulaient gue le nembre “canonigque” de cing doigls était
primitif,

Jarvik admettait la présence d'au moins 7 rayons endosquelettiques indivis
i{généraienient homologues aux deigts) dans la paletie natateire
d"Eusthenopteron mais curieusement, bien qu'il alt figuré une polydaciylie
chez Ichihyostega au moins des 1980, il semble interpréter finalement sa patte
comme étant pentadactyle (Jarvik 1996). Lebedev (1986) a donc été le premier
"3 démontrer sans ambiguité chez un tétrapode dévonien (Tulerpeton) la
‘présence de 6 doigts et (probablement) de 6 orteils. Coates et Clack (1998)
ofitirent une premiére discussion générale de la polydactylie primilive des
‘tstrapodes, montrant qu'lchihyostega possédait 7 orteils et Acanthosiega 8
doigts: '
© Comment ces découvertes paléontologiques peuvent-elles s'interpréter 3 la
1 lumiére ‘des donmées de I"embryologie {Shubin & Alberch 1986, Hinchlille
_1959 ‘Vorobjeva & Hinchliffe 1996) et de la génétique moléculaire du
‘dévelappement ?

Les études expemnen&ales condutites par D. Duboule et son équipe (Cuboule
1692, 1994, Sordine el al. 1995, ¢ic...), ¢t d'autres, ont montré que la
différenciatibn du membre et la spécification de ses diverses partics proximo-
-distales sont gouverndes par I'expression combinée de divers génes HOX qui
sant ega]emenl: impliqués dans la spécification des segments postérieurs du
‘corps, ainsi que du tubercule génitl. Seuls les génes situés & lextrémité 3°
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(génes ¥ & 13) des 4 groupes Hox A & Hox D sont exprimés séquentiellement
{(régle de colinéarité) au cours de la différenciation du membre cher les
tétrapodes. Chez les amniotes, les génes Hox D 11 & 13 s’expriment selon une
séquence biphasique. La premigre expression est limitée 3 Ia région postérieure
de l'ébauche mais la seconde phase s’exprime selon une courbe postéro-
antérieure sur toute la largeur du mésenchyme. Ceci évoque précisément la
courbure selon laquelle se différencient les condensations préchondrogéniques
qui sont & l'origine des éléments de 1'endosquelette du membre (Coates 1995).
Diverses expériences de “knock-out” de génes chez la souris et la comparaison
de l'expression du complexe Hox chez le “poisson zébre” (Danio rerio) et la
souris permettent, en simplifiant & I'extréme, de proposer les généralisations
suivantes :

a/ Les patrons d’expression génique suggérent de considérer un systéme dans
lequel se différencient distalement soit des rayons dermigues (lépidotriches)
soit des doigls, mais pas les deux. Ceci parait en accord avec les hypothéses de
Gunter (1936) et d'Eaton (1960) qui considérent que la disparition des rayons
dermiques a constitué “l'avantage adaptatif clé” ayant permis la
différenciation du chiridium ou membre marcheur.

b/ Pour la méme raison, on ne pourrait s'attendre 3 découvrir de véritables
homologues des éléments méta- et acropodiens (métapodes et phalanges) dans
le squelette de la palette natatoire des sarcoplérygiens basaux. Ceci
confirmerait la théorie de Gregory et Raven (1941) gui voit dans le
“néopodium” une nouveauté évolutive apparaissant avec les premiers
tétrapodes.

¢/ Enfin, les premiers tétrapodes devraient aveir des doigts nombreux
{polydactylie) mais courts.

Ces données de la génétique moléculaire du développement sont dans
I'ensemble assez largement compatibles avec celles de la paléontologie
{Vorobyeva & Hinchliffe 1996). 11 existe toutefois certaines contradictions.

[abard, la morphologie allongée des métapodes, daigts et orteils de
Trlerpeton n'est pas en accord avec I'idée de doigts primitivement courts.

Ensuite, Daeschler et Schubin ont fait connaitre {1998) une nageonite
pectarale bien conservée de sarcoptérygien datée du Dévanien supérieur de
Pennsylvanie, provenant probablement d'un thizodontide proche de
sauripterus. Cette nageoire présente & la fois de nombreux rayons dermiques et
un endosquelette distal beaucoup plus développé que chez Panderichihys, avec
5 radiaux évoquant des doigts, continués distalement par les ravons dermiqucs.
Cette structure évoque, au moins superficiellement, un chiridium complet avec
son néopodium (main). Toutefois, 1a ressemblance de cette nageqire avec un
chiridium ne démuntre pas que ies éléments distaux de I'endosqueletie soient
bien homologues entre cux : ils ont pu en effet se différencier parallelement
chez les rhizodontidés et chez les tétrapodes. De fait, les rhizodontidés sont
dans une position assez basale, sur le cladogramme, relativement aux
tétrapodes (fig. 1), mais la structure phylogénétique précise de tout cet
ensemble est encore loin d'étre définitivement acquise {Ahlberg & Johanson
1998). A tout le moins, cc nouveau fossite démontre la compatibilité d'un

52



endosquelette distalement bien développé et de rayons dermiques,
contrairement a 1'une des prévisions ci-dessus.

DYun autre point de vue, la découverte chez ce rhizoedontide d'une nageoire
contenant des structures endosquelettiques comparables 4 des doigts démontre
que ce= demniers ont pu se différencier dans un environnement aquatique, et que
keur fonction initiale peut ne pas avoir €1¢ le soutien du poids du corps dans le
cadre d'une locomotion terrestre.

Pour conclure, on a actuellement de bonnes raisons de penser que l'origine des
“membres marcheurs” n'est pas une adaplation & la locomolion terrestre mais
plutit une "exaptation” au sens de Gould et Vrba (1962). Ce concept répond a la
réutilisation opportuniste, par la sélection naturelle, d'une structure déja
développée dans un contexte écologique et fonctionnel différent. Des €tudes en
cours sur I'histologie des membres chez les tétrapodes dévoniens suggérent
d“ailleurs que ces organismes étajent encore trés largement, et peut-étre
exclusivemnent aquatiques (Laurin, Girondot & Ricglés 2000).

IX. REFERENCES BIBLIOGRAPHIQUES

Alfberg PR, 1591 - Tetra or near-tetra fossils from the Upper Devonian of
Sootland. Naoture , 354 ¢ 29‘3]-}'3-61. pod ppe

Ahfberg P.E 1995 - Elginerpeton pancheni and the earliest tetrapod clade. Nafure, 373
420425

Ahlberz IME. 1998 - Posteranial stem tetrapod remains from the Devonian of Seat Craig,
f\-!brars“l.im, Scotland. Zool. | Linn. Soc., 122 : 99-141.

Abfberg P. E. & Clack ﬁ 1958 - Lower jaws, lower tetrapods - a review based on the
Devonian Genus Acanthostega, Trans R Soc. Edimburgh., 89 11-46,

Aﬁ::g., P_?Egi: Johanson £, 1998 - Ostenlepiforms and the ancestry of tetrapods. Nalure,
5o 792794,

Ahlberg PLE., Luskevics E. & Lebedev 0. 1994 - The first tetrapod finds from the Devonian
{Upper Famennian) - of Latvia. Phil Trans. R. Soc., B, 343 : 303-328.

Ahlberg P. E. & Milner A.R. 1994 - The origin and carly diversification of tetrapods.
Nature, 368: 507-514.

Bendix-Almgreen S.E., Clack LA, & Olsen H. 1990 - Upper devonian tetra
palececology in the light of new discoveries in East Greenland. Terra Res., 21 131-137.

Bray A.A. 1985 - The evolution of the terrestrial vertebrates: environmental and
physiological interpretations. Phil. Trans. . Sec. London B, 309 : 289-322.

Campbell KS.W. & Eell MW, 1977 - e}ig;rimjﬁvu amphibian from the Late Devonian of
New South Wales. Alcheringa, 1 : 369381

Clack |.A. 1992 - The stapes of Acanthostega gunnari and the role of the stapes in ear]:r,r
tetrapods. In: The evolutionary biology of hearing, Webster D.B.. Ray RR. & E;P;per AN
{eds). pp. 405420, Springer Verlag, New York.

Clack J.A. 1994 - Acanthostega gunnari, a Devonian tetrapod from Greenland ; the snout,
late and ventral part of the braincase, with a discussion of their significance. Meddr,
ronland, Ceosci., 31 0 1-24,

Clack LA, 1994 - Earliest known tetrapod braincase and the evolution of the stapes and
fenestra ovalis. Nature, 369 : 392-394,

Clack J.A. 1957 - Devonian tetrapod trackways and trackmakers; a review of the fossils
and footprints. Paleogeogr., Paleockimatol., Palevecol., 130 ; 227-250.

53



Clack J. A. 1995 - The neuractanium of Acanthasfeos gmumd Jarvik and the evolution of
the otic region in tetrapods. Zool. [. Linn. Sec., 122: 81-57.

Clack J. A. & Coates M.L 1995 - Acanthostegn gunnari, a primitive aquatic tetrapod? Bull.
Mus. Nabr. Hist, Nat., 17 : 358-372.

Coates M. 1. 1995 - Limb evolution. A simple twist of fate ? Curr. Biol, 5 - 844-845.

Coates ML 199 - The devonian tetea Acanthostega qunnart Jarvik : postcranial
3 fx po

anatomy, bazal tetrag@ interrelationships ard patterns of skeletal evolution. Trans. R.
Soc. Edimburgh, 87: 363.421,

Coates M. & Clack, J.A. 1990 - Polydactyly in the earliest known tetrapod limbs. Nature,
3457 6664,

Coates M.I. & Clack JLA. 1991 - Fish-like gills and breathing in the eariiest known
tetrapod. Nature, 352 1 234-235,

Coates ML & Clack J.A, 1995 - Romer's gap: tetrapod vrigins and terrestriality. Buil.
Mus. Natn, Hist. Nat., 17 (1-4) : 373-358.

Daeschler EB. & Shubin N. 1998 - Fish with Fingers ? Nalure, 391 : 133,

Daeschler E.B., Shubin N., Thomson K.5. & Amaral W.W. 1994 - A Devonian tetrapod
from North America. Science, 265 : 639642,

Lyaeschler E.B. 2060 - Early tetrapods jaws from the Late Devanian of Pennsylvania,
LSA. [. Paleontal,, 74 - 301-308,

Davillers C. 1954 - Origine et évolution des nageoires ot des membres. [ ; Traité de
Zoologiv. XII, Vertéhrés, Anatomie, Systématique, Bivlogie. Grassé P.P. (¢d). Tome XL,
pp- 710 -75). Masson, Pars.

Dineley D. L. 1979 - Tectonic selting of Devonian sedimentation. I The Devenian System,
I-Iozu;-:LM,R., Scrutton C.T. & Bassett M.G. {ads). pp- 49-63. Faleant. Assoc. Spec, [Papers
n® 23, London.

Duboule D. 1992 - The vertebrate limb : A modal system 10 study the Hox-Hom gene
network during development and evolution. Bisassays 141 375-3%4.

Duboule 2. 1994 - How to make 3 limb ? Nature, 266 1 S575-576.
Faton T. H. 1960 - The aquatic origin of tetrapods. Trans Kansas Acad. Sei., 63 - 115-120,

Gould 5. ]. & Vrbz E. 1982 - Lxaptation - a missing term in the sclence of form.
Paleohiology, & ; 4-15,

Gregory W. K. & Raven H.C. 1941 - Studies on the origin and eariy evolution of paired
fins and limbs. Am. N. Y. Acad. Sci, 17 1 273360,

Gunter . 19536 - Origin of the tetrapod limb. Seisice, 123 - 495496,

Hinchliffe | R. 1989 - Reconstructing the archetype: Innovation and conservatism in the
evolution and development of the pentadacty] limb. Cnm&lex organismal Function:
integration and evolution in vertebrates. Wake D.B. & Roth G. (eds), pp- 171-18%. John
Wiley, Chichester.

Janvier P. 1996 - Early vertebrates. Clarendon Press, Oxford.
farvik, E. 1980 - Basic Structure and Evolution of Vertebrates, Academic *ress, London.
Jarvik E. 1996 - The Devonian tetrapod Ichifyostegn. Fossil and Strata, 40 : 1-205.

Klapper G. 1995 - Preliminary analysis of Frasnian, Late Devonian conodont
biogeography. Hist. Biol,, 10: 103-117.

Laurin M. 2000 - Travaux récents sur la paléontologic ¢t la paléodcalogie des
stégocéphales, Bull. Sac. Herp. Fr., 96 : 25-37.



Eaurin M., Girondot M. & Ricgls A. de 2000 - Lariy tetrapod evolution. Tree, 15: 118-
113,

Lebedev (LA 1986 - The first recard of a Devonian tetrapod in the USSR, Dokl, Earth 5.
sor, 278 220-222.

Lebedev O.A. 1992 - The latest Devonian, Khovanian vertebrate assemblage of
.&ru:t revia-2 lncallt)z Tula region, Russia. In: Fossil Fishes as living Animals, Mark-
. (éd). pp. 265-272. &cademyndeenceq of Estonia, Tallinn.

Lebedev LA, & Coates M.I. 1995 - E&mamal skeleton of the Devonian tetrapod
Tulerpeton curtum Lebedev. Zool. [. Linn. 112 307-348.

Mertyanov HE. 1960 - Otpechatok Pyatepalogo sleda. Prirada, 1970 : 115.

Rage |.C. & Janvier P. 1952 - Le probleme de la monophylie des amphibiens actuels, a la
bamidre des nouvelles donndes sur les affinités des tétrapodes. Geobios, mém. spée. £: 63-83.

lés de, 1997 - De la paléontologie évolutionniste 3 la paléontola é%
‘L%énm e avatars et permanence du darwinisme. [n: : Pour Darwin. Tort P. {
UF, Paris.

‘i. de. 1997 - Travaux de Ia Chaire de Biclogie historique et Evolutionnisme 1996-
7. b : Annuaire du College de France. pp. 555-581. Colltge de France, Paris.

R.(?E-s, A de 1998 - Travaux de la Chaira de Biologie historique et Evolutionnisme 1997-
= : Anmuaire du Collége de France. pp. 557-532. Collége de France, Paris.

Eicgles A. de & Laurin M. 1999 - The origin of tHraToda In: Current Studics in
tkrpﬁn.og{d:haud(_“ & Guyétant . (éds}. pp 23325 Yth Ordinary Meeting, Le

Rocek Z & Rage ].C. 1994 - The presumed amphibiam footprint Notopus petri from the
Devorian @ a probable starfish trace fossil. Lethada , 27 - 241-244.

Stobin NUH. & Alberch P. 1986 - A murph{:%znetnc q&froar:h to the origin and basic
organisation of the tetrapod limb. Evol. Bisl

Seedimo P, vander Hoeven F. & Duboule D 1995 - Hox gene expression in teleost fins and
the onigin of vertebrate digits. Nature 375 : 678-681.

Seossel 1. 1995 - The discovery of new Devonian trackway in 5W Ireland. . Geol. Soc.
Lomdom, 152 : 407-413.

Thomson K.5. 1980 - The ecolog nc{ of Devonian Lobe-finned Fishes. In: The tervstrial
environment and the origin of land vertebrates. Panchen A L. {ed). pp. 187-222. Academic

Presz, London.

Yorobyeva E. & Hinchliffe B. 1996 - From fins to limbs - Develo me:n.tal Vs On
Wto!o%ca] and morrholog{cal evidences. In : Evalutionary h.‘i K. et al
ieds). Vol. 29. pp. 263-311. Plenum Press, New-York.

Warren A, Jupp R. & Bolton B. 1936 - Earliest tetrapod trackway. Alcheringa, 10: 183-
186.

Warren |.W. & Wakefield N.A. 1972 - Trackways uf tetrapod vertebrates from the Upper
Devonian of Victoria, Australia. Nafure, 238 @ 3692470,

Westoll TS. 1938 - Ancestry of the tetrapods. Nafure, 141 :127-128.

Westoll T.5. 1943 - The origin of the tetrapods. Biol. Rev., 18 : T8-98,

Willard B. 1935 - Chemung tracks and trails (rom Peansylvania. J. Palsont., 9 : 43,
Muonuscrit acceplé le 26 juillet 2000



Bull. Soc. Herp. Fr. (2000) 96 : 57-6%
Phylogénie et origine des serpents

par
Jean-Claude RAGE

Laboratoire de paléontologie, UMR 8569 du CNRS, Musfum nattonal
d’'Histoire naturelle, § rue Buffon, 75005 Paris (France)

Ed&umé - 1 est ez géndralement admis que les serpents sont composés par deux groupes
trizes, les Smlethld{a et lea Alethinophidia, et que les Macrostomata {Methincphig;a}
zont les serpents les plus dérivés, Toutefols, la découverte récente de serpents bipedes
dans le Crétecd conduit & medifier cette phylogénie. Ces fossiles semblent dtre bds
primitifs (groups frére de tous les antres serpents) bien que certains les considérent comme
evoluds, groups frive des Macrostomata, §i les serpents bipddes sont réellement s
rimitifs 1a strueture macrostomate du crine est probzblement primitive ad sein des
serpents alors qu'auparavant elle était supposée dérivée. Ainsi, la phylogénie des
zarpenis ne peut pas £re considérde comme bien Stablie, En sevanche, Thypothise suivant
Lagueile les Varanoides aquatiques du Crétac représentent e groupe le pifﬁs éroitement
;?r:\uenle aux serpents paralt kés probable: les serpents semblent s'enraciner dans les

zmanafdes, Les ancétres des serpents vivailent sans doute en milieu marr.
Afots clés : Evolution Originge Phylogénie, Serpents.

Fammary - Fhylogeny and Bﬂﬁ:ﬂ of snakes. It is widely held that snakes comprise
vesy sistel E:'mlgs, tha Sealecophidia and Alethinophidia, and that the Macrostomata
f£&%thinophidia) represent the mest advanced snakes. However, the recent recovery of
Eipedal snakes from the Cretaceous results in alteration of this phylogeny. These fodsils
xppear to be primitive snakes (the sister group to all ather snakesgyaﬁough it hras been
euzgested that they are derivative and represent the sister group of the Macrostomata, If
bipedal snakes are really primitive snakes, then the macrostomatan skull structure is

probably primitive instead of derived as previously thought. Thas, the phylogeny of
srkes cannot be considered in ke firmiy esfablished. On the contrary, the hypothcsis that
zquatic vavanoid Hzards from the Cretaceous are the closust relatives of snakes appears
&3 b well demonsirated: snakes are probably placed swithin the varannid lizards. The
amcestors of snakes were probably marine.

Hey-words : Evolution. Origin. Phylegeny. Snakes.
L INTRODUCTION

Aprés le travail pionnier mais déja moderne de Nopesa (1923), les travaux
sur la phvlogénie des serpents, de méme que ceux concernant leur origine, ont
connu une longue interruption. Ce n'est qu'a la fin des "années 70" que, dans ie
czdre du cladisme, des études sur la phylogénie sont réapparues, puis vers la
fin des "années 90" que des travaux sur l'origine des serpents ont pu étre
realizés sur des bases solides. Entre le travail de Nopesa et les années 70, la
phylogénie s'est refrouvée en suspens au profit de classifications sans
fondements phylétigues.
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Comme il est préférable de connaitre les relations & l'intérieur d'un groupe
avant d'étudier 'origine de ce demier, je discuterai la phylogénie (et donc la
classification) des serpents avant leur origine.

II. LA PHYLOGENIE DES SERFENTS : HISTOIRE DES CONCEPTIONS

A, La phylogénie de Nopcsa

Nopesa (1923) a construit une phylogénie dans laquelle les serpents se
subdivisaient en deux grands groupes: les Aléthinophidiens, terrestres ou
secondairement aquatiques, et les Angiostomates, terrestres et fouisseurs. Ces
derniers correspondaient en fait aux Scolécophidiens de Duméril et Bibron
(1844). Pour Mopcsa, ces deux goupes (qui formaient peut-étre un ensemble
monophylétique) s'enracinaient dans les Cholophidiens, groupe rassemblant
uniqguement des serpents marins fossiles (crétacés et éocénes). Les
Cholophidiens prenaient leur onigine dans les lézards varanoides marins du
Crétacé. Comme nous le verrons, ces conceptions de MNopesa ont été, en partie,
confirmeées.

B. Les classifications non phylétiques

Hoffstetter (1939) a proposé une classification qui a marqué la systématique
des serpents pendant de longues années. 1l reprenait les trois groupes de
MNopesa, mais il abandonnait la base phylétique (alors que, plus tard, il allait
devenir un ardent partisan de la systématique phylétique). Conséquence de
celte orientation, il subdivisait les Aléthinophidiens en deux groupes: les
Henophidia et les Caenophidia. 1l s'agissail 13 de la distinction de deux
grades: les Henophidia regroupaient les familles d'Aléthinophidiens
archaiques alors que les Caenophidia comprenaient les familles plus
modernes. Les Scolecophidia, qu'il avait conservés, élaient qualifiés de "irés
particuliers”. Dans cette classification, les Cholophidia comprenaient les
Pachyophiidae et Simoliophiidae, deux familles marines du Crétacé, ainsi
que les Palacophiidae ¢t Archaeophiidae, formes aquatiques alors connues
uniquement dans I'Eoceéne. Scolecophidia, Henophidia et Caenophidia
représentaient les groupes actuels (lesquels, bien siir, fournissent des fossiles).
Les Scolecophidia  étaient composés par les Typhlopidae et les
Leptotyphlopidae, les Henophidia par les Boidae, Aniliidae, Uropeltidae et
Xenopeltidae, alors que les Caenophidia comprenaient les Colubridae,
Dipsadidae (ces derniers traditionnellement inclus aux Colubridae),
Hydrophiidae, Elapidae et Viperidae. Notons que dans les Colubridae,
Hoffstetter plagait les Acrochordinae qui prendront plus tard une certaine
importance phylétique. Par la suite, Hoffstetter {1962) a supprimé les
Cholophidia, considérant qu'ils ne formaient pas un groupe naturel. Il a, par
exemple, déplacé les Malacophiidae dans les Henophidia; en revanche, il n'a
pas proposé de solution pour les autres familles auparavant attribuées aux
Cholophidia.

Cette classification, dans laquelle les serpents actuels sont divisés en trois
groupes (Scolecophidia, Henophidia, Caenophidia) a été reprise et trés
argumentée par Underwood (1967} dans un ouvrage devenu oélébre. Ce dernier
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travail ne concernait que les serpents actuels. La seule différence notable avec
la classification d'Hoffstetter est le déplacement des Acrochordidae: de sous-
famille des Colubridae (donc des Caenophidia) chez Hoffstetter, ils sont
devenus une famille des Henophidia dans la systématique d'Underwood.

Cette classification en trois groupes est parfois encore utilisée par de non
spécialistes et mérite donc une certaine attention.

Le seul réel opposant a ét¢ Dowling (1959) pour qui les Scolecophidia ne
formeratent apparemment pas un groupe majeur. 11 a encore maintenu ce point
de vue plus récemment (Dowling 1975) avant de rejoindre "l'opinion
majoritaire” (Dowling f 2l 1996).

. Le retour des phylogénies ; 'impact du cladisme

L'arrivée du cladisme et son application aux serpents ont conduit
I'abandon de la classification en trois groupes des serpents actuels. Mais, en
réalité, dés avant les premigres phylogénies cladistes, McDowell (1974) était
revenu au point de vue de Nopcsa (1923) ; dans sa classification non basée sur
une phylogénie, il ne subdivisait les serpents actuels qu'en deux grands goupes:
Scolecophidia et Alethinophidia. Pratiquement toutes les phylogénies
obtenues par Ia suite ont confirmé cette division des serpents en deux grands
groupes; seul Scanlon (1996), dans une thése malheureusement non publiée,
n'oppose pas les Scolecophidia aux Alethinophidia.

Figure 1 - A: téte d'un Scolécophidien ‘}T_y'pfifﬂps, Typhlopidag); B: t8te d'un
Alsthinophidien Macrostomata (Tropidonophis, Colubridae); € crine d'un
Seolécophidien })Lepéafyph!—:}ps, Leptotyphlopidas); D¢ crane d'un Aléthinophidien
Macrostomata (Pyikon, Boidas). Tous en vue latérale. ca: carré, m: mandibula, st:
supratemporal (perdu ou nintervenant pas entre la boite crinienne ot le carré chez les
Scolécophidiens).
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Celte subdivision en deux groupes est celle qui, d'emblée, semble évidente.
En effet, Scolécophidiens et Aléthinophidiens se distinguent aisément. Chez
les Scolecophidia, la bouche est petite, son angle postérieur se trouvant sous
P'oeil ou étant antérieur 38 ce demier. Chez les Aléthinophidiens, Iangle
postérieur de la bouche se trouve en arriére de l'oeil, parfois trés loin (fig. 1).
L'agrandissement de la bouche est une des principales caractéristiques des
Aléthinophidiens; au sein de ces demiers, 'agrandissement culmine chez les
Macrostomata. En outre, chez les Scolécophidiens, l'oeil est recouvert par une
écaille non spécialisée qui n'épouse pas la forme de loeil. Chez les
Aléthinophidiens (sauf quelques Uropeltidae), I'écaille qui recouvre I'oeil
suit 1a forme de ce dernier et est franchement transparente (= "lunette”) ; elle
est en fait intégrée 3 loeil. Scolécophidiens et Aléthinophidiens se
distinguent aussi par leur forme générale; contrairement aux
Aléthinophidiens, les Scolécophidiens n'ont pas de cou et de queue
différenciés (mais cette différence s'estompe chez les Aléthinophidiens
fouisseurs}. La disposition des écailles ventrales et plusieurs caractéres
anatomiques offrent aussi une claire distinction entre les deux groupes.

L'historique des conceplions de la phylogénie des serpents doit &tre
subdivisé en deux étapes: la péricde qui a précédé la découverte récente des
"serpents & pattes”, ou plus exactement serpents bipédes, et la période
actuelle.

1. Avant les serpents bipédes
La premiére phylogénie des serpents réellement argumentée est celle de
Rieppel (1979). Dés cette premiare phylogénie, I'opposition Scolecophidia-
Alethinophidia apparait nettement, bien que le nom "Alethinophidia” ne
soit pas utilisé {fig. 2A). Cetie oppostion des deux groupes se relrouve dans
pratiquement toutes les phylogénies proposéas par la suite (Rage 1984;
Rieppel 1988; Kluge 1991; Cundall 2t al. 1993; Zaher 1998; Scanlon & Lee,
2000) seul, comme déji indiqué, Scanlon (1926) faisant exception.

Dans cette phylogénie de Rieppel (1979) plusieurs points sont 4 noter.
Anilicides et Booides forment un ensemble monophylétique qui correspond aux
Henophidia de Hoffstetter (193%); la validité de ce dernier groupe serait donc
admise ici. D'autre part, Anilioidea et Booidea sont, chacun,
monophylétiques. Enfin, & la suite de Rage (1978), Ricppel considére que le
petit groupe (3 espéces) des Acrochordidae, devenant les Acrochordoidea,
représente le groupe frére de 'énorme ensemble des Colubroidea {environ 2000
espices; plus de 85% des espéces de serpents). Cet ensemble monophylétique
Acrochordoidea-Colubroidea correspond aux Caenophidiens d'Hoffstelter
{1939) et ne sera remis en cause que par McDowell (1987}, Rieppel (1988) a
ensuite proposé un autre cladogramme qui refléte sans doute plus exactement la
phylogénie (fig. 2B). Il ne considére plus que I'ensemble Anilinidea-Bovidea
est monophylétique, mais il maintient la monophylie de chacun des deux
groupes. Ce travail de Rieppel est intéressant car il réutilise le terme
"Macrostomata™ pour désigner I'ensemble Booidea-Caenophidia, c'est-a-dire
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figure 2 - Phylogénie des serpents actuels. A: d'aprés Rieppel 1979; B: d'aprés Rie pel
1958; C: d'aprés ée undall et u}.?ﬁgl’r; [} d’aprés Scanlon & Lee 2000. A, B, C é{,abli-;-s aﬁant
2 decouverte des serpents bipedes du Cretacd. Les taxons fossiles qui figuraient dans les
ciadogrammes sonk omis.
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les Alethinophidia non anilicides. Les Macrostomata se caractérisent par une
trés grande ouverture buccale permise par le trés fort prolongement postérieur,
en potence, du supratemporal et par l'allongement du carré (fig. 1B, D).

Deux phylogénies proposées par la suite méritent quelques commentaires.
Dans celle de Cundall ef al. (1993), Anilioidea et Booidea sont
paraphylétiques (fig. 2C), tandis que dans celle de Scanlon et Lee (2000) les
Anilicidea sont monophylétiques alors que les Booidea sont paraphylétiques
{fig. 2D}, Scanlon et Lee ont introduit des fossiles anciens (qui se branchent
avant la dichotomie Scolecophidia-Alethinophidia) dans leur analyse alors
que Cundall ef al. n'ont tenu compte que des actuels. Remarquons que dans
toutes ces phylogénies, les Macrostomata apparaissent comme les serpents les
plus dérivés. Autre point intéressant, les demiéres phylogénies s'accordent
pour reconnaitre que les Tropidophiidae (Ungaliophiidae séparés ou non) et
Bolyeriidae, taxons autrefais placés dans les Boidae, sont, dans un ordre
variable suivant les auteurs, les taxons les plus proches des Caenophidia.

2. Les serpents " pattes™

Les serpents & pattes, en fait bipédes, sont représentés par trois taxons
provenant du Cénomanien (Crétacé, environ 95 3 90 millions d'années) du
Moyen Orient. lls comptent parmi les plus anciens serpents. L'un,
Pachyrhachis problemiaticus Haas, 1979 a été réétudié et redécrit récemment
{Caldwell & Lee 1997, Lee & Caldwell 1998), Plus récemment eéncore ont été
décrits Haasivphis ferrasanctus Tchernov et al., 2000 et Podophis descouensi
Rage & Escuillié, 2000. Ces trois serpents sont munis de membres postérieurs
courts mais bien formes. Ils étaient marins, trés adaptés i la vie aquatique. Au
moins chez Pachyrhachis et Podophis, la téte éait petite et le corps aplati
latéralement. La queue, connue uniquement chez Podophis, était trés courte et
elle formait une petite palette natatoire. Qutre ces caractéres, leur crine
présente une structure macrostomate trés nette. Or, chez les serpents actuels
cefte structure ne se rencontre que chez les formes considérées comme les plus
évoluées: les Macrostomata. 11 est donc surprenant de retrouver cette structure
crinienne chez des serpents brés anciens. Caldwell & Lee (1997), Lee &
Caldwell {1998) et Lee ei al. (1999) considérent que Pachyrhachis
(Haasiophis et Podophis leur étaient inconnus) est primitif et occupe une
pusition basale: il représente le groupe frére de tous les autres serpents (fig. 3,
A2). En revanche, Zaher (1998) puis Zaher et Rieppel (1999), s'appuyant
surtout sur la structure macrostomate, considérent ce fossile comme un serpent
¢volug: Pachyrhachis serait le groupe frére des Macrostomata (fig. 3, Al). Ce
demier point de vue cst repris par Tchernov ef al. (2000) dans un travail sur
Hansiophis qui comporte malheureusement des erreurs. Entre autres, chez
Haasiophis les relations exoccipitaux/supraoccipital, la présence de
plicidentine et peut-étre d'un jugal sont trois états de caractéres mal
interprétés par Tchernov et al. {2000) ct qui parlent en faveur d'une position
basale des fossiles bipédes. Notons que, maintenant, Podophis apporte lui
aussi de nouveaux arguments en faveur de 'hypothése de Caldwell et Lee
{Rage & Escuillié, 2000): les os chevrons sont articulés, le zygosphéne est
echancré et les cloisons mésiales des frontaux semblent absentes; il s'agit, 1a
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encore, de trois états de caractéres primitifs. La position basale des serpents
bipedes (fig. 3, AZ) semble done plus probable que les relations entre ces
fossiles et les Macrostomata (fig. 3, Al).

3. Conséquence de la découverte des serpents bipades

L'inclusion de ces fossiles hipédes dans l'analyse peut remetite en cause les
phylogénies proposéas avant que ces serpents soient découverts. Nous l'avons
vy, deux positions ont été proposées pour ces fossiles. Les serpents bipédes sont
soil des serpents primitifs (ce que je crois sur la base des données actuellement
disponibles), soit, au conlraire, des serpents évolués,

Il faudrait d'abord établir si les taxons bipédes forment un groupe
monophylétique ou paraphylétique. Tchernov et al. (2000), qui ne
connaissaient pas Pedophis, ont indiqué que Pachyrhachis et Harsiophis
forment un groupe monophylétique, mais sans le prouver. La nature de ces
fossiles ne permet malheureusement pas de régler cette question. Nous
admettrons a priori qu'ils forment un groupe monophylétique; de toute facon, la
nature précise des relations entre ces trois taxons n'aura aucune influence
sérieuse sur la bréve discussion qui va suivre.

a. 51 les serpents bipédes sont évolués...

Admettons, comme 'ont fait Zaher (1998), Zaher ot Rieppel (1999) puis
Tchernov et al. (2000), que les serpents bipédes sont des formes évoluées et
qu'ils représentent le groupe frére des Macrostomata (fig. 3, Al1). Ce sont les
seuls serpents munis d'un bassin et de membres postérieurs bien formés; or, dans
cetle hypothese, ils se branchent au sein d'un ensemble, les Aléthinophidiens
{= Anilicides + Macrostomata) dont les représentants sont soit tolalement
dépourvus de bassin et de membres postéricurs, soit pourvus d'un bassin et de
membres postérieurs vestigiaux (le membre n'étant représenté que par un fémur
frés réduit). Cette position phylétique suppose soit que le bassin et les membres
sont réapparus chez les serpents bipédes, soit qu'ils ont régressé
indépendamment chez les Scolécophidiens et Anilioides d'une part, et chez les
Macrostomata d'autre part (fig. 3, Al). La réapparition du bassin et des
membres postérieurs n'est pas absolument impossible, le matériel
embryologique pouvant conduire au bassin et au membre étant toujours présent.
Toutefois, dans l'optique de cette hypothése phylétique, le parallélisme,
c'est-a-dire la régression ou la perte indépendante du bassin et des membres
postérieurs dans les différentes lignées apodes parail plus plausible. Ce
paraliélisme est fréquent chez les Squamates; on sait que chez les lézards,
plusieurs lignées ont vu leur bassin et leurs membres postéricurs se réduire
indépendamment.

5i les serpents bipédes forment le groupe frére des Macrostomata, cela
signifie que les six étals de caractéres dérivés correspondant aux six états
primitits notés ci-dessus chez Podophis (Rage & Escuillié 2000) et Haasiophis
sont apparus plusicurs fois indépendamment, ce qui n'est pas crédible.

Quoi quil en soit, si ce point de vue est exact, les hypothéses proposées
jusqu'a présent pour les serpents madernes (Serpentes) ne seront pas remises en
catise.



b. $i les serpents bipédes sont des serpents primitifs...

Si on admet, comme je e crois, que les serpents bipades sont trés primitifs,
c'est-d-dire quils se branchent dans la phylogénie avant toutes les lignées
actuelles (fig. 3, A2}, c'est la structure macrostomate du crine qui pose un
probléme. Présente d'une part chez les serpents les plus primitifs (les serpents
bipédes) on ne la retrouve, d'autre part, que chez les formes supposées étre les
plus évoluées (Macrostomata). Cela suppose soit que cetle structure est
apparue deux fois indépendamment (convergence), soit qu'il s'agit d'une
caractéristique primitive qui existait chex I'ancétre des serpents et qui a été
perdue secondairement et indépendamment chez les Scolecophidia et les
diverses branches d'Anilioides.

N est trés difficile d'imaginer que 1'état macrostomate, structure musculo-
squelettique trés complexe, ait pu évoluer deux fois indépendamment. En
revanche, la perte indépendante de cette structure chez les Scolecophidia et
les divers Anilioides apparait comme un phénoméne trés plausible: les
serpents de ces groupes sont fouisseurs ou subfouisseurs; or chez les vertébrés, un
tel mode de vie conduit & la réduction de la taille de la bouche (done, chez les
serpents, 4 la perte de la structure macrostomate). Cette derniére hypothése
me semble &tre la plus vraisemblable. Elle est soutenue par le cladogramme
proposé par Scanlon & Lee (2000) dans lequel les trois plus anciennes branches
de serpents (serpents bipides, Madtsolidae, Dinilysia) sont macrostomates.
Mais, si la structure macrostomate est primitive chez les serpents et non
dérivée comme on le croyait auparavant, la polarité de caracléres importants
utilisés dans les analyses devrait étre inversée. A priori, I'une des principales
conséquences pourrait étre la remise en cause de T'opposition Scelecophidia-
Alethinophidia. Remarquons toutefois que la premiére et seule réelle analyse
objective (Scanlon & Lee 2000) de l'ensemble des serpents incluant un fossile
bipede, n'a pas remis en question cette division majeure entre Scolecophidia et
Alethinophidia, alors que I'un des auteurs avait auparavant été le seul & s'y
opposer (Scanlon, 1996).

4. Conclusions

Les trés grandes lignes de la phylogénie des serpents semblent &tre les
suivantes : 1) Les serpents "modermes” se subdivisent en deux groupes [réres, les
Scolecophidia et les Alethinophidia, 2) les serpents bipades, fossiles, se
branchent avant la dichotomie Scolecophidia-Alethinophidia. Toutefois s'il
semble probable, ce schéma, ne peut pas encore etre considéré comme
définitivement établi.

Iil. L'ORIGINE DES SERPENTS

Deux aspects de l'origine des serpents doivent étre envisagés : 1) la
recherche du groupe ancestral, étant enlendu que l'ancétre lui-méme ne peut, en
aucun cas, étre identifié (régle générale aisément démontrable); il convient
done d'identifier le groupe souche. 2) quelle contrainte binlogique a pu conduire
aux serpents 2 partir d'un bapal tétrapode?
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Pythonomorpha

%@ﬁ ! Mosasaurgidea

Figure 3 - A: relations phyléliques proposées pour les serpents bipides (Al: serpents
bi?édai formant le groupe fréTe des Macrostomata; A2: serpents bipédes formant le grou
frere de tous les autres serpents). B: relations enire scrpents et lézards varanoides
{d’apris Lee 1997, simplifié).

A, Aspects phyléiiques

1l faut avant tout remarquer que les lézards représentent le groupe le plus
étroitement apparenté aux serpents. Serpents et lézards (et amphisbaenes que
V'on sépare souvent des Iézards) forment un groupe monophylétique bien défini,
les Squamates. A partir de cette conslatation, deux possibilités se présentent.
Si les lézards sont monophylétiques, serpents et lézards repésenient deux
groupes fréres et descendent done d'un ancétre commun {voir Rage 1992 pour une
revue de la question). Cette hypothiése est maintenant abandonnée. En effet, la
monophylie des lézards ne peut pas étre démontrée; ils sont paraphyléliques
et ils forment donc la souche des serpents. A partir de cette constatation, il faut
chercher quel est le groupe de lézards le plus étroitement apparenté aux
serpents. Plusieurs taxons de lézards ont été suggérés comme étant les plus
proches parents des serpents ( Rage 1992), mais récemment, "'hypothése
varanoide” a pris un net ascendant sur les autres. Cette hypothése est
ancienne; Cope (1869) a déja suggéré des relations entre serpents et mosasaures,
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lézards varanoides aquatiques du Crétacé. Lee (1997), A la suite d'une analyse
argumentée, a montré que les serpents représentent le groupe frere des
Muosasaurcides (Mosasauridae + "aigialosaures™); il a regroupé cet ensemble
serpents, mosasaures, "aigialosaures” dans le taxon des Pythonomorphes. Ce
dernier groupe représente le groupe frére d'un ensemble de varanoides
comprenant les actuels Varanus et Lanthanotus (fig. 3B). 1l faut donc retenir
gue, dans cette phylogénie, les plus proches parents des serpents sont des
lézards varanoides aquatiques du Crélacé. Remarquons que les
Dolichosauridae, autres varanoides aquatiques du Crétacé, n'ont pas été pris
en compte; ils pourraient apporter d'intéressantes données. Caldwell (1999) a
confirmé les &iroites relations Serpents-Mosasauroides; en revanche, il a
curieusement dissocié les Mosasaurcides des Varanoides modernes dans I'un
des cladogrammes qu'il a obtenu. Quoi qu'il en soit, les relations entre serpents
et Mosasauroides paraissent maintenant peu douteuses malgré la mise en
doute, non démontrée, de Tehernov ef al. (2000).

B. Aspects paléobiologiques

Pour répondre, au moins particllement, 3 la seconde question, il faut done
noter que les plus proches parents des serpents étaient aquatiques, comme
J'étaient les plus primitifs des serpents (les formes bipédes). Cela suggére
fortement que les serpents sont nés en milieu aquatique alors que l'ont pensait
que leur origine était iée & un mode de vie fouisseur.

Cependani, cette hypothise d'une origine liée a une phase fouisseuse a éte
avancée avant que ne saient connus les serpents fossiles bipedes. Elle se basait
sur des caractéristiques des serpents actuals. Mahendra (1938) considérant que
les Scolécophidiens, fouisseurs actifs, étaient les serpents les plus primitifs,
avait avancé cette hypothése. Par la suite, "l'origine fouisseuse” a éié élayde
par divers caractéres, surtout des particularités ophthalmologiques {Walls
1942, Bellairs & Underwood 1951, Underwood 1957). Rieppel (1988) semble
aussi [avorable 3 ce point de vue. Celte hypothése ne réclamail pas
nécessairement un fouissage actif, mais une vie cachée dans des crevasses,
sédiments meubles... (Hoffstetter 1968, Rieppel 1988).

Quoi qu'il en seit, les serpents bipedes nous font maintenant connaitre une
phase plus ancienne de I'histoire des serpents, phase qui a précédé l'origine de
toutes les lignées de serpents actuels et qui correspond, en fait a l'origine des
serpents. Ces fossiles el les analyses phylétiques récentes suggrent fortement
que cette origine est liée 3 un mode de vie aquatique. Toutefois, l'origine
fouisseuse, ou semi-fouisseuse, n'est pas totalement abandonnée ; elle est
simplement décalée : c'est elle qui a donné naissance aux Serpentes, c'est-a-
dire aux serpents modernes. Nous avons quelques raisons de penser que cette
phase terrestre s'est déroulée en Afrique (Rage & Werner 1999).

Enfin, les serpents étant nés en milieu aquatique, il reste & expliquer quel
réle a pu jouer ce milien dans I'apparition de I'état macrostomate. Question qui
reste actuellement sans réponse.
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IV. CONCLUSIONS

L'hypothése suivant laquelle les serpents prendralent leur origine au sein
des lézards varancides semble désormais bien établie. Elle parait méme mieux
établie que la structure phylétique des serpents. Avant la découverte des
serpents bipédes du Crétacé, les différents travaux portant sur la phylogénie
du groupe devenaient de plus en plus concordants. Mais depuis que les fossiles
bipédes sont connus, cette phylegénie peut &tre remise en cause. Les principales
questions qui se posent maintenant sont les suivantes : 1) les serpents bipédes
sont-ils primitifs {ce qui est mon avis) ou évolués ? 2} si les serpents bipédes
sont primitifs {groupe frére des Serpentes), la phylogénie des Serpentes
établie avant leur découverte ne sera-t-elle pas prafondément modifiée ? 3) la
structure macrostomate n'est-elle pas primitive au sein des serpents
contrairement & ce que l'on supposait ? 4) Quelles sont les relations des
Scolécophidiens et quels sont les caracléres qui définissent ce groupe?

Pour terminer, une rapide mise au point sur 'dge géologique des plus anciens
serpents parait nécessaire. Un squamate du Barrémien (Crétacé inférieur ;
environ 116-114 millions d'années) avait été inlerprété comme le plus ancien
serpent (Rage & Richter 1994). Mais, depuis, I'étude de plusieurs Squamaltes
de la partie moyenne du Crétacé a montré que l'on ne peut pas affirmer
I'appartenance de ce fossile aux serpents ; il s'agit plus probablement d'un
lézard. Les plus anciens serpents viennent donc probablement de 1'Albien
supérieur (partie moyenne du Crélacé; environ 100-96 Ma) (Cuny ef al. 1990)
et/ou du Cénomanien (96-91 Ma) étage qui a fourni, entre aulres, les serpents
bipades (travaux en cours et Gardner & Cifelli 1999).

Remerciements, J.FP. Gasc (Muséum) et J.M. Mazin (Université de Poitiers) ont
fait d'utiles remarques sur le manuscrit.
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Bésumé - La découverte dans les années 1980, puis la fouille intensive depuis 1993 d'un
nouveau gisement paléonmlogique A Crayssac &ue:«:}', Lot) conduisent 4 '{identification
dun écosystéme littoral vieux de 140 Ma (Tithonien inféricur, Jurassique supérisur),
dominé par des reptiles, représentds par des ossements, mais surtout pac de trés
nwmbreuses empreintes e pistes.

Mats-clés - Cuercy. Jurassique supérieur. Lagerstdtte. Reptiles. Pistes. Paléodoosystime.

Abstract - Abundance of Repliles in the littoral ecosystem of Crayssac learly
Tithenian , Quercy, Lot). The discovery, durning the 1980's, and the intensive excavation
since 1993 of a new palasontological site at Crayssac (Querey, Lot, France) lead to
recognise a littoral ecosystem from the Early Tithonian (Uipper Jurassic, -140 Ma), in
which the most abundant representatives are reptilian taxa. Fossils are found as bone
remains, but mainly as numerous tracks and trackways.

Key-words - Quercy. Upper Jurassic. Lagerstitte, Reptiles. Trackways. Palaececosystem.

L HISTORIQUE DES DECOUVERTES

Les carrieres de Crayssac sont situées a environ 13 km 2 'ouest de Czhors
(Lot). D#s 1966, Delfaud et Gottis donnent des précisions sur le contexte
biosédimentaire des calcaires laminés de la région. Les premiéres empreintes
sont clairement mentionnées par Obereiner en 1978, mais les paléontologues
travaillant dans la région & cette époque ne prétent malheureusement pas
attention 2 cette découverte. Puis la "Pierre du Lot” est rigoureusement datée
du Tithonien inférieur (Hantzpergue et Lafaurie, 1983} et les premiéres
empreintes isolées, ainsi que quelgues restes de poissons et de crocodiliens sont
signalés (Hantzpergue et Lafaurie, 1991, 1994). Dés lors, les traces et les

71



empreintes isolées se révélent abondantes dans les blocs d'extraction et les
déblais de carriére. En 1993, les premiéres pistes de position stratigraphique
précise sont mises au jour dans les calcaires laminés de la carriére du Mas de
Pézourgy. Les fouilles systématiques menées conjointement par deux équipes du
CNRS des universités de Poitiers et de Lyon [ ont depuis révélé l'existence
d'une faune exceptionnellement riche et diversifie dans laquelle dominent les
reptiles, dans un environnement sédimentaire trés particulier.

1. BIOCHRONQLOGIE ET CONTEXTE PALEQENVIRONNEMENTAL

Dans le contexle paléogéographique du Jurassique terminal cuest-européen,
la régression fini-jurassique conduit & linstallation d’environnements
restreints sur la marge nord du bassin d’Aquitaine. Du Quercy aux Charentes,
un golfe étroit s’ouvre progressivement & I'Cuest sur le domaine atlantique.

A l'extrémité orientale de ce golfe, les tidalites calcaires (dépdGts
sédimentaires rythmés par les marées) connues sous le nom de "Pierre du Lot”,
surmontent le dernier repére biostratigraphique basé sur les ammuonites:
I'horizon 3 Gravesiana du Tithonien basal, soit un dge de 140 millions
d'années (Ma) (Hantzpergue & Lafaurie, 1983). Cette datation rigoureuse
permet de situer le gisement de Crayssac dans la succession des plus célébres
gisements fossiliféres du Jurassique terminal. Les niveaux supérieurs de la
"Pierre du Lot" (Formation de Cazals pro-parfe) occuperaient une position
stratigraphique intermédiaire entre les "Couches de Solnhofen” (Baviere),
localisées dans la partie inférieure de la zone & Hybonotum et le gisement de
Canjuers (Provence) daté de la Sous-zone & Mucronatum (base de la Zone a
Darwini), (Mazin et gl.,1997).

Dans son ensemble, I'épaisse formation carbonatée du Tithonien quercynois
se compose d'une suite de séquences d’accrétion dont le terme sommital
correspond A des niveaux de calcaires micritiques laminés. Les couches les plus
fossiliféres appartiennent au terme L3 de cette succession. Il s"agit d'une
cinquantaine de centimétres de calcaire sublithographique laminé, gris clair
ou beige, se débitant en dalles centimétriques a surface plane. La structure
laminée résulte d'une alternance de minces feuillets de micrite argileuse et de
lits infra-millimétriques microsparitiques. Le plus souvent, les feuillets
micritiques sont regroupés en faisceaux de cing ou six unilés suggérant une bréve
périodicité du rythme sédimentaire. La surface des feuillets est fréquemment
marquée par de nombreuses figures sédimentaires: microrides d’oscillation
interférentes, polygones de dessiccation, microchenaux et impacts de gouttes de
pluie attestant d'émersions temporaires.

L'observation au MEB d‘abondants coccolithes du genre
Ellipsagelosphaera indique des eaux peu profondes, marquées par une
dessalure plus ou moins poussée, mais surloul exceptionnellernent calme,
I'agitation du milieu n'étant pas propice aux Coccolithophoridés (Busson et
al., 1992).
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Ajnsi, un milieu de dépét particulierement calme et un sédiment d'une
grande finesse ont abouli & une fossilisation exceptionnelle, permettant
notamment la conservation de détails de l'ordre du dixigéme de millimétre,

NLLA COMMUNAUTE REPTILIENNE DE CRAYSSAC

L'exploitation scientifique de ce gisement paléontologique est menée depuis
1993, avec une intensification depuis 1998, Hormis 'exceptionnelle faune
reptilienne décrite ci-dessous, les restes paléontologiques recensés a ce jour
incluent notamment des crustacés (Aeger sp., Archaconiscus sp.), de rares
mollusques marins, lamellibranches (Corbuiz), ammaonites (Gravesin), de
rares spécimens complets mais de trés abondants restes isolés de poissons
(Pholidophoridés, Sémionctidés et Ophiopsidés). Plus de 500 m® ont été
finement exploités, livrant un trés grand nombre d'empreintes et de pistes
d'invertébrés et de vertébrés. Prés de cinquante taxons et ichnotaxens (taxons
fondés sur des traces) ont jusqu'a présent été mis en évidence incluant
notamment une vingtaine de taxons reptiliens,

AL Les tortues

Leurs restes osseux sont rares, mais de nombreuses pistes et empreintes isolées
sont trouvées dans les niveaux intertidaux finement feuilletés, attestant de
leur fréquentation de la lagune & marée basse (figure 1). Les empreintes de

Figure 1: A, portion de piste d'une petite tortue littorale, B, empreinte isolée de main d'une
plus grosse tortue. Tithonien inféricur, Crayssac (Lot). Echelles = 10 em. (Remarque:
cerianes photographies d'empreintes peuvent apparaitre en relief au lecteur. T sagit d'un
effet d'anqm.-, qui disparait la plupart du temps enfalsant pivater la photographie d'un
~guar, ou d'un demi {our vers la gauche).




mains et de pieds sont formées de traces de doigts bien individualisés, se
terminant par des griffes, et entre lesquels on peut parfois observer des
palmures. On peut aussi remarquer la trace laissée par 'extrémité de la queue
sur certaines pistes. Cette structure des pieds et des mains permet une
locomotion 2 la fois aquatique et terresire, convenant parfaitement 2 la vie en
milieu littoral de ces petites tortues, supposées habitantes permanentes de la
vasiere. Ne possédant pas de palettes natatoires, ces tortues ne pouvaient
certainement pas s'aventurer en pleine mer et représentent des populations
littorales. La dimension des empreintes témoigne de tailles trés différentes,
allant de moins de 10 am 4 1 m de longueur, plusieurs taxons sont probablement
présents. Des empreintes de ichnogenre Salfosauropus, découvertes dans le
gisement de Cerin (Ain), ont également été trouvées & Crayssac, isolées et en
courtes pistes. Ces traces, souvent assocides par paires transversales,
initialement attribuées 3 des "dinosaures sauteurs” par Bemier ef al. (1984),
pourraient étre celles de tortues nageant en eau peu profonde et dont les pattes
postérieures touchent parfois le fond, comme I'a suggéré Thulborn (1989).

B. Los crocodiliens

Leurs restes osseux ne sont pas rares dans le gisement, essenticllement sous la
forme d'ossements isolés, bien qu'un spécimen juvénile incomplet en connexion
ait été décrit ( Hantzpergue et Lafaurie 1991,1994 ) (figure 2) . Il s'agit de

Figure 2: ?Mmen incomplet de jeune crocadilien attribué & Steneosaurus sp. Tithonien
intéreur, Crayssac (Lot). Echelle = 10an.




;

3

—

Figure 3: A, empreinte isalée d'une main droite de crocodilien. B, portion de piste d'un
petit crocodilien. Tithonien inférieur, Crayssac (Lot). Echelles = 10 cm.




crocodiliens thalattosuchiens, c'est 3 dire de formes adaptées au milien
marin. La majorité des restes (squelette incomplet, dents, osiéodermes), sont
attribués & la famille des Téléosauridés, plus exactement au genre
Steneasaurus. Mais ces crocodiliens apparaissent aussi sous forme de pistes.
Ces pistes, constituées d’empreintes de pieds tétradactyles, de mains
pentadactyles et d'une trace de queue, présentent une morphologie similaire &
celles que peut laisser un crocodilien actuel, comme le montrent les
expérimentations en cours sur Crocodylus nilaticus (Billon-Bruyat et Mazin, en
préparation). Ces pistes de crocodiliens sont les plus anciennes clairement
identifiées connues a ce jour (figure 3). Elles ont été formées par de frés petits
individus (30 & 70 cm de longueur évaluée), ce qui pose le probléeme de la
présence d'un grand nombre de formes de petite taille, peut-2tre des juvéniles,
dans la lagune de Crayssac.

C. Les dinosaures

La présence de dinosaures n'est révélée que par des pistes, laissées par des
animaux bipedes, sur différents niveaux. Les empreintes sont digitigrades,
généralement tridactyles, mesaxonigues (le doigt central est le plus
important), aux doigts effilés, se terminant par des griffes, attestant la
présence de différents dinosaures théropodes (Saurischiens), de taille petite a
movenne (50 ¢m 3 2 m de hauteur). Plusieurs pistes sont attribuées a
lichrogenre Eubronies, avec des empreintes d'environ 20 cm de long, aux doigts
larges, dont une piste de 14 m (fgure 4). Un animal aux doigts plus fins a laissé
deux pistes, dont une qui 4 la particularité d’étre composée d'empreintes
tétradactyles (trace supplémentaire formée par le doigt I, équivalent de
I'ergot), et présentant la trace du métapode; ce théropode est
occasionnellement passé en position plantigrade, afin d’assurer son équilibre
lors d‘un déplacement sur un substral trés meuble, comme ['atteste la
profondeur inhabituelle de ces empreintes. Un troisieme type de piste, inconnu
par ailleurs (deux pistes de 2 m ¢t 11 m), présente des empreintes didactyles
d'une longueuvr de I'ordre de & cm, appartenant probablement & un dinosaure de
la taille d'une dinde et fonctionnellement didactyle. Dans des niveaux supra-
tidaux, des empreintes de sauropodes et d’omithopodes ont été chservées.
Indépendamment de variations dues au substrai et a la dynamique des
animaux, la différence de morphologie entre les empreintes laisse supposer
gu'au moins trois espéces de dinosaures théropodes étaient présentes. Ces
dinosaures théropodes, c'est-a-dire des carnivores, sont les prédateurs majeurs
des chaines alimentaires de ce littoral, visiteurs occasionnels ou réguliers de
la vasitre, venant se nourrir & marée basse de poissons échoués, voire de
tortues et/ou de jeunes crocodiles. Dans les gisements de calcaires
lithographiques du Jurassique supérieur européen, seuls deux squelettes de
dinosaures ont ét¢ découverts ( 4 Canjuers, dans le Var et Solnhofen, en
Baviére), appartenant au petit théropode Compsognathus. Les pistes de
Crayssac améliorent notre perception de la biodiversité théropodienne dans
ces écosystémes littoraux du Jurassique terminal européen.
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Figure 4: empreinte (A} ot dessin interprétatf (B} d'un pied droit de dinosaure théropode
attribué a l'ichnogenre Eubrantes, Tithonien inférieur, Crayssac (Lot). Echelle = 10 cm,

D. Les ptérosaures

Les ptérosaures sont représentés par de rares ossements isolés dans les niveaux
finement feuilletés, qui correspondent 3 des restes occasionnels déposés dans la
zone de balancement des marées. Cependant, le groupe est trés bien représenté
par des empreintes et pistes, de loin les plus abondantes dans le gisement, au
sein desquelles au moins trois nouvelles ichnoespéces du genre Pteraichnus
Stokes 1957 sont identifiables (Mazin ¢t al., en préparation), ce qui atteste une
importante fréquentation du site a marée basse. Ces pistes ont permis de
confirmer l'allure quadrupéde des ptérosaures lors de leurs déplacements au
sol (Mazin et al. 1995, 1997), hypothése avancée par Stokes en 1957 & partir
d'une courte piste provenant du jurassique supérieur de la Morrison Formation
(USA). Cetie quadrupédie a été vérifiée dans tous les gisements du Jurassique
et du Crétacé on ont été par la suite découvertes des empreintes de ptérosaures.
Les pistes de Crayssac ont été laissées par des ptérosaures ptérodactyloides de
dimension variable, allant de la taille d'un moineau A celle d'un goéland.



Les traces de pieds sont téiradactyles, allongées, chaque doigt étant
termingé par une griffe (figure 5A). Certaines empreintes trés bien conservées
présentent de nettes marques de membranes interdigitales. Les traces de mains
sont de morphologie surprenante {(figure 5A}. Tridactyles, les trois marqueés de
doighs sont orientées selon frois axes: vers I'avant pour le doigt I, latéralement
pour le doigt 1l et vers Varriére pour le doigt 1. Cette disposition est due d la
rotation vers l'extérieur imposée a la main lorsque celle-ci était posée au sol et
que l'aile était repliée verticalement le long du corps.

Les traces isolées sont trés nombreuses. Plusieurs centaines ont &té
préparées, mais des milliers sont potentiellement disponibles dans le
msement, ce qui représente un cas unique au monde. Leur densité peut atteindra
50 empreintes au métre carré sur certains niveaux. Les plus petites empreintes
de pieds ne dépassent pas 10 mm de long, alors que les plus grandes atteignent
%8 mm (avec des mains correspondantes, respectivement de 12 3 110 mm). Ces
empreintes sont souvent organisées en pistes plus ou moins longues, dont 21 ont
élé dégagées, permettant de suivre un ptérosaure sur plusieurs dizaines de pas
successifs (figure 5B). La caractéristique essentielle de ces pistes tient dans la
largeur relative des pistes de mains et de pieds: les mains sont tenues plus
éloignées du corps que les pieds. Une autre caractéristique tient dans la
position relative des mains ef des pieds: les mains sont toujours imprimées en
arritre des pieds (sauf dans le vas d'un brusque changement de direction on
elles peuvent précéder le pied). L'étude de ces pistes a permis de reconstituer
le cycle de locomotion des ptérosaures pltérodactyloides de Crayssac. Ce cycle
est particulier, alternant des phases de tripodie et des phases de dipodie,
tantdt latérales tantdt diagonales, accompagnées d'un dépassement
(overstepping) du pied sur la main (ce qui explique que les empreintes de mains
se situent en arriére des pieds).

IV.FONCTIONNEMENT DE LA LAGUNE DE CRAYSSAC

Le gisement de Crayssac est caractérisé par I'abondance des empreintes et
pistes, la plupart du temps trés bien conservées. La prédominance des
empreintes par rapport aux restes osseux présente le grand intérét de révéler un
lieu de fréquentation, donc potentiellement une communautlé vivante in siti, en
dehors de toute forme de transport post-mortem des fossiles. Nous sommes donc
en présence d'un écosystéme littoral du Jurassique supérieur, soumis i
l'alternance des marées. Il est cependant trés difficile (voire impossible)
d'associer des ichnotaxons & des espéces connues basées sur des éléments
squelettiques. La résolution de lecture de cette communauté vivante, comme
c'est le cas de la pluparl des sites & empreinles, ne peut done se faire qu'a un
niveau taxinomique plus élevé (par exemple: "dinosaures théropodes” ou
“ptérosaures ptérodactyloides™). Cependant, ce qui peut apparaitre comme
une resiriction du point de vue de Videntification stricte des espices (liste
faunique spécifique), n'est que peu contraignant pour l'analyse de ce
paléoécosystéme littoral dans lequel an peut caractériser une biocénose
(communauté vivante in sifiy Teprésentée par des ichnotaxons et quelques
taxons) et un biotope (environnement sédimentaire).
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Figure 5: A, empreinte de pied et de main droite d'un g_eﬁt &
l'ichnogenre Pleraichnus. B, reconstruction d'une portion de piste de Pleraichnus 1sp.

ﬁ'mn:?en inférisur, Crayssac (Loth
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Cet &cosystéme est représenté & Crayssac par l'association occasionnelle de
trois types de communautés: une faune continentale (visiteurs), une faune
littorale (habitants de la lagune) et une faune marine (formes aquatiques
échouées ou piégées i marée basse). Les repliles y sont trés fréquents et
apparaissent en tant gue consommateurs de fin de chaines (dinosaures,
ptérasaures, crocodiliens).

Cet assemblage faunique ainsi que les caractéristiques sédimentaires du
niveau exploité confirment le contexte paléocenvironnemental du gisement: il
s'agit de milieux inter- a supratidaux, développés dans une vaste lagune ou
vasiére carbonatée, o se mélent alternativement des influences marines et
continentales. Chaque marée haute inonde la vasiére, sous un régime de faible
énergie (pas de vagues ni de ressac) et y dépose un fin film de boue carbonatée.
La marée descendante laisse derriére elle de grandes flaques d'eau qui piégent
des animaux marins (crustacés, mollusques, poissons). Tortues et crocodiliens,
probables habitants permanents de la vasiére, ainsi que des prédateurs
continentaux (dinosaures, ptérosaures), exploitent ces ressources alimentaires.
Le gisement correspondant 4 une zone intertidale élevée, les périndes
d'exondation sont longues entre deux immersions, atteintes seulement en fin de
marée haute. La boue s'asséche rapidement, ce qui se traduit par les réseaux de
fentes de dessiccation, et s'encroiite en surface, ce qui met les empreintes a
l'abri de la destruction. A ce mode de préservation s'ajoute la grande finesse de
la boue, ce qui explique 'excellent état de conservation des traces a Crayssac.

V. CONCLUSION

La qualité de préservation, l"abondance et la biodiversité des fossiles et
ichnofossiles de Crayssac en font un nouveau Lagerstitte (site dans lequel la
fossilisation a un caracteére exceptionnel par son abondance et sa qualité). En
Europe, dans le Jurassique supérieur, Crayssac peut étre comparé aux gisements
de calcaire lithegraphique de Solnhofen, en Baviere, Canjuers, dans le Var et
Cerin, dans |'Ain). Cependant, & Crayssac, la caractérisation de la
communauté vivante, excluant toute forme de transport posi- mortem dans le
cas des empreintes, permet de révéler la structure et le fonctionnement d'un
écosysteme vieux de 140 Ma, dominé par les reptiles. D'autre part, la
biodiversité du gisement de Crayssac vient augmenter la différence faunique
supposée entre le Tithonien (Jurassique terminal) et le Berriasien (Crétace
basal). Ceci vient renforcer I'idée selon laquelle I'apparente crise biologique
de la limite Jurassique/Crétacé pourrait étre due 3 un “effet Lagerstitte”,
biais introduit par l'abondance de ces gisements du Jurassigque supérieur.
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1% Colloque Herpétologique Franco-Belge

VIRTON (Lorraine belge), 6-8 juillet 2001

Premiére annonce

La Société Herpétologique de France ct l'association belge: Aves (Groupe de travail
Rainne) organisent le 1% Collogue franco-belge d'herpétologic. Ce sera le 30°™ congrés
annuel de la S H F et le 2*m¢ Colloque herpétologique d'Aves. La SHF fétera donc ses
trente ans en passant la frontibdre.

Ca colloque privilégiera les contacts entre herpétologues de France et des pays du
Bénélux. Dircctement apris le stage annuel prevu en Lorraine, il se déroulera dans
l'extréme sud de la Belgique. La petite ville de Virton, distante d'a peine dix kiloméres de
la France, accueillera les congressistes. Malgré 1a proximité d'f piles économiques
importants, comme Luxembourg, le colloque sera “campagnard”™.

Au cocur d'une pégion (la Gaume) dont la biodiversité ost roconnue, les activités sc
répartiront entre deux sites d'une municipalité qui est le principal centre culture] et
d'enseignement de la région. Des transferts aisés permetiront de passer de Virton &
Buzenol, centre pédagogique installé en pleine forét.

Les thémes principaux du congrés serant:

1.- Les Amphibiens el les Repliles dans la recherche scientifique contemporaine:
euvent-ils constituer de bons modéles?
Co théme inclura mmmedéveio;?:ement particulier:
"Trente ans d' herpétologie francophone™,

i.- La gestion conservatoire de 1'herpéto faune,
brillant probléme dactualité dans le contexta de 1a gestion des milieax.

3. Répartition de I'herpétofaune en Belgique
et dans le nord-ouest de i'"Europe

4.- Pes communpications libres ¢t des résultats de nouvelles théses de doclorat s'y
ajouteront.

Des communications écriles, des expos photos, des vidéos, la présence d'une imfu:ulﬁnte
librairie nature-herpéto, la mise & disposition de nombreux documents nakure hcjes, des
démonstrations de logiciels, des stands de présentation compléteront les centres d'intérst
d'un Colloque, auquel nous espérons pouvoir vous praposer, exceptionnellement, un
accts gratuit. Tout cod, sans compter une litanie de menus plaisics offerts par un terroir
riche en saveurs et en biéres, dont la célébre bigre trappiste de I'abbaye d'Orval.
Mous espirons pouveir vous accueillir en Gaume en juillet prochain.

5i vous &tes intéressé (g) a participer, si vous souhaitez présenter une communication, un
stand ou une de vos réalisations:

Renseignements et correspondance (Organisation du collogque):
- Jean-Paul Jacob, Aves, Société d'Etude et de Protecition des Olseaux, Batraciens, Rephiles
et Mammiferes, 36 rue de lz Régence, B - 4000 Ligge,
tel. (32) B1.569169, fax (32) 42221689
E-mail: jp-jacob&infonic.be
- Claude Miaud, Université de Savole,
UMR CIRS 5533, Bivlogie des Populations d'altinede.
F - 73376 Le Bourget du Lac Cedex
tel (33) 4 79 75 RS B, fax : (33) 4 79 75 83 B],
e-matl: claude.miaud@univ-savoie fr

A partir de janvier, le collogue sera en Hgne sur Internet via le site:
g/ fmrwawalloniebe/dgme/ong/ aves
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STAGE DY HERFETOLOGIE
organisé par la Société Herpétologique de France, avec le concours
du Conservatoire des Sites Lorrains et du Parc naturel régional de Lorraine.
du 30/06/2001 au 5/07/2001 en Lorraine

Cr stage s'zdresse particulibrement gux enseigmanls, fladiants, animaleurs nelure, personel des
fablissements zoologigues, pékfrinaires, personns] des fablissements of assoctations de gestion des milieuy
natursls gyt & connaitre la J':.,;-’ao; ¢, Véralegie des amphibions ot repifles. Mais tous les amabeurs y somi les
biememus, Line altestalion ser iprée en fin oF stage

Ce stage sera particulifrement axé sur des exemples de gestion dea milieux favorable aux
amphibens

Programme:

- Apergu sur la classifcation des Amphibiens et des Reptiles

- Les Amphibiens et les Reptliles de France : systématique, biologie, écologie. comportement,
exercices de détermination, distribution géographique, enquéte de répartition en France...

- Ohservations sur le terrain des espdees ot des millow:

* dévouverte autour de Saint-Avold de sites 3 Crapaud vert

* les dtangy 3" Amel ot de Lachawssée o los travaux de ceéations de mares {principalement pour
les populztions de Tritons crétes et de Reinette arboricols),

* carridres sur Jaillan (ou autres sites au noed de Metz) pour le Pélodyte, le Calamite et bicn
d'autres cspioes,

* farte station de Sonreurs sur Tresauvaux (53} avee los travane de suivi des populations et des
divers aménagements réalizss,

* le Mont-saint-Ouentin (aux portes de Metz) pour découveir les populations parmi les plus
pordiques de Vipboe aspic,

* Ia farét de la Reine pour ses ensembles de mares fonestibnes ot d'éangs {rainette, Tritons crété,
alpestre, palmé, ponctud, salamandre, Grenouille rousze, crapa ud commun, petite
grenpuille verte, grenouille verte, couleuvee & collier, 1ézard vivipare)

* Sauloures les Nancy ef mesures compensatoines pour sauver des populations de Tritons crétés
menacéss par un trace routier.

e f'Tt‘?Iﬁ'ﬂ'md de sortis reste modulable et sera affing pour Eaﬁn de {année avec ajout éomiuel d'une

escapade e Alsace (powr les stolfons ef les Iranau réalisds pour le Crapawd nerh, le Crapaud Calamile, le
lézard vert... & négocier aver nos colliyuss alsariemsh

- Projection de films vidéos

- Législation sur la Protection des Amphibiens et des Reptiles

- Indtiation & Ja photographie

Iatervenants: {provisoire)

I.P. BARON, Probssenr de Scignces Natarelles, La Rochelle {(ex, vice-président de 1a SHLERR
GUYETANT, Professeur & I'Université de Chambéry {ex. Président de la S HE.);B. LE CARFF,
Maitre de confétences 3 1TIniversitd de Rennas {a Président de 1a S.H.E); | LESCURE, Chargé de
Recherches Honoraire, CN.ELS., Paris (ex. Président de la 5 HF.); G. MAULLEALU, Chargéd de
Recherches, C.N.BS,, C.EB.C{ Président Honoraire de la SH.F); F. MULLER, Charge de mission
au Conservatoire des Sites Lorraing; L. GODE, Responsable du Service Environnement du Parc
matunel régiznal de Lorraine

Caonditions de participation :

Le prix indicalif demandé sera de 1 900 francs {1 70 francs pour les membres de la 5.H.E). Ul
comprend ey frals de stage suivants - hébergements of repas du samedi 30 fuin 2001 an jeadi 5
juillet au matin,

Apporder: bottes {suttout en Lomaing!), impermidable, appardl photo, jumelles, produits anti-
rriLs g Les..

Inscriptions: Le nombre est limité 3 25 stagiaines. Age minimum 18 ans, Les candidats prévenus
quils sont admis au stage (les 25 premiers prés-inscrits) devront verser ebligatoirement 309
francs d'arrhes pour que leur inscription sait défnitive.

Renscignemenls, inscnptions :
rancs MULLER, Conservatoires des sites lormains;  Mairie de Nonsard,
6 rue de Vipneulles, 55 210 NONSARD: Tel: 0329900440 Fax: 03.29.50 'I}-'lr 2]




SOCIETE HERPETOLOGIQUE
DE FRANCE

Association fondée en 1971
agréde par e Ministére de I'Environnement

Siége social
Université de I"aris VII, Laboratoire d"Anatomie Cumparée
2, place Jussicu, 73251 PARIS Cedex 05

Secrétariat
Michelle GARAUDEL
Impasse de I'Eglise, 35450 MECE

Trésorior
Frédéric TARDY
Réserve Africaine, 11130 SIGEAN

ALDRESSES UTILES

Responsable de la rédaction : R VERNET, Foole Nommale Supérieurs, Laboratoire d*Ecologie,
+0, rue d"Ulm, 75230 PARES Cedex (5

Responsable de la commission de répartition : |, LESCURE, Labomtoire Amphiblens-Reptiles,
Musfum Natanal d'Histoire Nalurcelbe, 25, roe Cuvier, 73005 PARIS

Responsable de la commission de protection : A. DUFRE, 181, boulevard Pasteur, 94360
BRY-SUR-MARNE

Responsable de la commission de terrariophilie : B SIMON, 12, rue Q.0 Bondon,
20 PLOUGASTEL DAOULAS

Responsable de la circolaire d'annonces : [ ANDRE, 5, rue Paul Gaugnin, 77350 MOISSY
CRAMAYEL

Hesponsable des archives et de la bibliothéque : G. MATZ, Université d'Angers, Laboratoire de
Biodogie animale. 2. boulevard Lavolsier, 46045 ANGERS Cedex

Responsable sechon parisienne : [T ROCHELET, 21, avenue de la Pomemerais, TA520 LIMAY
Responsable du groupe Cistude : A, VEYSSET, 3, rue Archiméde, 21420 MORANGIS

Responsable du groupe venine : M. LTAND, 1101, rue de Nointel Autreville, Breuil-Le-Sec
AOADD CLERMONT

Responsable du Club Junior : ¥, SERRE-.COLLET, 35, rue Edoward Vaillany, 94140 ALFORTVILLE



SOCIETE HERPETOLOGIQUE DE FRANCE

Aczeriation fondée en 1971
agréde par le Mindstere de I'Environnement le 23 février 1978

COMSEIL DYADMINISTRATION (2000-2001}

Présidente : Sabine RENOUS, Labaratoire d"Anatomie Comparée, Muséum National d"Histoire
Maturelle, 35, tue Duffon, 73005 PARIS

Vice-Frésidents : Claude MIAUD, Université de Savoie, UFR Centra Interdisciplinaire Soientifique
dela Monlagne, , UMB CNRS 5553, Laboratoire de Biologie des Populations
draltitade, 73376 LE BOURGET DU LAC
‘Thierry FEETEY, Laboratoire d"Evolution des Systémes Naturels et Modifiss,
Universitd de Renpes [, avenua du Général Leclere, 35042 REMNES Cedex

Secrétaire générale : Michelle GARAUDEL, [mypazse de [Eglise, 35450 MECE

Secrélaire adjoint : Franck PAYSANT, 1, rue jean Brulelou, 35700 RENNES

Trésorier: Fridére TARDY, Béserve Afrcaine, 11130 51GEAN

Trésorier adjoint : Frandis MULLER, 2, ree de Champagne, 3470 PANNES

Autoes membires du conseil - Bemard LE GAKFF, FRoland SIMON, Boland YERNET.
Alain VEYSEET

Membres d'honneur : Guy NAULLEAL (Cebas/CNRS, 79360 CHIZE),
Gilbert MATZ {Fac. Sciences, 4045 ANGERS),

ADMISSIONS

Les edmissions & la S.H.T. sont décidéss [;&ar le Conseil d"Administrabion sur propasition de deux
membres de la Sociétd (art. 3 des statuts). Nenvoyez volre colisation au secnflaine géindral quiapois
avoir requ Faves dadmission du conseil.

COTISATIONS 2001 MEMBERSHITS

Tarifs (France, Curope, Afrique) Tanx annuel Thalletin Total

. adhérents de moins de 25 ans ix1] + L1 = MO FF
cadhdrenls de plus de 23 2ns 150 = 100 = 250 FF
. bignfaiteurs ; minimum = A50TF
. mermbne conjoint = 150 FF
- ciub junior = 120FF
Tanfs (Amérique, Asie, Dcéanie) 30 - 30 = G0 USs

ABONNEMENTS / SUBSCRIFTIONS to SHF Bulletin
France, Europe, Afrique 300 FF
Amérigue. Asie, Doéanie = Thas

Le service de la revue est assund anx membres A jrur e la cotisation.

To vur members in America, Asia or Pacific area : The SHF Dulletin is a quartecdy. Our ratas
inclade the airmail potage in arder o ensure 2 prompl detiv.:r}',

Modaltités de paiement
1. Chique postal & 'ardre de la SHF, CCP 3796-24 R PARIS
L Chixgue bancaire & U'nndre de lo SHF - envoi direct an secrétaire général (edresse d-dessus).
3 Mows rappelons gue les dons ou cotisstions de soutien sont les bisavenus.

Changemernt d'adresse
N'omettez pas de signaler sans retard au secrdtaire tout changement d'adressa.

BIBLIOTHEQUE
Les périndigues oblenus par la 5.H.F. en échange aver les autres sociétés {liste publide dans le
bulletin, ainsi qu'une bibliothéque des tieds 3 part sont regroupds au Labomtoine de Biglogie Animale
({Faculié des Sciences, 2, boulevard Lavoisier, 44145 Angers Cedex). Les articles de ces periodigques
peuvent Choe consultes sur demande adressde 3 G, MATZ En outre, nos demandons aux auleurs
d'envoyer leurs ravauy ricents en X exemplaines & cette bibliothégque.



