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LILLE

Problémes actuels en paléonfologie des Vertébrés paléozoiques

Extant problems in Palaeozoic vertebrate palaeontology

par Alain BLIECK (*)

Résumé. — Aprés une présentation bréve de guelques méthodes d'analyse introduites
récemment en paléontologie des Vertébrés (en phylogénie. biostratigraphie et paléobiogéo-
graphie), quelques exemples concrets sont choisis au cours du Paléozoique (origine des
Vertébrés, faunes silurodévoniennes, origine des Tétrapodes, faunes permocarboniféres).

Abstract. — A short review of some recent analytical methods is given, concerning

phylogeny, biostratigraphy, and biogeography.

Then a few examples are chosen, viz., the

origin of vertebrates, the Siluro-Devonian faunas, the origin of tetrapods, and the Permo-

Carboniferous faunas.

INTRODUCTION

Le but de cet exposé est de donner une idée de
quelques-uns des résultats récents obtenus en paléonto-
logie des Vertébrés, et non de survoler I'ensemble des
acquis de cette discipline. Etant donné mon propre
domaine de recherche, j’ai fait un choix d’exemples,
orientés sur les Vertébrés inférieurs du Paléozoique
et les problémes de paléobiogéographie.

Dans une premiére partie, je donnerai un apergu
de certaines des méthodes d’études nouvellement intro-
duites, avant d’aborder, dans la deuxiéme partie, quel-
ques exemples concrets. Certains de ces résultats ainsi
que de nombreux autres peuvent étre retrouvés dans
des ouvrages de paléontologie a I'usage des enseignants
et étudiants, en particulier ceux de Ginsburg (1979),
Hublin (1981), et dans les fascicules spéciaux de cer-
taines revues (Dossiers Histoire et Archéologie, n® 73,
1983 : La Grande Enigme de ['Evolution; n® 102,
1986 : Sur les Pas des Dinosaures; Bibliothéque pour
la Science, 1983 : Les Animaux Disparus). On y trouve
de nombreuses illustrations. Quelques titres en anglais
constituent aussi une approche moderne du sujet [Moy-
Thomas et Miles, 1971; British Museum (Natural
History), 1979 ; Cocks ed., 1981 ; Forey ed., 1981].

. — NOUVELLES METHODES D’ANALYSE

Tous les domaines d'intervention des paléontolo-
gues vertébristes ont été, sinon bouleversés, du moins
agités par l'arrivée de méthodes d’analyse différant

sensiblement de ce qui se faisait ** traditionnellement ',
et ce depuis environ 15 ans. Le cas le plus débattu
restera probablement dans les mémoires celui de la
méthode d’analyse des caractéres qualifiée de * cla-
distique .

Formalisée dans les années 40 par Willi Hennig,
entomologiste allemand, oubliée aprés-guerre comme le
fut ’hypothése de Wegener sur la dérive des continents
(Fliigel, 1984), redécouverte outre-Atlantique par quel-
ques scientifiques bilingues, cette méthode a été réintro-
duite en Europe en 1968, & Stockholm, au Symposium
Nobel 4 (Brundin, 1968), puis enseignée en France dés
1973 par Robert Hoffstetter (voir I'excellent historique
de Dupuis, 1979). Elle fut dés lors adoptée par nombre
de vertébristes du Muséum National d'Histoire Natu-
relle de Paris, en relations permanentes avec leurs
collégues du British Museum (Natural History) de
Londres, avant de faire tache d’huile. Plusieurs polé-
miques ont marqué cette période de vives discussions
et elles ont parfois © dérapé” sur des domaines non
scientifiques.

Cette analyse fut baptisée  cladistique ” par un de
ses adversaires les plus acharnés, Ernst Mayr, I'un des
fondateurs de la théorie synthétique de [Pévolution.
Elle n'est cependant rien d’autre qu'une analyse des
caractéres, mais de tous les caractéres débouchant sur
des schémas de relations de parenté. Elle se veut a priori
indépendante des données biostratigraphiques donc se
démarque de I'analyse * stratophénétique . Enfin, ses
partisans en ont développé un corollaire biogéographi-
que. Pour ces raisons, les trois aspects phylogénique.

(*) Université de Lille 1. Sciences de la Terre, GRECO 7 du C.N.R.S., 59655 Villeneuve d'Ascq Cedex.
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biostratigraphique et biogéographique seront analysés
successivement.

1) Analyse phylogénique.

En principe, 'analyse cladistique est applicable aux
groupes actuels dont on connait I'embryologie et le
développement ontogénique (séquence d'apparition des
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Fig. 1. — Le bélier, le goéland et le saumon. Deux de ces
animaux doivent étre plus étroitement apparentés entre eux
qu'avec le troisiéme. Ils doivent donc étre en relation selon
I'un des trois schémas présentés. Le bélier et le goéland ont
en commun au moins une homologie, I'organisation des os
des membres, absente chez le saumon. Le bélier et le goé-
land sont donc plus proches parents. La solution 3 est la
bonne. [D'aprés Brit. Mus. (Nat. Hist.) ed., 1979, p. 13].

Fig. 1. — The sheep, the herring gull and the salmon.
Two of them must be more closely related to each other
than either is to the third. So they must be related in
one of the three ways here shown. The sheep and herring
gull share at least one homology, the arrangement of bones
in the forelimbs, not shared by the salmon. So the scheme
3 is correct [after Brit. Mus. (Nat. Hist.) ed., 1979, p. 13].

caractéres du jeune a I'adulte). Dans cette démarche,
la “loi de récapitulation embryologique ” (formulée
en 1824 par A. Serres; cf. Bourdier, 1959, p. 888)
est considérée a priori comme valide sauf cas contraire
avéré (“ I'ontogénie récapitule la phylogénie ).

L’analyse des caractéres porte au moins sur trois
taxons différents (espéces ou taxons supraspécifiques),
'un servant de témoin a4 la comparaison des deux
autres. Dans un tel cas simple, il y a trois solutions de
parenté possibles (fig. 1). Dans [I'exemple choisi, le
goéland et le bélier ont au moins un caractére en com-
mun que le saumon n'a pas: la structure des membres.
C’est donc la solution 3 qui doit étre retenue.

Fig. 2. — Considérons une espéce de plus que dans le cas
précédent : la chauve-souris. Cet animal a des membres dont
'anatomie est trés proche de celle des membres du bélier
et du goéland. Il leur est donc plus étroitement apparenté.
En outre, chauve-souris et bélier ont des poils que le goé-
land n'a pas. La chauve-souris et le bélier sont donc plus
proches parents [d’aprés Brit. Mus. (Nat. Hist.) ed., 1979,
p. 14]. Chacun des éléments suivants “ 443", “44342 ",
“4434+24+1" est qualifié de monophylétique (issu d’une
seule et méme espéce ancestrale et comprenant tous ses
descendants). Les sous-ensembles 4 et 3, “443" et 2.
“44342" et 1 sont qualifiés de groupes fréres (issus
d’une dichotomie).

Fig. 2. — Consider now one more animal, a bat. It has
the same pattern of bones in its front limbs as the sheep
and the herring gull. So they are more closely related.
The bat and the sheep have hair, but the gull does not.
So the sheep and bat are the two most closely related
[after Brit. Mus. (Nat. Hist.) ed., 1979, p. 14]. Each of
the following groups “ 4437, “ 443427, “4434241"
is a monophyletic group (having evolved from a single
ancestral species and comprising all its descendants). The
subgroups 4 and 3, “ 443" and 2, “4+34+2" and 1 are

sister-groups.
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Si on élargit I'analyse 4 un quatriéme taxon, la
chauve-souris (fig. 2), qui présente une structure des
membres homologue de celle du goéland et du bélier,
on arrive & la conclusion que la chauve-souris appar-
tient au méme groupe que ces deux espéces. L'embryo-
genése, la morphogenése, I'anatomie montrent que la
chauve-souris a plusieurs autres caractéres partagés
avec le bélier, mais pas avec le goéland (les poils, la
lactation, etc.): la chauve-souris est donc plus proche
parente du bélier (“ elle présente plus d’affinités avec
le bélier ”). L’analyse peut étre élargie de cette fagon
i autant de taxcns que l'on veut.

Elle s'est révélée également applicable aux formes
fossiles. Dans I'exemple choisi parmi les Hétérostracés
(fig. 3), le Protoptéraspide (B) et le Ptéraspide (C) sont
considérés comme plus proches parents parce gu’ils
offrent un nombre et une disposition des plaques
osseuses identiques. Cette morphologie se retrouve sur
les individus jeunes (de petite taille) des Psammostéides

(A, fig. 3) qui sont donc apparentés aux précédents.
Mais comme les Psammostéides adultes développent
des éléments osseux surnuméraires, les * tesséres”
(te, fig. 3), qui n’existent ni sur les Protoptéraspides, ni
sur les Ptéraspides, les Psammostéides peuvent E&tre
considérés comme plus “ dérivés " (plus * évolués ")
que les autres. On peut remarquer que, dans ce type
d’analyse des caractéres, on n’utilise pas a priori la
répartition stratigraphique des taxons fossiles. On peut
par contre l'utiliser comme test a posteriori. Par
exemple, I'analyse phylogénique de la fig. 3 donne les
Psammostéides comme plus dérivés que I'ensemble
“ Protoptéraspides + Ptéraspides” par rapport aux
autres Hétérostracss (A, fig. 4). Or les Psammostéides
sont plus récents stratigraphiquement (B, fig. 4): il n’y
a donc pas d’incompatibilité entre les deux résultats.
Par contre, & un mveau d'analyse plus large, deux
autres taxons, les Cyathaspides et les Amphiaspides,
ont été supposés plus “ évolués " que les autres Hétéro-
stracés (C, fig. 4, d’aprés Blieck, 1982b) bien qu'ils

Fig. 3. — Reconstitution de trois Hétérostracés, un Psammostéide (A). un Protoptéraspide (B) et un Ptéraspide (O
des Vieux Grés Rouges (Dévonien): b, ¢, d, o, r correspondent aux plagues osseuses homologues sur les trois espéces.
B et C présentent une disposition des plaques osscuses identique, sans “ tesséres " (te) entre elles. Ils sont donc plus
¢troitement apparentés. Par contre. les tesséres (te) du Psammostéide, absentes sur les jeunes, existent sur les adultes :
la carapace osseuse du Psammostéide montre donc un état plus " dérivé " que celle de B et C (extrait de Blieck. 1984).

Fig. 3. — Reconstruction of three heterostracans, a psammosteid (A), a protopteraspid (B) and a pteraspid (C) from

the Devonian Old Red Sandstones: b, ¢, d, o, r represent homologous plates on the three species.
similar pattern of bony plates, without tesserae (te) in between.

B and C have
They are thus more closely related. On the psam-

mosteid (A), the tesserae, although absent on the young stages, are present on the adults @ its carapace shows a
more derived condition than that of B and C (after Blieck, 1984).
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fussent plus anciens stratigraphiquement. C’est en fait
la découverte d'un autre groupe, les Anchiptéraspides
(Elliott, 1984), de morphologie et d'age stratigraphique
intermédiaires entre ceux des Cyathaspides et des Ptéra-
spides, qui a amené & reprendre I'analyse des carac-
téres et a proposer le schéma de relations de parenté
(" cladogramme ") de la fig. 4D. Dans ce schéma, qui

tient compte des découvertes récentes, la stratigraphie
corrobore |'analyse phylogénique.

L’analyse cladistique se démarque donc, entre
autres, de l'analyse stratophénétique qui, elle, utilise
la répartition stratigraphique des espéces comme point
de départ de I’établissement des lignées et arbres phylé-
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Fig. 4. — Le schéma de relations de parenté A (cladogramme) n'est pas en contradiction avec la répartition strati-

graphique des taxons B puisque les Psammostéides (Ps), considérés comme plus dérivés, sont également les plus récents.

Par contre, sur le cladogramme C, I'ensemble “ Cyathaspides + Amphiaspides " (Cy + Am), considéré comme le plus

dérivé, était paradoxalement le plus ancien stratigraphiquement. Le schéma D qui prend en compte les caractéres d’un
groupe intermédiaire découvert récemment, les Anchiptéraspides (ANCHI), met fin 4 cette contradiction,

Fig. 4. — The phylogenetic hypothesis or cladogram A is not in contradiction with the stratigraphic record B, as

the most derived taxon, the psammosteids (Ps), is also the most recent. On the contrary, on cladogram C, the

cyathaspids-amphiaspids (Cy + Am), although being considered more derived, are stratigraphically older. The clado-

gram D, which takes care of a newly discovered intermediate taxon, the anchipteraspids (ANCHI), does not show
that contradiction.



— 347 —

tiques. Un exemple allant 4 I'encontre de cette méthode
est donné sur la fig. 5, ol le groupe de Cordés le plus
primitif, les Céphalocordés, est pourtant celui qui
“ apparait "' le plus tard dans la documentation palé-
ontologique (apparemment pour des raisons liées a la
fossilisation). Les deux méthodes s’opposent donc par
I'utilisation des données liées au temps: la stratophé-
nétique procéde “ de bas en haut " (elle part des fos-
siles pour aboutir aux actuels), la cladistique “ de haut
en bas” (elle part des données actuelles), L'analyse
cladistique semble plus opérationnelle au niveau supra-
spécifique, I'analyse stratophénétique étant d’usage
courant au niveau spécifique notamment de la part des
invertébristes, micropaléontologistes et paléobotanistes
(nombreux exemples in Chaline, ed., 1983 ; voir aussi
Lazarus et Prothero, 1984).

2) Biostratigraphie.

Pendant le méme temps mais indépendamment du
débat sur le cladisme, plusieurs méthodes quantitatives
de corrélations biostratigraphiques sont apparues. Citons
celles de Guex (1977) et Blank (1979) [voir aussi
Cubitt et Reyment (1982)]. Ces méthodes sont évidem-
ment applicables a priori a tous les groupes, Vertébrés
ou non. Je n'en ai essayé qu'une, celle de Guex, et
seulement “ a la main ", c'est-i-dire sans moyen de
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Fig. 5. — La quasi totalité des naturalistes s’accorde a

reconnaitre les Céphalocordés (Amphioxus et alii) comme
le groupe d'Invertébrés le plus proche des Craniotes (Myxi-
nes + Vertébrés s.5.) (A). Et pourtant, 'ordre d’apparition
de ces taxons (B) ne refléte pas cette phylogénie puisque les
plus dérivés, les Vertébrés (Vert), sont connus en tant que
fossiles bien avant les Céphalocordés (Ceph) et les Myxines
(Myx). Ceci serait dt aux difficultés de fossilisation de ces
derniers.

Fig. 5. — Among naturalists, the cephalochordates are
eenerally considered as the invertebrates which are more
closely related to Craniates (myxinoids or hagfishes, and
vertebrates s.s.) (A). However the stratigraphical record
(B) does not reflect this cladogram, as the most derived, the
vertebrates (Vert), are the oldest fossilized ones.

calcul, mais il s’agit 14, a mon avis, d’outils a déve-
lopper pour corréler efficacement des coupes compor-
tant plusieurs centaines ou milliers d’espéces fossiles.
Cet outil est plus précis que la méthode habituelle
fondée sur I'établissement de biozones définies a partir
de quelques espéces-index seulement (Hedberg, 1979).

J'ai donc appliqué la méthode d’analyse biochrono-
logique de Guex aux séries sidimentaires a Vertébrés
du Siluro-Dévonien (les Vieux Grés Rouges: fig. 6-7).
La séquence de base est celle de Gra-de-Bretagne ol
une biozonation a été fondée sur les Hétérostracés.
La série de Podolie, en Ukraine, offre l'avantage de
renfermer a la fois des Vertébrés et des Invertébrés ;
elle permet donc de caler I'échelle des Vieux Grés
Rouges par rapport a I'échelle chronostratigraphique-
standard fondée sur les Invertébrés (Bassin Barrandien,
coupe de Klonk, pour la limite Silurien/Dévonien :
fig. 6). Le principe consiste & ne conserver pour l'ana-
lyse que les taxons communs en tout ou en partie aux
différentes séries, chacun d’eux étant représenté par
un numéro différent (fig. 6). Partant de ces données.
cn établit la demi-matrice des spectres d’association de
chaque espéce: chaque point de la demi-matrice cor-
respond a la coexistence des deux espéces concernées
dans au moins une des coupes sélectionnées (A, fig. 7).
Puis on ré-arrange la demi-matrice en fonction de
'ordre d'apparition des espéces (B, fig. 7): ainsi l'es-
péce 1 apparait toujours la premiére dans nos coupes,
les espéces 4 et 5 étant les plus tardives et toujours
associées (fig 6). Les sous-matrices carrées compactes
(B, fig. 7) permettent alors de définir les associations
unitaires (C, fig. 7) ordonnées en fonction du temps
(D, fig. 7). Il n'y a plus qua comparer chacune des
séquences stratigraphiques de départ a cette échelle
synthétique pour établir leurs relations (D, fig. 7). On
montre notamment par cette méthode que la limite
Dowton/Ditton de Grande-Bretagne ne correspond pas
a la limite Silurien/Dévonien, contrairement & ce qui
est écrit dans les manuels.

Pourtant, cette méthode devient trés difficile a
mettre en ceuvre manuellement avec plusieurs dizaines
d’espéces; elle requiert alors les moyens de calculs
développés par Guex et Davaud (1982).

Signalons également qu'une orientation récente en
biostratigraphie a focalis¢ I'attention des vertébristes
sur l'usage d’un groupe particulier de microfossiles.
les spores; celles-c1 sont en effet présentes & la fois
dans les séries 4 Vertébrés et dans les séries 4 Inverté-
brés. Elles sont donc un outil puissant de corrélation
pour mettre au point une échelle géaérale au moins au
Paléozoique moyen et supérieur (voir en particulier
Richardson et McGregor, 1986 ; Steemans, 1986).

3) Biogéographie.

La méthode traditionnelle fondée sur la répartition
des associations fauniques liées aux facies sédimen-
taires et sur l'ordre d'apparition des taxons dans des
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aires géographiques données en fonction de I'ancien-
neté supposée des fossiles, est également contestée.
En effet, la répartition des assemblages refléte en fait
des conditions écologiques semblables ou voisines ou
il y a de fortes chances de récolter des taxons ayant
évolué par convergence : cette répartition refléte sou-
vent les conditions climatiques mais pas forcément les
relations paléogéographiques. En outre, supposer un
sens de migration entre deux aires (ou plus) a partir
de l'ancienneté des fossiles récoltés n’a pas de sens-
la migration elle-méme est invérifiable, toute décou-
verte fortuite peut venir inverser le schéma, les ** cen-
tres d'origine "' varient avec les auteurs (nombre de
centres d’origire sont identifiés a la région ol travaille
le spécialiste, ou a celle ot le plus grand nombre de
travaux a été réalisé : Europe, US.A.,, U.RS.S,, Aus-
tralie, etc.)!

Certains cladistes ont donc développé une méthode
biogéographique originale : on travaille non pas sur des

assemblages mais sur des taxons (espéces, genres ou
supra), on s'intéresse davantage aux répartitions dis-
jointes qu'aux répartitions vastes, communes. Le “ jeu "’
consiste alors a comparer la répartition de groupes
divers, ayant peu ou pas de liens de parenté entre eux
(voir un exposé succinct de la méthode in Goujet et
Matile eds., 1978 ; Matile et Goujet, 1981 ; Janvier,
1982). On établit donc les cladogrammes de plusieurs
groupes monophylétiques, composés d’espéces endémi-
ques a plusieurs aires géographiques dont on veut
analyser les relations (A, fig. 8). Si ces cladogrammes
concordent dans leurs résultats, le ‘ géocladogramme
unitaire " ainsi défini permet de proposer une séquence
de fragmentations des aires géographiques (D, fig. 8).
Ce type d’analyse fait penser immédiatement aux frag-
mentations de la Gondwanie et aux relations trans-
antarctiques. Il a été mis au point essentiellement a
partir de I'étude de faunes actuelles et vaut suriout pour
le Méso-Cénozoique mais il pose des problémes pour
le Paléozoique.
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Fig. 6. — Répartition stratigraphique de quelques Vertébrés (1 a 13), Invertébrés (Graptolites G1 et G2; Conodon-
tes C) et spores (S) dans cing coupes du Siluro-Dévonien d'Europe (d’aprés Blieck, 1984, fig. 70).
Fig. 6. — Stratigraphical distribution of vertebrates (1-13), invertebrates (graptolites G1-G2 ; conodonts C) and spores

(§) in five Silure-Devonian synthetic sections from Europe (after Blieck, 1984, fig. 70).
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Aprés ce bref apercu des quelques méthodes les
plus marquantes introduites ces derniéres années, pas-
sons aux quelques exemples choisis pour les illustrer.

II. — QUELQUES EXEMPLES

1) L’origine des Vertébrés.

En ce qui concerne l'origine des Vertébrés, on se
heurte immédiatement & un probléme de définition. Les
restes les plus anciens récoltés dans le Paléozoique

inférieur ne sont pas des animaux a vertébres mais des
fragments de tissu osseux hyperminéralisé en fluoro-
phosphate de calcium (apatite), ayant une structure
histologique particuliére a trois couches dont une
couche médiane “ spongieuse . C'est |'association de
ces deux traits qui différencie ces organismes de tous
les * Invertébrés . La méme structure osseuse existe
sur les Hétérostracés du Silurien-Dévonien (fig. 3).

Les “ Vertébrés 7" avérés les plus anciens étaient des
animaux d’une gquinzaine de centimétres de longueur
avec une carapace céphalique constituée d’éléments
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Fig. 7. — Analyse biochronologique de Guex appliguée aux Vertébrés du Siluro-Dévonien d'Europe (d'aprés Blieck,
1984, fig. 71). Les espéces 1 & 13 sont celles de la fig. 6.

A, demi-matrice des spectres d’association. — B, demi-matrice ré-arrangée en fonction de I'ordre d’apparition des taxons.
C, tableau des associations unitaires. — D, tableau synthétique des extensions verticales et corrélations stratigraphiques.
Fig. 7. — Guex' biochronological analysis, as applied to the European Siluro-Devonian vertebrates of fig. 6
(after Blieck, 1984, fig. 71).

A, half-matrix of assemblages. — B, half-matrix re-arranged according to the first stratigraphic occurrcnces, — C, table

of unitary assemblages, — D, synthetic chart of stratigraphic distributions and correlations.
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osseux jointifs, les * tesséres "'. Sans nageoires paires,
ils se déplacaient prés des fonds marins a I'aide de leur
seule nageoire caudale. 11 s'agit des exemples désormais
classiques d'Astraspis et Eriptychius de 1'Ordovicien
moyen d’Amérique du Nord (Grés de Harding et équi-
valents), d’Arandaspis et Porophoraspis de I'Ordovicien
moyen d'Australie (Grés de Stairway). Signalons égale-
ment la découverte récente d'une autre forme, Saca-
bambaspis, dans 1'Ordovicien supérieur de Bolivie
(Gagnier er al., 1986) (fig. 9).

On connait également au Cambrien des microrestes
phosphatés n'ayant pas la structure lamellaire, non
spongieuse des Invertébrés. Leur structure histologique
différenciée évoque celle des fragments de I'Ordovicien.
Citons notamment Lenargyrion et Hadimopanella du
Cambrien inférieur de Sibérie et du Cambrien moyen
de Turguie (Gedik, 1977 ; Bengtson, 1977) mais aussi

Anatolepis, récolté dans le Cambrien supérieur et
I'Ordovicien inférieur (Bockelie et Fortey, 1976
Repetski, 1978).

Nombre de paléoichtyologistes actuels se repré-
sentent donc les * formes ancestrales ' de Vertébrés
comme de petits animaux pisciformes, marins, avec

cz2 C3

Y

1 2 3
1+2
14243
C

Fig. 8. — Soit trois groupes monophylétiques A. B. C,
renfermant chacun des espéces endémiques aux aires géoc-
graphiques 1, 2, 3, En A, ont été établis les cladogrammes
des groupes A, B. C. En B, sont représentées les relations
des aires 1. 2. 3 (" géocladogrammes ") déduites des clado-
grammes précédents. Les trois schémas étant concordants,
on en déduit un “ géocladogramme unitaire " C. Ce schéma
permet de définir les étapes successives de fragmentation
des aires géographiques D (d’aprés Janvier, 1982, p. 918).

Fig. 8. — Consider three monophyletic groups A, B, C,
comprising species endemic to the geographical areas 1,
2, 3. From the “ zoo-cladograms " (A), are deduced three
* geo-cladograms " (B). These three schemes being in
accordance, we can deduce a unified geo-cladogram (C).
This leads to define the succeeding stages of splitting of
the geographical areas (D) (after Janvier, 1982, p. 918).

une bouche terminale et une nageoire caudale, au
corps couvert de petits éléments osseux dermiques
phosphatés (tesséres et/ou écailles). Ceci pourtant ne
résout pas le probléme de “I'origine ” des Vertébrés
puisque les organismes qui leur sont le plus étroitement
apparentés (Myxines et Céphalocordés: A, fig. 5) ne
sont pas connus a I'état fossile au Paléozoique infé-
rieur (B, fig. 5). Il faut cependant signaler une thése
“ hérétique ” enracinant les Cordés au niveau d'un
groupe particulier d’Echinodermes du Paléozoique, les
Carpoides, a symétrie non radiaire (voir par exemple
Jefferies, 1979). Cette thése est réfutée par Ubaghs
(1981) parce que, selon lui. I'aulacophore des Carpoides
pouvait s'ouvrir et ne pouvait donc pas renfermer de
structure homologue d'une corde.

Il faut également rattacher & ce probléme I'énigme
des Conodontes. La découverte dans un tiroir de
musée d’un * animal-conodonte "’ provenant du Carbo-
nifére d’Ecosse (Briggs et al., 1983) et présentant
quelques traits morphologiques analogues, soit a4 ceux
des Myxines, soit a ceux des Chétognathes, a rallumé
le débat (voir Janvier, 1983 ; Aldridge er al., 1986).
Dans I'hypothése la plus récente cependant, les ““ Cono-
dontophores "' (animaux porteurs de conodontes) se
voient de nouveau écartés de 'ascendance des Vertébrés
puisque les assemblages de conodontes seraient homo-
logues de la radula des Mollusques Aplacophores et
que ce qui avait été pris pour 'empreinte de rayons
de nageoire ne serait que la trace de spicules (Tillier
et Cuif, 1986 ; Tillier et Janvier, 1986). Bref, la ques-
tion est encore ouverte !

Notons enfin que la répartition géographique des
Vertébrés ordoviciens pose probléme. Ces petits ani-
maux marins de plates-formes détritiques étant proba-
blement incapables d’effectuer de grandes migrations
transocéaniques, leur répartition implique une continuité
entre les aires épicontinentales d’Australie, Bolivie et
Amérique du Nord, Or, cette continuité n'est pratique-
ment jamais réalisée sur les reconstitutions paléogéo-
graphiques mondiales fondées sur les données paléo-
magnétiques (fig. 9).

2) Lére des “ Poissons .

On sait qu'au Silurien-Dévonien, soit entre — 450
et — 370 M.A.. tous les grands groupes de Vertébrés
aquatiques étaient présents. Depuis une vingtaine d’an-
nées on reconnaissait deux ensembles majeurs de Ver-
tébrés, les * Agnathes  sans michoires, les Gnatho-
stomes pourvus de machoires. Mais méme ce schéma
ne peut plus étre retenu. L'analyse cladistique, prati-
quée par plusieurs auteurs (voir notamment Janvier,
1981, 1986 ; Forey, 1984 a-b), a montré en particulier
que le regroupement * Agnathes " était artificiel (“* para-
phylétique ') : I'état agnathe des Vertébrés est un
caractére * primitif "', les *“ Agnathes " ne correspon-
dant pas a un groupe naturel monophylétique (fig. 10}
Au cours du Paléozoique, deux extinctions majeures
affectent Ihistoire des Vertébrés: une a la fin de
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I'Ordovicien (entre Caradoc et Llandovery), une a la
fin du Dévonien. La premiére voit la disparition des
premiers Vertébrés ossifiés (fig. 9) et serait liée a la
glaciation fini-ordovicienne. La seconde concerne tous
les “ Agnathes ™" cuirassés (ex-“ Ostracodermes " ; limite
Frasnien/Famennien) puis tous les Placodermes (limite
Famennien/Tournaisien) et serait liée & la restriction
des plates-formes carbonatées au cours de la régression
famennienne (fig. 10).

La répartition géographique des Vertébrés du Paléo-
zoique moyen pose actuellement & un certain nombre

Sacabambaspis

SIBERIE

d’auteurs des problémes difficiles a résoudre. Je choisis
ici un exemple parmi les faunes dévoniennes. Considé-
rons tout d’abord une des reconstitutions paléogéogra-
phiques les plus récentes pour le Dévonien, celle
d’'Heckel et Witzke (1979), fondée sur un ensemble de
données paléontologiques, pétrographiques et paléoma-
gnétiques (A, fig. 11). Comme il a été exposé fig. 8,
un moyen de * tester "’ cette reconstitution est d'établir
les “ géocladogrammes " issus de I'analyse cladistique
de plusieurs groupes d’organismes: quelques-uns sont
représentés sur la fig. 11B. Les problémes posés sont les
suivants ; d’une part, les géocladogrammes ne concor-

i T

Fig. 9. — Répartition géographique des Vertébrés ordoviciens : Sacabambaspis (fragment de bouclier ventral, composé

de “ tesséres "), Arandaspis (reconstitué en vue antérolatérale gauche), Astraspis (bouclier dorsal reconstitué, en vue

latérale gauche). D'aprés Gagnier et al. (1986, fig. 1B), Ritchie et Gilbert-Tomlinson (1977, fig. 8A. modifié), Elliott

in Janvier (1986, fig. 1F). Canevas paléogéographique d’aprés Scotese et al. (1979, fig. 10): aires émergées en tiré,
aires marines épicontinentales en pointillé.

Fig. 9. — Geographical distribution of the Ordovician vertebrates : Sacabambaspis (a fragmentary tesselated ventral

shield), Arandaspis (reconstructed in left antero-lateral view), Astraspis (dorsal shield in left lateral view).
Gagnier et al. (1986), Ritchie and Gilbert-Tomlinson (1977), Elliott in Janvier (1986).

After
Palaeogeographical recons-

truction of Scotese et al. (1979) : emerged areas dashed, epicontinental marine platforms dotted.
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dent pas entre eux, d'autre part, comme dans le cas
de I'Ordovicien (fig. 9), ces schémas impliquent que les
masses continentales étaient plus proches les unes des
autres avant le Dévonien, ce qui n'est le cas sur aucun
des modéles qui nous sont proposés (voir en particulier
ceux de Livermore et al., 1985 ; Scotese er al., 1979,
1985 ; Tarling, 1985). C’est dans ce cadre que quelques
auteurs proposent actuellement de reprendre en consi-
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Fig. 10. — Schéma des relations de parenté entre Craniotes
primitifs, inspiré de Janvier (1986, fig. 1): les “ Agnathes "
sont un regroupement paraphylétique.

L'ordre d’apparition des principaux caractéres dérivés est
le suivant: 1, crine, hypophyse, créte neurale, branchies
endodermiques, etc. — 2, sillons ou canaux sensoriels (sys-
téme latéral), deux canaux semi-circulaires. — 3, plaques
dermiques constituées de trois couches de tissu osseux dont
une médiane spongieuse acellulaire, — 4, nageoires paires
avec rayons pourvus de muscles individuels, etc. — §, orifi-
ces branchiaux externes alignés obliquement. — 6, os péri-
chondral. os dermique cellulaire. — 7, caudale épicerque,
ossification sclérotique, etc. Les Gnathostomes sont caracté-
risés par leurs michoires. la présence d'un troisiéme canal
semi-circulaire, des branchies ectodermiques, etc.

Deux extinctions majeures sont intervenues au cours du
Paléozoique: I, a4 la fin de I'Ordovicien; II, a4 la fin
du Dévonien.

Fig. 10. — Phylogenetic relationships of primitive Craniates
after Tanvier (1986, fig. 1). * Agnathans " are a paraphyletic
group. The main features are as follows: 1. skull, hypo-
physis, neural crest, endodermal gills, etc. — 2. lateral
yensory grooves or canals, two semi-circular canals. — 3.
dermal plates made of three bony layers with a spongious
ecellular median one. — 4, paired fins with individual mus-
cularized rays. — 5. obliquely arranged external branchial
openings. — 6. perichondral bone, cellular dermal bone.
— 7. epicercal tail, sclérotic ossification, ete. ; the Gratho-
stomes are characterized by jaws, the occurrence of a third
horizontal semi-circular canal, ectodermal gills, etec.
Two main extinction events occurred during Palaeozoic
times : 1, at the end of Ordoviecian; II, at the end of
Devonian.

dération I'hypothése de I'expansion du rayon terrestre
dont un des corollaires est I'existence d’une Pangée
compacte pendant au moins tout-le Paléozoique (Craw-
ford, 1982). L'un de ces essais récents est illustré en
C, fig. 11.

3) L'origine des Tétrapodes.

Depuis les travaux de I'école suédoise, dont ceux de
Jarvik (voir sa synthése de 1980), il était devenu
classique de considérer un groupe de poissons osseux
du Dévonien, les *“ Crossoptérygiens Rhipidistiens "
(Porolépiformes + Ostéolépiformes, A, fig. 12) comme
le plus proche parent des Tétrapodes, qui sont connus
actuellement dés le Dévonien supérieur dans au moins
trois gisements : Ichthyostega et Acanthostega dans
I'Est du Groenland, des traces de pas et de caudale
en Australie, et Tulerpeton, animal 4 six doigts d’URSS
(Warren et Wakefield, 1972 ; Lebedev, 1984). Signalons
aussi la mention de traces de pas au Brésil (Leonardi,
1983) dans un site malheureusement mal daté (Dévo-
nien ?). Le ré-examen de I'environnement d’'Ichthyo-
stega montre qu’il vivait vraisemblablement au bord
d’étendues marines (Spjeldnaes, 1982).

Cependant, certains auteurs ont relancé I'étude de
ces groupes en remettant en évidence certains carac-
teres des Dipneustes (comme |’existence d’une structure
dichotome des nageoires & |'état embryonnaire) qui, de
ce fait, ne sont pas aussi éloignés des Tétrapodes qu'on
a bien voulu le dire: les Dipneustes actuels sont le
groupe-frére des Tétrapodes actuels, les * Rhipidis-
tiens " (tous fossiles) ne sont pas un groupe naturel et
seuls les Ostéolépiformes seraient des choanates comme
les Tétrapodes (A, fig. 12; cf. notamment les articles
de Rosen er al., 1981 ; Schultze, 1977, 1981 ; Janvier,
1986). Le schéma se complique néanmoins beaucoup
si I'on inclut certains fossiles découverts récemment
dans le Dévonien inférieur de Chine, et offrant des
caractéres de Dipneustes et de “ Crossoptérygiens ", tel
Diabolichthys le bien nommé (Chang et Yu, 1984).

Bref, le probléme et le débat sont encore loin d’étre
clos, sans compter que la répartition géographique des
Tétrapodes du Dévonien supérieur est également un
défi aux reconstitutions paléogéographiques. Présents au
Groenland, en Russie, en Australie et au Brésil, ces qua-
drupédes n'ont certainement pas pu traverser a la nage
une * Paléotéthys” de 2.000 a 5.000 km de large
(Scotese et al., 1985, fig. 5)! 1l faut donc préférer une
reconstitution ou Laurasie et Gondwanie sont au contact
(Livermore er al., 1985, fig. 7; Rickard et Belbin,
1980, fig. 1: Scotese er al., 1985, fig. 4) (B, fig. 12).

4) Les événements du Paléozoique supérieur.

A partir du Dévonien supérieur, le visage des ichtyo-
faunes se modifie de facon notable. Cantonnés essen-
tiellement aux eaux marines cotiéres dés I'Ordovicien
et pendant tout le Silurien-Dévonien (Blieck, 1982a;
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Fig. 11. — Problémes de paléobiogéographie au Dévonien. La reconstitution A. extraite de Heckel et Witzke (1979),
montre une constellation de petits blocs continentaux, notamment en Asie, séparés par des espaces (océanigues)
relativement larges. Or les géocladogrammes B1-B3, issus de lanalyse des relations de parenté de divers groupes
* d’Agnathes " et de Placodermes (B1-B2 d’aprés Young. 1981, fig. 3; B3 d’aprés Leliévre. 1984, fig. 20) impli-
quent des relations continentales plus directes. notamment entre la Chine du Sud (SCH) et I'Europe (BAL = Baltica).
ou entre I"Australie (AUS) et le Maroc (MAR). [ls nécessitent également un regroupement de ces masses continentales
avant le Dévonien, hypothése illustrée par la reconstitution C (extraite de Leliévre, 1984, fig. 21; d’aprés .Rickard et
Belbin, 1980 et Carey. 1976).
Autres abréviations: ANT, Antarctique. — CAU, Australie centrale. — LAU, Laurentia, — RFA. Allemagne.
SIB, Sibérie. — SPI. Spitsberg. — TUV, Tuva.

Fig. 11. — Devonian palaecobiogeographical problems. Hvcckel and Witzke's (1979) reconstruction shows several
small continental blocks, particularly in Asia, separated by rather wide (oceanic) spaces. But the geo-cladograms
BI1-B3, deduced from cladistic analyses of “ agnathans " and placoderms (B1-B2 after Young, 1981 ; B3 after Lelievre,
1984), imply closer continental relationships between South China (SCH) and Euwrope (BAL = Baltica), or between
Australia (AUS) and Morocco (MAR). They also. imply a pre-Devonian more compact reconstruction, as illustrated
by reconstruction C (Lelievre, 1984).
Other abbreviations : ANT. Anrarctica. — CAU, Central Australia. — LAU, Laurentia. — R.F.A., F.R.G. — SIB,
Siberia. — SPI, Spitsbergen. — TUV, Tuva,
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Mirss et Ejnasto, 1978: Spjeldnaes, 1979, 1982
Thomson, 1980), les Vertébrés aquatiques subissent une
série d’extinctions au Frasnien/Famennien (disparition
de tous les “ Agnathes' cuirassés, fig. 10) et au
Famennien/Tournaisien (disparition des Placodermes,
Struniiformes, Porolépiformes, fig. 13), vraisemblable-
ment liées a la raréfaction des plates-formes carbona-
tées et a une crise climatique (Janvier, 1978). Paral-
lélement, deux groupes de Gnathostomes, déja présents
au Silurien terminal, réalisent leurs radiations adapta-
tives au début du Carbonifére : les Chondrichthyens
et les Actinoptérygiens deviennent les éléments domi-
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nants des ichtyofaunes du Paléozoique supérieur (fig. 13).
Ces poissons colonisent alors franchement tant les
milieux continentaux que les milieux marins profonds,
les Chondrichthyens étant classiquement considérés
comme des indicateurs de milieux marins. Aprés la
diminution et la disparition des Ostéolépiformes et des
Acanthodiens au cours du Permien, la limite Permien/
Trias, pourtant la plus importante pour les Invertébrés
marins (v. par ex. : Dickins, 1983 ; Jablonski, 1986) ne
semble pas aussi bien marquée que la coupure Dévo-
nien/Carbonifére pour les Vertébrés. On note une simple
raréfaction des Chondrichthyens mais une nouvelle

Fig. 12,

A : Schéma des relations de parenté entre Gnathostomes.
inspiré de Janvier, 1981, fig. 17 ; 1986, fig. 2 I) et Leliévre
(1986, p. 147) - complément a la fig. 10.

Les taxons encore actuels sont figurés avec une fléche, les
fossiles avec un tiré horizontal. L’analyse des caractéres
améne & la conclusion suivante : les regroupements “ Elas-
mobranchiomorphes " (E) et “ Crossoptérygiens " (C) ne sont
pas des groupes monophylétiques, L’ordre d’apparition
des principaux caractéres dérivés est le suivant: 1, méachoi-
res, trois canaux semi-circulaires, etc. — 2, structure de
I'endosquelette des nageoires paires, — 3, épine devant
chaque nageoire. — 4, plaques dermiques avec recouvre-
ments, parasphénoide, etc. — 5, cartilage calcifié prisma-
tique, etc. — 6, dentaire, prémaxillaire, maxillaire, lépido-
triches, vessie natatoire ou poumons, etc. — 7, palatocarré
en omega. — 8. endosquelette des nageoires paires articulé
par un seul élément sur les ceintures. — 9, dents princi-
pales & structure plissée. — 10, narine postérieure trés
proche du bord buccal, etc. — 11, une seule narine externe.

dents polyplocodontes, choanes.

B : La répartition géographique des premiers Tétrapodes au
Dévonien supérieur implique une proximité géographique
entre Laurasie et Gondwanie, ce qui est réalisé sur le
canevas paléogéographique de Leliévre (1984) représenté ici.

Fig. 12.
A : Phylogenetic relationships of Gnathostomes, after Jan-
vier (1981, 1986) and Leliévre (1986). Still extant taxa
are figured with arrows, fossil ones with a dash. The cha-
racter-analysis leads to the following eonclusions : the “ Elas-
mobranchiomorphs " (E) and " Crossopterygians " (C) are
not monophyletic groups. The main derived characters are
as follows : 1, jaws, three semi-circular canals, etc. — 2, pai-
red fins endoskeletal structure. — 3, one spine in front of
each fin. — 4, dermal plates with overlap areas, para-
sphenoid, ete. — 5, prismatic calcified cartilage, etc. — 6,
dentary, premaxillary, maxillary, lepidotrichia, swimbladder
or lungs, etc. — 7, omegashaped palatoquadrate. — 8, endo-
skeleton of paired fins, articulated with a single bone to the
girdles. — 9, folded teeth. — 10, posterior nostril very near
the oral cavity boundary, ete. — 11, one single external
nostril, polyplocodont teeth, choana.
B: The Upper Devonian geographical distribution of the
first tetrapods implies a geographical connexion between
Laurasia and Gondwana, This is illustrated by the palaeo-
geographical scheme used by Leliévre (1984).
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radiation des Actinoptérygiens, due surtout a I'appa-
rition de nouvelles familles de Chondrostéens 4 1'Eo-
trias (fig. 13).

Signalons enfin que, parmi les gisements a poissons
du Paléozoique supérieur, deux des plus célébres par
I'abondance, la diversité et I’état de conservation des
fossiles sont d'ige carbonifére : Bear Gulch (Namurien
du Montana ; Janvier et Lund, 1985) dont ['assem-
blage, dominé par les Chondrichthyens, renferme aussi
des Ceelacanthes, des Actinoptérygiens et Hardistiella.
la plus ancienne lamproie; Mazon Creek (Pennsylva-
nien de I'Illinois; Nitecki, 1979} qui a livré, entre
cutres, deux lamproies, Mayomyzon et Pipiscius, ainsi
qu'une possible myxine, Gilpichthys.

CONCLUSIONS

Plusieurs des résultats qui avaient été acquis a la
suite des expéditions paléontologiques d’entre les deux
guerres (telles que les expéditions a la voile vers le
Spitsberg) ont été remis en question ces derniéres
années. Il se confirme que les premiers Craniotes sont
ordoviciens et peut-étre cambriens. Leur répartition
englobait au moins les deux Amériques et I’Australie.

Les * Agnathes” représentent un groupe plus varié
qu'on ne le pensait, avec la découverte des Galéaspides
de Chine. Au sein de ce regroupement paraphylétique,
ce sont les Ostéostracés (* Céphalaspides ) qui sont
les plus proches parents des Gnathostomes. Parmi
ceux-ci, les groupes ‘ Elasmobranchiomorphes” et
“ Crossoptérygiens "’ éclatent alors que les Ostéolépi-
formes semblent demeurer les meilleurs candidats a
I'ascendance des Tétrapodes. Globalement, la réparti-
tion géographique de tous ces taxons pose des pro-
blémes d’interprétation actuellement non résolus. Quel-
gues auteurs contemporains favorisent des reconstitu-
tions mondiales ou la Pangée (Laurasie + Gondwanie)
est beaucoup plus compacte que sur les modéles tirés
des données paléomagnétiques. Les schémas de rela-
tions de parenté des Vertébrés entre eux sont censés
vérifier les reconstitutions paléogéographiques mais il
serait souhaitable que des analyses du méme ordre
proviennent des Invertébrés et des Plantes afin de
confronter le maximum de tests paléontologiques.

Remerciements. — La rédaction de ce texte a bénéficié
des remarques critiques de C. Comble-Despaquis, S. Cras-
quin (Villeneuve d’Ascq) et H. Leliévre (Paris). La dactylo-
graphie du texte a été assurée par R. Netter (Villeneuve
d'Ascq).
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Fig. 13. — Abondance relative des principaux groupes de poissons au Paléozoique supérieur d’aprés la répartition

stratigraphique des taxons supragénériques (familles ou ordres) donnée in Andrews er al. (1967 ; légérement modifié),
On notera que la principale coupure est la limite Dévonien/Carbonifére.

Fig. 13. — Relative abundance of the main Upper Palaeozoic fish groups, deduced from the stratigraphical record of

suprageneric taxa (families and orders), after Andrews et al. (1967).

Note that the most important extinction event

occured at the Devenian/Carboniferous boundary.
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