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RESUME

Le présent travail résume 10 ans de recherche consacrés a 1'étude des
dents isolées de requins. Il se divise en trois parties, consacrées successivement
a I’émergence des néosélaciens au Trias, aux relations entre hybodontes et
néosélaciens, plus particulierement durant le Crétacé inférieur, et enfin a
I'évolution de I’émailloide dentaire des élasmobranches.

La premiere partie met en évidence l'importance de l'étude de la
microstructure dentaire pour la reconnaissance des néosélaciens primitifs, tout
en remarquant les limites d’une telle méthode, notamment en ce qui concerne la
reconnaissance des batoides primitifs. Les dents isolées des requins
néosélaciens peuvent étre reconnues aisément sur la base de la possession d’un
émailloide complexe a trois couches, et ils montrent une diversification
importante au Trias terminal. Cette diversification est cependant de courtes
durée car tous ses représentants s’éteignent sans laisser de descendance a la fin
du Trias, a I'exception de quelques Synechodontiformes. Ces requins triasiques
montrent un émailloide dentaire dont la microstructure apparait plus variée
que chez les formes modernes. Les batoides étant dépourvus de cet émailloide
complexe, leurs dents isolées sont plus difficiles a identifier en tant que telles,
mais il est possible que des formes du Trias supérieur européen, telles Vallisia et
Doratodus, appartiennent a ce clade.

Les chimeéres sont également présentes des le Trias supérieur, mais
contrairement aux néosélaciens, leur diversité est tres faible a cette époque. En
tous cas, la transgression rhétienne sur I’Europe a la fin du Trias semble avoir
joué un roéle important dans la diversification de ces faunes de requins en leur
fournissant un environnement adéquat.

La deuxiéme partie traite des relations entre hybodontes et néosélaciens.
Des travaux récents dans le Crétacé inférieur de Thailande et de Tunisie
indiquent la présence de nouveaux genres d’hybodontes. Le développement de
ce clade a cette époque est également indiqué par l’apparltlon d’un nouveau
type de dentition, le type coupeur. On assiste donc a un ré-équilibrage des
faunes entre hybodontes et néosélaciens sans entrainer un déclin des
hybodontes, méme si ces derniers semblent particulierement abondants dans
les milieux d’eau douce. Contrairement a une idée recue, le déclin des
hybodontes au Crétacé supérieur ne saurait donc étre imputé uniquement a des
phénomenes de compétition entre ces deux clades.

Enfin la troisieme partie traite de I’évolution de 1’émailloide dentaire chez
les élasmobranches, étudiant notamment la complexification de la
microstructure de I’émailloide chez les requins néosélaciens qui s’oppose a la
simplification de ce tissu chez les raies. Ce travail met également en évidence
I'importance de la réduction des sites de minéralisations précoces dans le
processus d’ornementation de la couronne. Il étudie enfin les ré-arrangements
de l’émailloide dentaire des hybodontes nécessaires a 1’acquisition d’une
dentition de type coupeur.






ABSTRACT

This work summarizes 10 years spent studying isolated shark teeth. It is
divided into three parts, which respectively cover the initial radiation of
neoselachian sharks during the Triassic, the impact of this radiation onto
hybodont sharks evolution, and finally the evolution of the tooth enameloid in
elasmobranches.

The first part highlights the use of the study of enameloid microstructure
to identify primitive neoselachians, but shows as well the limitations of such a
method, more particularly concerning the identification of primitive batoids.
Isolated teeth of neoselachian sharks can be easily identified because they
possess a complex, triple-layered enameloid, and these sharks diversified
greatly in the Late Triassic. However, this radiation was short-lived, as most of
them disappeared, except for some Synechodontiformes, at the end of the
Triassic. These Triassic neoselachian sharks show an enameloid microstructure
more variable than that of modern representatives of this clade. Because batoid
teeth do not possess a complex enameloid, their teeth are more difficult to
identify with certainty in the Triassic. However, it is possible that some unusual
teeth like those of Vallisia and Doratodus belong in fact to a primitive batoid.

Chimaeras were also present in the Late Triassic, but contrary to the
neoselachian, they showed a low diversity. Anyway, the Rhaetian transgression
at the end of the Triassic in Europe provided an ideal environment for this first
radiation event of modern-looking Chondrichthyes to occur.

The second part explores the relationships between hybodont and
neoselachian sharks during the Lower Cretaceous. New fieldworks in Thailand
and Tunisia have revealed many new hybodont taxa, and the success of this
clade at this time is also indicated by the appearance of a new kind of dentition:
the cutting type. There is thus at this time a new ecological balancing between
hybodonts and neoselachians, without a decline of the hybodonts, even if the
latter appear more diverse in freshwater environments. That would mean that
the decline of the hybodonts during the upper Cretaceous, contrary to a
generally accepted idea, cannot be attributed solely to competition between
them and the neoselachians.

Finally, the third part deals with the evolution of tooth enameloid in
elasmobranches, studying how the neoselachian shark enameloid became more
and more complex, while that of the batoid became simpler and simpler. This
work also highlights the reduction of early mineralisation sites as a mechanism
to explain the general tendency to a reduction of the ornamentation of the
crown in the teeth of neoselachian sharks. Finally, it studies the rearrangement
of the enameloid necessary for the hybodonts to develop a cutting dentition.






INTRODUCTION

Apres une thése sur les mécanismes de la crise biologique a la limite Trias-
Jurassique qui m’a conduit a m’intéresser a un grand nombre de groupes de
tétrapodes (Chondrichthyens, Osteichthyens, amphibiens, reptiles et
mammiféres), j’ai recentré mes travaux sur 1'étude des dents de requins, tout en
restant partie prenante d’études portant sur d’autres groupes de vertébrés, et
méme d’invertébrés, comme en témoigne ma liste de publications rappelée en
annexe du présent travail. Ce recentrage de mes activités de recherche est di en
grande partie a la découverte fortuite que les dents d’ »Hybodus » minor du
Rhétien européen, considéré comme appartenant a un hybodonte typique
durant plus d’un siecle, appartenaient en fait a un néosélacien primitif,
Rhomphaiodon. Cette découverte fiit 'un des premiers résultats de mon post-
doctorat a I'Université de Bristol qui visait a utiliser la microstructure de
I’émailloide dentaire afin de mieux identifier les microrestes de vertébrés
trouvés autour de la limite Trias-Jurassique. Les néosélaciens étaient a I'époque
fort rare dans le Trias supérieur et je décidais donc de m’intéresser a la
radiation de ce groupe au cours du Trias, essentiellement en Europe (Cuny,
1997a,b, 1998 ; Cuny et al., 1998 ; Godefroit et al., 1998 ; Cuny & Benton, 1999 ;
Cuny et al., 2000), mais j'ai eu ’occasion d’étendre ces travaux a I’ Amérique du
Nord (Cuny et al., 2001), et plus récemment a la Chine (Chen & Cuny, 2003). Ce
travail m’a également permis d’accumuler un certain nombre de données sur la
microstructure de I’émailloide des dents des poissons cartilagineux (Cuny &
Risnes, 2005), données que j'ai complété en étudiant de nombreux taxa, aussi
bien fossiles qu’actuels. La plupart de ces données n’ont pas encore été
publiées.

L’étude de la radiation des premiers néosélaciens oblige automatiquement
a se poser la question des relations, compétitives ou non, entre les néosélaciens,
un groupe de requins qui émerge au Mésozoique, et les hybodontes, le groupe
de requins dominant dans la partie inférieure du Mésozoique. Mes
collaborations avec Eric Buffetaut m’ont permis de prendre part a des projets de
recherches dans le Crétacé inférieur de Thailande et de Tunisie qui m’ont
permis d’approfondir la question et d’étudier les adaptations des hybodontes
au milieu d’eau douce (Cuny et al, 2003, 2004a,b, 2005a,b, sous presse).

C’est I’ensemble de ces résultats que je me propose de synthétiser ci-
dessous. Les articles qui détaillent ce travail se trouvent dans les annexes 1
(émergence des requins de type moderne), 2 (influence de la radiation
adpatative des néosélaciens sur l’évolution des hybodontes) et 3
(microstructure fonctionnelle et évolution de 1’émailloide des dents de requins).

Avant de commencer cette revue, il me faut cependant faire une petite
mise au point concernant la systématique employé dans ce travail. Lorsque j'ai
commencé mes travaux, les résultats de Shirai (1996) étaient largement admis et
les raies étaient donc considérés comme des membres trés spécialisée du
superordre des Squalea. Cependant, de récentes études moléculaire indiquent
au contraire que les raies représentent le groupe frere de I’ensemble Galea +
Squalea (Arnason et al., 2001 ; Douady et al., 2003 ; Maisey et al., 2004 ; Winchell
et al.,, 2004 ; Naylor ef al., 2005), un résultat que confirme l'étude de la



microstructure de leur émailloide (voir ce travail). J'utilise donc dans ce travail
la Sous-cohorte des neoselachii divisée en trois Super-ordre : Galea, Squalea et
Batoidea, alors que je ne la divisais qu’en deux Super-ordre (Galea et Squalea)
dans mes travaux précédents.
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1% PARTIE : EMERGENCE DES CHONDRICHTHYENS DE TYPE MODERNE

1.1. La microstructure de I’émailloide comme outil de reconnaissance des
néosélaciens primitifs.

C’est au cours de mes travaux de theése, centrés sur l’étude des
mécanismes de renouvellement faunique a la limite Trias-Jurassique en Europe,
que j'ai eu l'occasion de décrire mes premieres faunes de requins (Cuny &
Ramboer, 1991 ; Cuny et al., 1994 ; Cuny 1995). Les conditions de dép6ts au
Trias supérieur en Europe ne favorisent pas la préservation du fragile squelette
cartilagineux des requins, et ces derniers ne sont donc connus qu’a partir de
dents, denticules dermiques, épines dorsales et céphaliques isolés. Ce fat a
partir de ces premieres données que je me rendis compte de I'importance de la
transgression rhétienne dans le développement des faunes de néosélaciens au
Trias supérieur (Cuny 1996a, b). Cependant, ces premiers résultats étaient
fortement biaisées a cause d'un probleme d’identification des dents fossiles. En
se basant uniquement sur la morphologie dentaire, de nombreuses dents furent
attribuées a des hybodontes, notamment celles de Rhomphaiodon ( »Hybodus »)
minor et de Pseudocetorhinus pickfordi (Cuny & Ramboer, 1991 ; Cuny et al., 1994 ;
Cuny 1995), alors qu’elles appartenaient en fait a des néosélaciens. Cela me
conduisit a minimiser l'importance des requins néosélaciens dans les
écosystemes du Trias supérieur (Cuny 1996a, b). C’est 'utilisation de la
microstructure de I’émailloide qui me permit de reconnafitre de nombreux
néosélaciens au sein des faunes triasiques (Cuny, 1998 ; Cuny et al., 1998 ;
Godefroit ef al., 1998 ; Cuny & Benton, 1999, Cuny et al., 2000, 2001) et de
réévaluer leur rdle au sein des écosytemes du Trias supérieur en Europe (Cuny
1998 ; Cuny & Benton, 1999).

La plupart des requins néosélaciens, a I'exception des Batoides, se
caractérisent en effet par un émailloide complexe formé de trois couches. Une
couche externe formée de cristaux de fluorohydroxyapatite sans orientation
particuliere (SLE pour Shiny Layered Enameloid), une couche médiane formée
de faisceaux de cristaux paralléles entre eux et a I’axe apico-basal de la dent
(PBE pour Parallel Bundled enameloid), et enfin une couche basale formée de
faisceaux de cristaux enchevétrés (TBE pour Tangled Bundled enameloid) (Reif,
1973 ; Cuny et al., 2001). Au contraire, la plupart des autres requins possedent
un émailloide composé de cristaux simples ne formant pas de faisceaux (SCE
pour Single Crystallite Enameloid), et dont 1’organisation générale est fort
semblable a celle de la couche externe des néosélaciens. La couche externe de
I’émailloide des requins néosélaciens est tres fine, de l'ordre du micrometre
d’épaisseur, et elle est donc tres facile a enlever a ’aide d’une courte attaque
acide. II suffit de 5 secondes avec de I’acide chloryhdrique dilué a 10% pour s’en
débarasser et voir apparaitre a la surface de la dent les faisceaux de cristaux
paralleles typiques des néosélaciens sans qu’il soit nécessaire d’investir la dent
dans de la résine pour réaliser une coupe de celle-ci (Cuny, 1998, fig. 3C, G;
Cuny et al., 1998, fig. 4a, b, g ; Godefroit et al., 1998, fig. 5.1 ; Cuny & Benton,
1999, fig. 1.1, 1.5, 1.8 ; Cuny et al., 2000, fig. 5B ; Cuny et al., 2001, fig. 7B). On
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dispose ainsi d’'une méthode simple et efficace pour reconnaitre les affinités
néosélaciennes de dents de requins isolées.

Cette méthode s’est avérée extrémement utile pour une meilleure
interprétation des faunes triasiques car a cette époque, nombre de néosélaciens
primitifs possedent des dents morphologiquement trés proches de celles des
hybodontes, comme par exemple Rhomphaiodon (« Hybodus ») minor et
« Polyacrodus » holwellensis, et sans ces données de microstructure, il aurait été
pratiquemment impossible de les reconnaitre pour ce qu’ils sont (Cuny 1998).
L’utilisation couplée des données morphologiques et de microstructure a
également permis 1’érection de nouveaux genres tels Grozonodon candaui du
Norien de France (Cuny et al., 1998) et Mucrovenator minimus de 1’ Anisien du
Nevada (Cuny et al., 2001).

Une fois les relations phylogénétiques de taxa basés sur des dents isolées
mieux cernées, il devient possible de ré-évaluer d’autres types de fossiles. C’est
ainsi que la reconnaissance de Rhomphaiodon comme étant un néosélacien
primitif et I’association quasi-systématique de ces dents avec les épines dorsales
de Nemacanthus monilifer permet de penser que ces deux types de fossiles (dents
et épines dorsales) appartiennent trés probablement au méme animal (Cuny &
Benton, 1999). Nemacanthus Agassiz, 1837 a priorité sur Rhomphaiodon Duffin,
1993, mais en l’absence de squelette en connexion, j'hésite a officialiser cette
synonymie. De plus, les épines de Nemacanthus monilifer se trouvent associées
avec deux especes différentes de Rhomphaiodon, R. minor et R. nicolensis.
Nemacanthus monilifer engloberait donc en fait deux espéeces différentes, mais
impossible a différencier sur la base de leurs épines dorsales. La différence de
résolution phylogénétique entre dents isolées et épines dorsales rend a mon
sens les synonymies potentielles difficile a évaluer, surtout dans le contexte
actuel ou la phylogénie de nombreux requins triasiques demeurent mal
comprise (voir ci-dessous). De plus Nemacanthus est également connu en
’absence de toute dent de néosélacien dans le Trias inférieur du Spitzberg et du
Groénland (Stensio, 1921, 1932 ; Maisey, 1977). Nemacanthus devrait en fait étre
traité comme un parataxon en attendant la découverte de nouveaux fossiles
permettant de trancher cette question.

I1 résulte des résultats ci-dessus que les néosélaciens étaient beaucoup plus
diversifiés et abondants au Trias que ce que I'on croyait jusqu’a présent, méme
si aucun d’eux n’appartient aux lignées modernes. En fait, la plupart de ces
animaux disparaitront a la fin du Trias, et seuls quelques Synechodontiformes
survivront pour se diversifier a nouveau au cours du Jurassique, cote a cote
avec quelques ordres modernes (Hexanchiformes, Heterodontiformes et
Orectolobiformes). La diversification des néosélaciens au Trias supérieur
apparait donc comme un phénomene expérimental et essentiellement restreint a
I’Europe, qui semble en grande partie liée aux conditions exceptionnelles qui
régnaient dans cette partie du monde a cette époque. La transgression rhétienne
a en effet recouverte un continent particulierement pénéplané (Courel, 1973), et
il en a resulté une mer épicontinentale tres peu profonde sur une grande surface
(Hallam, 1997). Lorsque 1’on sait que 50% des espeéces actuelles de requins sont
limitées aux marges continentales (Cambhi et al., 1998), on mesure le potentiel de
ce laboratoire évolutif. L’approfondissement de cette mer au Jurassique mettra
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cependant fin a l'expérience, et peu de formes survivront a leurs nouvelles
conditions de vie (Cuny & Benton, 1999).

1.2. Formes intermédiaires

L’acquisition d’un émailloide a trois couches chez les requins modernes
(néosélaciens a 1'exception des Batoidea) semble avoir été graduelle si l'on en
juge par les observations réalisées sur les formes du Trias supérieur. Quatre
espeéces sont de ce point de vue riches d’enseignement : « Synechodus » rhaeticus,
« Synechodus » incrementum, Pseudocetorhinus pickfordi et « Polyacrodus »
holwellensis.

« Synechodus » rhaeticus est connu dans le Rhétien de France, Belgique et
Angleterre (Duffin, 1998b ; Cuny et al., 2000) et « Synechodus » incrementum
provient du Norien inférieur-moyen de Colombie Britannique (Johns et al.,
1997). Ces deux especes possedent des dents présentant tous les caracteres du
genre Synechodus : dents présentant une hétérodontie monognathique
prononcée avec une réduction significative de la cuspide principale vers les
dents postérieures, une couronne présentant des cuspides toujours fusionnées a
la base et une vascularisation de type pseudopolyaulacorhize (Duffin & Ward,
1993). De plus, elle partage avec de nombreuses autres especes de Synechodus
une ornementation réticulée a la base de la couronne (Underwood, 2004).
Cependant, 'émailloide des dents de ces deux espeéces présente une
organisation moins élaborée que celles d’autres especes de Synechodus. Le fait le
plus marquant est I’absence chez ces deux espéces d’un PBE bien développé
(Johns et al., 1997 ; Cuny & Benton, 1999 ; Cuny et al., 2000 ; Cuny & Risnes,
2005). Un PBE bien développé a cependant été mis en évidence chez Synechodus
multinodosus (Carnien de Colombie Britannique, Johns et al., 1997), Synechodus
volaticus (Ladinien/Carnien de Colombie Britannique, Johns et al., 1997),
Synechodus dubrisiensis (Hauterivien-Cénomanien d’Europe, Underwood et al.,
1999, fig. 1), et Synechodus occultidens (Hettangien-Pliensbachien, Rees, 2000, fig.
2). Relativement peu d’especes de Synechodus ont cependant été étudiées du
point de vue de la microstructure de 1'émailloide dentaire, et la petite taille des
dents de nombreuses espéces rend de telles études techniquement difficiles. En
I’état actuelle de nos connaissances, il semblerait cependant que sur la base de
leur microstructure les espéces « S. » rhaeticus et « S .» incrementum devrait étre
exclues du genre Synechodus et transférées dans un nouveau genre. Synechodus
dubrisiensis étant 'espece-type, le genre Synechodus se caractérise par un
émailloide a trois couches classique de l’ensemble Galea+Squalea. « S. »
rhaeticus et « S .» incrementum possedent tous les caracteres de la famille des
Palaeospinacidae (cuspide principale relativement peu élevée et flanquée de
cuspides latérales, racines arquées chez les dents antérolatérales et droites chez
les dents postérolatérales, vascularisation polyaulacorhize, Duffin & Ward,
1993) et sont ici considérées comme appartenant a cette famille.
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Fig. 1: A gauche : Dent de Synechodus dubrisiensis de 1’Albien de Maurupt
(Marne, France) en vue labiale. Barre d’échelle : 1 mm. A droite : La méme dent
traitée 40 s dans de I'HCI dilué a 10% révélant le PBE a la surface de la dent.
Barre d’échelle : 100 um.

Pseudocetorhinus pickfordi n’est connu que dans le Rhétien européen (Cuny
& Benton, 1999) et se démarque des autres requins néosélaciens du Trias
supérieur par la possession d'un émailloide a trois couches montrant un SLE
épaissi (Cuny, 1998).

Fig. 2: A gauche: dent de Synechodus occultidens du Pliensbachien de
Charmouth (Dorset, Angleterre) traitée 5 s dans de I'HCI dilué a 10 % en vue
labiale. Barre d’échelle : 500 um. A droite : Détail de la surface de la dent
révélant le PBE.
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Fig. 3 : Dent de « Polyacrodus holwellensis » du Rhétien d’"Holwell (Somerset,
Angleterre) en A : vue linguale, B : vue apicale, C : vue labiale, et D : vue
mésiale. Barres d’échelle : A, B, C: 1 mm, D : 200 ym.

« Polyacrodus » holwellensis (fig. 3) est également restreint au Rhétien
d’Angleterre, de France et de Belgique. Il f{it originellement décrit comme un
hybodonte par Duffin (1998b). Cependant, il se distingue de la plupart des
hybodontes, Ptychodus mis a part, par une racine fortement soudée a la
couronne. Chez les hybodontes, a cause d'un systeme de vascularisation de la
racine basé sur la multiplication de petits foramina qui rend la racine trées
poreuse et fragile, I'attachement de la racine a la couronne n’est guere solide, et
les couronnes dentaires sont la plupart du temps préservées sans leur racine.
Au contraire, la plupart des dents de « Polyacrodus » holwellensis récoltées
jusqu’ici ont préservé leurs racines (obs. pers.). De plus lorsque j'ai réalisé une
étude de la microstructure de I'’émailloide de cette espece, j’ai découvert un
émailloide présentant des faisceaux de microcristaux bien développés (fig. 4, a
gauche). L’arrangement de ces faisceaux (fig. 4, au centre et a droite) est tres
proche de ce que I'on peut observer chez le PBE d’autres requins néosélaciens
du Trias supérieur, tel Pseudocetorhinus ou Rhomphaiodon. Cependant, le TBE
apparait manquant, ou trés réduit. L’émailloide des dents d’hybodontes
présentent parfois une certaine tendance a former des faisceaux de
microcristaux (Cuny ef al., 2001), mais en général ils sont beaucoup moins
individualisés et sont préférentiellement orientés perpendiculairement a la
surface de la dent. Si I’'on prend en compte la microstructure de I’émailloide et
les caracteres de la racine des dents de « Polyacrodus » holwellensis, il apparait
donc que cet animal n’est pas un hybodonte, mais un requin néosélacien.
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L’espece holwellensis devrait donc étre transférée dans un autre genre, a moins
qu’elle ne soit tout simplement pas valide (voir plus bas).

Fig. 4 : Dents de « Polyacrodus holwellensis » du Rhétien d’"Holwell (Somerset,
Angleterre). A gauche : section transverse d’une dent traitée 5 s dans de I'HCI
dilué a 10% montrant un émailloide composé de faisceaux de microcristaux.
Barre d’échelle : 50 ym. Au centre et a droite : Surface d’une dent traitée 40 s
dans de 'HClI dilué a 10% montrant une structure trés similaire a un PBE. Barre
d’échelle : 4 um au centre, 2 um a droite.

-

Il existe donc un certain nombres de dents de requins dans le Trias
supérieur qui présentent certaines caractéristiques de 1’émailloide des
néosélaciens, mais avec des différences notables : Absence de TBE chez les
dents de « Polyacrodus » holwellensis, SLE fort épaissi chez Pseudocetorhinus
pickfordi et absence de PBE chez « Synechodus » rhaeticus et « Synechodus »
incrementum. Il semblerait donc que I"apparition d’un émailloide a trois couches
chez les requins néosélaciens au cours du Trias soit le résultat d’une évolution
en mosaique, bien que le détail de cette évolution ne soit pas encore
completement compris. Nous discuterons cela plus en détail dans la troisieme
partie de ce travail.

1.3. Les dents de Pseudocetorhinus pickfordi et celles de « Polyacrodus »
holwellensis appartiennent-elles au méme requin ?

Ces deux types de dents présentent un certain nombre de points en
commun : une couronne présentant une seule cupside, rarement ornementée,
des talons mésiaux et distaux bien développés, et une racine anaulacorhize
soudée a la couronne. Les dents de Pseudocetorhinus pickfordi sont généralement
lisses, mais lorsqu’elles développent une ornementation, celle-ci est trés
semblable a celle que 'on peut observer sur les dents de « Polyacrodus »
holwellensis : rides peu prononcées, non anastomosées, atteignant rarement la
créte occlusale et plus développées sur la face linguale que la face labiale
(Duffin, 1998a, 1998b). De plus, la cuspide principale des dents de
Pseudocetorhinus pickfordi et de « Polyacrodus » holwellensis est déplacée du coté
distal de la couronne (Duffin, 1998a, 1998b). Il est alors tentant de considérer les
dents de « Polyacrodus » holwellensis comme n’étant en fait que les dents
postérieures de Pseudocetorhinus pickfordi. Telles que décrites par Duffin, les
dents antérieures de Pseudocetorhinus pickfordi sont pratiquement symétriques
avec une cuspide principale bien développée. Plus on se rapproche de la partie
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distale de la machoire, plus les dents deviennent asymétriques, le talon mésial
étant plus développé que le talon distal, et la hauteur de la cuspide diminue.
Les dents de « Polyacrodus » holwellensis s'intégrent tout a fait dans ce schéma,
étant plus asymétrique et avec une cuspide plus basse que les dents
postérieures de Pseudocetorhinus pickfordi. De plus, I’ornementation des dents de
Pseudocetorhinus pickfordi se développent surtout sur les dents asymétriques et
se retrouveraient ainsi sur les dents de « Polyacrodus » holwellensis. Les
changements au sein de la racine s’intégrent également bien dans le schéma
proposé. Les dents antérieures de Pseudocetorhinus pickfordi possedent une
racine massive projeté lingualement, tandis que la racine des dents
asymétriques voit sa projection linguale se réduire, tout comme les dents de
« Polyacrodus » holwellensis. Quel que soit la position de la dent, la racine reste
chez ces deux formes de type anaulacorhize, sans foramens spécialisés. Deux
éléments cependant semblent s’opposer a un tel schéma :

1- Certaines dents tres assymétriques de Pseudocetorhinus pickfordi
développent une cuspide distale, un caractere qui ne se retrouve
jamais chez les dents de « Polyacrodus » holwellensis.

2- Les dents de « Polyacrodus » holwellensis présentent une nette
protubérance linguale a la base de la cuspide principale faisant
saillie au-dessus de la racine. Une telle protubérance ne se
retrouve jamais sur les dents de Pseudocetorhinus pickfordi.

Cependant, méme si les dents de « Polyacrodus » holwellensis et de
Pseudocetorhinus pickfordi n’appartiennent pas au méme animal, elles
appartiennent a des requins tres proches phylogénétiquement. D’apres la
microstructure de leur émailloide et la structure de la racine de leurs dents, ce
sont des néosélaciens primitifs, mais fort différents des Synechodontiformes. II
est probable qu’ils représentent une ramification basale sur l’arbre
phylogénetique des nésélaciens, et leurs relations de parenté précises
demeurent inconnues, faute d’avoir pour l'instant identifié d’autres requins
similaires. Difficile en ce cas de proposer un quelconque modele d’hétérodontie
monognathique, dignathique, sexuelle ou ontogénétique pour ces animaux. Les
dents de Pseudocetorhinus pickfordi présentant une cuspide terminale distale, qui
apparaissent assez rares au sein des échantillons, ne sont peut-étre que des
dents pathologiques. L’apparition de protubérance linguale a la base de la
cuspide principale uniquement chez les dents postérieures, bien qu’étonnante,
n’est pas une impossibilité en soi au sein d’une lignée expérimentale de
néosélaciens basaux. Il faut noter cependant qu’en ce cas la seconde dent de
Saint-Germain-les-Arlay que j'avais attribué a Pseudocetorhinus pickfordi (Cuny et
al., 1994, p. 38, fig. 3D) ne saurait appartenir a cette espéce au vu de la présence
d’une cuspide accessoire en position mésiale.

Les dents de Pseudocetorhinus pickfordi et « Polyacrodus » holwellensis sont
associées dans de nombreux gisements du rhétien anglais, francais et belge :
Holwell (Duffin, 1998a, 1998b), Blue Anchor Point (Charlie Underwood, comm.
pers. et obs. pers.), Stowey Quarry, Manor Farm Quarry, Hampstead Farm
Quarry, Marston Road Quarry (Mike Curtis, comm. pers. et obs. pers.),
Courmettes (obs. pers.), et Habay-la-Vieille (Cuny & Benton, 1999, obs. pers.). A
Holwell, les deux types de dents semblent avoir une abondance similaire
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(Duffin, 1998a, 1998b), ainsi qu’a Marston Road Quarry (Mike Curtis, comm.
pers.), mais certaines données non publiées (Mike Curtis, comm. pers.)
indiquent au contraire une distribution tres asymmétriques de ces deux types
de dents, les dents de « Polyacrodus » holwellensis étant de 4 a 10 fois plus
nombreuses que les dents de Pseudocetorhinus pickfordi a Stowey Quarry,
Hampstead Farm Quarry et a Manor Farm Quarry. Une telle asymétrie dans la
distribution de ces dents n’est guére compatible avec 1’hypothése qu’elles
représentent les dents antérieures et postérieures du méme animal. Lorsque
seul I'un des deux types de dents est retrouvé, comme par exemple
Pseudocetorhinus pickfordi a Saint-Germain-les-Arlay, Lons-le-Saunier, ou a Syren
(Cuny et al., 1994, 2000 ; Godefroit et al., 1998), cela apparait lié a un faible
échantillonnage. Une seule exception a cette regle peut étre noté. Il s’agit du site
d’Attert en Belgique qui a livré une riche faune de microrestes de vertébrés
(plus de 1700 dents), mais dans lequel seules 4 dents de Pseudocetorhinus
pickfordi ont été trouvées (Duffin & Delsate, 1993). Il est vrai cependant que les
dents de Pseudocetorhinus pickfordi et de « Polyacrodus holwellensis » ne
représentent qu'une partie négligeable des faunes de requins du rhétien
inférieur européen, qui sont massivement dominées par Lissodus minimus et
Rhomphaiodon minor. « Polyacrodus » holwellensis et Pseudocetorhinus pickfordi ne
deviennent plus abondants que dans la partie supérieure du Rhétien. L’absence
de « Polyacrodus » holwellensis dans le Rhétien d’Attert pourait bien en ce cas
étre lié a un probleme d’échantillonnage.

En définitif, il apparait bien difficile de trancher. Il est certes tentant de
considérer « Polyacrodus » holwellensis comme représentant les dents
postérieures de Pseudocetorhinus pickfordi, mais certains détails morphologiques
et de distribution de ces dents rendent cette hypothese incertaine. Cependant,
méme si elles n’appartiennent pas au méme animal, ces deux types de dents
appartiennent a des requins étroitements apparentés, et il convient de transférer
"espece holwellensis dans un genre différent de Polyacrodus. Seule la découverte
d’une dentition complete (peu probable au regard des conditions de dépot du
Trias terminal européen) ou de nouvelles espéces appartenants au méme
groupe de requin permettra de trancher la question de la possible synonymie
de « Polyacrodus » holwellensis avec Pseudocetorhinus pickfordi.

Lorsque Duffin (1998a) érigea Pseudocetorhinus pickfordi, il le considéra
comme un requin-filtreur appartenant a la méme famille, Cetorhinidae, que le
requin pélerin actuel, Cetorhinus maximus. Au vu de ce qui a été dit ci-dessus,
cette hypothese apparait désormais peu probable. Qu’en est-il du régime
alimentaire de ce requin ? A I'appui de 'hypothese du requin filtreur, Duffin
(1998a) a décrit plusieurs centaines de branchicténies qu’il supposa appartenir a
Pseudocetorhinus pickfordi. Il nota cependant qu’elles ne possédaient pas une
base complexe en forme de crochet si caractéristique des branchicténies de
Cetorhinus maximus (Cione & Reguero, 1998). De plus, leur extrémité distale est
souvent translucide (Duffin, 1998a, p. 167, fig. 5i). Ce dernier caractere indique
en fait que l'extrémité distale de ces éléments est recouverte d’un capuchon
d’acrodine (obs. pers.). IIs ne s’agit donc pas de branchicténies de requins, mais
de dents pharyngiennes d’actinoptérygiens. Rien ne permet donc aujourd’hui
de considérer Pseudocetorhinus pickfordi comme un requin filtreur.
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1.4. Formes aux relations phylogénétiques obscures et raies primitives.

L’utilisation conjointe de la morphologie et de la microstructure des dents
soulevent également des problemes. L'un d’eux est la reconnaissance de
requins triasiques qui ne semblent appartenir ni aux hybodontes, ni aux
néosélaciens. On compte parmi ceux-ci Doratodus tricuspidatus (Ladinien-
Carnien ; Dorka, 2001), Pseudodalatias barnstonensis (Norien-Rhétien ; Cuny &
Benton, 1999), Vallisia coppi et Raineria osswaldi (Rhétien ; Cuny & Benton, 1999).

Les trois premiers ne sont connus que d’apres des dents isolées qui toutes
présentent des caractéres rappelant les requins néosélaciens : une couronne
nettement séparée de la racine chez Doratodus et Vallisia (Cuny, 1998 ; Cuny &
Benton, 1999 ), une hétérodontie dignathique trés prononcée et une
morphologie dentaire trés proche des Dalatiidae actuels chez Pseudodalatias
(Cappetta, 1987). Cependant, 1’absence chez ces dents d’un émailloide a trois
couches m’avait conduit a les écarter de la lignée néosélacienne, tout en
reconnaissant sur une base purement morphologique qu’ils ne pouvaient
appartenir au groupe des hybodontes. J'avais alors émis I’hypothese qu’ils
pouvaient représenter des groupes éphémeres apparus au cours du Trias grace
a la présence d’un environnement favorable (mers épicontinentales largement
développées en Europe) et I'apparition d’un nouveau type de proies, les
poissons téléostéens (Cuny, 1998 ; Cuny & Benton, 1999). Cependant, Duffin
(1982) avait émis, concernant Vallisia coppi, une hypothese fort intéressante que
javais écartée peut-étre un peu trop rapidement sur la base du systeme de
vascularisation de ces dents (Cuny & Benton, 1999): qu’elles appartenaient
peut-étre a des batoides primitifs.

A la fin des années 1990, les raies étaient considérées comme des requins
tres dérivés issue du groupe des Squalea qui n’apparaissaient pas dans le
registre fossile avant le Jurassique (Carvalho, 1996 ; Shirai, 1996). Dans ces
conditions, I"appartenance de Vallisia aux batoides paraissait fort peu probable
au vu des éléments a notre disposition. Notre compréhension des batoides a
cependant radicalement changée au cours des 5 derniéres années, notamment
au vue de récentes données moléculaires, qui placent désormais les batoides
comme étant le groupe frere des Squalea + Galea, et non plus comme des
Squalea dérivés (Arnason et al., 2001 ; Douady et al., 2003 ; Maisey et al., 2004 ;
Winchell et al., 2004 ; Naylor et al., 2005). Un argument supplémentaire en
faveur d’une telle hypothese est ’absence d’un émailloide a trois couches au
sein des batoides. Je pensais au début que cette absence était secondaire et lié a
I’adaptation de la plupart des raies a un régime alimentaire durophage (Cuny &
Benton, 1999). En effet, un exemple bien connu d’une telle adaptation se trouve
chez le genre Heterodontus. Ses dents antérieures pointues possedent un
émailloide a trois couches tandis que que ses dents postérieures broyeuses ont
perdu leur PBE, qui résiste mal aux forces de compression (Preuschoft et al.,
1974). Cependant 'étude de dents de batoide ne présentant pas d’adaptation
particuliere a un régime durophage (Gymnura altavela, récent, ainsi que des
dents de « Raja » du Pliocéne de Virginie, fig. 5) n’a révélé qu'un émailloide
simple de type SCE de tres faible épaisseur. Or chez les dents postérieures
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d’Heterodontus, malgré la disparition du PBE, le TBE subsiste. Nous ne
disposons en fait d’aucun exemple de réversion totale d'un émailloide a trois
couches vers un émailloide de type SCE, et il devient alors plus parcimonieux
de considérer le SCE des dents de batoides comme étant la conséquence de la
divergence de cette lignée de celles des (Squalea + Galea) avant que ces derniers
n’acquiérent un émailloide a trois couches.

& s ; e e
Fig. 5: A gauche : Une dent de Gymnura altavela actuel, a droite : une dent de
« Raja » du Pliocéne de Virginie. Barre d’échelle: 1 mm. Au centre, dent de
« Raja » traitée 5 s dans de 'HCI dilué a 10% montrant le contact entre la
dentine (D) et I’émailloide (E), qui apparait comme un émailloide simple de
type SCE. Barre d’échelle : 10 ym.
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Fig. 6 : A gauche : dent de Paramobula fragilis du Miocene de Caroline du Nord
(Formation de la Pungo River) en vue labiale. Barre d’échelle : 1 mm. A droite :
surface d’une ride d’ornementation montrant la surface de la dentine de la
méme dent préparée 5 s dans de I'HCI dilué a 10%.

Delsate (2003) a récemment mentionné la présence d’un TBE chez les
dents de Doliobatis weisi, un Archaeobatidae du Toarcien de Dudelange (Grand
Duché de Luxembourg). Les Archaeobatidae représentent pour l'instant les
plus anciennes raies identifiées avec certitude. Cependant, ce que Delsate
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nomme TBE apparait plus probablement comme étant de la dentine, les
faisceaux enchevétrés n’étant pas constitués de microcristaux d’apatite, mais
d’une matiere d’aspect amorphe, représentant probablement la recristallisation
des faisceaux de collagene de la dentine. ]J’ai récemment observé une structure
tres similaire dans la dentine des dents de Paramobula fragilis du Miocene de
Caroline du Nord (Fig. 6). L’apparence de ce tissue rappelle la dentine
interdentéonale de 1’ostéodentine (Francillon-vieillot et al., 1990). En ce cas, le
travail de Delsate confirmerait bien que méme les raies les plus primitives
possedent un émailloide composé uniquement d’un SCE.

Les premiers néosélaciens possédant un émailloide a trois couches sont
connus dans le Permien de Russie (Ivanov, 2000) et appartiennent a 1’ordre
aujourd’hui éteint des Synéchodontiformes (Je renvoie a mes articles de 1998 et
1999 concernant mes doutes quant a attribuer Mcmurdodus du Dévonien
d’Australie et Cooleyella du Carbonifere et du Permien d’Amérique du Nord et
du Sud et d’Europe aux néosélaciens ; Cuny, 1998 ; Cuny & Benton, 1999). Par
contre, les raies ne font leur apparition dans le registre fossile qu’entre le
Sinémurien et le Pliensbachien sous la forme d’une dent isolée de la Formation
Kayenta (Arizona) appartenant a la famille aujourd’hui éteinte des
Archaeobatidae (Delsate & Candoni, 2001). Il y a donc un hiatus d’au moins 55
millions d’années entre les premiers requins et les premieres raies. Hors, si ces
deux lignées sont effectivement des groupes freres, leur apparition devrait étre
simultanée. Le probleme qui se pose cependant, est de pouvoir identifier les
représentants primitifs de la lignée des raies, en 'absence d’émailloide
caractéristique. Les groupes basaux sont notoirement connus pour manquer de
caracteres dérivés permettant leur reconnaissance. L’hypothése selon laquelle
Vallisia représente une raie primitive redevient en ce cas digne d’intérét, et
pourrait également s’appliquer a Doratodus, puisque ces deux genres sont
probablement apparentés (Cuny & Benton, 1999). Cette hypothese demeure
malgré tout trés fragile car les plus Archaeobatidae présentent des dents
possédant une morphologie de type rhinobatoide, avec une luette médiane tres
développée, pas de cuspides accessoires, et une racine holaulacorhize
présentant un foramen central dans le sillon basal (Delsate & Candoni, 2001), ce
qui n’est le cas ni de Vallisia, ni de Doratodus. Cependant, Delsate & Candoni
(2001) notent que les Archaeobatidae sont déja tres spécialisés vers une
dentition de type écraseur-broyeur tandis que Vallisia et Doratodus possedent
une dentition de type agrippeur plus généraliste. Or une dentition de type
généraliste est ce a quoi on devrait s’attendre pour un groupe basal, qui par
définition ne saurait étre tres spécialisé. Il reste que la position du foramen
central de Vallisia, variant entre une position centrale de type rhinobatoide et
une position linguale de type scyliorhinoide, reste difficile a expliquer dans le
contexte de 1’évolution des systemes de vascularisation dentaire des
élasmobranches tel que défini par Casier (1947a,b,c) (Cuny & Benton, 1999).
Mais il est vrai que ce contexte est désormais obsolete dans la mesure ou Casier
admettait que 1’holaulacorhizie de type rhinobatide dérivait d’un stade
squatinoide, c’est-a-dire admettant de facto que les raies étaient des requins
dérivés. Malheureusement, les racines des dents de Doratodus ne sont jamais
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completement préservées (Cuny & Benton, 1999 ; Dorka, 2001) et ne peuvent
donc pas nous aider a mieux comprendre ce probleme pour l'instant.

Pseudodalatias barnstonensis représente un cas plus délicat dans la mesure
ou il présente une hétérodontie dignathique trés poussée qui est inconnue au
sein des Batoidea. De plus, la morphologie de ces dents est fort éloignée de celle
de Vallisia et de Doratodus. Il n’existe donc aucune raison objective de considérer
Pseudodalatias comme un Batoidea primitif. Ses relations phylogénétiques,
malgré une remarquable convergence de la morphologie dentaire avec celle de
certains requins squalomorphes, demeurent donc mystérieuses.

Le dernier requins aux affinités phylogénetiques encore incertaines dans le
Trias supérieur européen est Raineria osswaldi, mais le probleme est ici tres
différent des trois autres taxons discutés ci-dessus dans la mesure ou les dents
de cette especes sont inconnues. En effet, seul le rostre de cet animal a été
retrouvé dans le Rhétien d’Autriche. Il s’agit d’un rostre de forme allongée
mesurant environ 36 cm, couvert d’écailles placoides. Il ressemble
superficiellement aux rostres que l'on peut trouver au sein des familles
Pristiophoridae, Sclerorhynchidae et Pristidae, bien qu’il ne montre aucune
dent rostrale (Duffin, 1981b, Cappetta, 1987). Cependant, aucune de ces trois
familles n’apparait avant 1’Albien (Cappetta 1987). Un rostre allongé est
également présent chez le néosélacien Ostenoselache stenosoma du Sinémurien
d’Italie, mais sa structure est beaucoup plus complexe que ce que l'on peut
observer chez Raineria osswaldi, avec notamment des projections cartilagineuses
latérales dans la partie basale et centrale du rostre qui donnent a 1'ensemble
’aspect d"un double trident imbriqué 1'un dans I'autre (Duffin, 1998c). Cappetta
(1987) avait proposé avec doute de considérer Raineria comme un possible
hybodonte, tout en remarquant que les hybodontes ne présentent aucune
tendance a l’allongement de leur rostre, au contraire. Il envisageait également
une possible association du rostre de Raineria avec les dents de Pseudodalatias,
mais il n’existe aucune preuve d’une telle association (Cuny, 1998 ; Cuny &
Benton, 1999). Si I’on prend en compte le fait que les néosélaciens ont souvent
développé un rostre allongé au cours de leur histoire dans de nombreuses
lignées indépendantes (Sclerorhynchidae, Pristiophoridae, Pristidae,
Mitsukurinidae, Ostenoselachidae, Duffin, 1998c), il est certainement plus
parcimonieux de considérer Raineria comme un néosélacien, bien que ces
affinités au sein de ce clade ne puissent étre résolues, puisque chacun des
grands ensembles de néosélaciens a développé indépendamment au cours de
son histoire un rostre allongé : Les Batoidea avec les Sclerorhynchidae et les
Pristidae, Les Galea avec les Mitsukurinidae et les Squalea avec les
Pristiophoridae.

1.5. Les premiéres chimeéres de type moderne.

En plus de la diversification des néosélaciens, les mers rhétiennes ont vu le
développement des premieres chimeres de type moderne, les Chimaeriformes,
bien qu’exclusivement représentés a cette époque par une famille aujourd’hui
éteinte, les Myriacanthidae. Cette famille est connue au cours du Trias par deux
especes appartenant a deux genres différents, qui sont représentés uniquement
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par des plaques dentaires et des épines dorsales isolées : Agkistracanthus
mitgelensis du Rhétien de Suisse et de Grande-Bretagne et Myriacanthus
paradoxus du Rhétien de Grande-Bretagne (Duffin & Furrer, 1981 ; Duffin, 1994,
Stahl, 1999). Ces deux espéces sont également connues dans le Jurassique
inférieur : en Suisse pour Agkistracanthus mitgelensis (Duffin & Furrer, 1981) et
en Grande Bretagne pour Myriacanthus paradoxus (Duffin, 1999).

Les Myriacanthidae sont également représentés dans le Rhétien du Sud de
la France, a Courmettes, dans les Alpes maritimes. Quatre épines dorsales, I'une
pratiquement complete, les trois autres plus fragmentaires, sont déposées au
Musée d’Histoire naturelle de Nice. L’épine complete (MHNN 218323) mesure
175 mm de long (Fig. 7). Elle est de forme allongée, fine et recourbée
caudalement. Son ornementation est composée de tubercules émaillés que 1'on
trouve sur son bord antérieur ainsi que sur la moitié antérieure de ses murs
latéraux. Ces tubercules sont lisses et densément arrangés, mais leur répartition
sur I’épine ne montre aucun alignement particulier. Leurs tailles diminuent en
direction caudale et distale. La largeur de la partie tuberculée du mur latéral
diminue également distalement. L’ornementation est donc beaucoup moins
marquée du coté distal de 1'épine que du coté basal, et il est possible qu’elle
disparait complétement a son extrémité, qui n’est préservée sur aucun de nos
spécimens. La partie postérieure des murs latéraux de 1'épine présentent une
rangée unique de tubercules, bien séparée de I'ornementation du c6té antérieur.
Ces tubercules sont irrégulierement espacées et présentent une taille similaire a
ceux formant la partie postérieure de 'ornementation du coté antérieur. Cette
rangée postérieure disparait dans le quart distal de 1'épine. Les murs latéraux
de I'épine sont légerement concaves et présentent des stries longitudinales.
L’épine est modérément comprimée latéralement. Son mur postérieur est
pratiquement plat et montre également des stries longitudinales. Sur les 55 mm
les plus distaux de cette épine, il y a deux rangées paralleles de crochets.
Chaque rangée est située sur un des bords latéro-postérieurs de 1'épines. Sous
ces deux rangées, un sillon s’ouvre au milieu du mur postérieur et s’élargit
basalement jusqu’a la disparition complete du mur postérieur a la base de
I’épine. Les trois épines fragmentaires n’apportent aucune information
complémentaire.
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Fig. 7 : Epine dorsale d’Agkistracanthus n. sp. du Rhétien de Courmettes
(MHNN 218323) en A : vue postérieure, B et C : vue latérale, et D : vue
antérieure. Barre d’échelle : 5 cm.

De telles épines présentant une ornementation tuberculée sont
caractéristiques des Myriacanthoidei (Duffin & Furrer, 1981 ; Patterson, 1965).
Parmi ces derniers, I’ornementation n’est limitée dans la partie basale de 1'épine
que chez Agkistracanthus, Metopacanthus et Recurvacanthus. Chez Myriacanthus,
Chimaeropsis et peut-étre Halonodon, I’ornementation tuberculée sur les murs
latéraux s’étend jusqu’a l'extrémité distale de 1’épine (Duffin, 1984 ; Duffin &
Furrer, 1981 ; Patterson, 1965). Chez Acanthorhina, I’ornementation est trés
réduite, et il n'y a pas de tubercules sur les murs latéraux de 1'épine (Patterson,
1965). Lorsque les tubercules sont présents, ils sont normalement distribués sur
toute la surface des murs latéraux de 1'épine, et seul Agkistracanthus présente
des zones non ornementées. Chez MHNN 218323, La double rangée de crochets
postérieurs s’étend sur environ le tiers distal de la longueur de 1'épine, comme
chez Agkistracanthus mitgelensis. Chez Acanthorhina, ils ne sont présents que sur
le cinquieme de la longueur de I'épine, tandis qu’ils représentent entre la moitié
et la totalité de la longueur de 'épine chez les autres Myriacanthidae (Duffin,
1984 ; Duffin & Furrer, 1981 ; Patterson, 1965). Les épines de Recurvacanthus ne
possédent quant a elles qu’une seule rangée de crochets (Duffin, 1981a).
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Les épines de Courmettes apparaissent donc similaires a celles
d’ Agkistracanthus mitgelensis avec lesquelles elles partagent de plus un mur
postérieur de 1'épine pratiquement plat et strié, ainsi que des murs latéraux
striés. Elles en different cependant par les caracteres suivants qui ne se
retrouvent pas chez A. mitgelensis: les murs latéraux sont légérement concaves,
I'ornementation est limitée a la partie antérieure de I'épine, plus une rangée
unique de tubercules en position postérieure, et enfin le sillon postérieur ne
s’étend que sur les deux tiers de la longueur de I'épine. MHNN 218323 peut
donc étre rapporté au genre Agkistracanthus, mais représente certainement une
nouvelle espece.

Cette découverte permet donc d’augmenter la diversité spécifique des
chimeres au Trias terminal, qui compte désormais trois especes, et d’étendre
leur distribution stratigraphique vers le Sud. Les chimeres demeurent
cependant totalement inconnues hors d’Europe durant le Trias. Il y a la un
schéma d’évolution totalement différent de celui observé pour les néosélaciens.
Ces derniers montrent au cours du Trias terminal une tres importante radiation,
mais basée sur des taxa « expérimentaux » qui disparaitront pour la plupart a la
fin du Trias (Cuny, 1998 ; Cuny & Benton, 1999), tandis que les chimeres
montrent une radiation beaucoup plus modérée, mais basée sur des taxa plus
robustes que 'on retrouvera au Jurassique. Les faunes de néosélaciens étaient
trés certainement inféodées aux milieux d’eau peu profonde de la mer rhétienne
(Cuny & Benton, 1999) et n’ont pour la plupart pas résisté a
I’approfondissement de cette mer au cours du Jurassique inférieur (Hallam,
1997), tandis que les Myriacanthidae étaient de ce point de vue beaucoup plus
flexibles. En fait, le seul point commun dans I'évolution de ces deux groupes
apparait étre le role clef joué par la mer rhétienne en Europe de 1'Ouest si I'on
en juge par la pauvreté du registre fossile triasique en dehors de cette zone
géographique.

1.6. Conclusions

Les travaux menés jusqu’a présent démontrent l'intérét de I'étude de la
microstructure de "émailloide dentaire pour mieux comprendre les premiers
pas de I'évolution des néosélaciens . Malgré les progres réalisés ces derniéeres
années, ils restent cependant quelques problemes a résoudre. Pour 1'instant,
seules les dents isolées appartenant a 'ensemble Galea+Squalea peuvent étre
reconnues sur la base de la possession d’un émailloide complexe, bien que
celui-ci présente de nombreuses variations (nous y reviendrons dans la
troisieme partie de ce travail). L’identification de dents appartenant aux
premiers Batoidea est plus délicate, mais on dispose désormais de quelques
hypotheses de travail fort intéressantes qui devront étre approfondies a
’avenir.

Enfin, si on observe une diversification importante des néosélaciens au
trias terminal, cela n’est pas le cas pour les premieres chimeres de type
moderne. Cependant, il apparait tres probable que la présence d'une vaste mer
épicontinentale trés peu profonde sur I'Europe de 1'Ouest a joué un rdle clef
dans I'évolution de ces deux groupes.
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2iéme

partie : influence de la radiation adaptative des requins néosélaciens sur
I’évolution des hybodontes.

Au Trias, les faunes de requins sont massivement dominées par les
hybodontes. Au Trias inférieur et moyen, les néosélaciens ne représentent
qu’un faible pourcentage des faunes de requins (Thies, 1982 ; Cuny & Benton,
1999 ; Cuny et al., 2001). Ils deviennent plus abondants au Trias supérieur et
dominent méme les faunes de requins des le Ladinien en Colombie britannique
(Johns et al., 1997). En Europe, ils peuvent représenter jusqu’a 25% des faunes
de requins au Trias terminal (Cuny, 1998 ; Cuny & Benton, 1999). Cependant,
comme nous l’avons vu ci-dessus, ces néosélaciens sont fort différents des
formes modernes, et la grande majorité d’entre eux, mis a part quelques
Synéchodontiformes, disparaissent a la fin du Trias. C’est au Jurassique
qu’apparaissent les premiers néosélaciens de type moderne. Ce sont tout
d’abord les Hexanchiformes (Hexanchidae) et les premieres raies de type
moderne (Archaeobatidae) qui apparaissent des le Sinémurien, puis les
Orectolobiformes (Brachaeluridae) et les Heterodontiformes (Heterodontidae)
au Toarcien (Rees, 2000 ; Delsate & Candoni, 2001). On note également
I'apparition de quelques lignées aux relations phylogénétiques plus difficiles a
établir au sein des néosélaciens, comme les Agaleidae au sinémurien (ces
derniers disparaitront au Toarcien), les Ostenoselachidae, d’étranges requins de
forme allongée que 1'on ne trouve qu’au Sinémurien, et les Protospinacidae qui
apparaissent au Toarcien et disparaissent a la fin du Jurassique (Rees, 2000).
Enfin, les Synechodontiformes se diversifient également et sont représentés par
deux familles, les Palaeospinacidae et les Orthacodontidae (Rees, 2000). Il
faudra cependant attendre le Jurassique terminal — Crétacé inférieur pour que
les néosélaciens atteignent un niveau de diversité similaire a ce que I'on peut
observer aujourd’hui (Kriwet, 2003).

Comment cette diversification progressive des néosélaciens a-t-elle influé
sur I’évolution des hybodontes ? La réponse classique a cette question est que
les néosélaciens supplanterent rapidement les hybodontes dans les mers
Mésozoiques et que ces derniers chercherent refuge dans les milieux d’eau
douce, ot la plupart se retrouverent confinés au Crétacé (Thies & Reif, 1985 ;
Reif, 1988 ; Rees, 1998). Mes travaux de recherches m’ont conduit a étudier deux
faunes de requins du Crétacé inférieur situés dans deux zones géographiques
différentes (la Tunisie et la Thailande) et dans des environnements différents
(marin pour la Tunisie, d’eau douce pour la Thailande) (Cuny et al., 2001, 2003,
2004a, b, 2005a, b, sous presse). Les résultats de ces travaux montrent comme
’on pouvait s’y attendre un schéma évolutif plus complexe.

2.1. Apparition d'un nouveau type dentaire chez les hybodontes.

Les hybodontes sont connus avec certitude des le Carbonifere d’apres des
squelettes complets (Hamiltonichthys, Maisey 1989), mais pourraient étre
apparus des le Dévonien supérieur d’apres la découverte de dents isolées
(Derycke et al., 1995). Au cours de cette longue histoire, ces animaux n’ont
jamais développé une denture de type coupeur. Ce n’est qu’au Jurassique
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supérieur/Crétacé inférieur que trois genres vont développer une telle
dentition : Pororhiza molimbaensis en Afrique, Priohybodus arambourgi en Afrique,
dans la péninsule arabique, et en Amérique du Sud, et Thaiodus ruchae en Asie
(Cappetta, 1987 ; Cappetta et al., 1990 ; Perea et al., 2001). Chaque genre a de
plus développé une telle dentition de maniere indépendante. Priohybodus dérive
du type Hybodus classique. C’est le premier hybodonte a développer une telle
dentition puisqu’il apparait dés le Jurassique supérieur en Afrique et en
Amérique du Sud (Perea et al., 2001). Ses dents développent une cuspide
principale triangulaire dont la base est plus large que chez les dents d’Hybodus
classiques, les cuspides accessoires se couchent sur les cotés de la cuspide
principale (voir par exemple Perea et al., 2001, pl. 1) pour faciliter la fonction
coupante de la cuspide principale, et les carenes de toutes les cupsides
développent des crénelures. La racine est beaucoup moins inclinée
lingualement que chez les dents d’Hybodus, et la position de la couronne est
plus verticale que chez ce dernier genre, facilitant la fonction coupante de la
denture (Duffin, 2001). « Hybodus » ensis du Crétacé inférieur d’Angleterre
présente a la base de sa cuspide principale un début de crénelure (Underwood
& Rees, 2002) qui en fait une forme de passage idéale entre le genre Hybodus et
le genre Priohybodus. Un tel développement d'une dentition de type coupeur a
partir d’une dentition de type arracheur est fort similaire a ce qui peut étre
observé au sein des Lamniformes entre le genre Otodus et le genre Carcharocles.
Pororhiza, de 1’Albien de la République démocratique du Congo, a
développé une dentition de type coupeur d’'une maniere différente. Ici les dents
présentent une couronne trées basse, crénelée, comprimée labio-lingualement, et
dépourvue de cuspide (Casier, 1969). Une telle morphologie de la couronne ne
se retrouve chez aucun autre hybodonte, et associée a une racine tres haute,
comprimée labio-lingualement et présentant un ou deux pores de grande taille
a sa base, cela laisse les relations phylogénétiques de Pororhiza au sein des
hybodontes trés mal comprises. La présence d’une racine tres élevée possédant
des pores de grande taille dans sa partie basale est un caractere qui se retrouve
chez certains hybodontes de 1’Aptien/Albien de Thailande (Cuny et al., 2003,
2004), mais cela pourrait représenter une convergence, peut-étre due a une
meilleure adaptation a la vie en eau douce (Cappetta et al., sous presse).
Thaiodus, de 1’Aptien/ Albien de Thailande et du Tibet, représente une
solution encore différente pour développer une denture de type coupeur. Les
dents sont ici allongées mésio-distalement, avec une couronne comprimée
labio-lingualement mais cependant assymétrique, la base de la couronne étant
évasée labialement (Des dents completes de Thaiodus ruchae trouvées dans le
site de Ban Sapan Hin [province de Nakhon Ratchasima, Formation Khok
Kruat], conservées dans les collections du Petrified Wood Museum de Nakhon
Ratchasima, ainsi qu’'une dent trouvée a Khok Pha Suam [province d’Ubon
ratchathani, Formation Khok Kruat], conservée dans les collections du Phu
Kum Khao Dinosaur Research and Education Centre, permettent d’inverser
I'orientation des dents de Thaiodus originellement privilégiée lors de la premiere
description de ce taxon [Cappetta et al., 1990 ; Cuny et al., 2003, 2004]. Voir
également Cappetta et al., sous presse). La couronne montre une cuspide
principale basse, située en position plus ou moins centrale. Sur certaines dents,

28



il y a également une paire de cuspides accessoires en position distale et mésiale.
La cuspide centrale est flanquée de nombreux denticules mésialement et
distalement. Chacun de ces denticules, ainsi que les cuspides principales et
accessoires, sont crénelés. La couronne montre donc un systéme de double
crénulation (denticules + crénelures) tout a fait unique au sein des
élasmobranches.

Les dents de Priohybodus, Pororhiza et Thaiodus ne présentent pas de
caracteres morphologiques communs, et il est fort peu probable que ces trois
genres soient apparentés. Priohybodus appartient sans aucun doute a la famille
des Hybodontidae, mais les relations de parenté de Pororhiza et de Thaiodus sont
plus difficiles a établir. En me basant sur "aspect trés asymétrique des dents de
Thaiodus, et en postulant qu’elles s’évasaient lingualement, j’avais proposé de
rapprocher ces dents des Steinbachodontidae (Cuny et al.,, 2003), mais de
nouvelles découvertes démontrent que l'orientation des dents était erronée
(voir ci-dessus). Il est donc probable que Thaiodus, ainsi que des dents
également trés asymétriques non encore nommées trouvées dans la méme
formation en Thailande (Formation Khok Kruat, Cuny et al., 2003, 2004, 2005),
appartiennent a une famille endémique a I’Asie. De méme, il est probable que
Pororhiza appartient a une famille endémique a I’Afrique dont il est le seul
représentant connu. L’apparition d’une denture de type coupeur s’est donc
produite simultanément dans trois familles différentes, et s’oppose clairement a
I'image d’hybodontes sur le déclin a cette époque. Il reste cependant a
comprendre pourquoi l'apparition de cette denture particuliére se fait a cette
époque. Une possible explication serait peut-étre a chercher dans une
compétition entre hybodontes et néosélaciens, mais il n’existe pour l'instant
aucun élément permettant de le prouver.

2.2. Les faunes du Crétacé inférieur de Thailande

Les faunes de Thailande sont composées exclusivement d’hybodontes, ce
qui semble confirmer le rdle de refuge des milieux d’eau douce pour cette
lignée. Il semblerait cependant qu’en fait les hybodontes aient toujours été plus
tolérants vis-a-vis de I’eau douce que les néosélaciens. Aujourd’hui, seules 5 %
des espeéces de néosélaciens modernes vivent en eau douce (Cambhi et al., 1998).
La plupart sont des raies (Potamotrygonidae, Dasyatidae, Pristidae, Carvalho et
al., 2004 ; Thorson, 1982 ; Montoya & Thorson, 1982) et parmi les requins, seuls
quelques Carcharhinidae tels Carcharhinus leucas et les différentes especes de
Glyphis peuvent survivre plusieurs années en eau douce (Compagno, 2003). Au
contraire, les hybodontes semblent avoir développés tres tot au cours de leur
histoire une grande tolérance a 1’eau douce (Maisey, 1989). De plus, les faunes
thailandaises présentent une diversité importante entre le Berriasien et 1’ Albien
(au moins 11 especes réparties au sein de 9 genres ; Cuny et al., 2003, 2004, 2005,
sous presse). Cette abondance ne semble donc pas indiquer des animaux sur le
déclin cherchant refuge dans un milieu protégé, mais au contraire une lignée en
plein épanouissement continuant de se développer dans un milieu conquis de
longue date. On compte de plus au sein de cette faune Thailandaise la présence
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de Thaiodus ruchae, qui représente une forme trés novatrice d’un point de vue de
la morphologie dentaire (voir ci-dessus).

Mais de toutes facons, ces faunes thailandaises sont-elles réellement
inféodées a un milieu d’eau douce ? Lorsque 'on regarde la distribution
paléogéographique de certains d’entre eux, il apparait peu probable que cela
soit le cas. Thaiodus ruchae est également connu au Tibet ou il a été retrouvé
dans un milieu deltaique (Cappetta et al., 1990), indiquant qu’il pouvait donc
tolérer des changements de salinité, et traverser le bras de mer qui séparait
peut-étre encore a 1’Aptien la microplaque indochinoise de celle de Lhasa
(Metcalfe, 1998). La distribution paléogéographique du genre Heteroptychodus
est encore plus significative. L’espece H. Steinmanni est connue en Thailande
du ?Berriasien a 1’?Albien (Formations Sao Khua et Khok Kruat) et a
I’'Hauterivien au Japon (Formation Ryoseki) (Yabe & Obata, 1930 ; Cuny et al.,
2003, 2004, 2005a, b) et le genre est également connu dans le Crétacé inférieur
du Kirghiztan et de Mongolie ot il ftit décrit sous le nom d’Asiadontus chuvalovi
(Nessov, 1997).

Lorsque j'ai visité I'Institut de Zoologie de Saint Petersbourg en mai 2005, je
n‘ai pu avoir acces qu’au matériel de Mongolie. Ces dents montrent
’ornementation typique du genre Heteroptychodus (nombreuses rides mésio-
distales, chacune présentant de courtes rides perpendiculaires), mais
appartiennent a une espece différente d’H. Steinmanni qui se distingue par des
rides mésio-distales plus espacées et formant des figures en chevron sur la face
apicale de la couronne ainsi que par des rides verticales tres développées sur la
face labiale (Fig. 8). Je propose donc de retenir le nom d’Heteroptychodus
chuvalovi pour les spécimens de Mongolie. Le statut spécifique des dents du
Khirghiztan est pour l'instant sujet a caution. Une troisieme espéce
d’Heteroptychodus pourrait également étre présente dans le Groupe Matsuo
(Berriasien-Hauterivien) du Japon (Tanimoto & Tanaka, 1998).

Une telle distribution de ce genre ne peut guere s’expliquer si 'on considere
qu’Heteroptychodus est une espéce d’eau douce sténohaline, d’autant plus que ce
genre a été trouvé en milieu marin au Kirghiztan (Averianov & Skutschas,
2000). En fait, il est probable que comme Thaiodus, ¢’était une espece euryhaline
capable de longer les cOtes du continent asiatique pour envahir de nouveaux
systemes fluviaux, a la maniére de ce que 1'on observe aujourd’hui avec Pristis
perotteti et Himantura chaophraya (Cuny et al., 2004). Par contre, ces deux genres
étant pour l'instant inconnus en dehors de 1’Asie, ce n’était certes pas des
formes capables d’affronter la haute mer. Bien str, cela n"empéche pas de
considérer que les hybodontes ont cherché refuge dans les milieux d’eau douce
pour éviter une compétition avec les néosélaciens, mais ils I’'ont en ce cas fait
avec un succes certain, et contrairement a ce que 1'on observe aujourd’hui, il n'y
a d’ailleurs pas de néosélaciens d’eau douce dans les écosystemes fluviatiles
asiatiques.
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Fig. 8. Dents d’Heteroptychodus chuvalovi de Tushlige Ula, Mongolie (Khukhtek
Formation, Aptien). A et C: deux dents différentes en vue apicale montrant les
figures en chevron de I'ornementation. B : dent A en vue labiale, montrant
d’épaisses rides verticales. Specimens des collections de I'Institut de Zoologie
de St Petersbourg, sans numéro.
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Nous manquons de données sur les domaines cotiers du continent asiatique
durant le Crétacé inférieur, et il est donc difficile de savoir si ces hybodontes
étaient abondants le long des cotes. Cependant Heteroptychodus pourrait peut-
étre étre le groupe-frere de Ptychodus (Cuny et al., 2005, sous presse), un
hybodonte de grande taille exclusivement marin, trés abondant dans les mers
crétacées jusqu’au Campanien (Cappetta, 1987), ce qui renforcerait I’hypothése
d"un Heteroptychodus également abondant dans les environnements cotiers.

Les faunes thailandaises nous montrent donc une faune d’hybodontes bien
adaptée a un milieu d’eau douce et restreinte au continent asiatique, mais qui
s’est diversifiée et a occupé de nombreuses niches écologiques différentes
(Cuny et al., 2003, 2004, 20054, b), tout en conservant un important potentiel de
dispersion et de retour a une vie marine. Ce n’est pas vraiment I'image que 1'on
attendrait d'une lignée sur le déclin.

2.3. Les faunes du Crétacé inférieur de Tunisie

L’étude des faunes de requins du « Continental Intercalaire » de Tunisie
nous montre un autre aspect des relations entre hybodontes et néosélaciens.
Tout d’abord, I'environnement de dépot des formations fossiliferes s’est faite
sous influence marine (Ouaja et al., 2002), contrairement a ce que 1’on observe
en Thailande. Lors d’un précédent travail (Cuny et al., 2004), ’étude des requins
fossiles m’avait conduit a proposer pour la Formation Douiret (Aptien) un
milieu de dépot dans la partie terminale d’un delta. La Formation Ain el
Guettar (Albien) juste au dessus est divisée en deux Membres. Pour le Membre
inférieur, le Membre Chénini, j’avais proposé un dépdt en milieur cétier, tandis
que j'avais proposé pour le Membre supérieur, le Membre Oum ed Diab, un
dépdt en eau douce. Depuis, de nouvelles données permettent de modifier ce
schéma.

L’une des raisons qui m’avait conduit a considérer un milieu d’eau douce
pour le Membre Oum ed Diab était 1’absence complete de néosélaciens,
contrairement a ce qui était observé dans les dép6ts sous-jacents (Cuny et al.,
2004). Cependant, 'une de mes étudiants de master a I'Université de Bristol,
Andrea Cobbett, a découvert I’année derniéere des dents de Cretodus semiplicatus
dans les résidus de tamisage du site d’Oum ed Diab. Or Cretodus semiplicatus est
un néosélacien marin cotier (Williamson et al., 1993). De plus, des analyses des
terres rares (rapport Lanthane/Samarium et Terbium/Ytterbium) d’ossements
provenant des sites d’'Oum ed Diab et de Touil el Mra (Membre Oum ed Diab)
confirme un dépot de ce Membre en mileu marin (Anderson et al., soumis). Ces
mémes analyses de terres rares confirment un milieu marin pour le Membre
Chenini, bien que moins marqué que pour le Membre Oum ed Diab, et une
forte influence terrestre sur le dép6t de la Formation Douiret (Anderson et al.,
soumis).

La cohabitation entre hybodontes et requins néosélaciens dans un milieu
plus ou moins sous influence marine apparait donc comme une regle générale
en Tunisie. De plus les hybodontes sont, en termes d’abondance, les requins
dominants au sein de ces assemblages. Dans la Formation Douiret, Priohybodus
arambourgi est I'un des rares hybodontes a avoir développé une dentition de
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type coupeur, lui permettant de se nourrir de proies de grande taille, a la facon
du grand requin blanc actuel, Carcharodon carcharias. Son régime alimentaire
reste cependant incertain. Ses dents sont retrouvées associées en Tunisie et en
Lybie avec celles de Lepidotes, un poisson osseux Sémionotiformes qui pouvait
dépasser un metre de longueur, mais il est cependant peu probable que
Lepidotes ait été une proie potentielle pour Priohybodus a cause de son corps
recouvert d’épaisses écailles émaillées. Une dentition de type coupeur comme
celles de Priohybodus n’est guere adaptée pour percer une telle armure (Duffin,
2001). Il n’en reste pas moins que Priohybodus est de loin le requin le plus
abondant dans la Formation Douiret. On a retrouvé au Jebel Boulouha 115
dents de Priohybodus, pour 62 d’Hybodus et 36 de « Rhinobatos » (Cuny et al.,
2004). Les néosélaciens sont donc ici trés rares par rapport aux hybodontes, ce
qui est certainement a mettre en parallele avec un milieu deltaique sous faible
influence marine.

Dans le Membre Chenini, les néosélaciens sont beaucoup plus diversifiés
avec trois Lamniformes (Cretodus semiplicatus, cf. Protolamna, et cf.
Scapanorhynchus) et un poisson-scie (Onchopristis dunklei). Mais une fois encore,
ce sont les dents de I'’hybodonte Tribodus qui sont les plus abondantes. A Oued
el Khil, on dénombre plus de 250 dents de Tribodus et 2 dents d’Hybodus, contre
67 dents de Cretodus semiplicatus, 1 dents de cf. Protolamna et 4 dents
d’Onchopristis numidus. Tribodus est encore une fois un hybodonte trés dérivé
qui a développé une dentition composée de petites dents losangiques
imbriquées les unes dans les autres pour former une plaque broyeuse tres
efficace. Un tel systeme se retrouve aujourd’hui au sein des raies de la famille
des Dasyatidae par exemple. De plus, Tribodus est le seul hybodonte connu a ce
jour a avoir développé une suspension de type hyostylique (Les méachoires ne
sont reliées au chondrocrane que par I'intermédiaire de 1’arc hyoide) associée a
des machoires tres courtes, une caractéristique qui rappelle fortement les raies
actuelles, indiquant un bel exemple de convergence évolutive. Il est également a
noter que la Tunisie n’est pas le seul endroit ot Tribodus a été retrouvé associé
avec des néosélaciens. C’est également le cas dans le Cénomanien de France, en
Charentes-maritimes (Vullo et al., 2003).

Dans le Membre Oum ed Diab, les hybodontes sont de loin les formes les
plus abondantes, puisque jusqu’a présent seules trois dents de néosélaciens,
appartenant a Cretodus semiplicatus, ont été retrouvées dans le site d’'Oum ed
Diab alors que ce méme site a livré plus d’une centaine de dents d’hybodontes
(Cuny et al., 2004). Cela pourrait paraitre d’autant plus étonnant que c’est ce
Membre, d’apres les études géochimiques menées a 1'Université de Bristol
(Anderson et al., soumis), qui présente la plus forte influence marine sur le
dépot. De plus, les hybodontes retrouvés dans ce Membre sont des formes tres
géneralistes (Lonchididiidae et Hybodontidae, Cuny et al., 2004) possédant une
tres large répartition stratigraphique et géographique, surtout concernant le
genre Hybodus. D’apres les deux exemples précédents, on pouvait avoir
I'impression que le succes des hybodontes face aux néosélaciens était 1ié a des
innovations importantes au niveau de la machoire et de la dentition. Le
Membre Oum ed Diab ne semble pas supporter une telle hypothese, mais alors
que ce Membre semble avoir été déposé en milieu marin, il reste a expliquer la
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quasi absence de requins néosélaciens. Il est quand méme peu probable que cela
soit dt a un phénomeéne de compétition entre les deux types de requins.

2.4. Conclusions

En fait que peut-on conclure des observations ci-dessus ? Les hybodontes ne
semblent pas étre, au Crétacé inférieur, une lignée sur le déclin si I'on en juge
par l'apparition de nombreux genres inconnus au Jurassique (Pororhiza,
Heteroptychodus, Thaiodus, Isanodus, Tribodus, Diabodus plus trois genres non
encore nommés en Thailande, Casier, 1969 ; Cuny et al., 2003, 2004) ainsi que de
dentures inédites au sein de cette lignée, de type coupeur (Priohybodus,
Pororhiza, Thaiodus) ou écraseur (Tribodus). Une seule espece d’hybodontes est
connu dans le Maastrichtien (Kriwet & Benton, 2004), et ces animaux ont donc
connu un déclin certain avant la fin du Crétacé, mais ce déclin a commencé plus
tard que couramment admis. Le processus de ce déclin n’a pas encore été étudié
au cours du Crétacé supérieur et ses raisons demeurent donc aujourd’hui mal
connues. Les hybodontes ont toujours montré une importante capacité a
conquérir les milieux d’eau douce, et ce des le début de leur histoire (Maisey,
1989), peut-étre a cause d’un systeme de régulation osmotique plus souple que
celui des néosélaciens, ce qui explique leur abondance dans les milieux d’eau
douce au Crétacé inférieur, mais ils n’en restaient pas moins présent également
dans les milieux marins. La séparation de la Pangée explique probablement en
partie la radiation évolutive des hybodontes, avec d'une part un centre de
radiation autour de 1’Afrique-Amérique du Sud (Tribodus, Pororhiza,
Priohybodus, Diabodus) et d’autre part un centre de radiation asiatique
(Heteroptychodus, Thaiodus, Isanodus), indiquant des animaux cotiers, absents en
pleine mer.
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3"™™E PARTIE ;: MICROSTRUCTURE FONCTIONNELLE ET EVOLUTION DE L’EMAILLOIDE
DES DENTS DE REQUINS

L’étude de la microstructure de I'émailloide des dents d’élasmobranches
afin de reconnaitre les premiers néosélaciens triasiques m’a amené a amasser un
nombre considérable de données sur ce tissu permettant de mieux comprendre
son évolution fonctionnelle.

3.1. Ornementation des dents de néosélaciens

La présence de rides a la surface des dents de requins appartenant a
I’ensemble Squalea + Galea résulte de deux phénomenes différents (Cuny &
Risnes, 2005):

1- Une minéralisation précoce a la surface de la matrice de "émailloide,
qui résulte en la formation de rides tres développées, composées de
faisceaux de microcristaux orientés perpendiculairement a ceux du
PBE. Chez la plupart des requins, ce mécanisme est responsable des
carénes tranchantes situées du coté mésial et distal de la dent.

2- Un plissement tardif de la surface de la couronne, qui forme des rides
moins développées et sans microstructure spécifique associée.

Ces deux mécanismes ne s’excluent pas mutuellement puisque le genre
Striatolamia macrota présente sur la face linguale de ses dents des rides formées
selon le processus 2 et deux carénes acérées formées selon le processus 1 (Cuny
& Risnes, 2005).

De grosses rides complexes semblent étre présentes chez tous les
Synéchodontiformes, qui représentent peut-étre un assemblage paraphylétique,
mais dont les auteurs s’accordent a reconnaitre qu’ils représentent un groupe
primitif, peut-étre au sein des Galea, ou représentant le groupe-frere de
I’ensemble Galea + Squalea (Maisey et al., 2004). Ce caractere semble donc étre
primitif pour les requins de type moderne. Il est donc probable qu’au cours de
I"évolution des néosélaciens, il y ait eu une tendance a la réduction du nombre
de sites de minéralisation précoce a la surface de I'émailloide, et la plupart des
dents des especes modernes ne présentent plus de dents tres ornementées.
Seules les deux sites de minéralisation précoce pour les carénes des dents ont
été préservés. Cependant, certaines formes fossiles ont conservé des rides
d’ornementation a structure complexe. Une telle structure a été observée pour
I'instant chez les deux taxa suivants : Palaeoscyllium formosum (Scyliorhinidae,
Carcharhiniformes) du Kimméridgien de Normandie (Fig. 9) et Cretodus
semiplicatus (Cretoxyrhinidae, Lamniformes) de 1’Albien de Tunisie (Cuny et al.,
2004) (Fig. 10). Les dents de Palaeoscyllium formosum étudiées dans ce travail
avait été décrites sous le nom de Parasymbolus octevillensis (Candoni, 1995), mais
les deux taxa ont été placés en synonymie par Underwood (2002). Un possible
Proscylliidae (Carcharhiniformes) du Kimméridgien de Normandie (Candoni,
1995) présente également une structure complexe au niveau des rides (Fig. 9).
Elles ne sont cependant formées que d'un SCE épaissi et des faisceaux de
microcristaux perpendiculaires a ceux du PBE n’ont pas pu étre mis en évidence
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sur le seul spécimen qui a pu étre étudié pour l'instant. Aucune ride avec une
structure complexe n’a encore été observée chez les dents de formes actuelles.
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Fig. 9. A: Surface de la dent d’un ?Proscylliidae du Kimméridgien de
Normandie traitée 10 s dans de I’'HCI dilué a 10% montrant des rides formées
uniquement par un SLE. B: Dent de Palaeoscyllium formosum du Kimméridgien
de Normandie en vue labiale. C: Surface de la dent de Palaeoscyllium formosum
traitée 15 s dans de I’'HCI dilué a 10% montrant les rides d’ornementation
couvertes par un épais SLE. D: Surface de la méme dent traitée 45 s dans de
I'HCl1 dilué a 10% montrant les rides débarassées de leur SLE.
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Fig. 10: Surface d’une dent de Cretodus semiplicatus provenant du site D’Oum ed
Diab dans le Sud de la Tunisie (Membre Oum ed Diab, Formation Ain el
Guettar, Albien) traitée a 1’acide chlorhydrique afin de révéler la structure des
rides d’ornementation. Photo d’Andrea Cobbett, Université de Bath.
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Ces rides complexes sont probablement des structures de renfort de la
dent. Leur présence chez les Synéchodontiformes pourrait s’expliquer par un
taux de renouvellement dentaire moins rapide que chez les formes actuelles. La
racine des dents de Synechodontiformes forme en effet une plaque basale
massive projetée lingualement, fort différente de ce que I'on peut observer chez
les dents de requins actuels, excepté Chlamydoselachus anguineus. La dent restant
fonctionnelle plus longtemps, sa structure aurait été renforcée. Cependant, des
le Jurassique, certains Synechodontiformes, tel Synechodus occultidens du
Sinémurien de Lyme Regis en Angleterre, présentent des dents pratiquement
lisses (Duffin & Ward, 1993). C’est également le cas de néosélaciens primitifs du
Trias supérieur tel Pseudocetorhinus pickfordi. Par contre, comme nous 1’avons vu
plus haut, ces structures se retrouvent cez certaines formes fossiles appartenant
aux deux ordres les plus dérivés au sein des Galea, les Carcharhiniformes et les
Lamniformes. Ces animaux possédaient des racines dentaires en tous points
semblables a celles des formes actuelles, et il n'y a a priori aucune raison pour
que leur vitesse de remplacement dentaire ait été significativement différente
de ce que l'on peut observer aujourd’hui. Les raisons de la retention ou de la
disparition de ce caractere restent donc mal comprises.

3.2. Evolution de I’émailloide a trois couches au cours de I’évolution
des néosélaciens.

Si les néosélaciens du Trias peuvent étre aisément reconnu comme tels
grace a la présence d’un émailloide dentaire a trois couches, ce tissu présente
une grande variabilité (voir le chapitre 1.2). Les Synechodontiformes du Trias
présentent en général un PBE relativement mal organisé, avec des faisceaux
longitudinaux relativement laches présentant relativement peu de faisceaux
radiaux (Rhomphaiodon nicolensis, R. (“Hybodus”) minor, Synechodus rhaeticus, and
Grozonodon candaui, Cuny & Risnes 2005), et a cela s’ajoute parfois un
épaississement du SLE chez certains néosélaciens d’affinités incertaines comme
Pseudocetorhinus pickfordi (Cuny, 1998). Quant a Mucrovenator minimus, il
présente un émailloide ot les faisceaux radiaux sont prédominants (Cuny et al.,
2001). Au contraire, tous les néosélaciens post-triasiques étudiés jusqu’a
présent, Synechodontiformes ou non, possedent un PBE composé de faisceaux
longitudinaux formant un réseau dense traversé par de nombreux faisceaux
radiaux, le tout surmonté d’un fin SLE (Paraorthacodus eocaenus, Striatolamia
macrota [Cuny & Risnes, 2005], Carcharocles megalodon [Bendix-Almgreen, 1983]
et Anomotodon novus [Fig. 11]). Cette transition semble se faire de maniere assez
brutale puisque des Galea basaux tels que Agaleus dorsetensis du Sinémurien
d’Europe possedent déja un émailloide de type « moderne » (Fig. 12, 13).
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Fig. 11 : Anomotodon novus provenant de Muddy Creek (Virginie, U.S.A.,
Nanjemoy Formation, Eocene inférieur). A gauche : dent antérieure en vue
linguale avant préparation. Barre d’échelle : 5 mm. Au centre : coupe transverse
d’une dent traitée 5 s dans de I'HCI dilué a 4%. A droite, détail du PBE
montrant I’abondance des faisceaux radiaux, surmonté d’un fin SLE.

Fig. 12. Dents Parasymphysaire et postérieur d’Agaleus dorsetensis Duffin &
Ward, 1983 du Pliensbachien de 1’ile de Bornholm, Danemark. A-C. Dent
Parasymphysaire en vue A : labiale, B : mésiale, et C : Baso-linguale. D-G : Dent
postérieure incomplete en vue D : linguale, E : labiale, F : latérale et G :
occlusale. Toutes les dents X 6. Photographies de Jan Rees.

39




Fig. 13. Microstructure des dents d’Agaleus dorsetensis Duffin & Ward, 1983. A, B: Coupe
transverse de la cuspide principale. C, E: Coupe transverse de 1'émailloide. E : Détail de la
coupe transverse du PBE . F : Vue de surface du PBE apres une attaque de la dent durant 5 s
dans de I'HCI dilué a 4%. G : Vue de surface de la caréne de la couronne montrant le
changement d’orientation des faisceaux de microcristaux a ce niveau. La dent a été traitée
Durant 35 s dans de I'HCl dilué a 4%. H: Coupe transverse de 'émailloide au niveau d’une
carene. I : Détail du TBE en coupe transverse. J : Coupe longitudinale de la dent. K, L : Coupe
longitudinale de I’émailloide dans la partie basale de la couronne, montrant la disparition du
TBE. CE - caréne; D — dentine; E — émailloide; PBE — émailloide a faisceaux paralleles, TBE —
émailloide a faisceaux enchevétrés.

La position systématique des Synechodontiformes a fait 1’objet de vifs
débats ces dernieres années. Sur la base de leur morphologie dentaire, Duffin &
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Ward (1993) considerent les Synechodontiformes comme appartenant aux
Squalea, et étant proches des Hexanchiformes. Ce point de vue semble supporté
par la morphologie du neurocridne et des denticules dermiques du genre
Sphenodus (Bottcher & Duffin, 2000, mais voir Maisey et al., 2004 pour un point
de vue différent) bien que d’autres caracteres craniens, notamment au niveau
du systeme de suspension des machoires de Synechodus, semble favoriser la
classification des Synechodontiformes comme appartenant aux Galea
(Maisey,1985; Maisey et al., 2004). Les Synechodontiformes sont donc considérés
selon les auteurs comme:
*monophylétiques et placés au sein des Squalea (Duffin & ward, 1993)
*séparés en deux avec les palaeospinacidae (Synechodus et Paraorthacodus)
placés au sein des Galea et les Orthacodontidae (Sphenodus) placé au
sein des Squalea (Cappetta, 1987)
*non monophylétiques, mais appartenant tous aux Galea (Maisey et al.,
2004).
*Monophylétiques et représentant le groupe-frere des Galea + Squalea
(Maisey, 1985; de Carvalho, 1996).

De plus, la position de formes triasiques au sein des Synechodontiformes,
tels Synechodus rhaeticus ou Grozonodon candaui, est pour l'instant incertaine
lorsque 1'on prend en compte la microstructure de leur émailloide ou le
systeme de vascularisation de leur racine. Une révision complete des
Synechodontiformes est donc nécessaire. Si les Synechodontiformes sont
considérés comme des Squalea (Duffin & Ward, 1993) ou comme le groupe
frere des Galea + Squalea (de Carvalho, 1996), un PBE présentant un
arrangement des faisceaux longitudinaux denses et compacts traversés par de
nombreux faisceaux radiaux a da évoluer de maniére convergente chez les
Lamniformes et les Synechodontiformes, peut-étre comme une adaptation
mécanique pour résister aux forces de tensions chez des requins possédant une
dentition de type arracheur. Dans ce cas de figure, ce PBE n’apporterait donc
qu’une information phylogénétique limitée. Cependant, Agaleus, dont les dents
possédent un tel PBE, ne présentent pas une dentition de type arracheur, mais
de type agrippeur. L’apparition d'un tel PBE s’explique alors difficilement chez
cette forme. Par contre, si on accepte I'hypothese que les Synechodontiformes,
monophylétiques ou non, sont des Galea (Maisey et al., 2004), tout comme
Agualeus, alors ce type de PBE pourrait étre une synapomorphie des Galea. Cette
hypothése est cependant difficile a démontrer dans l'état actuel de nos
connaissances car trop peu de dents de Squalea ont été étudiées du point de
vue de la microstructure de leur émailloide. De plus, une dent de Notidanoides
muensteri (Squalea, Hexanchiformes) du Callovien des falaises des Vaches
Noires (Normandie, France) présente un PBE d’apparence tres dense (Fig. 14),
mais la densité des faisceaux radiaux ne fat pas étudiée (Cuny, 2004). Cette
hypothese aurait également comme conséquence d’exclure toutes les formes
triasiques des Synechodontiformes, puisqu’aucune ne possede ce caractere,
mais comme il a été dit plus haut, la position phylogénétique de ces formes est
de toutes facons problématique dans ’état actuelle de nos connaissances.

41



=
40 Olm|

Fig. 14: La couche a faisceaux paralleles (PBE, a gauche) d’une dent de
Notidanoides muensteri (a droite) telle qu’elle apparait apres une attaque de 15
secondes a I’acide chlorhydrique dilué a 10%.

Pour l'instant dong, il semble qu'un émailloide de type « moderne »
apparaisse brutalement a la base du Jurassique, tandis que les néosélaciens
triasiques présentent un émailloide avec une organisation moins réguliere et
plus variable. Cependant, la plupart des dents étudiées appartiennent aux
Galea et il apparait pour l'instant difficile de savoir si cet émailloide de type
« moderne » est caractéristique de ce super-ordre en l’absence d’études
approfondies des dents de Squalea. Les dents de Synechodontiformes du
Jurassique nécessitent également de plus amples études afin de comparer la
microstructure de leur émailloide avec celle des formes triasiques. Il est en
effet possible que I'acquisition d’un émailloide de type « moderne » se soit fait
de maniere progressive au sein de cet ordre. Paraorthacodus eocaeonus, le seul
Synechodontiformes a avoir été étudié en détail pour le moment, date en effet
du Paléocene. Synechodus occultidens, du Pliensbachien, présente cependant un
PBE d’aspect tres compact (Fig. 2).

3.3. Microstructure de 1’émailloide et apparition d’une dentition de
type coupeur chez les hybodontes.

Comme nous l'avons vu plus haut, les hybodontes n’ont développé une
dentition de type coupeur qu’au Jurassique supérieur/Crétacé inférieur, soit
pres de 220 millions d’années apres leur apparition au Dévonien supérieur. Les
premiers néosélaciens apparaissent au cours du Permien (Ivanov, 2000), mais ils
développent une dentition de type coupeur des le Jurassique basal avec
Hexanchus arzoeensis du Sinémurien supérieur de Suisse (de Beaumont, 1960 ;
Rees, 2000), soit moins de 70 millions d’années apres leur apparition dans le
registre fossile. La structure de I’émailloide des dents des hybodontes et des
néosélaciens étant tres différente, on peut supposer que l'absence d’une
dentition de type coupeur pendant fort longtemps au sein de la lignée des
hybodontes est en partie due a cette différence de structure. Afin de tester cette
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hypothese, j’ai étudié la microstructure de I’émailloide des dents de Priohybodus
et de Thaiodus afin de voir si on pouvait mettre en évidence des différences
notables avec les autres hybodontes.

Les dents d’hybodontes dont la microstructure de 1'émailloide a été
étudiée jusqu’a présent (Polyacrodus, Acrodus, Palaeobates, Lissodus) présentent en
général un SCE composé de microcristaux de fluorohydroxyapatite ne
présentant pas d’orientation particuliere, bien que des faisceaux rudimentaires
puissent apparaitre dans la partie inférieure de cet émailloide (Rieppel, 1981 ;
Cuny et al., 2001 ; Cuny & Risnes, 2005). Au contraire, les dents de Priohybodus
que j’ai pu étudier, provenant de Tunisie et de Lybie, présentent un émailloide
extrémement compact dont les microcristaux d’hydroxyapatite sont orientés
perpendiculairement a la surface de la dent (Fig. 15, a gauche et au centre).
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Fig. 15: A gauche : émailloide d'une dent cassée de Priohybodus arambourgi de
Jebel Nefusa (Formation des gres de Chicla, Aptien-Albien, Lybie) traitée 5 s
dans de 'HCI dilué a 10%. Au centre : Emailloide de la méme dent vu a plus
fort grossissement. A droite : émailloide d'une dent cassée de Thaiodus ruchae de
Khok Pha Suam (Formation Khok Kruat, Aptien, Thailande) traitée 95 s dans de
I'HCl dilué a 10%.

Les dents de Thaiodus présentent un caractere intermédiaire (Fig. 15, a
droite). On peut observer une tendance a l’alignement des microcristaux
d’hydroxyapatite selon une direction perpendiculaire a la surface plus nette que
chez Polyacrodus, Acrodus, Palaeobates et Lissodus, mais ’émailloide n’atteint pas
la méme densité que chez Priohybodus. 11 est intéressant de noter que Thaiodus a
développé une denture de type coupeur en gardant des dents basses, au
contraire de Priohybodus. Un SCE composé de microcristaux ne présentant pas
d’orientation particuliere est tres efficace pour dissiper les forces de
compressions (Preuschoft et al., 1974) tandis que I'alignement des microcristaux
rend la structure plus résistante aux forces de tensions. La structure de
I’émailloide des dents d’hybodontes les prédisposait donc a des régimes
durophages, et cela se vérifie dans la majorité des genres recensés a ce jour :
Lissodus, Acrodus, Asteracanthus, Heteroptychodus, Isanodus etc... L’apparition de
régimes plus spécialisés nécessite au préalable une réorganisation de ce tissu, ce
qui probablement explique I'apparition tardive de denture de type coupeur au
sein des hybodontes. Cependant, il semble qu’en plus d’une réorganisation de
'orientation des microcristaux, il faut ajouter une compaction de la structure
pour que la dent puisse atteindre une certaine hauteur tout en résistant a des
forces de tensions importantes. Cela explique que parmi les trois hybodontes
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ayant développés une denture de type coupeur, deux l'ont fait en conservant
des dents basses (Thaiodus et Pororhiza). Si cette hypothese est correcte, les dents
de type arracheur que l'on trouve chez Egertonodus basanus et Hybodus ensis
possedent vraisemblablement un SCE a structure compacte. De futures études
devront confirmer ce fait avant que nous ne puissions correctement interpréter
les tendances évolutives de 1'émailloide des requins hybodontes.

En tous cas, la présence d’un PBE chez les téléostéens ayant dévelopé
une dentition de type coupeur (Sphyrnidae, Characidae, Reif, 1978) semble bien
confirmer la relative difficulté de développer une telle dentition sans
développer auparavant un PBE.

3.4. Microstructure de I’émailloide des dents de raies.

Fort peu de travaux ont été réalisés sur la microstructure de 1’'émailloide
des dents de raies, et les seules dents que j'ai eu l'occasion d’étudier
appartiennent a des Myliobatiformes (Myliobatis, Paramobula et Plinthicus).
Cependant ces travaux préliminaires, et non encore publiés, indiquent la
présence d’un émailloide extrémement fin chez les batoides, composé de
microcristaux de fluorohydroxyapatite ne présentant aucune orientation
préférentielle et aucune tendance a s’aggréger en faisceaux (Fig. 16). Si 'on
compare avec les hybodontes, le groupe frere des néosélaciens (Maisey et al.,
2004), il semblerait donc que 'on puisse distinguer deux tendances évolutives
au sein des néosélaciens. D’une part les requins modernes présentant une
complexification de la microstructure de 1'émailloide, et d’autre part les raies
présentant au contraire une microstructure extrémement simple par rapport a
celle des hybodontes. Cependant cette simplification de la microstructure
pourrait étre un caractere restreint aux Myliobatiformes. De plus, les raies que
jai eu I'occasion d’étudier sont tres spécialisées et adaptées soit a un régime
durophage (Myliobatis et Paramobula), soit planctonophage (Paramobula). Avant
de tirer des conclusions sur I'évolution de ce tissu au sein des raies, 1’étude des
formes primitives telles les Rhinobatidae et les Rhynchobatidae, ainsi que des
Rajidae, est nécessaire. Il est cependant intéressant de noter que 'étude des
Archaeobatidae (Delsate, 2003 ; voir chapitre 1.4) conforte 1'idée de la présence
d’un émailloide tres simple chez les toutes premiéres raies.
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Fig. 16 : Microtructure de "’émailloide d’une dent de Plinthicus stenodon du
Miocene inférieur du Caroline du Nord (USA, Formation de la Pungo River). a :
coupe transverse d’une dent latérale traitée 40 s a I'HCI dilué a 10%. b : Coupe
de I"émailloide sur la face occlusale de la couronne. c: Détail de la base de
I’émailloide vue en b, montrant de petits cristaux de fluorohydroxyapatite ne
dépassant pas 0,5 uym de long, sans orientation particuliere. d : Coupe de
I"émailloide sur la face linguale de la dent. e : Coupe de 1'émailloide sur la face
labiale de la créte occlusale de la dent. Photos : Gilles Cuny. Montage : Jim
Bourdon.

3.5. Conclusions

Les données disponibles pour l'instant montrent une grande variabilité
dans la microstrucuture de 1’émailloide des élasmobranches, mais on arrive
désormais a discerner certaines tendances dans I'évolution de ce tissu, tel que la
complexification de l’émailloide de l'ensemble Galea + Squalea en un
émailloide a trois couches auquel s’oppose la simplification et la réduction de ce
tissu chez les raies. Cependant, il reste encore beaucoup a faire pour
comprendre les différentes étapes qui ont conduit aux tissus modernes. Il reste
de nombreux taxons dont les dents n’ont pas encore été étudiées en détail, mais
surtout les relations phylogénétiques des formes les plus primitives restent
encore mal comprises aujourd’hui, et ’absence de squelettes fossiles, dii a la
fragilité du cartilage, ne facilite pas 1’établissement d’une phylogénie stable. Les
dents isolées n’apportent en effet qu'une information phylogénétique limitée
(Shimada, 2005). Il n’en reste pas moins que 1’on peut observer un changement
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nette dans la microstructure de 'émailloide de I'ensemble Galea + Squalea a la
limite Trias-Jurassique.

On commence également a comprendre les mécanismes qui modelent
I’apparence de la surface des dents de ces requins, méme si a nouveau leur
histoire est difficile a retracer avec précisions par manque d’un environnement
phylogénétique stable. La réduction du nombre de sites de minéralisation
précoces a la surface de 1’émailloide semble cependant une tendance bien
établie au cours de I'histoire des Squalea + Galea. Il reste cependant a
démontrer s’il y a un lien entre une minéralisation précoce en surface de
’émailloide et la différenciation d’un émailloide complexe a trois couches.

Le role de la microstructure de "émailloide ne doit en tous cas pas étre
sous-estimé dans les mécanismes de radiations adaptatives des
élasmobranches. La relative homogéneité de la morphologie dentaires des
hybodontes, qui les a cantonné essentiellement a des régimes alimentaires
durophages au cours de leur histoire, semble bien étre lié a la relative simplicité
de leur émailloide comme en témoigne 1’apparition fort tardive d’une dentition
de type coupeur au sein de cette lignée. On retrouve la méme tendance chez les
raies. La diversité de morphologie dentaire chez 1’ensemble Squalea + Squalea,
ou chez les actinoptérygiens qui possedent également une microstructure
complexe, est frappante en comparaison.
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CONCLUSIONS GENERALES ET PERSPECTIVES

Il ressort de ce travail que nous avons réalisé des progres dans notre
compréhension des premiers pas de I’évolution des requins modernes, ainsi que
de l'impact de leur développement sur 1’évolution des hybodontes. Les
premiers néosélaciens sont apparus au Permien, mais ne représentent qu’'une
quantité négligeable des faunes de requins jusqu’au Trias supérieur. Ils se
diversifient pour la premiere fois a cette époque, et cette diversification semble
liée a I'extension de mers peu profondes durant la transgression rhétienne.
Cependant, cette premiere phase de diversification ne concerne que des lignées
aujourd’hui éteintes, et 'apparition des premiers ordres modernes n’intervient
qu’au cours du Jurassique inférieur. Afin de mieux comprendre les mécanismes
de cette premiere phase de diversification, une révision complete des
Synechodontiformes est cependant nécessaire. La position de cet ordre,
probablement paraphylétique, au sein de l’arbre phylogénétique des
néosélaciens est en effet sujet a caution. De plus, le contenu de cet ordre est
actuellement problématique. Les différences de microstructure de I’émailloide
dentaire entre « Synechodus » rhaeticus et «S. » incrementum d’une part, et
Synechodus dubrisiensis et Synechodus occultidens d’autre part indique que nous
avons probablement a faire a deux genres différents. Leur morphologie dentaire
tres proches indiquerait cependant que probablement ces quatres espeéces
appartiennent a la méme famille, celle des Palaeospinacidae. Mais comment
alors expliquer une telle différence dans leur microstrucuture dentaire ? Il est
possible que les structures observées chez les dents de « S. » incrementum soit
liées a des problemes de recristallisation de cette dent, car les cristaux formant
I’émailloide des dents sur les planches de l’article de Johns et al. (1997)
apparaissent anormalement grands, mais cela est fort peu probable concernant
les dents de « S. » rhaeticus puisque des dents provenants de deux gisements
(Lons-le-Saunier en France et Holwell en Angleterre) ont été étudiées avec des
résultats similaires. Doit-on y voir une convergence dans le développement
d’un émailloide a trois couches entre les Synechodontiformes et le reste des
Galea + Squalea, ces deux groupes ayant acquis cet émailloide
indépendamment? Est-ce que cette structure particuliére est le résultat d’une
adaptation précoce a un régime durophage d’une partie de la famille des
Palaeospinacidae, cette expérimentation disparaissant a la fin du Trias ? Ou est-
ce que « S. » rhaeticus et « S. » incrementum ne sont pas des Synechodontiformes,
mais des formes plus primitives n’ayant pas encore complétement développé
un émailloide a trois couches ? On aurait en ce cas une forte convergence de la
morphologie dentaire entre ces « Synechodus » triasiques et les Synechodus plus
récent, peut-étre parce que cette morphologie représenterait la morphologie
primitive pour les néosélaciens. Notre compréhension des Synechodontiformes,
ou devrais-je dire notre incompréhension de ce groupe, ne nous permet pas
pour l'instant de répondre a ces questions. Des études plus approfondies de la
microstructure de I’émailloide des formes post-Jurassiques, incluant Synechodus,
Paraorthacodus et Sphenodus, sont nécessaires pour évaluer la variabilité de ce
tissu au sein de ce groupe, et pour ensuite faire des comparaisons digne
d’intérét avec les formes triasiques. Cela serait également 1’occasion d’étudier
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l'etfet de la taille des dents sur la microstructure de I’émailloide dentaire. Il y a
la un sujet de these potentiellement trés intéressant.

Le second point nécessitant un effort de recherche concerne les Batoidea.
Comme il est désormais bien démontré qu’ils représentent le groupe frere des
Squalea + Galea, ils sont apparus des le Permien, en méme temps que les
premiers Synechodontiformes. Cependant, les premieres dents de raies
n’apparaissent dans le registre fossile que lors du Jurassique inférieur, laissant
un vide dans leur histoire d’au moins 55 millions d’années. De plus, ces
premiéres raies, les Archaeobatidae, apparaissent morphologiquement assez
proche de celles des Rhinobatidae, ce qui n’est pas sans poser un probléeme car
les dernieres analyses des relations phylogénétiques au sein des Batoidea place
les Torpediniformes, et non les Rajiformes auxquels appartiennent les
Rhinobatidae, en position basal sur le cladogramme (McEachran & Aschliman,
2004 ; Musick & Ellis, 2005). Hors les Torpediniformes n’apparaissent pas dans
le registre fossile avant le Paléocene (Cappetta, 1987 ; Kriwet & Benton, 2004).
Comme nous l'avons vu précédemment, de possibles Batoidea basaux sont
peut-étre présents dans le Trias supérieur (Vallisia coppi et Doratodus
tricuspidatus) et leurs dents ne ressemblent pas spécialement a celles des
Archaeobatidae, qui sont déja relativement spécialisés vers un régime
durophage. Le probleme est qu’elles ne ressemblent pas non plus a celles des
Torpediniformes. Cependant, les Torpediniformes possédent une dentition de
type agrippeur et il serait intéressant d’étudier la possibilité pour de telles dents
de dériver d’'un modele Vallisia/Doratodus et peut-étre d’identifier des formes
intermédiaires dans le registre fossile. De plus, ni l'ultrastructure de
I’émailloide des dents des Torpediniformes, ni celles des Rhinobatidae ont été
étudiées pour l'instant, et on ne peut faire de comparaisons avec Vallisia. Il y a
donc la encore un sérieux effort de recherche a fournir, qui a nouveau pourrait
servir de base pour un travail de these.

La radiation des néosélaciens n’a que relativement peu affecté les
hybodontes au cours du Trias qui restent a cette époque les requins dominants.
D’apres la plupart des auteurs, les néosélaciens commencerent a supplanter les
hybodontes au cours du Jurassique pour finalement les évincer complétement a
la fin du Crétacé (Thies & Reif, 1985 ; Reif, 1988). Cependant, les données
accumulées ces dernieres années dans le Crétacé inférieur de Tunisie et de
Thailande semblent indiquer des hybodontes en pleine diversification a cette
époque, et non pas une lignée moribonde sur le déclin. On voit en effet
apparaitre a cette époque un nouveau type dentaire, le type coupeur, ainsi que
de nombreux nouveaux genres alors qu’en terme de nombre de genres le
Jurassique et le Trias sont des périodes plutdt stables. On décompte ainsi 10
genres d’hybodontes dans le Trias (Hybodus, Acrodus, Asteracanthus, Reticulodus,
Lissodus, Lonchidion, Diplolonchidion, Palaeobates, Polyacrodus et Steinbachodus)
tandis qu’on en décompte 20 durant le Crétacé (Hybodus, Egertonodus, Pororhiza,
Priohybodus, Thaiodus, Asteracanthus, Lissodus, Lonchidion, Vectiselachos,
Hylaeobatis, Parvodus, Diabodus, Steinbachodus, Polyacrodus, Ptychodus,
Heteroptychodus, Isanodus, et trois genres non encore nommés dans la Formation
Khok Kruat en Thailande) (Cuny et al., 2001, 2004, 2005, sous presse ; Heckert,
2004 ; Murry & Kirby, 2002 ; Rees & Underwood, 2002). On note également des
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innovations importantes chez les formes durophages, comme Tribodus, qui
développe une dentition fort similaire a celle des raies actuelles et une
suspension de la machoire de type hyostylique (Maisey & de Carvalho, 1997).
On notera également le succes de Ptychodus au Crétacé, méme si le fait que ce
soit un hybodonte ne fait pas l'unanimité au sein de la communauté
paléontologique pour l'instant (Cuny et al., 2005, sous presse ; Maisey ef al.,
2004). En fait, il semblerait que 1’on assiste au cours du Jurassique et du Crétacé
inférieur a un ré-équilibrage des faunes de requins. Les hybodontes se
développent essentiellement dans les milieux cotiers et d’eau douce, tandis que
les néosélaciens, nageurs plus efficaces grace a leurs vertebres calcifiées, se
diversifient en milieu marin ouvert, notamment avec les Lamniformes. Le
déclin des hybodontes au cours du Crétacé avant leur extinction finale a la fin
de cette période n’est donc certainement pas du uniquement a un phénomene
de compétition entre hybodontes et néosélaciens, méme si on ne peut nier cette
compétition. Un travail important reste a faire pour affiner un modele de co-
évolution entre néosélaciens et hybodontes entre I’Aptien et le Maastrichtien
prenant en compte les données paléoclimatiques et paléogéographiques pour
comprendre ce qui a détruit 1’équilibre qui semblait s’établir entre ces deux
lignées au Crétacé inférieur.

Les travaux sur les premiers stades de 1'évolution des néosélaciens, et leur
influence sur celle des hybodontes, a mis en avant 'intérét de 1'étude de la
microstructure de I'émailloide dentaire, a la fois pour mieux identifier les
affinités phylogénétiques de dents isolées, mais aussi pour mieux comprendre
les adaptations de certaines lignées a des régimes alimentaires donnés.
Cependant, afin de mieux comprendre 1’évolution de ce tissu, il sera nécessaire
dans le futur de faire un effort particulier sur I'étude de la microstructure des
dents des Squalea et des Batoidea, fossiles et actuels. Il est en effet nécessaire de
savoir si la microstructure des Squalea peut se différencier de celle des Galea ou
des Synechodontiformes pour mieux comprendre I’évolution d’un émailloide
complexe au sein de ce groupe. Il est également nécessaire d’étudier les raies
primitives afin de tester I’hypothese d’une réduction de leur émailloide par
rapport a celui des hybodontes. On a donc la-encore de potentiels sujets de
theses.

La conclusion générale de ce travail est en fait la démonstration de l'intérét
de coupler études morphologiques et études de microstructure afin
d’augmenter le signal phylogénétique des dents isolées de Chondrichthyes.
Une méthode qui pourrait d’ailleurs fort bien s’appliquer a I'étude des dents
isolées d’Osteichthyes. Il nous reste cependant encore beaucoup a faire pour
comprendre le détail de I'évolution des chondrichthyens mésozoiques.
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CUNY Gilles Tél: +45 3532 2364

Ordrupvej 41b, 2tv Fax: +45 3532 2325

2920 Charlottenlund E-mail: Gilles@snm.ku.dk
Danemark

Né le 10.05.1965 a Paris (75015) Marié, sans enfant

Nationalité: francaise
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Bourse du programme européen “Improving Human Potential” (2000): 8000
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Marie Curie Fellowship, Training and Mobility of Researcher, Communauté
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doc a I'Université de Bristol (G.B.).
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pour une mission de 2 mois a Madagascar

Subvention du M.A.E. (1993): 5000 FRF (762 Euros) pour assister au
Nonmarine Triassic Symposium a Albuquerque (USA).
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Symposium of Vertebrate Palaeontology and Comparative Anatomy
a Bristol (G.B.).

Montant total obtenu pour financer mes recherches: 317367 Euros.

Non-boursier, j'ai travaillé durant ma these dans une société d'assurance pour
me financer.
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2002 - Participation au programme germano-sino-danois de
fouilles paléontologiques de Quanling (Chine, province de

Hubei).

1998 - Participation au programme franco-thailandais de fouilles
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En France

1990-1994: Co-responsable du chantier de fouilles paléontologiques de
Lons-le-Saunier (Jura) et d'un programme de prospection
systématique.

Juillet 1989:  Fouilles paléontologiques a Esperaza (Aude)

Mai 1989: Stage de fouilles paléontologiques a Tombeboeuf (Lot-et-

Garonne)

Mai 1987: Stage de Biologie marine a Banyuls-sur-Mer ( Pyrénées
orientales)

Avril 1987:  Stage de Biologie végétale en forét de Paimpont (Ille-et-
Vilaine)

Avril 1986:  Stage de Biologie marine et de Géologie a Villefranche-sur-Mer
(Alpes maritimes)
1985-1986:  Fouilles paléontologiques a Cerin (Ain).

TITRES ET TRAVAUX

Thése
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France et au Luxembourg: implications a I'Europe occidentale. These, Mémoire
des Sciences de la Terre n°® 93.21, Université Pierre et Marie Curie Paris 6, 234 p.

Publications dans des revues avec Comité de Lecture

1 - BUFFETAUT E., CLOTTES P., CUNY G., DUCROCQ S., LE LOEUFF J.,
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