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Résumé

Des sections transversales du fémur de 46 espèces de lissamphibiens ont été étudiées pour déterminer la relation entre mode
de vie (aquatique, amphibie ou terrestre) et profil de compacité osseuse. Deux tests statistiques, qui incorporent la phylogénie,
démontrent que le retour à un mode de vie aquatique chez les lissamphibiens s’accompagne d’une augmentation de la compacité
fémorale et d’une augmentation de la taille corporelle. Cependant, les espèces d’amphibiens amphibies ne peuvent être distin-
guées de leurs proches parents terrestres uniquement sur la base de leur compacité fémorale ou de leur taille corporelle. Un
modèle mathématique obtenu en utilisant des régressions logistiques qui incorporent une pondération phylogénétique nous a
permis d’inférer le mode de vie de quatre stégocéphales du Permien et du Trias. Les résultats sont cohérents avec les interpré-
tations précédentes. De plus, ils suggèrent que cette méthode pourrait fournir de précieuses données sur le mode de vie des
premiers stégocéphales. Pour citer cet article : M. Laurin et al., C. R. Palevol 5 (2006).
© 2006 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.

Abstract

Microanatomical data and the conquest of land by vertebrates. The compactness profile of femoral cross-sections and
body size of 46 species of lissamphibians was studied to assess the relationship between lifestyle (aquatic, amphibious or terres-
trial) and bone compactness. Two tests that incorporate phylogenetic information (permutational multiple linear regression in-
corporating phylogenetic distances and concentrated changes tests) show that the return to an aquatic lifestyle is associated with
an increase in the compactness of the femur and an increase in body size. However, amphibious taxa cannot be distinguished
from terrestrial ones on the only basis of size or compactness. Mathematical equations obtained from our data using logistic
regression with phylogenetic weighting are used to infer the lifestyle of four early stegocephalians from the Permian and the
Triassic. The results are generally congruent with prevailing palaeontological interpretations, which suggests that this method
u.fr (M. Laurin).

6 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.

mailto:laurin@ccr.jussieu.fr
dx.doi.org/10.1016/j.crpv.2005.09.023


M. Laurin et al. / C. R. Palevol 5 (2006) 603–618604
could be applied to infer the lifestyle of early taxa whose lifestyle is poorly understood. To cite this article: M. Laurin et al.,
C. R. Palevol 5 (2006).
© 2006 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.
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Introduction

We now know that the appearance of the limb does
not signal the conquest of land by vertebrates, because
the first stegocephalians (i.e. limbed vertebrates) were
probably aquatic. This idea is not new because Romer
[45,46] thought that the first stegocephalians were large-
ly aquatic (see the glossary for the phylogenetic defini-
tions of the taxon names adopted here [9,16,17,24,26]).
However, it received a spectacular confirmation with the
discovery of osteological characters that strongly sug-
gest the presence of internal gills in the Devonian stego-
cephalians Ichthyostega and Acanthostega [12,13]. The
shape of the stapes of Ichthyostega, apparently optimi-
zed for underwater hearing, corroborates this idea [12].
The presence of grooves for the cephalic portion of the
lateral-line organ in numerous Carboniferous and Per-
mian limbed vertebrates suggests that several stegoce-
phalians remained aquatic a few dozen million years af-
ter the appearance of the limb [35,48]. Thus, the limb
probably appeared in aquatic vertebrates and may have
been used for walking on dry land much later. Its initial
function remains unknown, but it may have been used
for locomotion in an aquatic environment, like the fins
of lungfishes, that are used in an underwater walk ([21],
and personal observation).

It is difficult to determine when some stegocepha-
lians became terrestrial because the absence of grooves
for the lateral-line organ does not prove that this organ
was absent. Indeed, several aquatic lissamphibians (Si-
ren, proteids, Amphiuma, pipids, Telmatobius, etc.) pos-
sess this organ (in the form of superficial neuromasts),
but this organ leaves no trace on their skull ([14], per-
sonal observation). The morphology of Palaeozoic ste-
gocephalians seldom gives unambiguous proofs about
their lifestyle because it includes few forms that are
clearly adapted only to an aquatic lifestyle, contrary to
amniotes, in which a return to an aquatic lifestyle is
often associated with a transformation of epipodials in-
to swimming paddles (e.g. ichthyosaurs, plesiosaurs,
mosasaurs, pinnipeds, cetaceans, etc.) The degree of
ossification has been used to infer the lifestyle of ex-
tinct vertebrates [53] because the epiphyses of long bo-
nes, hands and feet are often poorly ossified in aquatic
forms, whereas terrestrial tetrapods have a well-ossified
endoskeleton. However, this criterion is not always suf-
ficient because young individuals of terrestrial vertebra-
tes also have a poorly ossified skeleton. Histological
characters, such as the presence of calcified cartilage,
are often associated with an aquatic lifestyle, but they
may also reflect neoteny. Indeed, neoteny is often asso-
ciated with an aquatic lifestyle and with the presence of
calcified cartilage in lissamphibians.

For these reasons, we chose to work on bone mi-
croanatomy. Several studies have suggested that the re-
turn to an aquatic lifestyle in tetrapods is often ac-
companied by microanatomical changes in the
skeleton. In tetrapods that live in shallow water and that
recently returned to an aquatic lifestyle, the long bones
(Fig. 1A and B) are generally more compact than those
of their terrestrial relatives [36,43]. In tetrapods that live
in deep water and that swim actively, the skeleton tends
to become lighter, but the medullar region is often oc-
cupied by spongy bone (Fig. 1D). This adaptation is
found in Neogene cetaceans [6], in most ichthyosaurs
[4,38], in plesiosaurs [52], etc. In contrast, long bones
of terrestrial vertebrates usually have compact cortical
bone and a large medullar cavity (Fig. 1C). Thus, mi-
croanatomical data are among the potentially most use-
ful to infer the lifestyle of early stegocephalians [43].

Most previous studies that used bone microanatomi-
cal data to assess the lifestyle of extinct vertebrates
have relied on a visual comparison of cross-sections.
This technique works when there are obvious adapta-
tions to an aquatic lifestyle, but in numerous other ca-
ses, it is difficult to use and requires a thorough know-
ledge of the diversity and distribution of osteological
characters. This technique was used to infer the lifestyle
of early stegocephalians [43], sauropsids [42], syna-
psids [41], but it gave better results in Mesozoic amnio-
tes, such as champsosaurs [8], ichthyosaurs [6], placo-
donts [5], plesiosaurs [52], and crocodilians [22], in
which the adaptations to an aquatic lifestyle are more
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obvious. Since the bone structure of early stegocepha-
lians is difficult to interpret, we have developed quanti-
tative methods that should enable us to extract as much
palaeoecological information from long-bone micros-
tructure as possible.

Material and methods

Girondot and Laurin [19] have developed a mathe-
matical model and software (named Bone Profiler) that
can express the quantity and distribution of bone tissue
in a cross-section of a long bone. It may be useful to
summarize this model here: it includes four parameters
(Fig. 2) that correspond approximately to the compact-
ness in the medulla (Min), in the superficial portion of
the cortex (Max), the relative size of the medullar re-
gion (P), and the width of the transition zone between
the cortical and medullar regions (S). The compactness
of the bone C can be expressed as a function of the
distance d from the centre of the section:

C dð Þ ¼ 1

1þ e
1
S P�dð Þ Max�Minð Þ þMin

where P is the relative distance between the centre of
the bone and the inflexion point, where the compact-
ness gradient is the highest. Thus, P is the distance
between the centre and the inflexion point divided by
the radius of the bone. P has a simple relationship with
the cordico-diaphyseal index (CDI) that has often been
used in comparative osteology [11]; it is 1-CDI. S is the
slope-1 at point P. Max is the upper asymptote. Min is
the lower asymptote. It is usually 0 in terrestrial verte-
brates that have a free medullar cavity (Fig. 1C), but it
may be positive in aquatic taxa that possess a medullar
spongiosa (Fig. 1A, B, and D).

To gather these data, we developed the software
Bone Profiler [19], which can read an image (picture
or drawing) of a bone section and gather data on the
compactness in 51 concentric zones and 60 sectors (each
of which measures 6° in width), which together delimit
3060 areas on which the compactness is measured
(Fig. 3). These data are used to establish 60 compactness
profiles on a complete section, but incomplete sections
can also be used, and this is particularly useful to ana-
lyse fossil bones, which are often fragmentary or dama-
ged. Average and standard deviation of each variable are
calculated, outliers (i.e. profiles for which at least one
parameter is more than four standard deviations from
the average) are removed and this procedure is repeated
as many times as necessary. Thus, data on the average
and variability of the parameters are gathered.
We are currently gathering data on a large number of
extant tetrapods to produce a model to infer the lifestyle
of early stegocephalians. The analysis summarized here
bears on the femora of 105 individuals belonging to 46
lissamphibian species (23 anuran species and 23 urodele
species). Lissamphibians are particularly suitable for
such an analysis, because they encompass a broad range
of lifestyles; from an initially amphibious lifestyle [51],
several taxa became terrestrial or aquatic (Fig. 4). A tree
that incorporates divergence times between all included
species has been produced from formerly published phy-
logenies [30]. Divergence times were estimated from the
geological age of the oldest fossil that belongs to each
clade and from molecular studies (Fig. 4).

Several tests were performed to determine which
characters included ecological information. The best
known is the concentrated changes test described by
Maddison [37]. This test rests on the premise that if
no correlation exists between two characters, the distri-
bution of the dependent character has no impact on the
frequency or direction of changes in the dependent cha-
racter. It requires a completely resolved phylogeny,
does not use branch length information, and can be
used only for discrete data. Thus, it was necessary to
convert our continuous variables into discrete ones, and
this was the least satisfactory part of this test.

Permuted multiple linear regressions are more appro-
priate for our purpose because this test can be used on
datasets that include a mix of continuous and discrete
characters. This test was described by Legendre et al.
[34], who used it to determine which characters were
correlated with brain evolution in marsupials. Legendre
et al. [34] used a simple taxonomy in which marsupials
were classified into three orders, and that amounts to
using a poorly resolved phylogeny that includes three
polytomies and no branch length data. However, a com-
pletely resolved phylogeny incorporating branch-length
information can be used, as we have done. The variables
are then converted into distance matrices, character by
character. For quantitative characters, the distance is sim-
ply the absolute value of the difference between taxa (the
Euclidean distance), taken pair by pair (Fig. 5). For di-
screte, binary characters (such as lifestyle, that was coded
as 0 for aquatic taxa and 1 for amphibious or terrestrial
taxa), the difference was 1 when the lifestyles differed,
and 0 when they were identical. Finally, the phylogenetic
distance between taxa is simply the time that has elapsed
since their lineages diverged (Fig. 5). A multiple linear
regression is then performed on all the matrices, and this
yields regression coefficients between the dependent va-
riable (lifestyle) and each independent variable (axial
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length, femoral compactness, phylogenetic position). The
values of the dependent variable are then randomly per-
muted and the multiple regression analysis is repeated.
This yields a new set of regression coefficients. A large
number of analyses on randomized data sets is performed
(typically, at least 999, but in our study, we have perfor-
med 9999) to generate a null distribution of regression
coefficients. The relationship is deemed to be statistically
significant if the initial regression coefficient between
two variables is greater than at least 95% of the regres-
sion coefficients obtained from randomized datasets.
This test does not require the data to be normally distri-
buted, and this is critical here because the lifestyle was
coded as a binary character. In classical regressions, the
dependent variable must have a normal distribution (and
must therefore be continuous or possess enough states to
approximate a normal distribution). The permutations re-
move this constraint. This method is less known than the
phylogenetically independent contrasts [15], but it is fle-
xible and has recently been used to study trends in body
size evolution in early stegocephalians [25].

Using phylogenetically weighted logistic regres-
sions, we have produced inference models for the lifes-
tyle of stegocephalians that require only data on body
size and the compactness profile. The phylogenetic
weight attributes equal weights to two sister-taxa, even
if they are represented by very uneven numbers of spe-
cies. These models were produced by minimizing the
difference between the observed lifestyle (on extant am-
phibians) and the lifestyle inferred by the model on the
basis of compactness profile (parameters bci with i ran-
ging from 1 to 4), section diameter (parameter bc5) and
log-transformed body length data, used as a covariable.

h ¼ 1

1þ e

�
C0þ∑

5

i¼1
ðCi1bci

Ci2 ln presacral lengthÞ
�

Eleven parameters (C0, C1i and C2i with i from 1 to
5) were estimated to minimize the weighted least-
square sum (SSQ) of the difference between observed
and inferred habitat over all individuals. This model
was simplified by removing some constants.

One of the resulting models was then used to infer
the lifestyle of four stegocephalians (Fig. 6) that repre-
sent four major clades (Temnospondyli, Embolomeri,
Amphibia, and Amniota).

Results

The concentrated changes test shows that the femo-
ral compactness and axial length (measured from the
atlas to the sacral vertebrae in urodeles, and between
the atlas and the posterior end of the urostyle in anu-
rans) contain ecological information [30]. Compared to
terrestrial or amphibious lissamphibians, aquatic amphi-
bians are on average larger (p = 0.01) and their femur is
more compact (p = 0.042).

The permuted multiple regressions confirm that axial
length (p = 0.0026) and compactness profile parameter
P (p = 0.0225) are correlated with the habitat.

Two inference models were produced using phylo-
genetically weighted logistic regressions [30]. Both
yield inferences comprised between 0 and 1 (0 for
aquatic and 1 for amphibious, since the differences bet-
ween terrestrial and amphibious species was not statis-
tically significant). The first model is based on 46 spe-
cies; it requires estimating 11 constants and yields a
correct lifestyle in 85% of the 105 individuals and
82% of the 46 species. We suspected that the relatively
high error rate resulted from great differences in propor-
tions (and perhaps, in the mode of locomotion) between
anurans and urodeles. Furthermore, we believed that
anurans could mislead us because their body propor-
tions are very different from those of the early stegoce-
phalians whose lifestyle we wanted to infer. Thus, we
produced a second model based on the 23 species of
urodeles included in this study. This model requires
estimating only four constants and requires information
on compactness profile parameter P, maximal diameter
of the bone section, and axial length. It estimates cor-
rectly the lifestyle of 39 of the 41 individuals and of 21
of the 23 species.

Applying the second model to four early stegocepha-
lians yields results generally congruent with the lifes-
tyle that had previously been attributed to these taxa.

The small temnospondyl Doleserpeton from the Lo-
wer Permian of North America has generally been
considered to be closely related to lissamphibians
[2,3,47], but most recent phylogenetic analyses suggest
that it is a stem-tetrapod [1,23,28,29,51]. Doleserpeton
is usually considered terrestrial [3]; this interpretation is
confirmed by the logistic inference model.

Chroniosaurus is an Upper Permian embolomere
from Russia [20]. It is one of the last embolomeres,
since that group appeared in the Lower Carboniferous,
was most diverse in the Upper Carboniferous, and be-
came extinct in the Triassic. Golubev [20] suggested
that Chroniosaurus was aquatic. Our logistic model in-
fers an amphibious or terrestrial lifestyle. This is not
necessarily a mistake because Chroniosaurus possessed
well-ossified dorsal scutes that were articulated to each
other and to the neural spines [20]. This may be an
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adaptation to strengthen the axial skeleton to better sup-
port the weight of the animal on dry land, and this sug-
gests an amphibious or a terrestrial lifestyle.

The Lower Permian amphibian Cardiocephalus is
generally considered terrestrial because of its morpho-
logy and of its presence in the fossiliferous locality of
Fort Sill, that seems to preserve a terrestrial community
[39,50]. The inference model yields an amphibious to
terrestrial lifestyle for this taxon.

The small parareptile Phaanthosaurus, from the
Triassic of Russia, is probably closely related to turtles,
like all parareptiles [27,32,33,40]. Our model confirms
the terrestrial lifestyle usually attributed to Phaantho-
saurus [32].

Discussion

The greater compactness of the femur of aquatic lis-
samphibians confirms results of several previous studies
on various stegocephalian taxa [5,8,22,36,38,42,44,52],
but seems to conflict with the results of the two other
studies on the relationship between skeletal mass and
compactness and lifestyle in anurans [10,31]. Indeed,
Castanet and Caetano [10] found that two amphibious
ranid species (Rana perezi et Rana esculenta) have a
lower relative skeletal mass and a smaller cortico-dia-
physeal index (i.e., a greater parameter P and a lower
compactness) than two more terrestrial congeneric spe-
cies (Rana temporaria et Rana dalmatina). Leclair et al.
[31] found that in seven species of anurans (Bufo ame-
ricanus, five species of Rana and Xenopus laevis), the
proportion of the corporal mass represented by the ske-
leton is lower in aquatic to amphibious taxa than in ter-
restrial taxa. This contradiction is more apparent than
real, because we have not studied the relative mass of
the skeleton, that is not necessarily tightly correlated
with skeletal compactness. The observed difference in
the cortico-diaphyseal index [10] may be partly explai-
ned by a size effect, because there is an interaction bet-
ween parameter P (and hence, the cortico-diaphyseal in-
dex) and body size [30 (table 3)], and the amphibious
ranids studied by Castanet and Caetano [10] were larger
than the terrestrial ones [10 (table 1)]. However, there is
no real contradiction with our results because we have
found no statistically significant differences between
amphibious and terrestrial lissamphibian species, but on-
ly between aquatic and other (amphibian and terrestrial)
species. The sample studied by Castanet and Caetano
[10] included no aquatic species. Hence, their study
[10] found a difference where we found none, perhaps
because they had a greater intraspecific sample (from 31
to 48 individuals per species, whereas ours included on-
ly one to 21 individuals par species, with an average of
only 2.3 individuals per species).

The results obtained on the femur of lissamphibians
suggest that bone microstructural data can be used to
reconstruct the history of the conquest of land by verte-
brates. The inference models that we produced cannot
be used to infer the lifestyle of mid-sized to large ste-
gocephalians because they are based on lissamphibians,
that are relatively small animals, and body size includes
ecological information. Thus, bone microstructural data
on extant taxa of larger body size have to be gathered to
complete this research program [18]. We are also stu-
dying the bone microstructure of Eusthenopteron, a pri-
mitively aquatic sarcopterygian from the Devonian, that
will provide a valuable basis for comparison with po-
tentially primitively aquatic stegocephalians, and that
will be used to produce better inference models. Final-
ly, other bones (e.g., humerus, radius and tibia) are
being studied [18], because we do not know which will
yield the most reliable ecological signal.

Glossary

Stegocephali (stegocephalians): the most inclusive
clade which includes Eryops megacephalus, but not
Panderichthys rhombolepis. Definition modified from
Laurin [23]. This taxon includes all limbed vertebrates
and perhaps a few that possessed paired fins.

Tetrapoda (tetrapods): the least inclusive clade that
includes Ascaphus truei and Homo sapiens. Definition
modified from Gauthier et al. [17] to make it conform
to the PhyloCode [9]. This taxon is the smallest clade
that includes lissamphibians and amniotes. It excludes
several limbed vertebrates, contrary to the established
use of this name in paleontology, but has the advantage
of referring to the clade that is usually described under
that name in the neontological literature [26].

Amphibia (amphibians): the most inclusive clade
that includes Ascaphus truei, but not Homo sapiens.
Definition modified from Gauthier et al. [16] to make
it conform to the PhyloCode [9]. Contrary to the tradi-
tional use of this term in paleontology, this taxon does
not contain all anamniotic limbed vertebrates.

For more information on the nomenclature of stego-
cephalians, see Laurin [24].

1. Introduction

Il a été démontré que l’apparition du membre chiri-
dien ne coïncide pas avec le début de la conquête de
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l’environnement terrestre par les vertébrés, puisque les
premiers stégocéphales (vertébrés munis d’un membre
chiridien) étaient probablement aquatiques. Cette idée
n’est pas réellement nouvelle, puisque Romer [45,46]
envisageait déjà un mode de vie largement aquatique
pour les premiers stégocéphales (dans cet article, les
définitions phylogénétiques des noms de taxons corres-
pondent généralement aux premières définitions formu-
lées et sont résumées dans le glossaire). Cependant,
cette hypothèse reçut une confirmation supplémentaire :
des indices ostéologiques suggèrent la présence de
branchies internes chez le stégocéphale du Dévonien
Acanthostega [12,13]. De même, la forme du stapes
(os de l’oreille moyenne) d’Ichthyostega indique que
la réception du son s’effectuait en milieu aquatique
[12]. La présence de sillons qui abritaient la portion
céphalique de l’organe acoustico-latéral chez de nom-
breux stégocéphales du Carbonifère et du Permien sug-
gère également que, plusieurs dizaines de millions d’an-
nées après l’apparition du membre chiridien, de
nombreux stégocéphales étaient encore aquatiques [35,
48]. Le membre chiridien semble donc être apparu chez
des animaux surtout, ou même exclusivement, aquati-
ques, et il n’a probablement servi à la marche sur terre
ferme que bien plus tard. Sa fonction initiale n’est pas
connue, mais on peut envisager qu’il assistait la loco-
motion dans un environnement aquatique, comme les
nageoires du dipneuste actuel Protopterus, qui partici-
pent parfois à la marche sur un substrat submergé ([21]
et observation personnelle de M.L.).

Le mode de vie terrestre chez des stégocéphales an-
ciens est plus difficile à mettre en évidence, puisque
l’absence de sillons sur le crâne de stégocéphales ne
prouve pas que cet organe fût absent. En effet, de nom-
breux lissamphibiens aquatiques actuels (Siren, protéi-
dés, Amphiuma, pipidés, Telmatobius, etc.) possèdent
cet organe, mais ce dernier ne laisse jamais de trace
sur le crâne ([14] et observation personnelle de M.L.).
La morphologie des stégocéphales du Paléozoïque est
difficile à utiliser pour déterminer leur mode de vie, car
elle est peu spécialisée par rapport aux amniotes, chez
qui le retour à un mode de vie aquatique s’est souvent
traduit par une transformation du membre chiridien en
palette natatoire (plésiosaures, ichthyosaures, mosasau-
res, pinnipèdes, cétacés, etc.). Le degré d’ossification a
été utilisé pour inférer le mode de vie de vertébrés
éteints [53], car les épiphyses (extrémités) des os longs
ainsi que les éléments du carpe et du tarse sont souvent
peu ossifiés chez les vertébrés aquatiques, ce qui consti-
tue une régression de l’ossification enchondrale. Cepen-
dant, ce critère doit être utilisé prudemment, car les
jeunes individus de taxons terrestres (entre autres) ont
un squelette peu ossifié. Des caractères histologiques,
comme la présence de cartilage calcifié dans des stades
ontogénétiques avancés, sont également souvent asso-
ciés à un mode de vie aquatique, mais peuvent égale-
ment refléter la néoténie. La présence de grandes quan-
tités de cartilage calcifié est connue surtout dans
certains lissamphibiens à la fois néoténiques et aquati-
ques. Il n’est donc pas certain que la présence de ce
caractère chez des vertébrés éteints indique une néoté-
nie, un mode de vie aquatique, ou les deux.

Nous avons choisi de travailler sur la microanatomie
osseuse. En effet, de nombreuses études antérieures ont
montré que le retour à un mode de vie aquatique chez
les tétrapodes s’accompagne de modifications micros-
tructurales des os [4–8,22,30,36,38,43,44,52]. Chez
les tétrapodes qui vivent en eau peu profonde ou qui
sont récemment retournés à la vie aquatique (ce qui
peut être déterminé par une optimisation du mode de
vie sur une phylogénie incorporant une estimation des
temps de cladogenèses et incorporant les taxons éteints
pertinents), les os (Fig. 1A et B) sont généralement plus
compacts que chez leurs proches parents terrestres [36,
44]. Chez les vertébrés qui plongent profondément et
qui nagent activement, le squelette tend plutôt à s’allé-
ger, mais la région médullaire est généralement remplie
d’os spongieux (Fig. 1D). Cette adaptation existe chez
les cétacés du Néogène [6], chez la plupart des ichthyo-
saures [4,38], les plésiosaures [52], etc. En revanche,
les tétrapodes terrestres ont généralement un cortex
compact et une grande cavité médullaire (Fig. 1C).
Les données microanatomiques figurent donc parmi
les sources d’informations potentiellement les plus uti-
les pour déterminer le mode de vie des stégocéphales
anciens [43].

La plupart des études antérieures qui ont tenté d’uti-
liser la microanatomie osseuse pour inférer le mode de
vie ont utilisé une méthode d’analyse visuelle qualita-
tive, consistant à inférer le mode de vie à partir de l’as-
pect de l’os. Cette technique peut être appliquée avec
succès lorsque des adaptations évidentes indiquent un
mode de vie aquatique, mais, dans de nombreux autres
cas, elle est difficile à exploiter et demande une grande
expérience de l’ostéologie comparée. Ainsi, elle a été
appliquée à certains vertébrés du Paléozoïque, tels des
stégocéphales [43], des sauropsidés [42] et des synapsi-
dés [41], mais elle a donné des résultats plus probants
chez des amniotes du Mésozoïque, tels les champsosau-
res [8], les ichthyosaures [7], les placodontes [5], les
plésiosaures [52] et les crocodiliens [22], chez qui les
adaptations à un mode de vie aquatique étaient plus



Fig. 1. Sections transversales diaphysaires d’os longs de tétrapodes actuels aquatiques (A,B,D) ou terrestres (C). (A) Humérus de l’urodèle
aquatique Andrias japonicus, montrant une ostéosclérose poussée, qui résulte en une grande compacité ; (B) fémur de la tortue palustre (surtout
aquatique) Pelodiscus sinensis, relativement compact et possédant une spongiosa médullaire bien développée ; (C) fémur de l’anoure terrestre Bufo
marinus, montrant une grande cavité médullaire et une compacité globale relativement faible ; (D) humérus du cétacé Delphinus delphis montrant
une spongiosa très développée et l’absence de compacta, souvent caractéristique de vertébrés aquatiques plongeant en eau profonde et à nage très
active. À cause de sa grande taille, l’humérus de D. delphis a été reproduit à une échelle différente de celle utilisée pour les trois autres os.
Fig. 1. Diaphyseal cross-sections of long bones of extant aquatic (A, B, D) or terrestrial (C) tetrapods. (A) Humerus of the aquatic urodele Andrias
japonicus, showing extreme osteosclerosis that results in great compactness; (B) femur of the aquatic turtle Pelodiscus sinensis, showing an
extensive medullar spongiosa and great compactness; (C) femur of the terrestrial anuran Bufo marinus showing a great medullar cavity and a low
overall compactness; (D) humerus of the cetacean Delphinus delphis, showing an extensive spongiosa and the absence of a cortical compacta
characteristic of fully aquatic tetrapods that live in deep water and swim actively. Because of its large size, the humerus of D. delphis is reproduced
with a different scale.
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évidentes. Puisque les stégocéphales du Paléozoïque
ont une microstructure souvent difficile à interpréter,
nous avons développé une série de méthodes d’analyses
quantitatives. Nous espérons ainsi pouvoir inférer le
mode de vie de taxons pour lesquels un examen visuel
de lames minces ne permettrait pas d’obtenir d’interpré-
tations bien étayées.

2. Matériel et méthodes

Comme ces méthodes ont été présentées en détail
par ailleurs [19,30], cette section ne présentera que l’es-
sentiel et tentera d’apporter quelques précisions supplé-
mentaires sur le traitement statistique des données.
Nous avons développé un modèle mathématique per-
mettant d’exprimer non seulement la quantité de tissu
osseux contenu sur une coupe transversale (ici, des la-
mes minces non décalcifiées de la région mi-diaphy-
saire, mais n’importe quel type de préparation histolo-
gique peut être modélisé) d’os long, mais également sa
distribution. Ce modèle comporte quatre paramètres qui
correspondent approximativement à la compacité dans
la région médullaire (Min), dans la portion superficielle
de la corticale (Max), à la taille relative de la région
médullaire (P) et à la largeur de la zone de transition
(S) entre compacta et cavité ou spongiosa médullaire



Fig. 2. Modèle mathématique du profil de compacité. Les quatre
paramètres sont illustrés. Un tel profil, avec un Min nettement
supérieur à 0 et un Max nettement plus élevé que le Min, correspond
généralement à un os possédant une spongiosa médullaire bien
développée et avec une compacta corticale bien différenciée, comme
le fémur de Pelodiscus sinensis (Fig. 1B). Adapté de Laurin et al.
[30] ; reproduit avec la permission de la Paleontological Society.
Fig. 2. Mathematical model of the compactness profile. The four
parameters are shown. The profile shown, with a positive Min and a
much greater Max indicates a bone with an extensive medullary
spongiosa and a well-differentiated cortical compacta, like the femur
of Pelodiscus sinensis (Fig. 1B). Modified from Laurin et al. [30];
reproduced with permission from the Paleontological Society.

Fig. 3. Modalité d’échantillonnage de la compacité sur une section
utilisée par Bone Profiler. La compacité est évaluée sur 60 secteurs de
6° chacun (S 1–60); seuls quelques-uns sont identifiés ici), subdivisés
en 51 zones (les zones 1–7, près du centre de croissance, n’ont pas été
dessinées, faute d’espace). Les 3060 valeurs de compacité résultantes
sont ensuite utilisées pour établir 60 profils de compacité qui
interviennent dans le calcul du profil global de la section. Adapté de
Laurin et al. [30] ; reproduit avec la permission de la Paleontological
Society.
Fig. 3. Sampling method used by Bone Profiler. The compactness is
evaluated in 60 sectors measuring 6° each (1 1–60; only a few are
identified), each of which is subdivided into 51 zones (zones 1–7, near
the centre, were not drawn). The resulting 3060 compactness values
are used to calculate 60 compactness profiles that are used to produce
the global compactness profile of the section. Reproduced from
Laurin et al. [30]; reproduced with permission from the Paleontolo-
gical Society.
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(Fig. 2). Ce modèle a été décrit par Girondot et Laurin
[19], mais il peut être utile de le résumer ici en français.
La compacité de l’os C en fonction de la distance d par
rapport au centre de la coupe est exprimée par la fonc-
tion sigmoïdale suivante :

C dð Þ ¼ 1

1þ e
1
S P�dð Þ Max�Minð Þ þMin

où P est la distance relative entre le centre de croissance
de l’os et le point d’inflexion, soit le point où le gra-
dient de compacité est le plus élevé. P est donc la dis-
tance entre le point d’inflexion et le centre, divisée par
le rayon de l’os. Il existe une relation simple avec l’in-
dice cortico-diaphysaire (ICD), souvent utilisé en ostéo-
logie comparée [11] ; il correspond à 1 – ICD. S est
l’inverse de la pente au point P. Max est l’asymptote
supérieure. Min est l’asymptote inférieure. Min est gé-
néralement nulle chez les vertébrés terrestres qui ont
une cavité médullaire libre de travées (Fig. 1C), mais
ce paramètre peut prendre des valeurs positives chez de
nombreux tétrapodes aquatiques possédant une spon-
giosa médullaire (Fig. 1A, B et D).

Pour recueillir ces données, nous avons développé le
logiciel Bone Profiler [19], qui peut analyser une image
et recueillir des données sur la compacité osseuse sur
51 zones concentriques et 60 secteurs de 6°, dont l’in-
tersection délimite 3060 surfaces (Fig. 3). Ces données
permettent d’établir 60 profils de compacité sur une
coupe complète, mais une coupe incomplète peut éga-
lement être utilisée, ce qui est particulièrement utile
pour le matériel fossile, souvent fragmentaire ou en-
dommagé. Les moyennes et écarts-types de chaque va-
riable sont calculées, les valeurs aberrantes (situées à
plus de quatre écarts-types de la moyenne) sont retirées
et la procédure est répétée autant de fois que nécessaire.
Cette procédure permet donc d’obtenir non seulement
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de l’information sur la moyenne de chaque paramètre,
mais également de sa variabilité.

L’analyse sur laquelle cet article est fondé concerne
le fémur de 105 individus [30 (annexe 2)] appartenant
à 46 espèces de lissamphibiens (23 d’urodèles et 23
d’anoures). Les lissamphibiens se prêtent très bien à
une telle analyse, car leur mode de vie est très variable ;
à partir d’un mode de vie initialement amphibie [51],
de nombreux groupes sont devenus terrestres ou aqua-
tiques (Fig. 4). Un arbre évolutif incorporant les temps
de divergence entre toutes les espèces incluses a été
produit à partir de phylogénies publiées précédemment
[30]. Les temps de divergence ont été estimés à partir
de l’âge géologique du plus ancien fossile faisant partie
de chaque clade et à l’aide d’estimations d’âges de di-
vergence, obtenues par des analyses moléculaires
(Fig. 4).

L’étape suivante consiste en une analyse pour déter-
miner quels caractères renferment de l’information éco-
logique. Plusieurs techniques d’analyse ont été utili-
sées. La plus connue est l’analyse de concentration
des changements (concentrated changes test) décrite
par Maddison [37]. Ce test repose sur le fait que, si
aucune corrélation n’existe entre deux caractères, la
distribution d’un caractère indépendant n’aura pas d’in-
fluence sur la fréquence ou la direction des change-
ments du caractère dépendant. Il requiert une phylogé-
nie complètement résolue, ignore la longueur des
branches et ne peut être utilisé que pour des données
discrètes. Il a donc fallu discrétiser les variables qui
étaient pour la plupart continues (sauf le mode de
vie), ce qui n’est pas entièrement satisfaisant.

Un second test, plus intéressant dans ce contexte,
car applicable à des données continues ou à un jeu
de données comprenant à la fois des caractères discrets
et continus, est la régression linéaire multiple permu-
tée. Ce test fut utilisé par Legendre et al. [34] pour
étudier les caractères corrélés avec l’évolution du cer-
veau des marsupiaux. Legendre et al. [34] avaient
choisi d’utiliser une taxonomie simple dans laquelle
les marsupiaux étaient classés en trois ordres, ce qui
équivaut à utiliser une phylogénie très peu résolue,
avec trois clades, et sans information sur la longueur
des branches. Cependant, une phylogénie complète-
ment résolue incorporant la longueur des branches peut
également être utilisée, ce que nous avons fait. Les
variables sont ensuite converties, caractère par carac-
tère, en matrices de distances. Pour les caractères quan-
titatifs, nous avons simplement utilisé la valeur absolue
de la différence entre les taxons, pris par paires
(Fig. 5). Pour les caractères discrets binaires (comme
le mode de vie, qui était codé 0 pour les taxons aqua-
tiques et 1 pour les taxons amphibies ou terrestres), la
distance entre deux taxons est simplement 1 lorsque
leurs états diffèrent et 0 lorsqu’ils sont identiques. Fi-
nalement, la distance phylogénétique entre les taxons
est simplement le temps évolutif qui les sépare (Fig. 5).
Une régression linéaire multiple est ensuite faite sur
l’ensemble des matrices, ce qui permet d’obtenir des
coefficients de régression entre chaque variable indé-
pendante (longueur axiale, compacité du fémur, posi-
tion phylogénétique) et la variable dépendante (mode
de vie). Les valeurs de la variable dépendante sont
ensuite permutées aléatoirement et l’analyse de régres-
sion multiple est répétée, ce qui résulte en un nouvel
ensemble de coefficients de régression. Un grand nom-
bre de permutations aléatoires (typiquement, au moins
999, mais dans cette étude, nous en avons fait 9999)
permet de générer une distribution nulle de coefficients
de régression. La relation sera jugée significative, si la
valeur initiale du coefficient de régression, pour une
variable indépendante donnée, est supérieure à au
moins 95% des valeurs de coefficient de régression,
obtenues sur les données permutées. Cette procédure
de permutation offre l’avantage de ne pas requérir la
normalité de la distribution des données. Cet avantage
est critique, car nous cherchions à déterminer quelles
variables permettaient de déterminer le mode de vie.
Ce dernier était codé comme une variable discrète
(0,1) et devait être la variable dépendante. Or, dans
des régressions classiques, la variable dépendante doit
avoir une distribution normale (elle doit donc être
continue, ou au moins posséder suffisamment d’états
pour que cette approximation soit valable). Les permu-
tations permettent de s’affranchir de cette contrainte.
Cette méthode est moins connue que celle des contras-
tes phylogénétiques indépendants [15], mais elle est
flexible et a été récemment utilisée pour étudier l’évo-
lution de la taille corporelle chez les stégocéphales
[25].

Nous avons établi des modèles mathématiques per-
mettant d’inférer le mode de vie de stégocéphales
éteints à partir de données sur la taille corporelle et le
profil de compacité. Les modèles ont été établis à
l’aide de régressions logistiques incorporant une pon-
dération phylogénétique (cette pondération attribue un
poids égal à deux groupes frères, même si le nombre
d’espèces ou d’individus présents dans ces deux clades
est très inégal). Ces modèles ont été produits en mini-
misant la différence entre le mode de vie observé (chez
les lissamphibiens actuels) et le mode de vie inféré par
le modèle à partir de l’information sur la microstructure



Fig. 4. Phylogénie des lissamphibiens inclus dans l’analyse. Les chiffres situés à la base des branches indiquent l’âge minimum des divergences.
L’évolution du mode de vie et celle du produit de la compacité osseuse et de la longueur axiale sont tracées sur l’arbre afin de montrer la corrélation
entre les deux. Les branches grisées représentent des taxons aquatiques ; les branches noires représentent des taxons amphibies ou terrestres. Les
temps géologiques et âges de divergence sont exprimés en millions d’années avant le présent. Légende : CL, augmentation du produit de la
compacité fémorale et du logarithme naturel (ln) de la longueur axiale (cm) au-dessus de 1.8 ; Aq, acquisition d’un mode de vie aquatique. Aucune
différence n’est faite entre les taxons amphibies et terrestres, car les différences entre ces deux catégories écologiques ne sont pas statistiquement
significatives. Adapté de Laurin et al. [30] ; reproduit avec la permission de la Paleontological Society.

M. Laurin et al. / C. R. Palevol 5 (2006) 603–618612



Fig. 4. Phylogeny of the lissamphibians included in this analysis. The numbers near the base of the branches indicate the minimal age of divergence.
The evolution of lifestyle and that of the product of femoral compactness and axial length are optimized to show their correlation. Grey branches
represent aquatic taxa; black branches represent amphibious or terrestrial taxa. The geological ages and divergence times are expressed in million
years before present. Legend: CL, increase in the product of femoral compactness and logarithm (ln) of axial length (cm) to a value greater than 1.8;
Aq, acquisition of an aquatic lifestyle. No difference is drawn between amphibious and terrestrial taxa because the differences between these two
ecological categories are not statistically significant. Redrawn from Laurin et al. [30]; reproduced with permission from the Paleontological Society.

Fig. 5. Exemple montrant comment les matrices de distances phénotypiques et phylogénétiques nécessaires au test de régressions multiples
permutées peuvent être calculées. Dans cet exemple, un seul caractère phénotypique est illustré, ainsi que la phylogénie. Les matrices de distances
correspondantes sont données (en bas). Notez que comme ces matrices sont symétriques et que la distance entre un taxon et lui-même est toujours
nulle, seule une moitié de la matrice (ici, la supérieure) sans la diagonale doit être codée.
Fig. 5. Example showing how to compute the phenotypic and phylogenetic distance matrices required to perform permuted multiple linear
regressions. In this example, a single phenotypic character and the phylogeny are shown. The corresponding distance matrices are given below.
Note that since these matrices are symmetrical, and that the distance between a taxon and itself is always 0, only half of the matrix (here, the upper
one) without the diagonal needs to be coded.
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osseuse (paramètres bci, avec i de 1 à 4), le diamètre de
la coupe (paramètre bc5) et sur le logarithme de la taille
de l’individu utilisée comme covariable.

h ¼ 1

1þ e

�
C0þ∑

5

i¼1
ðCi1bci

Ci2 ln longueur précréÞ
�

Onze paramètres (C0, C1i et C2i, avec i de 1 à 5)
sont estimés par la méthode des moindres carrés, de
façon à ce que l’habitat calculé par ce modèle, nommé
h, soit le plus proche de l’habitat observé pour l’espèce
considérée. Ce modèle peut être simplifié en posant Ci1

= 0, ce qui implique une absence d’information de la
caractéristique osseuse i sur l’habitat de vie de l’es-
pèce.

Un de ces modèles a ensuite été utilisé pour inférer
le mode de vie de quatre stégocéphales (Fig. 6) repré-
sentant quatre grands clades (Temnospondyli, Embolo-
meri, Amphibia et Amniota).
3. Résultats
Le test de concentration des changements montre
que la compacité observée du fémur, le paramètre P
(qui lui est fortement corrélé) et la longueur axiale (me-
surée entre atlas et vertèbre sacrée chez les urodèles,
entre l’atlas et l’extrémité postérieure de l’urostyle chez
les anoures) renferment de l’information écologique
[30]. Les lissamphibiens aquatiques ont en moyenne
une plus grande taille corporelle (p = 0,01) et un fémur
plus compact (p = 0,042) que leurs plus proches pa-
rents terrestres ou amphibies. Il semble d’ailleurs y
avoir une interaction entre tous ces caractères, car le
produit de la compacité fémorale et du logarithme na-
turel (ln) de la longueur axiale est encore plus étroite-
ment corrélée au mode de vie (p = 0,001).

Le test de régressions multiples permutées confirme
que la longueur axiale (p = 0,0026) et le paramètre P
du profil de compacité (p = 0,0225) sont corrélés à
l’habitat [30 (tableau 4)] ; le sens de la relation ne peut
pas être établi à l’aide de ce test, car il a été effectué sur
des matrices de distances.

Deux modèles permettant d’inférer le mode de vie
ont été produits par régression logistique avec pondé-
ration phylogénétique [30 (tableau 6)]. Les deux mo-
dèles donnent des inférences comprises entre 0 et 1 (0,
aquatique ; 1, amphibie ou terrestre, puisque nous n’a-
vons pas trouvé de différences statistiquement signifi-
catives entre les lissamphibiens amphibies et terres-
tres). Le premier modèle est fondé sur les 46 espèces
de lissamphibiens ; il requiert l’estimation de 11 cons-
tantes et estime correctement le mode de vie de 85%
des 105 individus ou 82% des 46 espèces. Nous pen-
sons que le taux d’erreur, relativement élevé, résulte en
partie des différences de proportions (et peut-être de
modes de locomotion) importantes entre les anoures
et les urodèles. De plus, pour inférer le mode de vie
des stégocéphales anciens, nous pensions que les anou-
res risqueraient de nous induire en erreur, car les sté-
gocéphales avaient des proportions corporelles se rap-
prochant davantage de celle des urodèles. Nous avons
donc produit un second modèle fondé sur les 23 espè-
ces d’urodèles. Il ne requiert l’estimation que de quatre
constantes et nécessite de l’information sur la valeur du
paramètre P du profil de compacité, le diamètre maxi-
mal de la section osseuse et la longueur axiale. Il es-
time correctement le mode de vie de 39 des 41 indivi-
dus et de 21 des 23 espèces d’urodèles.

L’application du modèle fondé sur les urodèles à
quatre stégocéphales anciens donne des résultats géné-
ralement cohérents avec le mode de vie attribué à ces
taxons dans la littérature [30 (tableau 7)].

Le petit temnospondyle Doleserpeton du Permien
inférieur d’Amérique du Nord est généralement consi-
déré comme ayant été le plus proche parent connu des
lissamphibiens [2,3,47], mais la plupart des analyses
phylogénétiques récentes en font plutôt un tétrapode-
souche [1,23,28,29,51]. On considère généralement
que Doleserpeton était terrestre [3] ; cette interprétation
est confirmée par le modèle d’inférence logistique.

Chroniosaurus est un embolomère du Permien su-
périeur de Russie [20]. C’est un des derniers représen-
tants de ce groupe, qui est apparu au Carbonifère infé-
rieur, a connu son apogée au Carbonifère supérieur et
s’est finalement éteint pendant le Trias. Golubev [20] a
suggéré que Chroniosaurus était aquatique. Notre mo-
dèle logistique infère pourtant un mode de vie amphi-
bie ou terrestre. Ceci n’est pas forcément une erreur,
puisque Chroniosaurus possédait des ostéodermes
massifs articulés les uns aux autres et aux épines neu-
rales [20]. Ceci pourrait correspondre à une adaptation
pour renforcer le squelette axial et mieux soutenir le
poids de l’animal hors de l’eau, ce qui impliquerait
un mode de vie amphibie ou terrestre.

L’amphibien du Permien d’Amérique du Nord, Car-
diocephalus, est généralement considéré comme ayant
été terrestre, à cause de sa morphologie et de sa pré-
sence dans le site fossilifère de Fort Sill, qui semble
préserver une communauté terrestre [39,50]. Le modèle
attribue également un mode de vie amphibie ou terres-
tre à ce taxon.



Fig. 6. Phylogénie de quatre stégocéphales anciens, dont le mode de vie a été inféré à l’aide du modèle logistique [30], montrant leurs liens de
parenté avec les grands groupes de tétrapodes actuels et avec le sarcoptérygien ancien Eusthenopteron. Le temnospondyle Dutuitosaurus, dont le
mode de vie a été déterminé à l’aide de comparaisons qualitatives de profils de compacité [49], est également inclus. La phylogénie a été prise de
Laurin [23] et Laurin et Reisz [27]. Abréviations : Carbonif, Carbonifère ; Dé, Dévonien ; Perm, Permien. Adapté de Laurin et al. [28] ; reproduit
avec la permission de la Paleontological Society.
Fig. 6. Phylogeny showing the four early stegocephalians whose lifestyle has been inferred using a logistic model [30], Eusthenopteron, and major
clades of extant tetrapods. The temnospondyl Dutuitosaurus, whose lifestyle has been determined using qualitative comparisons of compactness
profiles [49], is also shown. The phylogeny is taken from Laurin [23] and Laurin et Reisz [27]. Abbreviations: Carbonif, Carboniferous; Dé,
Devonian; Perm, Permian; Trias, Triassic. Redrawn from Laurin et al. [28]; reproduced with permission from the Paleontological Society.
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On attribue généralement un mode de vie terrestre
au petit parareptile Phaanthosaurus, du Trias de Rus-
sie. Cet animal est probablement apparenté aux tortues,
comme l’ensemble des parareptiles [27,32,33,40].
Cette interprétation est confirmée par notre étude, qui
indique un mode de vie amphibie ou terrestre pour ce
petit procolophonidé.

4. Discussion

L’augmentation de compacité du fémur des lissam-
phibiens aquatiques confirme les résultats de nombreu-
ses études précédentes sur divers groupes de stégocé-
phales [5,8,22,36,38,42,44,52], mais semble contredire
les résultats des deux seules études précédentes, portant
sur la relation entre masse et compacité squelettique et
mode de vie chez les anoures [10,31]. En effet, Casta-
net et Caetano [10] ont trouvé que deux espèces de
ranidés amphibies (Rana perezi et Rana esculenta)
ont une masse squelettique proportionnellement plus
faible et un indice cortico-diaphysaire plus faible (donc
un paramètre P plus élevé et une compacité plus faible)
que deux congénères plus terrestres (Rana temporaria
et Rana dalmatina). Leclair et al. [31] ont trouvé que,
chez sept espèces d’anoures (Bufo americanus, cinq
espèces du taxon Rana et Xenopus laevis), la propor-
tion de la masse corporelle représentée par le squelette
est plus faible chez les taxons aquatiques que chez les
taxons terrestres. Cette contradiction est plus apparente
que réelle, car nous n’avons pas étudié la masse rela-
tive du squelette, qui n’est pas forcément étroitement
dépendante de sa compacité. La différence observée
dans l’indice cortico-diaphysaire [10] pourrait s’expli-
quer en partie par un effet de la taille corporelle, car il y
a une interaction entre le paramètre P (et donc l’indice
cortico-diaphysaire) et la taille corporelle [30 (ta-
bleau 3)] ; or, les ranidés amphibies étudiés étaient plus
grands que les ranidés terrestres [10 (tableau 1a)]. Ce-
pendant, il n’y a pas véritablement de contradiction
avec nos résultats, car nous n’avons pas trouvé de dif-
férence statistiquement significatives entre espèces am-
phibies et terrestres, mais seulement entre les espèces
aquatiques et les autres (amphibies et terrestres) ; or,
l’étude de Castanet et Caetano [10] n’incluait aucune
espèce aquatique. Cette dernière étude a donc trouvé
une différence où nous n’en avons pas trouvé, peut-être
grâce à des effectifs importants (de 31 à 48 individus
par espèce) à l’intérieur de chaque espèce (alors que la
nôtre n’incluait que de 1 à 21 individus par espèce,
avec une moyenne de seulement 2,3 individus par es-
pèce).
Les résultats obtenus sur le fémur des lissamphi-
biens laissent présager la grande utilité des données
microanatomiques pour reconstituer l’histoire de la
conquête de l’environnement terrestre par les vertébrés.
En plus des quatre stégocéphales anciens discutés ci-
dessus, le mode de vie du grand temnospondyle du
Trias marocain Dutuitosaurus a été inféré, grâce à des
comparaisons qualitatives de profils de compacité os-
seuse de 24 espèces de tétrapodes actuels [49]. Cette
étude suggère que Dutuitosaurus était aquatique, au
moins pendant la partie de l’ontogenèse représentée
par les spécimens étudiés, ce qui est conforme aux étu-
des précédentes. Le mode de vie de trois amniotes (les
synapsides Ophiacodon et Lystrosaurus et le diapside
Pachypleurosaurus) a été inféré [18] à partir de don-
nées sur le profil de compacité de leur radius et de leur
taille corporelle.

La petite taille corporelle de la plupart des lissam-
phibiens rend les modèles que nous avons développés
inutilisables pour déterminer le mode de vie de nom-
breux stégocéphales anciens, qui étaient de taille sou-
vent nettement plus grande. En effet, la taille des indi-
vidus est une riable ayant une grande importance pour
l’inférence de l’habitat des individus. Pour pouvoir re-
constituer l’histoire de la conquête de l’environnement
terrestre par les vertébrés, il faut donc étudier la rela-
tion entre microstructure osseuse et mode de vie chez
des taxons de plus grande taille corporelle, comme les
amniotes [18]. Il est également souhaitable d’étudier
d’autres os que le fémur, car il n’est pas certain que
ce dernier renferme le plus d’informations sur le mode
de vie ; des études comparables sur d’autres os longs
(humérus, radius et tibia) ont donc été entreprises.
L’étude sur le radius des amniotes [18] indique la pré-
sence, dans cet os, d’un signal important sur l’habitat,
ce qui permet des inférences de mode de vie plus fines
(à trois états : aquatique, amphibie et terrestre) que
celles obtenues avec le fémur des lissamphibiens.
L’étude du radius permet également d’incorporer à
l’analyse, des taxons dont le membre postérieur est
vestigial ou absent, comme les cétacés et les lamantins.
Finalement, l’étude d’amniotes permet de produire des
inférences de mode de vie plus fiables pour les repti-
liomorphes éteints.

Un doute subsiste quant à la validité de l’application
d’un modèle fondé sur les urodèles pour inférer le
mode de vie de stégocéphales qui se situent à l’exté-
rieur de ce clade (Fig. 6). En effet, cette procédure
serait plus rigoureuse si elle n’était appliquée qu’à l’in-
térieur du clade (ici les urodèles ou Caudata) dans le-
quel la corrélation entre microstructure osseuse et
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mode de vie a été étudiée ; c’est le concept extant phy-
logenetic bracket de Witmer [54], que nous traduisons
librement par l’expression « clade d’inférence justi-
fiée ». Les études en cours sur les amniotes élargiront
ce clade à l’ensemble des tétrapodes (Fig. 6), mais les
embolomères comme Chroniosaurus et les temnospon-
dyles comme Doleserpeton resteront à l’extérieur du
clade d’inférence justifié. Il est impossible d’élargir
ce clade davantage en étudiant la nature actuelle, car
l’endosquelette appendiculaire des plus proches parents
actuels des tétrapodes (les dipneustes) est cartilagineux
et les deux éléments du zeugopode (radius et ulna ou
tibia et fibula) sont fusionnés l’un à l’autre. Pour sur-
monter cette difficulté, nous étudions la microstructure
des nageoires d’Eusthenopteron, un sarcoptérygien du
Dévonien supérieur qui était aquatique, puisqu’il pos-
sédait des nageoires paires, des branchies internes, un
organe latéral bien développé et des lépidotriches.
Avec l’ensemble de ces données, nous espérons pou-
voir développer des modèles d’inférences fiables pour
reconstituer le mode de vie de l’ensemble des stégocé-
phales du Paléozoïque.
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Glossaire
Stegocephali (stégocéphales) le plus grand clade qui inclut Eryops
megacephalus mais pas Panderichthys rhombolepis. Définition
adaptée de Laurin [23]. Ce taxon inclut tous les vertébrés
munis d’un membre chiridien, et peut-être quelques-uns qui pos-
sédaient des nageoires paires.

Tetrapoda (tétrapodes) le plus petit clade, qui inclut Ascaphus truei
et Homo sapiens. Définition adaptée de Gauthier et al. [17] pour
la rendre plus conforme au PhyloCode [9]. Ce taxon correspond
au plus petit clade qui inclut les amniotes et les lissamphibiens.
Il exclut donc plusieurs vertébrés munis d’un membre chiridien,
contrairement à l’acception traditionnelle de ce terme. Cette
définition présente le désavantage de n’être pas conforme au
sens paléontologique et étymologique du terme, mais elle est
plus cohérente avec le sens qui est réellement attribué au nom
Tetrapoda dans la plus grande partie des études néontologiques
[26].

Amphibia (amphibiens) le plus grand clade qui inclut Ascaphus
truei, mais pas Homo sapiens. Définition adaptée de Gauthier et
al. [16] pour la rendre plus conforme au PhyloCode [9].
Contrairement à l’acception traditionnelle de ce terme, il ne
regroupe pas tous les stégocéphales, à l’exclusion des amniotes.

Pour plus d’information sur la nomenclature des stégocéphales
anciens, voir Laurin [24].
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