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ésumé

Nos connaissances sur la diversité et l’évolution des dinosaures saurischiens non-aviens se sont considérablement élargies
urant la dernière décennie, du fait essentiellement de la découverte et de la description de 176 nouveaux genres, provenant
our près de la moitié d’entre eux d’Asie. On en sait maintenant, par exemple, beaucoup plus sur la diversité des saurischiens
u Crétacé inférieur. L’usage généralisé de la cladistique permet de mieux appréhender l’histoire des saurischiens, même si de
ombreuses controverses subsistent (monophylie des prosauropodes et des cératosaures, relations phylogénétiques des titanosaures
t des coelurosaures) et si de nouveaux problèmes épistémologiques sont apparus avec l’usage de définitions phylogénétiques
oncurrentes. L’histoire évolutive des saurischiens est intimement liée à deux des cinq grandes extinctions de masse, qui ont
onctuées l’histoire du vivant : les crises Trias–Jurassique et Crétacé–Tertiaire. Elle ne peut, cependant, être réduite à ces deux
euls événements, puisqu’elle commence 25 millions d’années avant la première, et qu’une troisième crise de moindre ampleur,
elle du Pliensbachien–Toarcien pourrait avoir eu un impact non négligeable sur la diversification des grandes lignées de saurischiens.
our citer cet article : R. Allain, É. Läng, C. R. Palevol 8 (2009).
2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.

bstract

Saurischian origins and evolution. We propose here a short synthesis of the saurischian evolutionary history. Our knowledge
f the diversity and evolution of the saurischian non-avian dinosaurs has increased during the past decade. The generalized use of
ladistics has led to various phylogenetic hypotheses, some of them in agreement on the evolution of saurischians, even if some
ontroversy remains. The saurischian evolution is closely linked to two of the five great mass extinctions, which punctuated life

istory, but probably also to a third, less important, extinction event at the end of the Early Jurassic. To cite this article: R. Allain,
. Läng, C. R. Palevol 8 (2009).
2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.
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Abridged English version

Our knowledge of the diversity and evolution of the
saurischian non-avian dinosaurs has increased during the
past decade, thanks to new discoveries and to the des-
cription of 176 new genera (85 sauropodomorphs and
91 theropods), nearly half of them coming from Asia
(see the Supplementary Material). The Early Cretaceous
diversity of saurischians, for example, is better known
than ten years ago, mainly because of the discovery of
the dinosaurs from the Liaoning Province in China. The
generalized use of cladistics led to various phylogenetic
hypotheses, some of them in agreement on the evolu-
tion of saurischians, even if some controversy remains
concerning the monophyly of prosauropods and cera-
tosaurs or the phylogenetic relationships of titanosaurs
or coelursaurs (Fig. 1). New epistemological problems
also arose from the phylogenetic taxonomy and the use
of concurrent phylogenetic definitions, as illustrated by
the basal sauropods. The saurischians first appear at the
beginning of the Late Triassic and lived alongside cru-
rotarsans until the end of the Triassic. They split quickly
between the carnivorous Theropoda and the herbivorous
Sauropodomorpha. The sauropods are known from the
Late Triassic, but remain rare in the fossil record until the
end of the Early Jurassic and the Middle Jurassic and the
diversification of the Gravisauria. The latter coincides
with the diversification of the tetanuran and neocerato-
saurian theropods (Fig. 1).

The saurischian evolution is closely linked to two of
the five great mass extinctions which punctuated life his-
tory: the Triassic-Jurassic and the Cretaceous-Tertiary
extinction events. However, it cannot be reduced to these
single events. First, because it begins 25 million years
before the Triassic-Jurassic boundary, and then because
a smaller extinction event in the Early Jurassic might
have played a large part in shaping the Middle Jurassic
to Early Cretaceous saurischian faunas.

1. Introduction

Les termes Saurischia et Ornithischa ont été intro-
duits pour la première fois par Harry Govier Seeley, en
1887, pour différencier deux ordres, selon lui, bien dis-
tincts, de reptiles réunis auparavant par Owen (1842)
dans un groupe baptisé Dinosauria. La monophylie des
dinosaures, aussi bien que celle des ornithischiens et
des saurischiens, est maintenant reconnue par tous. Les

saurischiens, avec près de 10 000 oiseaux pour les repré-
senter dans la nature actuelle, sont l’un des groupes de
vertébrés qui a connu l’histoire évolutive la plus extraor-
dinaire qui soit, avec des formes allant du brachiosaure
vol 8 (2009) 243–256

au colibri en passant par l’allosaure. Environ deux tiers
des espèces de dinosaures non aviens connues à l’heure
actuelle appartiennent au groupe des saurischiens [106]
et avec un registre fossile quasi continu du début du Trias
supérieur (Carnien) au Crétacé terminal (Maastrichtien),
on a maintenant un bon aperçu de l’histoire évolutive de
ce clade de dinosaure, même si de nombreux points de
cette histoire restent encore à préciser et si de nouvelles
controverses et problématiques sont apparues au cours
de ces dix dernières années.

Pas moins de 176 nouvelles espèces de saurischiens
ont été décrites durant la dernière décennie (1997–2007),
parmi lesquelles 85 sauropodomorphes et 91 théro-
podes. Les distributions géographique, stratigraphique
et systématique de ces 176 nouvelles espèces (voir les
informations supplémentaires, en version électronique)
sont, comme on peut s’y attendre, très hétérogènes du fait
du caractère contingent de la découverte de nouveaux
fossiles (hasard des découvertes, disponibilité et super-
ficie des affleurements, accessibilité à certaines zones
géographiques, processus de fossilisation, moyens de
terrain mis en œuvre sont autant d’éléments à prendre
en compte). Il est important de noter le poids considé-
rable tenu par le Lagerstätte du Crétacé inférieur de la
Formation de Yixian et de celle de Jiufotang dans la Pro-
vince de Liaoning en Chine qui ont livré, entre autres, les
célèbres dinosaures à plumes. Ainsi, les coelurosaures
non aviens (17 au total) de ce biote chinois constituent,
à eux seuls, près de 20 % des découvertes de théropodes
de ces dix dernières années. Derrière la Chine qui a livré
plus d’un quart des saurischiens découverts durant cette
décennie, on trouve l’Argentine où certaines des nou-
velles espèces décrites sont, cependant, représentées par
du matériel fragmentaire. Il est aussi surprenant de noter
que l’Amérique du Nord est le continent qui a livré le
moins de saurischiens entre 1997 et 2007. Cette baisse
des découvertes de nouveaux taxons est sans doute liée
au fait que les célèbres gisements de dinosaures du Juras-
sique supérieur et du Crétacé supérieur des États-Unis
et du Canada sont exploités depuis plus de 150 ans, et
même surexploités si on se réfère à la fameuse « guerre
des os » qui opposa les deux paléontologues Marsh et
Cope. Il sera scientifiquement intéressant dans les pro-
chaines années de regarder si ces gisements sont oui
ou non en cours « d’épuisement taxonomique ». Plus
de 80 % des théropodes et plus de 55 % des sauropo-
domorphes découverts ces dix dernières années datent
du Crétacé. En revanche, nos connaissances sur les

faunes de dinosaures du Jurassique inférieur et moyen
n’ont que peu progressé, même si d’importants spéci-
mens ont été découverts ou décrits. D’un point de vue
systématique, ce sont les Titanosauria (36 % des décou-
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ertes) chez les sauropodomorphes, et les Coelurosauria
75 % des découvertes dont 19 % pour les seuls Dro-
aeosauridae) chez les théropodes, qui tirent le mieux

eur épingle du jeu, avec, cependant, des bénéfices très
ivers quant à la compréhension de l’histoire de ces
roupes.

.1. La forêt qui cache l’arbre

Les saurischiens ont fait l’objet de très nombreuses
nalyses cladistiques, depuis les travaux pionniers de
authier en 1986, pour déterminer leurs relations

volutives. Un grand nombre des descriptions de nou-
eaux taxons de saurischien s’est accompagné, durant
ette décennie, d’une analyse cladistique. Si chaque
ouvelle analyse cladistique doit être considérée indé-
endamment de celles effectuées antérieurement, par
e simple fait qu’elle renferme un nouveau taxon et/ou
uelques nouveaux caractères, il n’en demeure pas
oins que certaines matrices de caractères ont servi

t serviront encore de référence aux analyses phy-
ogénétiques de nombreux auteurs, aussi bien chez
es saurischiens basaux [55,81] que chez les sauro-
odomorphes [38,100,103,104,108,111,124,126] et les
héropodes [5,24,43,45,72,79,96,98,99]. La multiplica-
ion des analyses cladistiques a entraîné l’émergence de
hylogénies présentant parfois une forte incongruence,
ais qui nous renseignent cependant sur certains aspects

e l’histoire évolutive des saurischiens. L’arbre phylogé-
étique présenté ici (Fig. 1) et qui sera discuté dans la
uite de cet article se veut le plus consensuel possible
ar rapport à l’ensemble de ces travaux et présente donc
uelques polytomies qui mettent en exergue les incer-
itudes concernant les relations de parenté de quelques
lades de dinosaures. Ainsi, à l’image des mammifères
61], la phylogénie des taxons supragénériques de sau-
ischiens est loin d’être complètement résolue, comme
n pouvait le penser à la fin des années 1990 [81], et la
onophylie ou la paraphylie de certains groupes comme

es Ceratosauria ou les Prosauropoda devra être confir-
ée dans les années à venir.

. Relations phylogénétiques et diversité des
aurischiens au Mésozoïque

.1. Les origines

Les plus anciens saurischiens avérés connus datent

u début du Trias supérieur (Carnien) et proviennent
ous d’Amérique du Sud. Certains taxons incomplets et
asés sur du matériel dont l’association est douteuse,
omme Alwalkeria d’Inde et Chindesaurus des États-
vol 8 (2009) 243–256 245

Unis, possèdent cependant des caractères qui suggèrent
des affinités avec les saurischiens [54]. La description en
1999 de deux nouveaux saurischiens primitifs Guaiba-
saurus candelariensis [16] et Saturnalia tupiniquim [56]
a relancé le débat sur l’origine des sauropodomorphes et
des théropodes. La position taxinomique de ces taxons
incomplets est, en effet, encore sujette à controverse, tout
comme l’est celle des deux saurischiens du Carnien les
plus complets : Herrerasaurus [86] et Eoraptor [90]. Ces
deux dinosaures bipèdes de la Formation Ischigualasto
d’Argentine sont considérés par certains comme des thé-
ropodes primitifs [81,85] et par d’autres comme des
saurischiens basaux [55]. Cette incertitude est imputable,
comme c’est souvent le cas, à la différence des caractères
utilisés ou de leur codage dans les analyses cladistiques
concurrentes [85] : un « retour aux caractères » sera donc
nécessaire pour en savoir plus sur les relations de parenté
des premiers saurischiens. Quoi qu’il en soit, la mono-
phylie des saurischiens n’est pas remise en question et
est supportée par de nombreux caractères, comme la
présence de fosses nasales étendues et d’un foramen sub-
nasal sur les prémaxillaires, l’existence d’épipophyses
sur les vertèbres cervicales postérieures et d’une articu-
lation de type hyposphène/hypantrum sur les vertèbres
dorsales, l’absence du carpien distal V, ou la longueur
de la main correspondant à plus de 40 % de la longueur
humérus + radius. Les différents taxons mentionnés ci-
dessus illustrent parfaitement la radiation originale des
saurischiens au Carnien et leur évolution relativement
rapide puisque, dès la fin de cette période, les deux grands
clades de saurischiens que sont les Theropoda et les Sau-
ropodomorpha vont s’individualiser, comme l’atteste la
présence du coelophysoïde Camposaurus en Arizona et
du sauropodomorphe Euskelosaurus en Afrique australe
[23,38,99].

2.2. Diversité des sauropodomorphes

Les Sauropodomorpha constituent, avec les ornithi-
schiens, un des deux groupes majeurs de dinosaures
herbivores. Toutes les phylogénies s’accordent sur le fait
que Saturnalia qui était bipède et ne dépassait pas les
1,5 m de longueur, est le représentant le plus basal des
Sauropodomorpha [55,56,104,122] (Fig. 1), même si,
étrangement, certains auteurs ne l’incluent pas dans ce
clade [54,55]. Ce dernier n’est soutenu que par quelques
apomorphies telles qu’un crâne moitié moins long que
le fémur ou qu’une extrémité distale de l’humérus déve-

loppée transversalement [55,122], mais il faut noter
qu’aucun reste crânien de Saturnalia, à l’exception
de l’empreinte d’un dentaire, n’est connu à ce jour
[56].
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ses clad
alyses (
Fig. 1. Phylogénie consensuelle des saurischiens, basée sur des analy
Fig. 1. Consensual saurischian phylogeny based on recent cladistic an

2.2.1. Sauropodomorphes basaux, prosauropodes et
sauropodes du Trias

Jusqu’à très récemment, les sauropodomorphes
étaient subdivisés en deux sous-groupes monophylé-
tiques : les prosauropodes connus du Trias supérieur au
Jurassique inférieur et les sauropodes connus eux aussi
dès le Trias mais ne s’éteignant qu’à la fin du Cré-
tacé [10,38,81,103,109]. Les découvertes de nouveaux
sauropodomorphes du Trias supérieur ou du Jurassique
inférieur, tels que Gongxianosaurus [42], Lessemsau-
rus [15], Isanosaurus [21], Ruehleia [36], Antetonitrus
[126], Pantydraco [39,122], Unaysaurus [58], Tazou-
dasaurus [4,6], Lamplughsaura [51], Pradhania [51]
ou Glacialisaurus [95], et la description de nouveau
matériel de taxon déjà connu comme Melanorosaurus
[17,125] ont remis en cause cette dichotomie tradition-
nelle [38,81]. La plupart des auteurs sont aujourd’hui
d’accord pour reconnaître que les prosauropodes, au
sens traditionnel du terme, forment un groupe para-
phylétique [84,104,122,124,126], c’est-à-dire une suite

de sauropodomorphes basaux parmi lesquels certains
taxons sont plus étroitement apparentés que d’autres au
groupe monophylétique des sauropodes [124]. Ainsi,
des taxons comme Saturnalia, Thecodontosaurus et
istiques récentes (voir texte).
see text).

Efraasia sont considérés comme étant parmi les sauro-
podomorphes les plus primitifs, alors qu’au contraire des
taxons comme Jingshanosaurus, Melanorosaurus, Les-
semsaurus et Camelotia seraient eux plus étroitement
apparentés aux sauropodes. Entre ces deux extrêmes, il
a été suggéré que certains sauropodomophes incluant
entre autres les genres Plateosaurus, Coloradisaurus,
Riojasaurus, Lufengosaurus, Massospondylus et Yunna-
nosaurus pourraient former un noyau de prosauropodes
qui serait lui monophylétique, et permettrait de conserver
le nom Prosauropoda [84,104]. Neuf caractères sou-
tiennent cette hypothèse dans une analyse cladistique
récente [104] et les prosauropodes seraient ainsi carac-
térisés, entre autres, par la présence d’une ouverture
postpariétale entre le pariétal et le supraoccipital, par un
métacarpien V présentant une extrémité proximale éten-
due et comportant une double surface articulaire et par la
torsion d’environ 60◦ entre les axes longs des extrémités
proximale et distale de la première phalange du doigt I
de la main.
La paraphylie des prosauropodes et l’incertitude
entourant les relations de parenté des sauropodomorphes
basaux sont à l’origine d’un problème épistémologique :
celui de la définition du taxon Sauropoda. Il y a
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ncore dix ans, Vulcanodon, du Jurassique inférieur du
imbabwe [29,71], était considéré comme le plus ancien
auropode connu [81]. Aujourd’hui, certains taxons
utrefois rattachés au groupe des prosauropodes, tels
ue Melanorosaurus et Jingshanosaurus, sont considé-
és comme des sauropodes par certains auteurs [104],
ais comme de simples sauropodomorphes basaux par

’autres [84,124]. Ainsi, aucun auteur ne s’accorde
ujourd’hui pour définir ce qu’est un sauropode. La
axinomie phylogénétique s’est largement imposée ces
ernières années dans le monde de la paléontologie des
inosaures [34,80,106] et elle est une source de débats
ermanents quant aux définitions phylogénétiques qu’il
aut employer [67,83]. Une révision des tenants et des
boutissants de la taxinomie phylogénétique ne rentre
as dans le cadre de cet article, mais on peut noter que
a stabilité du contenu taxinomique des deux clades qui
ous intéressent ici, à savoir les Sauropoda et les Pro-
auropoda, a été mise à mal ces dernières années et que
es définitions phylogénétiques du taxon Sauropoda se
ont multipliées. Si l’incertitude entourant les relations
e parenté des sauropodomorphes basaux est largement
esponsable de cette situation, il n’en demeure pas moins
u’à l’heure actuelle trois définitions des sauropodes
ont utilisées dans la littérature scientifique [84,111,124]
t ne sont pas pour favoriser la communication. Dans
a première de ces définitions, le clade des Sauropoda
nclut tous les sauropodomorphes plus proches de
altasaurus loricatus que de Plateosaurus engelhardti
80,111]. Cette définition a été proposée, alors que les
rosauropodes étaient considérés comme un groupe
onophylétique et a été largement reprise et acceptée

ar la plupart des chercheurs [10,81,103,109,111]. La
araphylie d’une partie des prosauropodes ayant été
uggérée [122,126], certains auteurs ont continué à uti-
iser cette définition [104,109,122,126] avec l’intention
ouable de promouvoir une certaine stabilité dans les
éfinitions phylogénétiques. En agissant de la sorte, de
ombreux taxons tels que Jingshanosaurus, Camelotia,
nchisaurus, Melanorosaurus ou Lessemsaurus, consi-
érés auparavant comme des prosauropodes, doivent
tre incorporés dans le clade des Sauropoda [104,126].
ette rupture avec le contenu taxinomique traditionnel
u groupe des sauropodes a conduit certains auteurs à
roposer de nouvelles définitions « collant » mieux à la
radition [84,95,124] et qui renvoient à l’image popu-
aire qui est faite des sauropodes, celle de gigantesques
inosaures quadrupèdes au long cou et à la longue

ueue. Les sauropodes sont ainsi définis, soit comme
le clade le plus inclusif qui inclut Saltasaurus loricatus
ais ni Jingshanosaurus xinwaensis, ni Mussaurus

atagonicus » [84], soit comme « le clade le plus inclusif
vol 8 (2009) 243–256 247

qui inclut S. loricatus mais pas Melanorosaurus readi »
[95,124]. Quitte à choisir, notre préférence va à
cette dernière définition, car Melanorosaurus qui est
longtemps resté un taxon énigmatique, est maintenant
connu par un matériel plus abondant décrit en détail, et
incluant un crâne présentant de fortes « affinités » avec
le crâne de Plateosaurus et un membre antérieur qui
n’était pas dévolu exclusivement au support du poids
de ce dinosaure [17,125]. Ce choix reste cependant
subjectif, et le contenu du clade Sauropoda ne fera pas
l’unanimité, tant que ce problème de définition n’aura
pas été résolu. Là encore, si l’intention est louable de
préserver le contenu « historique » du clade Sauropoda,
le problème se pose de savoir si, dans la définition de
ce clade, son contenu traditionnel a la préséance sur la
définition phylogénétique originelle qui lui a été donnée.
L’une des solutions pourrait peut-être consister à donner
une définition phylogénétique basée sur une ou plusieurs
apomorphies clairement définies (la quadrupédie obli-
gatoire, par exemple), bien que ce genre de définition
ne soit pas non plus exempte de problème [80,82].

Malgré ce problème de définition, trois taxons du
Trias : Isanosaurus du Rhétien de Thaïlande [21], et
Blikanosaurus [37] et Antetonitrus [126] du Norien
d’Afrique du Sud sont considérés comme étant les
plus vieux sauropodes connus [103,126], même si
les affinités phylogénétiques des deux genres sud-
africains demeurent problématiques [110] : Antetonitrus,
par exemple, n’étant pas un quadrupède obligatoire
[126]. Ces trois taxons suggèrent cependant que la radia-
tion initiale des sauropodes a bien lieu au Trias supérieur
et que ces derniers vont évoluer à côté d’autres sauro-
podomorphes, jusqu’à la fin du Jurassique inférieur. Les
restes crâniens de ces taxons étant inconnus, la mono-
phylie des sauropodes n’est, à l’heure actuelle, soutenue
que par des caractères observables au niveau du sque-
lette postcrânien [4], tels qu’un rapport de longueur entre
humérus et fémur supérieur à 0,60, une diaphyse du
fémur elliptique transversalement en section, un proces-
sus postéroventral de l’extrémité distale du tibia réduit
transversalement, un métatarsien I plus large que les
métatarsiens II à IV ou une phalange unguéale I du pied
beaucoup plus développée que celle des autres doigts.

2.2.2. La radiation des Gravisauria
Le clade des Gravisauria qui regroupe les eusau-

ropodes et les vulcanodontidés a été récemment créé,
d’une part, parce qu’il est commun à toutes les ana-

lyses phylogénétiques récentes et que son contenu est
stable et, d’autre part, parce que la radiation adaptative
des Gravisauria à la fin du Jurassique inférieur et au début
du Jurassique moyen est sans doute la plus importante
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qu’aient connue les sauropodes [4]. C’est, en effet, à
cette époque que les sauropodes deviennent abondants
dans le registre fossile [107].

Même si les relations de parenté de nom-
breux taxons d’eusauropodes basaux sont très mal
résolues (Shunosaurus, Barapasaurus, Patagosaurus,
« Cetiosauridae ». . .), c’est aussi au cours de cette
période que se diversifient de nombreuses « lignées »
de sauropodes, tels que les Omeisauridae, les Diplodo-
coidea et les Macronaria (Fig. 1). Les Omeisauridae,
classiquement composés d’Omeisaurus et de Mamen-
chisaurus, sont endémiques à la Chine, où ils sont
connus jusqu’au Jurassique supérieur [110]. Les Diplo-
docoidea, eux, se répartissent en deux groupes, les
Rebbachisauridae et les Flagellicaudata (dicraeosauri-
dés et diplodocidés qui possèdent une longue queue
en forme de fouet [41]), et se distinguent principale-
ment par des caractères crâniens, comme un museau
au contour rectangulaire en vue dorsale, des couronnes
dentaires à section transversale cylindrique, qui ne se
recouvrent pas, et un renouvellement dentaire impor-
tant, puisqu’il y a quatre dents de remplacement par
alvéole dentaire. Les plus anciens diplodocoïdes seraient
Cetiosaurus glymptonensis et Cetiosauriscus stewarti
[40,101,103], respectivement du Bathonien et du Cal-
lovien d’Angleterre. Alors que les Flagellicaudata sont
abondants au Jurassique supérieur et au début du Crétacé
inférieur, les Rebbachisauridae ne sont connus actuelle-
ment que durant le Crétacé inférieur et au Cénomanien. Il
faut donc admettre l’existence d’une longue lignée fan-
tôme des Rebbachisauridae, allant du début du Crétacé
inférieur au Jurassique moyen, pour expliquer les phylo-
génies actuelles (Fig. 1) [92]. Il est aussi intéressant de
noter qu’en plus d’avoir une répartition stratigraphique
similaire à celle des théropodes du groupe des Spinosau-
ridae (cf. ci-dessous), les Rebbachisauridae ont aussi la
même répartition géographique et ne sont connus qu’en
Europe, en Afrique et en Amérique du Sud [92].

L’autre groupe de néosauropodes, les Macronaria,
se singularise par des centra de vertèbres dorsales
postérieures opisthocoeles, par un métacarpe long (pro-
portionnellement au radius) et un métacarpien I plus long
que le métacarpien IV, et par un contact étendu entre le
pubis et l’ischion [103,108]. Classiquement, Camara-
saurus se positionne en macronarien le plus basal et en
groupe frère des Titanosauriformes qui se scindent en
deux groupes : les Brachiosauridae et les Titanosauria.
Atlasaurus imelakei du Bathonien du Haut Atlas maro-

cain est le plus vieux représentant des Macronaria [64].

La radiation des gravisauriens au Jurassique moyen
correspond également à la mise en place de certaines des
innovations-clés chez les sauropodes :
vol 8 (2009) 243–256

• l’élongation du cou par suite de l’allongement des
vertèbres cervicales et/ou du passage de dix à 13,
voire 16, vertèbres cervicales par incorporation de
vertèbres dorsales dans la série cervicale et duplica-
tion de vertèbres cervicales [111]. Il semblerait que
seul le groupe des dicraeosauridés montre un raccour-
cissement du cou qui pourrait refléter une adaptation
particulière à une niche écologique différente de celle
de ses congénères au long cou [73] ;

• des spécialisations dentaires liées à l’herbivorie
[10,22] : présence de facettes d’usure sur les dents
qui suggère une occlusion précise des dents chez
tous les Gravisauria, élargissement du museau et
raccourcissement des rangées dentaires qui attein-
dra son maximum chez les diplodocoïdes [87,111].
Les dents des gravisauriens du Jurassique inférieur et
moyen, mais aussi de certaines formes du Jurassique
supérieur ont une large couronne recouverte par de
l’émail plissé et sont spatulées. Chez les Diplodocoi-
dea et chez un sous-groupe de titanosaures, les dents
sont en revanche cylindriques, mais présentent des
facettes d’usure différentes (usure à angle obtus chez
les Diplodocoidea qui présentent donc des facettes
subcirculaires et usure à angle aigu chez les titano-
saures qui ont des facettes elliptiques) [22,92]. Ces
différentes morphologies dentaires suggèrent la mise
en place de différents styles de mastication dès le
Jurassique supérieur, donc bien avant l’apparition des
angiospermes au Crétacé moyen [111] ;

• une modification du crâne, avec notamment une
rétraction des narines : chez les prosauropodes tradi-
tionnels, les narines sont de taille réduite comparée à
celle de l’orbite et sont positionnées latéralement, en
position terminale à l’avant du museau. En revanche,
chez les Gravisauria, elles s’élargissent pour devenir
aussi grandes, voire plus, que les orbites et sont en
position plus reculée. Le cas extrême de rétraction
est acquis indépendamment par les Titanosauria et les
Diplodocoidea qui possèdent des narines sans barre
internasale, positionnées au-dessus des orbites [111] ;

• la morphologie de la main : chez les Gravisauria
basaux, les métacarpiens sont assemblés de manière
à former un large arc de cercle, accompagné d’une
posture subonguligrade inclinée [4]. Cette morpho-
logie en arc de cercle est portée à l’extrême dès le
Jurassique moyen, avec la mise en place d’un méta-
carpe tubulaire où les métacarpiens forment un arc
d’au moins 270◦ en vue proximale, accompagné d’une

posture digitigrade, avec des phalanges quasi perpen-
diculaires aux métacarpiens [53,64]. Cette posture
digitigrade de la main pourrait cependant être apparue
dès le Trias, comme le suggèrent certaines empreintes
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de sauropodomorphes découvertes dans la Forma-
tion Portozuelo d’Argentine [63,110]. Par ailleurs, la
réduction progressive du nombre de carpiens ossifiés
chez les sauropodes (trois carpiens pour les formes
basales et deux ou moins chez les formes dérivées)
a longtemps été utilisée à des fins phylogénétiques,
mais l’évolution de la structure du poignet semble en
réalité plus complexe [53].

.2.3. La radiation tardive des Titanosauria
Les Titanosauria forment un clade remarquable par

ien des aspects. Ils n’apparaissent dans le registre
ossile qu’à la fin du Jurassique supérieur, puisque Janen-
chia robusta du Tithonien de la Formation Tendaguru en
anzanie est considéré comme le plus ancien titanosaure
33,103], mais sont connus jusqu’à la fin du Crétacé. Du
uronien au Maastrichtien, ce sont d’ailleurs les derniers
t seuls représentants du groupe des sauropodes, ce qui
e les empêche pas d’être extrêmement diversifiés, avec
ne vingtaine de genres répertoriés dans cet intervalle
e temps. Ils sont aussi remarquables par le fait qu’ils
ppartiennent au seul groupe de dinosaures présent sur
ous les continents au Crétacé supérieur.

Longtemps apparentés aux diplodocoïdes, avec les-
uels ils partagent de nombreux caractères convergents
dents cylindriques, narines rétractées au-dessus des
rbites), les Titanosauria forment bien un groupe dis-
inct de sauropode [76,77], caractérisé par des centra de
ertèbres caudales antérieures procoeles, par un proces-
us olécrânien proéminent sur l’ulna, ou par la présence
’ostéodermes [33]. Une autre particularité des tita-
osaures, visible sur leur squelette mais aussi sur les
mpreintes qu’ils ont laissées, est l’écartement plus pro-
oncé de leurs pattes arrière par rapport aux autres
auropodes. En effet, si chez les autres groupes de
auropodes, la tête du fémur et son extrémité distale
ont quasiment perpendiculaires à l’axe long du fémur,
elles-ci sont défléchies sur le fémur des titanosaures,
ui présente, de plus, une section de la diaphyse très
xcentrique [112]. Ce type de morphologie permet de
ieux résister aux forces de contraintes médiolatérales et

mplique une posture des pattes arrière plus écartée, avec
n fémur incliné dorsomédialement en vue antérieure.

.3. Diversité des théropodes

Les théropodes sont connus comme le groupe des
inosaures carnivores, même si le régime alimentaire de

ertains coelurosaures est loin de faire l’unanimité [106].

l’image de leurs ancêtres saurischiens, les théropodes
ont tous bipèdes. Le clade des Neotheropoda qui inclut
ous les théropodes, à l’exception d’Eoraptor et des
vol 8 (2009) 243–256 249

herrerasauridés dont les relations phylogénétiques sont
comme nous l’avons vu controversées, est soutenu par
une multitude de synapomorphies [43,72,81], comme la
perte du cinquième doigt de la main, la présence d’une
crête destinée à la fibula sur l’extrémité proximale du
tibia ou celle d’au moins quatre vertèbres au niveau du
sacrum.

2.3.1. Coelophysoïdes et cératosaures
À l’image des sauropodomorphes, les théropodes ne

sont que très peu diversifiés durant le Trias et le début du
Jurassique inférieur et, à l’heure actuelle, ne sont repré-
sentés essentiellement que par les Coelophysoidea, un
groupe de prédateurs relativement petits ne dépassant
pas les 4 m de longueur. Si la monophylie des coelo-
physoïdes n’a jamais été contestée et est soutenue par
de nombreux caractères [5,72,81,99], les relations de
parenté de ce groupe et sa composition sont tout aussi
controversées que celles des prosauropodes (Fig. 1).
Trois scénarios différents sont envisagés, sans qu’aucun
n’ait vraiment pris le pas sur l’autre. Le premier scé-
nario, qu’on pourrait qualifier de traditionnel, envisage
des relations de parentés étroites entre les Coelophy-
soidea et les Neoceratosauria (un groupe composé de
Ceratosaurus, Elaphrosaurus et des Abelisauroidea),
qui formeraient ainsi le groupe monophylétique des
Ceratosauria [5,74,81,99]. Le deuxième scénario exclut
les Coelophysoidea du clade des Ceratosauria qui sont,
dans ce cas, plus étroitement apparentés aux Tetanurae
[25,89]. Quant au troisième et dernier scénario, il recon-
naît lui aussi les liens de parenté étroits existant entre
Ceratosauria (duquel sont exclus les coelophysoïdes)
et Tetanurae, mais contrairement à l’hypothèse précé-
dente, il exclut plusieurs taxons présentant une crête
nasale, comme Dilophosaurus, du groupe des Coelophy-
soidea [72,96,123]. Cette dernière hypothèse fait suite à
la description récente de deux nouveaux taxons impor-
tants du Jurassique inférieur : Cryolophosaurus ellioti de
la Formation Hanson d’Antarctique [96] et Dracovena-
tor regenti de la Formation Elliot supérieure d’Afrique
australe [123]. L’ensemble des taxons et des caractères
utilisés dans ces différentes analyses devront être pris en
compte lors d’une prochaine révision, afin d’aboutir à
un consensus sur les relations de parenté des théropodes
basaux.

D’un point de vue du registre fossile, le groupe des
Coelophysoidea (en y incluant les taxons apparentés à
Dilophosaurus) est connu depuis le Carnien supérieur

jusqu’au Pliensbachien/Toarcien. C’est de cette même
époque que date le plus ancien représentant du groupe
des Neoceratosauria, Berberosaurus liassicus, découvert
récemment dans le Haut Atlas marocain [5]. Jusqu’à la
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fin du Crétacé inférieur, les néoceratosaures sont très
rares dans les archives terrestres et ce n’est qu’à partir
de la fin du Cénomanien, qu’on assiste à la radiation des
Abelisauroidea, un groupe d’une quinzaine de genres
répartis en deux familles : celle des Noasauridae qui
regroupe des théropodes de petite taille et celle des Abeli-
sauridés qui se compose de grands prédateurs au museau
court [24]. Les Abelisauroidea ont une répartition géo-
graphique exclusivement gondwanienne et européenne
et sont inconnus en Amérique du Nord et en Asie.

2.3.2. La radiation des Tetanurae
Comme chez les sauropodes, la fin du Jurassique

inférieur et le Jurassique moyen sont marqués par la
diversification des théropodes et, plus particulièrement,
par celle des Tetanurae (Fig. 1). Ce clade est soutenu par
de nombreux caractères dérivés et se subdivise lui-même
en trois groupes, les Spinosauroidea, les Carnosauria et
les Coelurosauria, dont les premiers représentants appa-
raissent tous au Jurassique moyen (Bajocien–Bathonien)
[3,45,60,72,81,96,105].

Les spinosauroïdes sont représentés à cette époque
par plusieurs taxons européens rattachés à la famille des
Megalosauridae qui présentent déjà un crâne relative-
ment allongé [2,3]. Ce caractère prend toute son ampleur
chez les Spinosauridae, le groupe frère des Megalo-
sauridae, qui arborent un museau rappelant celui des
crocodiles et qui étaient sans doute préférentiellement
piscivores [27,93,97]. Les Spinosauridae ne sont connus
qu’à partir du Barrémien, l’âge d’Afrovenator le plus
jeune Megalosauridae connu [91], et semblent dispa-
raître à la fin du Cénomanien.

Monolophosaurus jiangi du Jurassique moyen est
considéré par certains comme le plus vieil Allosauroidea
[45,72], un groupe de dinosaures carnivores de grande
taille, présent sur tous les continents au Jurassique supé-
rieur. Les affinités phylogénétiques de ce Tetanurae qui
possède une grande crête nasale demeurent cependant
controversées, tout comme l’est la phylogénie des Allo-
sauroidea. Les relations de parenté entre Allosaurus,
Sinraptor et les Carcharodontosauridae sont loin d’être
consensuelles, et le rattachement à ce clade de cer-
tains taxons comme Acrocanthosaurus et Neovenator
reste problématique [20,24,30,32,45,72,96]. Les Car-
charodontosauridae regroupent certains des plus grands
dinosaures carnivores connus à ce jour. Florissant à la
fin du Crétacé inférieur, ce groupe, à l’image des Spino-
sauridae, semble s’éteindre vers la fin du Cénomanien

[20].

L’histoire évolutive des coelurosaures commence,
elle aussi, au Bathonien, comme l’atteste la présence
du plus ancien d’entre eux, Proceratosaurus bradleyi,
vol 8 (2009) 243–256

découvert en Angleterre il y a près d’un siècle [113].
Cependant, à la différence des Allosauroidea et des
Spinosauroidea, la diversification des coelurosaures ne
semble être effective qu’au Jurassique supérieur, époque
à laquelle apparaissent dans le registre fossile les pre-
miers représentants de certaines grandes lignées de
coelurosaures (Fig. 1).

2.3.3. La grande parade des coelurosaures
Le groupe des Coelurosauria, soutenu lui aussi par

de très nombreuses synapomorphies [45,72,79,81], se
caractérise avant tout par la diversité de formes et de
tailles des différents sous-groupes qui le composent
(Fig. 1). La présence de plumes ou de protoplumes est
avérée chez tous les groupes de coelurosaures [28]. C’est
à ce clade qu’appartiennent les oiseaux (voir Padian et de
Ricqlès, dans ce volume) dont le plus ancien représen-
tant, le très célèbre Archaeopteryx, provient des calcaires
lithographiques de Solnhofen en Bavière (Tithonien).
Ces mêmes calcaires ont aussi livré les restes du petit
Compsognathus qui a donné son nom à l’un des groupes
les plus primitifs de coelurosaures auxquels ont été
rattachés de nombreux taxons [70]. Les Tyrannosauroi-
dea sont maintenant connus dès le début du Jurassique
supérieur (Oxfordien), grâce à la découverte de Guan-
long wucaii en Chine [121] et on sait qu’au moins
certains d’entre eux possédaient des protoplumes [119].
Le plus célèbre des dinosaures, Tyrannosaurus rex,
continue toujours à fasciner les paléontologues [57] et le
squelette le plus complet de ce taxon a fait l’objet d’une
description ostéologique détaillée [18]. Les Ornithomi-
mosauria constituent le troisième clade de coelurosaures
non maniraptoriens. Ils ne sont connus qu’à partir du
milieu du Crétacé inférieur (Barrémien) [48,69]. Des
récentes études suggèrent que ces théropodes aux allures
d’autruche possédaient un bec kératineux et devaient être
suspensivores et/ou herbivores [9,65].

Les Maniraptora forment le clade le plus dérivé
de coelurosaures qui inclut traditionnellement, en plus
des oiseaux, les Oviraptorosauria, les Therizinosau-
roidea, les Alvarezsauridae et les Deinonychosauria
[43,62,72,79,115]. Les plus vieux oviraptorosaures
datent du Barrémien et ont été découverts dans la Pro-
vince du Liaoning, en Chine [47,117]. Caractérisés par
leur mandibule édentée et la morphologie inhabituelle de
leur crâne, on a longtemps cru que les représentants de
ce groupe ne dépassaient pas la cinquantaine de kilos et
les 2 m de longueur avant la mise au jour de Gigantorap-

tor erlianensis, un oviraptorosaure du Crétacé supérieur
de Mongolie intérieure qui pesait 1400 kg pour 8 m de
longueur [118]. Malgré quelques découvertes récentes
[49,116,127], les Therizinosauroidea demeurent des
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héropodes énigmatiques qui se caractérisent par un long
ou et un crâne relativement allongé. Leur prémaxillaire
t la partie la plus antérieure du dentaire sont dépourvus
e dents et il est probable que ces théropodes étaient
erbivores [49]. Ils ne sont connus qu’en Asie et en
mérique du Nord où ils sont présents du Barrémien

usqu’au Maastrichtien. Le clade des Deinonychosauria
st le groupe frère des oiseaux et est subdivisé en deux
ous-groupes : les Troodontidae et les Dromaeosauridae
Fig. 1). Tous les deinonychosaures sont des prédateurs
e taille relativement modeste, même si les plus grands
’entre eux peuvent atteindre les 6 m de long [98] et tous
ossèdent une large griffe en forme de faucille au bout
u doigt II du pied. Pas moins de six nouveaux dromaeo-
aures et trois troodontidés, dont la plupart présentent des
lumes, ont été découverts dans le Crétacé inférieur de la
rovince de Liaoning en Chine [114,120]. Le plus extra-
rdinaire de ces deinonychosaures est, sans aucun doute,
icroraptor gui, un petit dromaeosaure dont les pattes

ntérieures, mais aussi postérieures sont couvertes de
lumes asymétriques [120]. Ce théropode à quatre ailes
evait être capable d’effectuer des vols planés et repré-
ente un stade intermédiaire vers le vol actif développé
hez les oiseaux. Les nombreux caractères qui unissent
es oiseaux et les deinonychosaures n’empêcheront
ependant pas ces derniers de disparaître, comme tous
es dinosaures non aviens, à la fin du Crétacé supérieur.

. Radiation, diversification et extinction chez les
aurischiens

.1. La radiation initiale du Trias

On a longtemps pensé que les dinosaures s’étaient
mposés face aux autres vertébrés continentaux, et plus
articulièrement aux thérapsides et aux archosaures cru-
otarsiens, à la suite d’une longue période de compétition
8,26]. On sait maintenant que leur radiation à la fin
u Trias n’est qu’un effet du caractère contingent de
’évolution cher à Darwin, et que les dinosaures ont,
n fait, bénéficié, à l’image des mammifères thériens
u début du Cénozoïque, d’une extinction de masse
urvenue à la fin du Trias, pour s’imposer de façon
pportuniste dans des écosystèmes inoccupés au début
u Jurassique [11,14,19,46,66]. Les événements qui
ythment l’évolution des vertébrés continentaux à la
n du Trias font encore, toutefois, l’objet de débats.
our certains, la fin du Trias est marquée par deux

pisodes d’extinctions distincts : une extinction à la
imite Carnien–Norian, qui aurait conduit à la dispa-
ition de nombreux taxons dont les rynchosaures, les
icynodontes et les chiniquodontidés (un groupe de
vol 8 (2009) 243–256 251

cynodontes) et une extinction à la limite Trias–Jurassique
qui aurait, elle, provoqué la disparition de nombreux
groupes de crurotarsiens (phytosaures, aetosaures, raui-
suchiens) [12,13,19]. L’extinction qui marque la limite
entre le Carnien et le Norien n’est cependant pas recon-
nue par de nombreux auteurs [35,46,66] et la découverte
de nouvelles faunes du Norien incluant des taxons (dont
des dicynodontes et des chiniquodontidés) qui n’étaient
connus auparavant qu’au Trias moyen ou au Carnien
[46,59,94], ne milite pas en faveur de cette hypothèse.
On sait aussi que l’apparition des dinosaures à la fin du
Carnien ne coïncide ni avec la disparition ou le déclin des
dinosauromorphes basaux [46], ni avec ceux de l’autre
grand groupe d’archosaures, les crurotarsiens [19], et que
tous ces groupes vont évoluer les uns à côté des autres
jusqu’à l’extinction qui marque la limite entre le Trias et
le Jurassique.

3.2. Mèche phylogénétique et explosion Jurassique

La domination des dinosaures sur les écosystèmes
continentaux ne s’est donc pas faite du jour au lende-
main, comme on le pense trop souvent. Si la radiation ini-
tiale des dinosaures à la fin du Trias marque la séparation
des saurischiens en deux grandes lignées, théropodes
carnivores, d’un côté, et sauropodomorphes herbivores,
de l’autre, il faut attendre près de 40 Ma, et le Jurassique
moyen, pour voir exploser la diversité de ces lignées dans
le registre fossile [4,107]. Du Trias supérieur (Norien)
au Jurassique inférieur (Pliensbachien), les faunes de
saurischiens ne sont que très peu diversifiées et sont
dominées par de petits théropodes, les coelophysoïdes,
et des sauropodomorphes primitifs plus ou moins étroi-
tement apparentés aux prosauropodes, si on accepte
l’existence d’un tel groupe monophylétique [84] (Fig. 1).
Les sauropodes (sensu Yates, 2006) ne sont ainsi repré-
sentés que par trois taxons au Trias supérieur et par au
mieux trois ou quatre taxons pour la période s’étendant
de l’Hettangien au Pliensbachien, trois d’entre eux pou-
vant tout aussi bien dater du Toarcien [4], alors que les
Neoceratosauria et les Tetanurae ne sont pas présents
dans le registre fossile avant le Toarcien pour les pre-
miers et le Bajocien pour les deuxièmes [4,5,72]. Entre
la fin du Jurassique inférieur (Toarcien) et celle du Juras-
sique moyen, la situation va complètement s’inverser
et on assiste à la plus grande radiation de l’histoire
des dinosaures. Les coelophysoïdes et les sauropodo-
morphes basaux disparaissent ainsi complètement des

archives fossiles, alors que de très nombreux groupes,
apparus au cours de la période précédente mais jusque-
là discrets, prennent une place prépondérante dans ces
mêmes archives : c’est à cette époque que sont recensés
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les premiers Gravisauria, les premiers Abelisauroidea,
les premiers Spinosauroidea, les premiers Allosauroidea
et les premiers Coelurosauria, mais aussi les premiers
représentants du « crown-group » des mammifères [4,61]
(Allain et al. en prép.). Il a été récemment suggéré que
cette formidable radiation puisse être liée à l’épisode
d’extinction de masse qui intervient aux alentours de
la limite Pliensbachien–Toarcien [4], épisode pendant
lequel se mettent en place en Afrique australe plus de
2,5 millions de kilomètres cube de basaltes [31,68].

La diversification morphologique des saurischiens
va s’accentuer et se poursuivre au cours du Jurassique
supérieur et du Crétacé inférieur. On assiste à une aug-
mentation générale de la taille des dinosaures dans
toutes les lignées, y compris chez les Paraves, la lignée
des oiseaux [98]. Chez les sauropodes, les groupes qui
possèdent des dents à large couronne vont peu à peu
être supplantés par ceux à couronnes étroites (Reb-
bachisauridae, Titanosauria). Certaines spécialisations
semblent plus marquées chez les saurischiens du Cré-
tacé (longirostrie des Spinosaures, batterie dentaire des
rebbachisauridés, perte des dents dentaires chez les ovi-
raptorosaures) que chez ceux du Jurassique qui semblent
être plus généralistes.

3.3. Tectonique des plaques, vicariance et
dispersion

De la fin du Jurassique supérieur à celle du Cré-
tacé inférieur, les saurischiens semblent atteindre leur
maximum de diversité, puisque la plupart des grandes
lignées sont présentes dans les archives fossiles (Fig. 1).
C’est aussi, à partir de cette période que les faunes
de dinosaures, jusque-là assez uniformément réparties,
commencent à présenter un provincialisme plus marqué
[44,72,102]. La fragmentation de la Pangée a pro-
bablement joué un rôle majeur dans l’évolution des
saurischiens par l’intermédiaire du processus de vica-
riance, c’est-à-dire la naissance de plusieurs espèces à
la suite de la fragmentation de l’aire de répartition de
leur espèce mère [102]. Ainsi, l’isolement de l’Asie des
autres continents, pendant les Jurassiques moyen et supé-
rieur, va conduire à l’apparition d’une faune asiatique
endémique [75,102]. De la même façon, c’est sans doute
l’apparition de barrières géographiques entre continents
du Nord et continents du Sud, qui est responsable de
la diversification des Tyrannosauroidea en Asie et en
Amérique du Nord, où ils joueront pendant le Crétacé

supérieur le rôle de superprédateur, alors qu’en Afrique,
en Amérique du Sud, en Inde et à Madagascar, ce rôle
sera tenu par les Abelisauroidea. Corollairement au pro-
cessus de vicariance, les relations phylogénétiques et la
vol 8 (2009) 243–256

distribution géographique de certains taxons devraient
donc refléter la succession d’événements qui ont conduit
à la fragmentation d’un continent. C’est ce principe qui a
été utilisé pour tester, grâce aux Abelisauridae, le modèle
paléogéographique, selon lequel l’Afrique se serait, la
première, désolidarisée des autres blocs continentaux qui
constituaient, jusqu’au Crétacé inférieur, le Gondwana
(Amérique du Sud, Madagascar, Inde et Antarctique)
[50,78]. Même si ce scénario est plausible, au vu de l’état
de nos connaissances des archives fossiles au Crétacé
supérieur en Afrique, il pourrait être remis en cause par
de nouvelles découvertes [5,52,89]. Par ailleurs, d’autres
scénarios tout aussi convaincants et invoquant des phéno-
mènes de dispersions transcontinentales seraient à même
de rendre compte de la distribution des Abelisauridae
au Crétacé supérieur [81,88,89]. On ne peut alors que
s’interroger sur l’utilité des dinosaures en paléobiogéo-
graphie [52].Des changements de faune de dinosaures
importants interviennent dès le début du Crétacé supé-
rieur et, plus particulièrement, à la fin du Cénomanien.
C’est à cette période que différents groupes, comme
les Rebbachisauridae, les Carcharodontosauridae ou les
Spinosauridae, semblent disparaître définitivement du
registre fossile sans aucune explication et que débute
l’âge d’or de nombreux groupes de coelurosaures mais
aussi des titanosaures et d’autres groupes de dinosaures
ornithischiens (cératopsiens et hadrosaures). Cet âge
d’or sera cependant de courte durée, puisque tous les
saurischiens, à l’exception des oiseaux, disparaissent
quelques temps après, il y a 65 Ma, suite à une conjonc-
tion de causes néfastes [1,7].
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