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ʺEx Africa semper aliquid noviʺ 

 

« De l’Afrique vient toujours quelque chose de nouveau » 

 

Pline l’Ancien, Histoire naturelle, 8, 17, 42



 

 



 

 

 

 

 Ça fait déjà trois ans… Enfin, trois ans et demi même, si on compte aussi le stage de 

Master 2 sur le même sujet, mais ne soyons pas tatillons. À l’époque, écrire cette page, et toutes 
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loin. Et pourtant, le temps a défilé à une vitesse incroyable, et nous y voilà. Déjà. Trois ans, ce 

n’est une fraction de seconde à l’échelle des temps géologiques, et pourtant pendant cette fraction 

de seconde, j’ai pu côtoyer et rencontrer des personnes qui, chacune à leur façon, m’ont permis de 

finalement en arriver là, et que je tiens absolument à remercier ici. Préparez-vous, parce que ça 

fait du monde. Je sais déjà que je vais en oublier, alors si vous en êtes, je vous demande 

sincèrement pardon. 

 

 Je voudrais avant tout dire un immense merci à mes trois encadrants, Emmanuel 

Gheerbrant, Nour-Eddine Jalil et Ronan Allain, qui ont toujours été présents tout au long de ces 

trois ans (et demi !), et parce que sans eux, ce manuscrit n’existerait pas. Vous avez toujours été 

disponibles pour partager votre expérience et m’éviter de me perdre dans les affres de la thèse 

(par exemple face à un éditeur en chef particulièrement coriace, on s’en souvient). Merci à tous 

les trois de m’avoir fait confiance et de m’avoir permis de réaliser mon rêve d’enfance : faire une 

thèse en paléontologie. Merci Emmanuel de m’avoir guidé à travers les obscurs arcanes de 

l’anatomie dentaire des mammifères (parce que les mammifères ne font jamais rien comme tout 

le monde !) et de leur taxonomie, de m’avoir appris les secrets de l’attaque acide et des schémas 

occlusaux à la chambre claire, et pour les nombreux, nombreux conseils, qu’il s’agisse de 

paléontologie, de méthodologie ou d’administratif. Nour-Eddine, merci d’avoir toujours pris un 

soin particulier à rechercher le moindre double espace, le moindre s manquant, dans chacun des 

documents que j’ai pu envoyer pour correction ces trois dernières années, et merci pour les 

conseils quant à la transcription en caractères latins des noms arabes. Enfin, merci Ronan d’avoir 

guidé mes premiers pas sur le terrain à la recherche des dinosaures d’Angeac, et de m’avoir 

permis de renouveler l’expérience chaque été, pour mon plus grand plaisir  ! Merci de t’être 

échiné à observer sous la loupe chacun des spécimens dont j’ignorais l’identification et qui, il faut 

bien l’avouer, sont un peu loin d’être aussi gros que tes dinosaures habituels… Merci pour ton 

soutien sans faille depuis toutes ces années et nos discussions parfois sérieuses, parfois moins, au 

labo comme sur le chantier. Un grand merci à chacun d’entre vous de vous être acharnés à me 



 

 

renvoyer chaque manuscrit, chaque document, recouvert de commentaires et de précisions, 

parfois dans des délais impossibles (désolé !), pour m’aider à en faire des objets de science. Merci 

de m’avoir apporté vos lumières, chacun dans votre spécialité. Merci de m’avoir montré ce que 

c’est, au fond, que de faire une thèse. 

 Je voudrais aussi remercier une personne qui aurait dû participer à cette aventure plus 

longtemps et dont le départ soudain nous a tous profondément attristés. Je veux parler bien sûr de 

Jean-Claude Rage, qui, avant d’être impliqué dans mon stage de Master 2 puis dans ce projet de 

thèse, a été mon encadrant de stage de Master 1. Je n’ai pas eu la chance de le connaître aussi 

longtemps que je l’aurais souhaité, mais il est parvenu à me transmettre, en si peu de temps, sa 

passion pour les microvertébrés, et plus particulièrement les grenouilles et les lézards, et surtout 

une partie de son immense savoir. Si je peux écrire ces lignes aujourd’hui, c’est aussi grâce à lui : 

merci, Jean-Claude. 

 

 J’adresse aussi mes remerciements les plus sincères aux membres du jury de cette thèse, 

Michel Laurin, Thomas Martin, Guntupalli V.R. Prasad, Gloria Cuenca-Bescós et Steven C. 

Sweetman, qui me font l’honneur de participer à l’évaluation de mon travail. I wish also to 

present my sincere thanks to the jury members of this thesis. It is an honour for me to have all of 

you assessing my work. Merci Michel d’avoir accepté de représenter le Muséum dans ce jury, et 

avant cela d’avoir animé une partie de ma vie scientifique au laboratoire, en tant que responsable 

de l’équipe 2 « Phylogénie et diversification des Métazoaires » du CR2P. Thomas, thank you 

very much for your warm welcome when I came to Bonn in 2018 and 2020. Many thanks for 

your valuable help with the mammals from Guimarota and with the Ksar Metlili dryolestoideans, 

and for agreeing to act as one of the referees of this thesis. I am looking further to work with you 

again. Thank you, Prasad, for accepting to be the second referee, I hope the small part of my work 

dealing with the Kota Formation will arouse your interest. I expect with impatience our 

discussion for my defense. Thank you, Gloria, I am glad to have the opportunity to benefit from 

your experience and expertise. Steve, I had the pleasure to discuss with you by email several 

times during my thesis. It was very constructive, many thanks for that. I think, and I hope, that 

some aspects of this manuscript should be of interest to you. To all of you, my deepest thanks. 

 

 Je tiens aussi à remercier les membres de mon comité de suivi de thèse, Romain Vullo, 
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vous. Au Natural History Museum de Londres, je remercie Mike Day et Susannah Maidment : 

thank you for welcoming me into your collections and for allowing me to study so many 

specimens in such a short time. I hope to have the opportunity to access your huge collections and 
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 Continental vertebrate faunas documenting the Jurassic – Cretaceous transition, from the 

Middle Jurassic to the base of the Cretaceous, are poorly known. This is especially true in the 

Gondwanan provinces, particularly in Africa. Yet, the Jurassic – Cretaceous transition is a pivotal 

period. It is marked by major geodynamic events, with the Pangea break-up: the Neo-Tethys 

Ocean opens up and separates Laurasia in the north from Gondwana in the south. The Central 

Atlantic Ocean opening, about 200 million years ago, separates Europe from North America. 

During the Early Cretaceous, the South Atlantic Ocean opening leads to the Gondwana 

fragmentation. The Jurassic – Cretaceous transition also witnesses the emergence or the first 

important radiation of some of the major modern terrestrial vertebrate groups, such as 

lissamphibians, squamates, birds and tribosphenic mammals, along with the radiation of 

angiosperms. 

 Fossil discoveries from this time interval are therefore of crucial importance for our still 

poor understanding of the vertebrate faunal evolution at this time. Vertebrate microremain 

accumulations, also called microvertebrate sites, are of particular significance: they are an 

important source of palaeontological information, due to their richness and complementarity with 

macrovertebrate data. It has been demonstrated that such fossil sites provide a good 

representation of the local paleocommunity, and they give important data about paleoecosystems, 

paleoenvironments, paleoecology and paleobiogeography. 

 Morocco stands as a key area for the understanding of continental vertebrate 

paleobiogeographical history, because of its location on the North African shores of the Tethys 

Ocean, at the Laurasia and Gondwana interface. There, in the Anoual syncline (Eastern High 

Atlas Mountains, Oriental, Morocco), have been discovered the two richest and most diversified 

continental vertebrate faunas for the Jurassic – Cretaceous transition, shedding new light on this 

little-known period. The first site, called Ksar Metlili (KM), belongs to the Ksar Metlili 

Formation, and is supposed ?Berriasian (Lower Cretaceous) in age. It has been discovered in 

1983 and then resampled in 1986, 1988, 2010, 2015 and 2018. The second site, Guelb el Ahmar 

(GEA), has been discovered in 2010 and resampled in 2015 and 2018; it belongs to the 

underlying Anoual Formation, of a well-constrained Bathonian (Middle Jurassic) age. The whole 

the Anoual Syncline collections (KM and GEA sites) represent approximately 6 tons of sampled 
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sediment that have been treated by acid attack and sorted for the recovery of the vertebrate 

material that is revised and studied here.  

 

The GEA and KM sites belong to the “Red Beds” of the High Atlas, a term used for 

broadly comparable rocks in North Africa that are capped by a distinctive hard limestone 

platform of Cenomanian – Turonian age. Due to the absence of reliable chronostratigraphic 

markers, their age has frequently been debated, and a dating from the Middle Jurassic to the 

Lower Cretaceous, or even the beginning of the Upper Cretaceous is generally attributed to them. 

In the Anoual Syncline, the “Red Beds” are divided in three stratigraphic units, from down to top: 

(1) the Anoual Formation, constituted by a continental lower member and a marine upper 

member, well-dated from the Bathonian; (2) the overlying, discordant Ksar Metlili Formation, 

strictly continental and tentatively dated from the ?Berriasian; and finally, (3) the Dekkar Group, 

discordant with the Ksar Metlili Formation, and which includes three formations, extending from 

Barremian to Cenomanian. The GEA dating has been well-constrained to the Bathonian, thanks 

to the brachiopods, ostracods and charophytes included in the microvertebrate lens. The KM 

dating has been stated as ?Berriasian, on the basis of ostracods found about 5 meters above the 

microvertebrate lens, but no chronostratigraphic markers or characteristic faunal association have 

been found in the microvertebrate lens and thus, this age is questionable. These sites are the 

richest and the most diversified African paleoecosystems of the entire Mesozoic. The KM 

sedimentary facies, along with its biotic assemblage, indicate a fluviatile-dominated deltaic 

floodplain deposit environment. At GEA, the sedimentary facies indicate a quieter, more aquatic 

lacustrine environment. 

 

 The two sites from the Anoual Syncline have yielded more than 53,000 identified 

microvertebrate remains (39,109 at KM, 14,140 at GEA). Here we provide a complete systematic 

study of these faunas. We described and identified at least 53 species at KM, and at least 27 at 

GEA. The complete and updated faunal list is provided in Tables 8-9. Among the 53 species we 

identified at KM, 4 “dryolestoidean” mammal species and all the 3 non mammaliaform cynodonts 

are new, and 1 heterodontosaurid dinosaur and 1 sphenondontian could represent new species. In 

the GEA updated faunal list, 1 albanerpetontid species could be new. 

 Some taxa are of peculiar interest. Osteoglossiform teleosts, albanerpetontids amphibians, 

salamanders, alytid anurans, caecilians, choristodere reptiles, atoposaurid crocodyliforms and 

boreosphenid mammals are among the oldest representatives of their groups. Others, on the 

contrary, seem to represent relict lineages in a North African refugium, such as gnathosaurine 
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pterosaurs, heterodontosaurid dinosaurs, non-mammaliaform cynodonts and haramiyidan 

mammals. Many of the Anoual Syncline species represent some of the scarce occurrences of their 

group in the Gondwanan provinces: this is the case for albanerpetontid, caudatan and alytid 

amphibians, paramacellodid and cf. Parviraptor squamates, choristodere reptiles, the 

crocodyliform cf. Theriosuchus and ?gnathosaurine pterosaurs. If only two mammal species have 

been found in the GEA site, probably because of its more aquatic environment, mammals are 

particularly well-diversified at KM, with at least 19 species (though this material needs further 

revision), constituting one of the richest micromammal association from Africa and Gondwana. 

Among them, “dryolestoideans” are the most abundant and diversified group, but has been 

paradoxically the less studied, which is why our study of Anoual mammals has focused on them. 

Donodon perscriptoris was the only “dryolestoidean” species previously known in KM: it was 

described on the basis of 13 isolated molars and a fragment of mandible bearing 2 molars. Here, 

we describe four new species based on 18 isolated teeth, including a new species of Donodon, 

which will be named in future publications. Their morphology stands in favour of an African 

single group including the five “dryolestoidean” species of KM. We provide a preliminary 

phylogenetic analysis of “dryolestoideans”, which includes for the first time the five species of 

KM. Our character matrix is composed of 190 characters for 46 taxa. The results of our cladistics 

analysis confirm the polyphyletic nature of “Dryolestoidea”. They show also that 

Spalacotheriidae are sister-group of a (Cladotheria, Meridiolestida) clade, instead of 

Meridiolestida only as it was previously stated. Our main results relative to the Anoual taxa are as 

follows: (1) the five “dryolestoidean” species of KM belongs to a monophyletic group, 

confirming the morphological observations, and leading us to include them all in the family 

Donodontidae, for which we propose an emended diagnosis; and (2), in all our phylogenetic 

analyses, the KM species are not related to Meridiolestida, as previously suggested based on their 

dental anatomy, but they are the sister-group of the zatherian mammals, forming a clade 

supported by 13 non ambiguous synapomorphies. This hypothesis is consistent with the fos sil 

record, as zatherian and stem-zatherian mammals are known in Africa during the Mesozoic, 

despite a poor fossil record. In the current view, zatherians are considered to be of Laurasian 

origin. However, their recovered relationship with the KM donodontids significantly renews this 

question, and may indicate a Pangean or African origin of zatherians during the Middle Jurassic. 

Two new amphitheriid teeth have been found from GEA, and could likely represent a new 

species; they will be named and further studied later. With the previously known material from 

GEA (a mandible fragment), they represent the first and only known amphitheriid ever 

discovered in Gondwana to this day, and also among the oldest known stem-Zatheria. As a result, 
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our work highlights both the antiquity and a significant diversity of the zatherian and stem-

zatherian Mesozoic fossil record in Africa. It opens up new large-scale perspectives for the 

understanding of the evolutionary and paleobiogeographical history and of the phylogeny of 

modern mammals (Theria). In addition, three boreosphenidan mammals have been described at 

KM: Hypomylos phelizoni, Hypomylos micros and Tribotherium africanum. They are the oldest 

tribosphenic therian mammals known in Africa and even in Gondwana, and among the oldest 

known in the world. 

 
 Microvertebrate accumulations, despite constituting a taphocœnosis, provide a general 

overview of the local paleocommunity and significant data on the paleoecosystems and their 

paleoecology. A statistical analysis of the size frequency distributions of the different loci from 

KM shows that their differences in faunal composition are not due to a granulometric bias. As 

sedimentary facies are similar for all loci, indicating a broadly identical environment, the faunal 

composition differences seem to reflect differences in the sorting of deposited and preserved 

microremains, linked to local differences of hydrodynamism in the channel. This size frequency 

distribution analysis remains to be done for the GEA loci. 

 A quantitative analysis of the microvertebrate faunas from the Anoual Syncline shows a 

strong disproportion between actinopterygians and tetrapod remains. The GEA and KM faunas 

are largely dominated by actinopterygians, representing more than 75% of the identified 

microremains. 95% of the identified microvertebrate elements belong to only four groups in KM 

(actinopterygians, crocodyliforms, pterosaurs and turtles), and only two in GEA (actinopterygians 

and crocodyliforms). Thus, most of the diversity (chondrichthyans, non-tetrapod sarcopterygians, 

lissamphibians, turtles (at GEA), lepidosaurs, choristoderes, dinosaurs, pterosaurs (at GEA) and 

mammaliaforms, that is to say 39 of 53 species at KM and 20 of 27 species at GEA) of these sites 

is represented by less than 5% of the identified elements. The marked preponderance of 

actinopterygians over other taxa can be explained in different, non-exclusive ways. However, it is 

mainly due to an over-representation of actinopterygians, due to the large number of teeth, spines 

and scales, easily fossilized, released into the environment during the skeleton disarticulation. 

The same can be said about crocodyliform osteoderms and teeth. Consequently, we carried out a 

second quantitative analysis, excluding actinopterygian scales and crocodyliform osteoderms, in 

order to correct this over-representation bias as much as possible: the KM and GEA faunas are 

then dominated by crocodyliforms (actinopterygians are still more abundant at GEA than at KM, 

confirming its more aquatic environment). A clustering analysis shows that the GEA and KM loci 

faunal compositions are too close to allow the differentiation of stratigraphic groupings in a 
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similarity dendrogram, highlighting the strong similarity of the two faunas and thus questioning 

the existence of an important stratigraphic hiatus between them. Another clustering analysis, 

based on a tetrapod relative frequency matrix, shows that it is the presence or the absence of 

anurans that makes the distinction between the KM and GEA loci. Their absence in the more 

aquatic and quieter environment of GEA can be explained by a more important sorting upstream 

of the lacustrine deposit, during the fluviatile transport, and by a lower post-mortem 

concentration of skeletal remains compared to KM. We also provide a brief review of the general 

ecology of the vertebrate taxa represented in the Anoual Syncline. 

 

 The dating of the KM site, previously considered as Berriasian, is questioned because of 

the absence of reliable chronostratigraphic markers and because of important faunal similarities 

with the underlying and well-constrained Bathonian GEA site. The two sites from the Anoual 

Syncline share at least 16 taxa, some being generic. This association of shared taxa stands against 

a major chronostratigraphic gap (i.e., long time span) between the two sites, suggesting an age 

older than the Berriasian for KM and documenting a relative faunal stability during the Jurassic – 

Cretaceous transition, or at least during the time span represented between the two localities. 

Large-scale faunal comparisons with other subcontemporaneous vertebrate sites around the world 

(Kota Formation, Early – Middle Jurassic, India; Berezovsk Quarry, Bathonian, Russian 

Federation; Langenberg Quarry, Upper Jurassic Germany; Guimarota coal mine, Kimmeridgian, 

Portugal; Morrison Formation, Kimmeridgian – Tithonian, USA; Chassiron, Tithonian, France; 

Cherves-de-Cognac, Berriasian, France; Angeac-Charente, Berriasian, France; Purbeck Group, 

Tithonian – Berriasian, United Kingdom) also show important faunal association shared between 

those sites and KM, leading us to consider an alternative possible dating of the KM site to the 

Upper Jurassic. This hypothesis is also supported by the presence, in the KM fauna, of several 

possible relict lineages, such as the cf. heterodontosaurid, with plesiomorphic dental features, 

?gnathosaurine pterosaurs, non-mammaliaform cynodonts and haramiyidan mammals. The 

important Pangean component (see below) of the KM fauna are also in favour of a possible Late 

Jurassic age for KM, showing that it is still temporally close to the vicariant event resulting from 

the Pangean fragmentation during the Jurassic. Thus, we conclude that KM represents a 

Purbeckian facies, and propose a corresponding age, comprised between the Tithonian (Upper 

Jurassic) and the Berriasian (Lower Cretaceous). 

 Our faunal comparisons also show a relative faunal stability between the Middle Jurassic 

and the earliest Cretaceous, without any drastic faunal turnover, which stands against the recently 

resurrected hypothesis of a biological crisis at the Jurassic – Cretaceous boundary. This relative 
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faunal stability raises the question of the stratigraphic position of the Jurassic – Cretaceous 

boundary as well. It is currently dated from the Tithonian – Berriasian limit, but there is no 

reliable marker to identify it, and no GSSP (Global Boundary Stratotype Section and Point) for 

now. Also, there is apparently no vertebrate nor marine metazoan faunal turnover. On the 

contrary, the Valanginian base corresponds to a biological crisis, with faunal turnover of several 

marine metazoan groups. It suggests that the Jurassic – Cretaceous boundary has to be displaced 

at the Berriasian – Valanginian boundary, as it has been recently discussed, and the fossil data 

from the Anoual Syncline microvertebrate sites support this hypothesis. 

 

 Continental microvertebrate faunas from the Anoual Syncline are of a complex 

paleobiogeographical composition. Their Gondwanan affinities are paradoxically scarce. 

Conversely, they have a strong Laurasian character, which implies one or more trans-Tethyan 

dispersal events between the Middle Jurassic and the early Lower Cretaceous. A large part of 

these two faunas also consists in a Pangean vicariant inheritage; this is particularly important for 

the KM fauna, whose large proportion of Pangean taxa implies that it remains temporally close to 

the vicariant event caused by the Pangea fragmentation in the Jurassic, and therefore could date 

back to the Upper Jurassic at least. Finally, some rare endemic taxa suggest an independent 

evolution in a context of African or intra-African provincialism within Gondwana from the 

Middle Jurassic onwards. This hypothesis is supported by the scarcity of taxa with Gondwanan 

affinities in the KM fauna. Another possibility is that the virtual absence of Gondwanan taxa and 

the apparent abundance of Laurasian affinities is due to a major incompleteness of the fossil 

record from Gondwana: taxa originally known only in Laurasia may have been present elsewhere 

in Gondwana but not found there yet. This would imply a significant Pangean 

paleobiogeographical context persisting at the Jurassic – Cretaceous transition, consistent with the 

presence of possible relict taxa that we have highlighted. 

 

This thesis confirms the importance of vertebrate microremains faunas, which are too 

often neglected, in order to complete or even revise data provided by macrofauna, which, alone, 

provides a partial view of the paleocommunities. The Anoual syncline sites in particular, by their 

exceptional richness and diversity, open an unrivalled window on African and Gondwana 

ecosystems of the Jurassic – Cretaceous transition, helping to fill in the gaps of the fossil record 

from this period and represent a major contribution to the understanding of  the evolution of 

continental vertebrate faunas during the Jurassic – Cretaceous transition. Some of the questions 

presented here need to be developed, particularly the taphonomy of the sites, for which a study of 
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abrasion and weathering, for example, could provide results that could clarify the preliminary 

analyses carried out in the framework of this thesis. The phylogeny of the "Dryolestoidea" also 

deserves to be further studied, in order to better understand and support the relationships between 

the KM donodontids, and to further test the hypothesis of their relationships with zatherians. The 

generic characters of Donodon that we coded in our matrix need to be redefined, and other 

characters that are not taken into account in this preliminary analysis deserve to be included in 

our matrix (e.g., dominance of the median stylar cusp (C cusp) over the stylocone in Donodon). 

On the other hand, several lines of research will allow to establish a large-scale vision of the 

evolution of Mesozoic vertebrate faunas in Gondwanan ecosystems: 

1) Field research and exploration of new Jurassic and Cretaceous microvertebrate sites in 

Morocco; 

2) The development of the study of the KM mammals, necessary for several groups such 

as hahnodontid haramiyidans and boreosphenidans; 

3) The development of faunal comparisons, particularly with the faunas from the 

Bathonian of England (Kirtlington, Forest Marble Formation) and from the Kota Formation of 

India. 
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1. Rareté des faunes de vertébrés continentaux à la transition Jurassique – 

Crétacé et intérêt des microfaunes de vertébrés du synclinal d’Anoual 
 

Si certaines découvertes, surtout en Laurasie, ont pu apporter quelques jalons à notre 

compréhension de l’évolution des faunes entre le Jurassique moyen (Bathonien, -165 Ma) et le 

Crétacé basal (fin du Berriasien, -140 Ma), celle-ci reste cependant mal connue. Il s’agit pourtant 

d’une période pivot d’une extrême importance tant sur le plan géodynamique que d’un point de 

vue évolutif. La fin du Jurassique est ainsi le théâtre d’événements géologiques majeurs 

entraînant la fragmentation de la Pangée : l’ouverture de la Néo-Téthys, commencée au Permien, 

conduit à la séparation du Gondwana, au sud, de la Laurasie, au nord (Gheerbrant & Rage, 2006 ; 

Pouech, 2008 ; Tennant, 2017). Dès le Jurassique moyen, la Laurasie se fragmente en plusieurs 

provinces séparées par des mers épicontinentales (Upchurch et al., 2002). L’ouverture de l’océan 

Atlantique Central, débutée il y a 200 millions d’années, sépare l’Europe de l’Amérique du Nord, 

puis l’ouverture de l’océan Atlantique Sud au Crétacé inférieur provoque le morcellement du 

Gondwana (Li & Powell, 2001 ; Stampfli & Borel, 2002 ; Blakey, 2008 ; Tennant, 2017). Ces 

événements paléogéographiques n’ont pas été sans conséquence sur l’évolution de la flore et des 

faunes de vertébrés entre le Jurassique moyen et le Crétacé inférieur. Cette période voit ainsi 

l’émergence ou la première diversification de la plupart des grands groupes modernes de 

vertébrés terrestres. Les lissamphibiens (Marjanović & Laurin, 2007) tout comme les dinosaures, 

aujourd’hui représentés par les oiseaux, se diversifient il y a environ 165 millions d’années, 

probablement suite à l’extinction de masse du Pliensbachien – Toarcien (Allain & Aquesbi, 

2008 ; Allain & Läng, 2009). Les oiseaux, eux, apparaissent il y a environ 150 millions d’années 

(Ostrom, 1976 ; Zhou, 2004). Le premier mammifère tribosphénique, Juramaia, est daté du début 

du Jurassique supérieur, il y a 160 millions d’années (Ji et al., 2002 ; Luo et al., 2003, 2011), 

juste avant l’apparition du groupe apical des Mammalia (Luo, 2007 ; Allain & Läng, 2009). À 

l’exception de Megachirella wachtleri, découvert dans le Trias moyen d’Italie (Renesto & 

Posenato, 2003 ; Renesto & Bernardi, 2014) et récemment identifié comme un squamate souche 

(Simões et al., 2018), les représentants basaux des grands groupes de squamates n’apparaissent 

dans le registre fossile qu’au Jurassique moyen (Nessov, 1988 ; Fedorov & Nessov, 1992 ; Evans, 

1994, 1998 ; Clark et al., 2006 ; Martin et al., 2006 ; Evans & Jones, 2010), il y a environ 160 

millions d’années. Plus tard, c’est au tour des plantes à fleurs, les angiospermes, de connaître leur 

première radiation, il y a 125 à 130 millions d’années (Heimhofer et al., 2005 ; Hochuli et al., 
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2006 ; Berendse et Scheffer, 2009). Les contours des écosystèmes actuels sont donc déjà visibles 

à la transition Jurassique – Crétacé. 

 

Si les faunes de vertébrés continentaux du Jurassique supérieur de Laurasie font partie des 

mieux connues au monde, celles du Gondwana restent rares et mal connues entre le Jurassique 

moyen et le Crétacé inférieur, malgré l’importance de cette période (Cifelli et al., 1999 ; Clemens 

et al., 2007 ; Tennant, Mannion & Upchurch, 2016a ; Tennant, 2017 ; Fig. 1). Cela est encore 

plus vrai pour l’Afrique (Sigogneau-Russell et al., 1998 ; Rauhut & López-Arbarello, 2009). 

Chaque découverte est donc d’une importance cruciale pour compléter nos connaissances et nous 

aider à mieux comprendre l’évolution de la biodiversité dans cet intervalle de temps. C’est là tout 

l’intérêt de l’étude des gisements à microrestes de vertébrés, encore appelés microsites ou sites à 

microvertébrés. Ces accumulations de restes de petite taille, centimétriques ou millimétriques  

(plus de 75% des fossiles y ont une taille inférieure ou égale à 5 cm ; Eberth et al., 2007 ; Moran, 

2011), souvent désarticulés et fragmentaires de taxons variés sont le plus souvent dominées par 

des dents isolées et des écailles. Ces microrestes se concentrent la plupart du temps dans des 

chenaux, des crevasses ou des bassins fluviatiles (Jamniczky et al., 2003; Rogers & Brady, 2010 ; 

Cullen et al., 2016). Les microfaunes sont une importante source d’information paléontologique : 

en effet, dans un même volume de sédiment, le nombre de spécimens sera plus grand dans un site 

à microvertébrés que dans un gisement à macrorestes ; la taille de l’échantillonnage augmente 

ainsi considérablement la probabilité d’y trouver une grande diversité et/ou des espèces rares 

(Sankey & Baszio, 2008). De plus, les fossiles de certains groupes (lissamphibiens, mammifères, 

etc.) ne peuvent souvent être observés que parmi les microrestes du fait de la taille des espèces : 

les restes de microvertébrés viennent donc compléter les informations issues des macrorestes 

(Jamniczky et al., 2003). Il a été démontré que ces sites à microvertébrés, même s’ils constituent 

une taphocénose et ne reflètent pas exactement la paléocommunauté, sont des échantillons plutôt 

représentatifs de la paléobiodiversité locale. En en donnant un aperçu général, ils permettent de 

mettre en évidence le lien entre les changements environnementaux à grande échelle et les 

changements fauniques et fournissent des données importantes sur les paléoécosystèmes, les 

paléoenvironnements, la paléoécologie et la paléobiogéographie (Rogers & Brady, 2010 ; Cullen 

et al., 2016).  
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Figure 1. Localités à vertébrés continentaux connues au Jurassique supérieur (Kimméridgien, en bas) et au Crétacé 

inférieur (Berriasien, en haut). Chaque point représente une localité. Modifié d’après paleobiodb.org (The 

Paleobiology Database Contributors, 2019). 

 

Le Maroc constitue une région clef pour comprendre l’histoire paléobiogéographique des 

vertébrés continentaux, du fait de sa position sur les rives nord-africaines de la Téthys 

(Sigogneau-Russell et al., 1998 ; Gheerbrant & Rage, 2006 ; Haddoumi et al., 2016), à l’interface 

entre la Laurasie et le Gondwana. C’est là, dans les montagnes du Haut Atlas oriental, qu’a été 

découverte en 1983 une faune remarquablement riche et diverse de microvertébrés continentaux, 

dans une lentille de grès calcaire non loin du village d’Anoual et du fort de Ksar Metlili 

(Sigogneau-Russell et al., 1998). Ce site, connu à l’origine sous le nom de « site d’Anoual », est 
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situé dans le synclinal d’Anoual. Il appartient à la Formation de Ksar Metlili (Sigogneau-Russell 

et al., 1998 ; Haddoumi et al., 2008 ; Fig. 2). À l’époque de sa découverte, il fut daté du 

Berriasien (Crétacé inférieur, -140 Ma), sur la base de nannofossiles calcaires (Sigogneau-Russell 

et al., 1990), avec une certaine incertitude toutefois. Il a été échantillonné à plusieurs reprises 

dans les années 1980 et a livré un grand nombre de taxons. L’assemblage faunique comprend 

ainsi, en abondance, des restes de mammifères, de dinosaures, de ptérosaures, de 

crocodyliformes, de tortues, de squamates, de rhynchocéphales, de lissamphibiens, de dipneustes, 

de cœlacanthes, d’actinoptérygiens et de chondrichtyens (Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; 

Sigogneau-Russell et al., 1998). En 2010, une expédition internationale composée de chercheurs 

français, suisses et marocains a découvert un nouveau site à accumulation de microvertébrés dans 

la Formation d’Anoual sous-jacente, datée, elle, du Bathonien (Jurassique moyen, -165 Ma), le 

site de Guelb el Ahmar (GEA), près de la localité du même nom (Fig. 2). Le site originel 

d’Anoual a été rééchantillonné au cours de la même mission, puis en 2015, ainsi que ses alentours 

immédiats où d’autres locus à microrestes de vertébrés ont été mises au jour (Haddoumi et al., 

2016). Ces nouveaux locus ainsi que le site historique d’Anoual forment, tous ensemble, ce que 

l’on appelle aujourd’hui le site de Ksar Metlili (KM) (Fig. 2). 

Le synclinal d’Anoual est la seule et unique région d’Afrique où est connue une 

succession d’assemblages de microvertébrés datant du Jurassique moyen et possiblement du 

Crétacé inférieur. Les sites de Guelb el Ahmar et de Ksar Metlili ont l ivré les faunes les plus 

riches et les plus diversifiées non seulement d’Afrique mais aussi du Gondwana pour la transition 

Jurassique – Crétacé (Sigogneau-Russell et al., 1998 ; Haddoumi et al., 2016). Ces faunes sont 

parmi les mieux connues de tous les paléoécosystèmes africains du Mésozoïque répertoriés 

(Haddoumi et al., 2016). 

 

Le travail de thèse présenté ici a pour ambition d’apporter un nouvel éclairage à la 

compréhension encore parcellaire que nous avons de l’évolution de la paléobiodiversité des 

vertébrés lors de cette période pivot que constitue la transition Jurassique – Crétacé, à la lumière 

des données nouvelles apportées par les gisements à microvertébrés du synclinal d’Anoual. À 

cette fin, ce mémoire s’organise en cinq chapitres. Le premier chapitre propose une remise en 

contexte des spécimens qui vont être décrits ensuite, en abordant les aspects géologiques des 

gisements de Ksar Metlili et de Guelb el Ahmar, mais aussi la question de leur datation. Le 

deuxième chapitre constitue la colonne vertébrale de ce travail, autour de laquelle s’articulent les 

chapitres suivants. Il consiste en une étude taxonomique complète du matériel issu de Ksar 

Metlili et de Guelb el Ahmar. Son premier objectif est de donner une vision complète de leur 
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biodiversité illustrée par les microrestes et d’en mettre à jour la liste faunique : cela passe par une 

révision du matériel déjà connu et publié, et par la description de spécimens inédits et souvent 

remarquables dont une partie a fait l’objet de publications dans le cadre de cette thèse (Lasseron, 

2019 ; Lasseron et al., 2020). Son second objectif est de proposer une analyse phylogénétique 

préliminaire de l’un des groupes les plus diversifiés de cette faune, à savoir les mammifères 

« dryolestoïdes », la première incluant les espèces décrites à Ksar Metlili. Le troisième chapitre 

propose, après une analyse taphonomique préliminaire des sites du synclinal d’Anoual, de tirer 

les implications paléoécologiques issues de cette nouvelle liste faunique. Le quatrième chapitre 

discute de la question, débattue, de l’âge du site de Ksar Metlili et en propose une nouvelle 

datation, sur la base des éléments nouveaux tirés de l’étude systématique et de comparaisons à 

grande échelle avec des sites datés du Jurassique moyen au Crétacé inférieur. À partir de cette 

nouvelle datation, il met en question l’hypothèse d’une crise de la biodiversité à la limite 

Jurassique – Crétacé, et propose une nouvelle interprétation et un déplacement de la limite 

Jurassique – Crétacé. Enfin, le cinquième et dernier chapitre examine les conditions 

paléobiogéographiques de la mise en place des faunes de vertébrés du Maroc oriental et discute 

de l’hypothèse d’un provincialisme africain ou intra-africain avant même l’isolement de l’Afrique 

à partir de l’Aptien – Albien et jusqu’au Miocène. 
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Figure 2. Situation géographique et géologique du synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc). A. Situation géographique 

de la zone d’étude. B. Carte géologique simplifiée du synclinal d’Anoual, indiquant les sites à microvertébrés de 

Ksar Metlili (KM ; Tithonien – Berriasien) et de Guelb el Ahmar (GEA ; Bathonien). Fm = Formation. D’après 

Haddoumi et al., 2016. 

 

2. Historique des découvertes et des travaux sur les microvertébrés fossiles du 

synclinal d’Anoual 
  

En 1983, le géologue suisse Michel Monbaron découvre, suite à une prospection intensive 

dans les montagnes du Haut Atlas oriental, un nouveau site prometteur dans le synclinal 

d’Anoual, à l’est du Maroc, non loin de la frontière algérienne. Il fait alors appel à Denise 

Sigogneau-Russell et Donald E. Russell pour réaliser une première campagne de fouilles. Le 

traitement des 30 premiers kilogrammes de sédiments calcaires ramenés de cette lentille a livré 

deux dents isolées de mammifères. À cette époque, les faunes de mammifères mésozoïques des 

deux Amériques et d’Asie sont relativement bien connues, mais c’est loin d’être le cas pour 
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l’Afrique. Le Jurassique inférieur africain a bien fourni deux squelettes de triconodontes 

(Crompton, 1964 ; Crompton & Jenkins, 1968), mais on ne connaissait ensuite, jusqu’au 

Paléocène, qu’une mandibule édentée datée du Jurassique supérieur (Dietrich, 1927). Ainsi, les 

deux dents de mammifères découvertes à Anoual sont, dans les années 1980, les premières à être 

connues dans un intervalle de 130 Ma (Sigogneau-Russell et al., 1988). Le site fait l’objet de 

deux nouvelles expéditions, en 1986 puis en 1988, qui ramènent un total de 700 kg de sédiments. 

La richesse en fossiles de ces sédiments est telle que 24 articles sont publiés entre 1988 et 2009 

(Sigogneau-Russell et al., 1988, 1990, 1998 ; Sigogneau-Russell, 1989, 1991a, 1991b, 1991c, 

1992, 1995a, 1995b ; 1999, 2003a ; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; Sigogneau-Russell & 

Ensom, 1994, 1998 ; Gmira, 1995 ; Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996 ; Evans & 

Sigogneau-Russell, 1997, 2001 ; Knoll, 2000 ; Gardner et al., 2003 ; Hahn & Hahn, 2003 ; Jones 

et al., 2003 ; Knoll & Ruiz-Omeñaca, 2009). Parmi les taxons publiés, si les sélaciens, les 

amphibiens albanerpétontidés, les lépidosaures et les mammifères ont fait l’objet d’une étude 

complète et précise, celle des amphibiens anoures, des tortues, des ptérosaures et des théropodes 

demande à être précisée et/ou révisée. Les actinoptérygiens, les crocodyliformes et les dinosaures 

non théropodes n’ont quant à eux pas été étudiés. 

Après ces nombreux travaux publiés dans les années 1990 et 2000, le matériel ramené du 

site historique d’Anoual a longtemps dormi dans les tiroirs des collections du Muséum national 

d’Histoire naturelle, sans plus être étudié malgré les nombreuses possibilités qu’il offrait encore. 

Cependant, la diversité déjà découverte dans ce gisement appelait à de nouvelles prospections et 

prélèvements pour enrichir les collections et les connaissances, la plupart du matériel décrit étant 

basé sur un petit nombre de spécimens. C’est pourquoi deux autres missions eurent lieu 

récemment dans le synclinal d’Anoual, en 2010 et en 2015, suivies d’une mission de prospection 

dans le cadre de cette thèse en 2018. Elles ont ramené respectivement 3 200, 2 400 et 260 kg de 

sédiments. 

Chacune de ces missions a échantillonné différents locus dans le synclinal d’Anoual. Le 

site historique échantillonné dans les années 1980, connu sous le nom de « site d’Anoual » dans 

les publications, est nommé ici avec l’abréviation KM-ASH (pour « Anoual Site Historique). Les 

locus découverts à proximité du site historique et du fort de Ksar Metlili et qui ont fait l’objet de 

collectes en 2010, 2015 et 2018 portent les abréviations KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-C, KM-

D1 et KM-D2. Avec KM-ASH, tous ces locus forment le site de Ksar Metlili (Fig. 3). Quant aux 

locus à microrestes échantillonnées à Guelb el Ahmar en 2010, 2015 et 2018, ils portent les 

abréviations GEA 1, GEA 2, GEA 3, GEA 6 et GEA 7 (Fig. 4).  
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Figure 3. Localisation des différents locus du site de Ksar Metlili (KM ; Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A. 

Coupe géologique de la Formation de Ksar Metlili. B. Localisation des locus échantillonnés du site de KM 

(campagne 2010, photographie R. Allain) : KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-C, KM-D1 et KM-D2. Les locus ne 

sont espacés que de quelques mètres (10 – 20 m maximum). Modifié d’après Lasseron et al., 2020. 

 

 

Figure 4. Localisation des locus échantillonnés du site de Guelb el Ahmar (GEA ; Oriental, Maroc), Bathonien 

(campagne 2018) : GEA1, GEA2 ; GEA3, GEA6 et GEA7. 
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3. Matériel et méthodes 

 

 3.1. Abréviations 

 
ASH : Anoual Site Historique (le site découvert par M. Monbaron en 1983), Formation de 

Ksar Metlili, Purbeckien (Tithonien – Berriasien), Haut Atlas oriental, Province de Figuig, 

Oriental, Maroc ; 

CR2P : Centre de Recherche en Paléontologie – Paris (UMR 7207, Muséum national 

d’Histoire Naturelle – Sorbonne Université – Centre national de la Recherche scientifique) ; 

GEA : site de Guelb el Ahmar, Formation d’Anoual, Bathonien, Jurassique moyen, Haut 

Atlas oriental, Province de Figuig, Oriental, Maroc ; 

ISEM : Institut des Sciences de l’Évolution – Montpellier, Montpellier, France ; 

KM : site de Ksar Metlili (incluant ASH et les locus échantillonnés dans les années 2010), 

Formation de Ksar Metlili, Purbeckien (Tithonien – Berriasien), Haut Atlas oriental, Province de 

Figuig, Oriental, Maroc ; 

MCM : Maroc Mésozoïque – Collections de fossiles marocains du Mésozoïque d’Anoual, 

Muséum national d’Histoire naturelle, Paris, France ; 

MNHN : Muséum national d’Histoire naturelle, Paris, France ; 

NHMUK : Natural History Museum, Londres, Royaume-Uni ; 

SA : Synclinal d’Anoual. 

 

 3.2. Matériel 

 
 La grande majorité des fossiles de microvertébrés des assemblages de KM et de GEA a 

une taille comprise entre 0,5 et 30 mm (le site de GEA a également livré quelques macrorestes 

plus imposants), et la plupart des éléments parmi eux sont de taille millimétrique. À l’exception 

des restes de ptérosaures et de dinosaures (Knoll, 2000 ; Knoll & Ruiz-Omeñaca, 2009) qui ont 

été sortis du MNHN et perdus, les collections originelles de KM faites par Sigogneau-Russell et 

ses collègues dans les années 1980 sont hébergées au MNHN. Le nouveau matériel collecté en 

2010, 2015 et 2018 sera hébergé après étude à la Faculté des Sciences Aïn Chock de l’Université 

Hassan II, à Casablanca (Maroc), avec le préfixe FSAC-KM et FSAC-GEA. Prises dans leur 

globalité, ces collections représentent environ 6 tonnes de sédiments traités et triés. 
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 Les prises de vue MEB ont été réalisées au sein de l’UMR 7207/CR2P (MEB JEOL JCM 

600 et MEB Hitachi FlexSEM 1000 II). Les acquisitions en microtomographie RX ont été faites 

au plateau MRI (Montpellier Ressources Imagerie) de l’ISEM, à l’aide d’un microtomographe 

EasyTom 150, avec un voltage de 90 kV, une intensité de 53 µA et une résolution finale de 5 µm. 

La reconstruction 3D s’est faite à l’aide des logiciels de la suite Materialise Mimics Innovation 

Suite (Mimics Research v. 21.0 et 3-matic Research v. 3.0) à la plateforme d’imagerie 3D du 

CR2P. 

 

 3.3. Préparation des spécimens et méthodes de dénombrement 

 
 Les nouveaux blocs de grès calcaire collectés lors des dernières missions et contenant les 

microrestes ont été soumis à attaque acide en utilisant de l’acide formique dilué à 7% et saturé en 

phosphate tricalcium. Le carbonate de calcium, principal composant de la matrice, a ainsi été en 

grande partie dissous. La saturation en phosphate tricalcium permet de limiter autant que possible 

la fragmentation et la fragilisation des restes fossiles (voir Chapitre III.1.1). Le refus 

lithoclastique et bioclastique récupéré à l’issue de l’attaque acide a ensuite été reconcentré dans 

des bains de peroxyde d’hydrogène, permettant de dissoudre l’argile résiduelle de la matrice 

provenant de la décalcification et donc le volume de matériel à trier pour isoler les fossiles. Dans 

les cas où la fraction de gypse était très importante, une dissolution à l’aide de dithionite a parfois 

été nécessaire. Le résidu de traitement ainsi reconcentré a ensuite été fractionné à l’aide de tamis 

aux mailles de 5, 2, 1 et 0,5 mm, puis trié sous loupe binoculaire, avec l’aide de M. Forissier, E. 

Gheerbrant, J. Marchand, A. Phelizon et V. Prugneaux. 

 

 Les microrestes de vertébrés identifiés ont fait l’objet d’un comptage exhaustif. Celui -ci 

s’est fait à la main dans les cas où la quantité de spécimens était relativement faible. En revanche, 

lorsque les pièces étaient trop nombreuses pour être comptées rapidement et sans erreur, il s’est 

fait à l’aide du script ‘Count Image Elements’ (Fig. 5), codé en Python et spécialement développé 

par Auréliane Gailliègue (comm. pers., Avril 2017). Ce script est basé sur le principe de la 

segmentation d’image : cela consiste en la division d’une image en plusieurs classes en 

regroupant les pixels avec des attributs similaires. Les microrestes, répartis de façon à ce qu’ils ne 

se touchent pas, sont photographiés sur un fond uniforme blanc ; puis, l’image est importée dans 

le script qui l’analyse et associe les pixels voisins ayant le même niveau de gris. Un seuil de 
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niveau de gris est alors calculé, l’utilisateur ayant alors le choix entre deux méthodes de calcul. 

Ce seuil permet de définir deux classes de pixels : 

• Une classe C1 regroupant les pixels dont le niveau de gris est supérieur à la valeur seuil, 

auxquels on attribue la couleur noire et qui constituent donc les fossiles ; le nombre de 

groupes de pixels dans cette première classe correspond ainsi au nombre de fossiles ; 

• Une classe C2 regroupant les pixels dont le niveau de gris est inférieur à la valeur seuil, 

auxquels on attribue la couleur blanche et qui constituent donc le fond. 

 Les deux méthodes proposées pour la définition de la valeur seuil sont les suivantes. La 

première repose sur le seuillage global : un algorithme, suivant la méthode d’Otsu (voir Sezgin & 

Sankur, 2004 pour plus de détails), définit une valeur seuil optimale pour l’intégralité de l’image 

en maximisant la variance entre les deux classes de pixels. La seconde repose sur le principe du 

seuillage adaptatif : dans ce cas, la valeur seuil séparant les deux classes de pixels n’est plus 

unique pour la totalité de l’image mais varie de façon dynamique selon les régions de l’image 

(voir Sezgin & Sankur, 2004 pour plus de détails). Ainsi, pour chaque pixel de l’image, on 

construit une zone Z de n pixels de côté, centrée sur le pixel considéré, n étant un nombre entier 

choisi par l’utilisateur à l’aide d’un curseur. Pour chaque zone, une valeur seuil correspondant à 

la moyenne de la distribution des valeurs d’intensité des pixels environnants contenus dans la 

zone Z considérée est calculée. Puis, de la même façon qu’avec la précédente méthode, le pixel 

central est attribué à l’une ou l’autre classe selon que sa valeur de niveau de gris est supérieure ou 

inférieure à la valeur seuil dynamique calculée pour sa zone. Cette seconde méthode permet 

d’obtenir de meilleurs résultats que la première dans les cas où le fond de l’image n’est pas tout à 

fait uniforme (s’il y a des ombres par exemple). Pour chacune des deux méthodes, un second 

curseur permet d’affiner au mieux le résultat. 

 Afin de vérifier la fiabilité du script, il a d’abord été testé sur 30 lots de taille croissante 

dont le nombre de spécimens avait auparavant été déterminé manuellement, contenant de 10 à 

400 spécimens. Pour chacun de ces lots de taille connue, le script ‘Count Image Elements’ a 

donné soit le nombre exact de spécimens, y compris pour certains des lots les plus grands, soit un 

résultat différent de moins de 5% du nombre exact. La marge d’erreur n’étant pas statistiquement 

significative, le script a été jugé suffisamment fiable pour permettre le dénombrement exhaustif, 

rapide et précis des lots comprenant un grand nombre de microrestes (parfois près de 3 000) dont 

le dénombrement manuel aurait été trop chronophage et sujet à erreurs. Il a été utilisé à plusieurs 

reprises (Lasseron et al., 2020 ; Allain et al., in prep.) et a toujours donné des résultats 

satisfaisants. 
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 Les collections du synclinal d’Anoual sont ainsi constituées de 53 649 éléments identifiés, 

dont 39 109 pour KM et 14 540 pour GEA (Tab. 1). 

 

 3.4. Analyses statistiques et phylogénétiques 

 
 Les analyses morphométriques sur les dents de théropodes (voir Chapitre II.2.10) ont été 

réalisées à l’aide du logiciel PAST (version 3.25 ; Hammer et al., 2001). Elles s’appuient sur les 

travaux d’Hendrickx et al. (2015a), eux-mêmes basés sur la méthodologie développée par Smith 

(2005) et Smith et al. (2005). Cette méthodologie a également été utilisée à plusieurs reprises par 

d’autres auteurs, avec quelques adaptations, pour aider à l’identification de dents isolées de 

théropodes (Smith & Dalla Vecchia, 2006 ; Smith & Lamanna, 2006 ; Kear et al., 2013 ; Larson 

& Currie, 2013 ; U. Richter et al., 2013 ; Hendrickx & Mateus, 2014 ; Serrano-Martínez, Ortega 

et al., 2015 ; Serrano-Martínez, Vidal et al., 2015 ; Gerke & Wings, 2016 ; Malafaia et al., 2017). 

Les analyses de clustering menées sur les matrices de présence – absence et sur les fréquences 

relatives des taxons du synclinal d’Anoual (voir Chapitre III) ont également été menées sous 

PAST3. 

 Les analyses phylogénétiques menées sur les « Dryolestoidea » (voir Chapitre II.2.12) ont 

été réalisées sous PAUP*4 (version 4.0a, build 168 ; Swofford, 2003) et TNT (version 1.5 ; 

Goloboff & Catalano, 2016). La matrice a été construite en utilisant Mesquite (version 3.61, build 

927 ; Maddison & Maddison, 2019). 
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Figure 5. Exemple de résultats donnés par le script ‘Count Image Elements’ pour un échantillon d’écailles d’actinoptérygiens. En haut, la photographie originale ; à 

gauche, le comptage par seuillage global (valeur seuil = 83, N = 190) ; à droite, le comptage par seuillage adaptatif (taille du bloc = 1 pixel, N = 191).  
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Tableau 1. Nombre d’éléments identifiés par taxon parmi les microrestes livrés par les sites de Guelb el Ahmar  

(Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), Oriental, Maroc. MNE = nombre minimal d’éléments. 

 Guelb el Ahmar Ksar Metlili 
 MNE Proportion (%) MNE Proportion (%) 

Chondrichthyes 0 0 62 0,16 

Actinopterygii indet. 10 049 69,12 18 282 46,74 

Holostei indet. 4 0,03 72 0,18 

Ginglymodi indet. 963 6,62 11 442 29,26 

Ionoscopiformes 1 < 0,01 0 0 

Pycnodontiformes 4 0,03 104 0,27 

Osteoglossiformes 21 0,14 382 0,98 

Actinistia 3 0,02 22 0,06 

Dipnoi 45 0,31 186 0,48 

Albanerpetontidae 2 0,01 38 0,1 

Caudata 1 < 0,01 0 0 

Anura 33 0,23 190 0,49 

Gymnophiona 0 0 2 < 0,01 

Testudinata 85 0,58 452 1,16 

Rhynchocephalia 17 0,12 24 0,06 

Squamata 24 0,17 119 0,3 

Choristodera 5 0,03 42 0,11 

Crocodyliformes indet. 904 6,22 2 023 5,17 

Atoposauridae 2 193 15,08 4 299 10,99 

Teleosauridae 15 0,1 89 0,23 

Pterosauria 51 0,35 689 1,76 

Theropoda 62 0,43 107 0,27 

Ornithischia 4 0,02 1 < 0,01 

Cynodontia 0 0 8 0,02 

Mammalia 5 0,03 195 0,5 

Tetrapoda indet. 45 0,31 50 0,13 

Vertebrata indet. 4 0,03 229 0,59 

Total 14 540 100 39 109 100 
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1. Cadre géologique et structural 
 

 Les sites de Guelb el Ahmar et de Ksar Metlili étudiés ici se situent sur la bordure Nord 

des montagnes du Haut Atlas oriental, au Nord-Est du Maroc. Le site de Guelb el Ahmar se 

trouve à environ 7 km au Nord-Nord-Ouest de la ville d’Anoual, dans la Province de Figuig, dans 

la région de l’Oriental. Celui de Ksar Metlili se trouve lui à 12 km à l’Ouest-Nord-Ouest de cette 

même ville (Fig. 2). La paléogéographie jurassique du Maroc est caractérisée par la prééminence 

de deux sillons subsidents, l’un à l’emplacement du Moyen Atlas et l’autre dans les parties 

centrales et orientales du Haut Atlas, constituant des diverticules du domaine téthysien situé au 

Nord-Est (du Dresnay, 1976 ; Haddoumi et al., 2008). Dans ces régions, la sédimentation marine 

s’achève avec les calcaires corniches du Bajocien suivis d’une série de marno-calcaires à 

Pholadomyes du Bajocien supérieur - ?Bathonien inférieur (Haddoumi et al., 2008 ; Fig. 6), et ne 

reprend qu’avec les dépôts de la transgression marine crétacée de l’Aptien ou du Cénomanien 

(Aptien dans le Moyen Atlas et le Haut Atlas central, Cénomanien dans le Haut Atlas oriental) 

(Choubert & Faure-Muret, 1960-1962 ; du Dresnay, 1979 ; Charrière, 1992, 1996 ; Charrière & 

Haddoumi, 2016). Pendant cet intervalle de temps, soit pendant 43,3 à 67,8 Ma, la sédimentation 

marine reste limitée à la bordure atlantique (Haut Atlas occidental) et sud-téthysienne (avant-pays 

rifain au Nord-Est du Moyen Atlas) (Choubert & Faure-Muret, 1960-1962 ; Dercourt et al., 

2000 ; Haddoumi et al., 2008). Entre ces deux séries marines se développent les « Couches 

rouges » (Fig. 6), aussi appelées « Continental Intercalaire » dans les anciens travaux de 

géologues français (Kilian, 1931) : il s’agit d’une série de dépôts détritiques à dominante 

continentale très largement répandus dans le domaine atlasique marocain et en Afrique du Nord 

(Haddoumi et al., 1998, 2008, 2016 ; Allain & Aquesbi, 2008 ; Charrière & Haddoumi, 2016) et 

classiquement interprétée comme marquant le comblement des sillons atlasiques (du Dresnay, 

1979). Ces « Couches rouges » se retrouvent ainsi dans de nombreuses cuvettes synclinales, avec 

des épaisseurs allant de quelques centaines de mètres à environ 2000 mètres (Haddoumi et al., 

2008). Dans la région d’Anoual, ces bancs sont modérément affectés par la tectonique et 

présentent une épaisseur d’environ 500 m (Haddoumi et al., 2008). 
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Figure 6. Succession des faciès dans le synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc), en bordure de la terminaison 

périclinale. A. Vue panoramique. B. Vue satellite. a, calcaire corniche du Bajocien ; b, marno-calcaires à 

Pholadomyes du Bajocien – ?Bathonien ; c, « Couches rouges » (Bathonien – Cénomanien). GEA = Guelb el Ahmar ; 

KM = Ksar Metlili. 
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2. Lithostratigraphie, faciès sédimentaires et âge des formations du synclinal 

d’Anoual 
 

 L’âge des terrains continentaux regroupés sous le nom de « Couches rouges », très 

rarement fossilifères, a été très débattu, du fait de l’absence de marqueurs chronostratigraphiques 

fiables (Monbaron, 1988 ; Sigogneau-Russell et al., 1990 ; Haddoumi et al., 1998, 2008 ; 

Charrière & Haddoumi, 2016). Un âge compris entre le Jurassique moyen et le Crétacé inférieur, 

voire le début du Crétacé supérieur, leur est généralement attribué (Sigogneau-Russell et al., 

1990 ; Zouhri et al., 2017). Les interprétations divergent cependant quant à l’interprétation 

temporelle de cette séquence. Dans le Haut Atlas oriental, ces couches ont été, par le passé, 

divisées en deux complexes (Choubert, 1939) séparés par une discordance « infra-crétacée » (D2) 

(du Dresnay, 1956, 1969, 1976 ; Choubert & Faure-Muret, 1960-1962). Le complexe supérieur a 

été unanimement rapporté à l’infracénomanien par ces auteurs, mais le complexe inférieur a fait 

l’objet d’attributions diverses et parfois contradictoires : Jurassique supérieur (Choubert, 1938, 

1939 ; du Dresnay, 1956), Bathonien supérieur (du Dresnay, 1963) et enfin Bathonien-

 ?Callovien (du Dresnay, 1976). Plus tard, la découverte dans le membre inférieur d’un niveau 

marin attribué au Jurassique supérieur et de nannofossiles calcaires rapportés au Berriasien (?) 

quelques mètres au-dessus du site de Ksar Metlili par Sigogneau-Russell et al. (1990), ainsi que 

la présence des mêmes minéraux index (micas, feldspaths potassiques et kaolinite) de part et 

d’autre de la discordance « infra-crétacée » D2, ont conduit ces auteurs à exclure la présence d’un 

hiatus majeur dans la séquence et à considérer que les « Couches rouges » d’Anoual constituaient 

une série continue du Bathonien au Cénomanien. Toutefois, étant donnée l’importance de 

l’intervalle de temps considéré (ca. 68 Ma), une sédimentation continue (et donc l’absence d’une 

lacune stratigraphique importante) impliquerait des taux de sédimentation très faibles, ce qui 

semble peu probable dans ce contexte géodynamique et suggère l’existence de nombreux hiatus 

(du Dresnay, 1969 ; Monbaron, 1988 ; Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020). 

Ainsi, de nouveaux travaux menés dans le synclinal d’Anoual (Haddoumi et al., 1998, 

2008 ; Charrière & Haddoumi, 2016) ont conduit à un nouveau découpage lithostratigraphique 

des « Couches rouges » du synclinal d’Anoual. En effet, la base du « complexe supérieur » 

surmonte en concordance apparente le membre supérieur marin du « complexe inférieur », mais 

lorsque l’on suit ce contact précis sur plusieurs kilomètres, on constate que la base ravinante, 

souvent ferrugineuse, de ce « complexe supérieur » incise plus ou moins profondément les 

différents niveaux du membre marin du « complexe inférieur » et atteint même par endroits les 
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terrains continentaux de ce complexe (Charrière & Haddoumi, 2016 ; Fig. 7). La découverte de 

cette discordance de ravinement, nommée D1 (Figs. 7, 8) et séparant des niveaux de différentes 

lithologies et de différents paléoenvironnements, conduit ainsi à distinguer non plus deux, mais 

trois unités lithostratigraphiques dans les « Couches rouges » de la région d’Anoual, du bas vers 

le haut (Fig. 8) : la Formation d’Anoual, correspondant à l’ancien « complexe inférieur » et 

constituée d’un membre inférieur continental et d’un membre supérieur marin, la Formation de 

Ksar Metlili, continentale et délimitée à sa base par la discordance de ravinement  D1 et à son 

sommet par la discordance « infracrétacée » D2 de du Dresnay (1956), en fait une discordance 

cartographique, et le Groupe de Dekkar sus-jacent. 
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Figure 7. Discordance de ravinement D1 entre les Formations d’Anoual et de Ksar Metlili (Oriental, Maroc). A. 

Zone de contact entre le membre supérieur marin de la Formation d’Anoual (Bathonien) et la Formation de Ksar 

Metlili (Tithonien – Berriasien), continentale. La discordance entre les deux formations (entre 12 et 25 millions 

d’années) est matérialisée par une discordance de ravinement nommée D1. B. Vue de détail de la discordance D1. 

C. Bloc prélevé dans la zone de discordance ; on distingue aisément les concrétions ferrugineuses, typiques de 

cette discordance. 
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◄ Figure 8. Log stratigraphique et évolution séquentielle des « Couches rouges » exposées dans le synclinal 

d’Anoual (Oriental, Maroc), avec indication de la position stratigraphique des sites de Ksar Metlili (KM) et de Guelb 

el Ahmar (GEA). Barr = Barrémien ; Cr = Crétacé ; Fm = Formation ; Jur = Jurassique ; limest = limestones 

(calcaires) ; Turon = Turonien. Modifié d’après Haddoumi et al., 2016.

 

 La Formation d’Anoual (Fig. 8), épaisse de 350 à 500 mètres, recouvre les marno-

calcaires à Pholadomyes ayant livré l’espèce Thambites planus de la zone à Parkinsoni du 

Bajocien terminal (du Dresnay, 1971 ; Enay et al., 1987 ; Haddoumi et al., 1998, 2008). La quasi-

totalité de la formation est constituée par un membre inférieur essentiellement détritique 

continental. Il est formé par des argilites et pélites rouges et brunes d’épaisseur plurimétrique, et 

entrecoupées de barres gréseuses chenalisées, formant ainsi une succession de séquences 

gréseuses à la base et argilo-pélitiques au sommet, avec quelques intercalations lenticulaires de 

calcaire dans la partie supérieure. C’est dans ces lentilles calcaires que se situent les différents 

locus du site de Guelb el Ahmar (Fig. 4). Les barres de grès, d’épaisseur métrique et d’extension 

hectométrique à kilométrique, se présentent en corps tabulaires et présentent des faisceaux à 

stratification oblique arquée, générés par des mégarides tridimensionnelles correspondant au 

comblement de chenaux isolés par des sables fins et moyens (Haddoumi et al., 2008). Des rides 

de courant sont parfois visibles au sommet des barres (Haddoumi et al., 2008). Ces dépôts 

continentaux traduisent une dynamique fluviatile de chenaux multilatéraux en tresse. La 

lithologie et les structures sédimentaires du membre inférieur, tout comme la présence de 

nombreux troncs fossiles de grande taille (Fig. 9), indiquent un environnement de type deltaïque 

ou de plaine d’inondation (Haddoumi et al., 2016), avec une incursion épisodique des eaux 

marines dans la plaine deltaïque (Haddoumi et al., 1998). Les intercalations de lentilles calcaires 

dans lesquelles ont été trouvés les microrestes de vertébrés, dans la partie supérieure du membre 

continental, correspondent à des dépôts lacustres, ce qui est confirmé par leur microflore 

(oogones de charophytes) et leur contenu palynologique, qui suggèrent un dépôt en milieu 

lacustre dans un environnement d’eau douce (Haddoumi et al., 1998, 2016). Au-dessus se trouve 

un membre supérieur marin, calcaire et marno-calcaire, épais d’une dizaine de mètres, qui 

correspond à la dernière récurrence marine jurassique enregistrée dans la région (Charrière & 

Haddoumi, 2016). La faune de brachiopodes (Burmirhynchia gr. termeriae-aethiensis et 

Kallirhynchia oranensis) et, dans une moindre mesure, les ostracodes et les charophytes trouvés 

dans le membre marin supérieur de la Formation d’Anoual, contraignent l’âge minimum des 

locus de GEA au Bathonien inférieur (Haddoumi et al., 1998, 2016). 
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Figure 9. Aperçu de la flore de la Formation d’Anoual (Bathonien). A. En certaines localités, la Formation d’Anoual 

est riche en troncs fossiles de gymnospermes conifères (flèches), appartenant probablement à la famille des 

Cheirolepidiaceae, puisque des pollens du genre Classopollis ont été identifiés dans les marnes du locus GEA2. Le 

bois pourrait être rapporté au genre Agathoxylon. B. Vue de détail sur un tronc. 

 

La Formation de Ksar Metlili (Fig. 8) est un deuxième ensemble détritique continental, 

formant un dépôt lenticulaire d’une épaisseur d’environ 80 m (Haddoumi et al., 2008). Sa 

lithologie est analogue à celle du membre inférieur de la Formation d’Anoual et correspond 

également à des dépôts de plaine deltaïque à prédominance fluviale, associée à des lacs 

d’interfluves épisodiques à sédimentation carbonatée. Son extension est limitée aux axes des 

synclinaux d’Anoual et de Ksar Jilali. Contrairement à GEA, dont l’âge Bathonien inférieur est 

bien contraint, celui de KM n’est pas connu avec certitude. La découverte, dans un horizon 

marneux situé juste sous la lentille à microvertébrés, de nannofossiles calcaires proches des 

genres Polycostella (Tithonien – Berriasien inférieur), Microcantholithus (Berriasien – Aptien) et 

Nannoconus (Tithonien supérieur – Barrémien), a initialement suggéré un âge berriasien pour la 

Formation de KM et ses locus à microvertébrés. La présence d’une espèce de requin parmi les 

microrestes a également été utilisée comme un argument en faveur d’un âge berriasien, mais cet 

argument est largement discutable (voir III.2.1 ci-dessous). Cinq à sept mètres au-dessus de la 

lentille à microvertébrés, ce sont des gyrogonites de Porocharaceae (charophytes) de l’espèce 

Porochara maxima qui ont été identifiées (Haddoumi et al., 2008 ; Mojon et al., 2009). 

L’extension stratigraphique de cette espèce, restreinte au Tithonien terminal et au début du 
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Berriasien, suggère que la partie supérieure de la Formation de KM s’est déposée dans un 

intervalle Tithonien – Berriasien. Le Berriasien a été retenu dans les travaux précédents. 

Toutefois, ces datations (nannofossiles calcaires, charophytes et faune de requins) ne sont basées 

que sur la présence d’espèces isolées et non sur des associations fauniques. Elles ne permettent 

donc pas d’établir un âge avec précision et certitude, alors que des associations fauniques auraient 

été plus à même de livrer des informations fiables et précises sur l’âge de la Formation de KM, 

comme cela a été reconnu par Sigogneau-Russell et al. (1990). Cette absence de marqueurs 

chronostratigraphiques fiables, ainsi que de nouvelles interprétations basées sur notre étude des 

microvertébrés de KM, nous conduisent à remettre en question l’âge berriasien supposé de la 

Formation de KM et de considérer qu’il s’agit en fait d’un faciès purbeckien, c’est-à-dire d’un 

âge compris entre le Jurassique terminal (Tithonien) et le Crétacé basal (Berriasien), comme c’est 

le cas pour les faciès purbeckiens européens (Cuny et al., 1991 ; Callomon & Cope, 1995 ; 

Deconinck et al., 2000 ; Riboulleau et al., 2007 ; Vullo et al., 2014 ; Brigaud et al., 2018). Nous 

discutons cela au chapitre IV. 

Les faciès sédimentaires de cette formation sont similaires à ceux observés dans le 

membre inférieur continental de la Formation d’Anoual sous-jacente ; marnes et argiles 

entrecoupées de bancs de grès calcaires fins à moyens, stratifications obliques (Fig. 10) parfois 

déformées, laminations arquées, manchons racinaires (Haddoumi et al., 2008). La lentille à 

microvertébrés de KM est intercalée entre deux horizons marins (Sigogneau-Russell et al., 1990, 

1998) : il y a un mélange d’éléments provenant de milieux continentaux (bois, mammifères, 

dinosaures, etc.), saumâtres (bivalves) et indiscutablement marins (échinodermes, coraux, 

brachiopodes, etc.). La Formation de KM s’est donc vraisemblablement déposée dans une plaine 

deltaïque à dominance fluviatile, près de la mer et probablement influencée par les variations 

eustatiques (Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998 ; Haddoumi et al., 2008). Tous les bancs à 

microvertébrés échantillonnés dans les différents locus de KM (Fig. 3) présentent ce type de 

faciès de transition.  
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Figure 10. Stratifications obliques dans la Formation de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien). 

 

Le Groupe de Dekkar (Figs. 8, 11) sus-jacent est quant à lui composé de trois formations. 

La première, la Formation de Dekkar 1 (30 à 60 m d’épaisseur), est un ensemble détritique de 

conglomérats à éléments calcaires et de calcarénites à ciment carbonaté, séparés par des grès fins 

à moyens et des siltites. Elle repose en discordance (D2) sur les formations sous-jacentes (Fig. 
11). La nature polygénique de ses éléments constitutifs indique un remaniement de différentes 

assises calcaires du Dogger et du Lias. L’épaisseur de la formation conglomératique diminue du 

Sud vers le Nord : elle est maximale au voisinage de la faille nord-atlasique et passe latéralement 

au « calcaire lacustre d’Aïn Melouk » (Caïa, 1972) au Nord. Cette formation correspond à des 

dépôts de piémont (cônes de déjection) associés à un système fluviatile en tresse. Les faunes de 

charophytes et d’ostracodes ont permis sa datation au ?Barrémo-Aptien. La seconde formation, la 

Formation de Dekkar 2, épaisse de quelques centaines de mètres, est formée de dépôts fluvio-

lacustres évoluant vers le haut en des dépôts argileux de plaine évaporitique. Cette formation est 

caractérisée par une prédominance de faciès terrigènes très fins et se divise en trois ensembles. La 

partie inférieure de la Formation de Dekkar 2 est constituée de faciès argileux à intercalations de 

niveaux gréseux, avec localement quelques niveaux calcaires fossilifères ayant livré quelques 

charophytes indéterminables, ostracodes et lamellibranches. La partie moyenne de la formation 

est formée de barres gréseuses et silteuses, parfois séparées par des argiles rouges ; les 

chenalisations et stratifications obliques sont fréquentes dans cette partie de la formation. La 

partie supérieure de la formation, quant à elle, est dominée par des marnes rouges et gris-vert, 

avec des intercalations de gypse et de dolomie centimétriques. L’âge de la Formation de Dekkar 

2, imprécis, a été établi par encadrement stratigraphique à l’Albien ou à l’Albo-Cénomanien. 
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Enfin, la Formation de Dekkar 3, d’une épaisseur constante d’environ 150 m, est constituée de 

marnes à gypses typiques d’un dépôt supratidal de sebkha évaporitique (Haddoumi et al., 2008). 

Elle s’organise en séquences plurimétriques dominées à la base par des marnes brun-rouge ou 

gris-vert, non fossilifères et à intercalations de gypse, et au sommet par des bancs de gypse et 

parfois de dolomie (Haddoumi et al., 2008). Elle est surmontée par les calcaires marins associés à 

la transgression du Cénomanien supérieur – Turonien inférieur : on parle de « barre cénomano-

turonienne » (Charrière & Haddoumi, 2016), qui marque la fin de la sédimentation continentale. 

L’âge cénomanien de la Formation de Dekkar 3 est ainsi déduit de sa position au-dessous de cette 

barre cénomano-turonienne. 

 

 

Figure 11. Groupe de Dekkar (Oriental, Maroc). A. Vue panoramique du Groupe du Dekkar, montrant les barres 

conglomératiques de la Formation de Dekkar 1 ( ?Barrémien – Aptien) (a), la Formation de Dekkar 3 (Cénomanien) 

(b) et la barre cénomano-turonienne (c) (d’après Haddoumi et al., 2008). B. Discordance cartographique D2 entre 

les Formations de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien) et de Dekkar 1 (?Barrémien – Aptien). 
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1. Introduction à la paléobiodiversité de Guelb el Ahmar et de Ksar Metlili 
 

 Dès sa découverte en 1983 et les missions qui ont suivi en 1986 et en 1988, la faune du 

site de KM apparaît comme d’une richesse et d’une diversité exceptionnelle (Sigogneau-Russell 

et al., 1990, 1998). Au fil des identifications et des publications, la faune de KM se dessine 

comme l’une des faunes les plus riches et diversifiées du Mésozoïque africain et gondwanien, et 

d’une importance capitale pour appréhender la transition Jurassique – Crétacé, dont très peu de 

sites sont connus dans le Gondwana. Ce sont ainsi pas moins de 39 espèces (morphologiquement 

définies) qui sont isolées (bien que toutes n’aient pas été formellement identifiées et décrites) 

dans les récoltes des années 1980, dont 22 étaient alors nouvelles et décrites pour la première fois 

(Lasseron et al., 2020). Antérieurement à ce travail, ce sont donc deux espèces de requins (dont 

une nouvelle ; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993) qui sont mises en évidence à KM, quatre 

espèces au moins d’actinoptérygiens (Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998), deux espèces de 

sarcoptérygiens (actinistiens et dipneustes) non tétrapodes (Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998), 

quatre espèces d’amphibiens (dont trois nouvelles ; Evans & Sigogneau-Russell, 2001 ; Gardner 

et al., 2003 ; Jones et al., 2003), deux espèces de tortues (Gmira, 1995), quatre espèces de 

lépidosaures (dont au moins trois nouvelles ; Richter, 1994 ; Broschinski & Sigogneau-Russell, 

1996 ; Evans & Sigogneau-Russell, 1997) et cinq espèces d’archosauromorphes (Sigogneau-

Russell et al., 1990, 1998 ; Knoll, 2000 ; Knoll & Ruiz-Omeñaca, 2009). La recherche de 

mammifères a fait l’objet d’un soin tout particulier : seize espèces de mammifères (dont au moins 

quinze nouvelles) ont ainsi été dénombrées à KM (Sigogneau-Russell et al., 1988, 1990, 1998 ; 

Sigogneau-Russell, 1989, 1991a, 1991b, 1991c, 1992, 1995a, 1995b ; 1999, 2003a ; Sigogneau-

Russell & Ensom, 1994, 1998 ; Hahn & Hahn, 2003). Toutefois, jusqu’aux travaux publiés dans 

le cadre de cette thèse (Lasseron, 2019 ; Lasseron et al., 2020) et jusqu’à la présente étude, les 

actinoptérygiens, les sarcoptérygiens non tétrapodes, les crocodyliformes et les dinosaures non 

théropodes, présents dans les collections du MNHN depuis près de 40 ans, n’ont jamais été 

étudiés. La richesse et l’importance de la faune de KM a conduit à de nouvelles collectes sur le 

site, en 2010, 2015 et 2018, au sein desquelles de nouvelles espèces sont mises en évidence 

(Lasseron, 2019 ; Lasseron et al., 2020). La mission de 2010 a également permis la découverte du 

site de Guelb el Ahmar, rééchantillonné lors des missions suivantes et où au moins 29 espèces de 

vertébrés ont été distinguées (Haddoumi et al., 2016). 

 La partie qui suit a pour objet l’étude et l’identification du nouveau matériel rapporté des 

sites du synclinal d’Anoual lors des dernières missions, mais aussi l’étude du matériel ancien 
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encore inédit et la révision de l’ensemble du matériel déjà publié. Cette étude systématique a 

permis de mettre en évidence la présence de nouvelles espèces, y compris au sein des 

mammifères, et de réviser l’identification de plusieurs taxons. Les diagnoses sont émendées 

quand cela est nécessaire, soit sur la base d’observations personnelles faites au cours de la thèse 

et non précisées dans les diagnoses existantes, (Lonchidion marocensis, Anoualerpeton unicus, 

Aygroua anoualensis, Tarratosaurus anoualensis), soit pour en ôter des caractères jugés 

incertains car établis sur du matériel fragmentaire (e.g., le nombre de dents sur le dentaire de 

Paramacellodus marocensis), ou encore pour concilier des diagnoses présentées dans des 

publications distinctes mais différentes et incomplètes (Atlasodon monbaroni, Microderson 

laaroussii). 

 

2. Taxonomie des vertébrés de Guelb el Ahmar et de Ksar Metlili 

 

 2.1. Chondrichtyens 

 
 Une centaine de dents ou fragments de dents de requins ont été identifiés dans les 

microrestes du synclinal d’Anoual. Elles ont été rapportées à deux familles d’Hybodontiformes, 

les Hybodontidae et les Lonchidiidae (Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; Sigogneau-Russell et 

al., 1998 ; Rees & Underwood, 2002 ; Zouhri et al., 2017 ; Lasseron et al., 2020). Toutes 

proviennent du site de Ksar Metlili, aucun spécimen n’ayant pour l’heure été retrouvé dans les 

sédiments bathoniens de Guelb el Ahmar. Ces dents représentent environ 0,16% du total des 

éléments identifiés à Ksar Metlili (Tab. 1), la présence des chondrichtyens dans cette localité est 

donc marginale. Cela est cohérent avec le cachet terrestre marqué du site de Ksar Metlili, 

contrairement à Guelb el Ahmar où l’environnement était de nature plus aquatique. 

L’environnement plus aquatique de Guelb el Ahmar aurait dû, en principe, être plus propice à la 

présence de chondrichtyens, or, ils en sont totalement absents. Cette absence s’explique 

vraisemblablement par la nature lacustre des dépôts de GEA (voir Chapitre III.3). 
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CHONDRICHTHYES Huxley, 1880 

ELASMOBRANCHII Bonaparte, 1838 

EUSELACHII Hay, 1902 

HYBODONTIFORMES Patterson, 1966 

Famille HYBODONTIDAE Owen, 1846 

 

Hybodontidae gen. et sp. indet. 

Fig. 12A-B 
 

Egertonodus basanus Duffin & Sigogneau-Russell (1993 : p. 182-184, fig. 5) 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2. 

 

Matériel rapporté : 39 dents ou fragments de dents (MCM 110, MCM 112, MCM 114, MCM 

115, KM-A1-44 (Fig. 12A), KM-A1-45 (Fig. 12B), KM-A2-26, KM-D2-25). 

 

Description : Cette espèce, présente dans les anciennes et nouvelles récoltes, n’est représentée 

que par des dents dont la racine n’est jamais préservée. Les couronnes, selon qu’elles sont 

complètes ou non, ont une hauteur maximale conservée comprise entre 0,7 et 4 mm. Leur 

morphologie est typique des sélaciens hybodontiformes : elles sont multicuspides, avec une 

cuspide principale haute et bien développée (Fig. 12A) entourée mésialement et distalement par 

une à trois paires de cuspides marginales (Fig. 12B). La cuspide principale est de forme 

grossièrement conique (Fig. 12A2-3, B2-3). La crête apicale est développée et forme des arêtes 

coupantes latérales sur la cuspide centrale (Fig. 12A1). Comme indiqué par Duffin & Sigogneau-

Russell (1993), la cuspide principale montre une légère inclinaison linguale (Fig. 12A1, B1). Il 

faut également noter la présence d’une ornementation constituée de rides verticales relativement 

épaisses et régulièrement espacées sur toute la surface de la cuspide principale et des cuspides 

latérales, quand elles sont présentes (Fig. 12A-B). Ces rides naissent à la base de la couronne et 

s’étendent au moins jusqu’à la moitié de la hauteur de la couronne (Fig. 12A2), et se terminent 

parfois juste en dessous de l’apex, sur la cuspide principale (Fig. 12B2) ; sur certains spécimens, 

elles atteignent parfois la crête apicale sur les cuspides latérales (Fig. 12B2). 

 

Discussion : Les dents retrouvées dans le matériel des campagnes de 2010 et de 2015 sont  

identiques à celles décrites par Duffin & Sigogneau-Russell (1993) dans les collections des 
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années 1980 et rapportées à l’espèce Egertonodus basanus. Il faut toutefois signaler que 

l’érection du genre Egertonodus par Maisey (1987) pour établir une distinction générique entre 

Hybodus basanus et Hybodus reticulatus (espèce-type du genre Hybodus) s’est faite sur la base 

de l’anatomie crânienne et de l’anatomie des écailles placoïdes. Or, comme le signalent eux-

mêmes Duffin & Sigogneau-Russell (1993) mais aussi Vullo (2007), les dents d’E. basanus sont 

très similaires à celles de nombreuses espèces des genres Hybodus et Polyacrodus. L’attribution à 

ce genre sur la base d’un matériel uniquement dentaire doit donc être considérée avec prudence, 

les deux genres ne pouvant pas, en l’état actuel des connaissances, être distingués sur la base de 

caractères dentaires. Si Duffin & Sigogneau-Russell (1993) ont mis en évidence plusieurs 

caractères dentaires (hauteur, extension et espacement des rides verticales, largeur de la base de la 

cuspide centrale, absence d’une cuspide accessoire labiale à la base de la cuspide centrale, 

présence de cuspides latérales) permettant de distinguer E. basanus d’un certain nombre 

d’espèces d’Hybodus (H. ensis, H. parvidens, H. grossiconus, H. butleri, H. cloacinus, H. 

raricostatus, H. delabechei, H. medius, H. reticulatus, H. montanensis, H. wyomingensis et 4 

espèces non nommées), ceux-ci n’excluent pas pour autant la totalité des très nombreuses espèces 

du genre, et les auteurs n’avancent aucun argument permettant de faire la distinction entre E. 

basanus et Polyacrodus : une attribution aux genres Hybodus et Polyacrodus reste donc possible. 

De plus, le matériel dont nous disposons est très fragmentaire. Ainsi, rien ne permet de certifier 

une attribution de ces spécimens et de ceux décrits par Duffin & Sigogneau-Russell (1993) à E. 

basanus, c’est pourquoi nous privilégions, en toute rigueur, une identification comme 

Hybodontidae gen. et sp. indet. pour l’ensemble de ces spécimens. 

L’extension stratigraphique d’E. basanus (Valanginien – Aptien ; Biddle & Landemaine, 

1988 ; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; Frederickson et al., 2018) avait été utilisée comme un 

argument en faveur d’un âge crétacé pour le site de Ksar Metlili, bien qu’elle ne corrobore pas 

complètement l’âge berriasien qui avait été proposé (Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; 

Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020). Toutefois, la description récente (Rees & 

Underwood, 2008) dans le Jurassique moyen (Bathonien) d’Angleterre d’une nouvelle espèce très 

proche d’E. basanus, E. duffini, remet en question cet argument du fait d’une possible synonymie 

des deux espèces ; si le genre Egertonodus avait été effectivement présent à Ksar Metlili, il 

n’aurait de toute façon aucunement permis d’apporter une quelconque précision sur l’âge du site 

(Haddoumi et al., 2016; Lasseron et al., 2020). Notre préférence pour une identification de ce 

matériel comme Hybodontidae gen. et sp. indet., induite par la morphologie, se justifie ainsi 

également par un souci d’éviter toute confusion autour de l’âge géologique du site de Ksar 
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Metlili, dans le cadre de la révision de cet âge que nous proposons dans cette thèse (voir Chapitre 

IV). 

 

Famille LONCHIDIIDAE Herman, 1977 

Genre LONCHIDION Estes, 1964 

 

Lonchidion marocensis Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 

Fig. 12C-D 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2. 

 

Holotype : MCM 108 (Fig. 12C). 

 

Matériel rapporté : 32 dents ou fragments de dents (MCM 101, MCM 102, MCM 103, MCM 

104, MCM 105, MCM 106, MCM 107, MCM 109, MCM 110, MCM 111, KM-A1-54 (Fig. 

12D), KM-A2-26). 

 

Diagnose émendée (d’après Duffin & Sigogneau-Russell, 1993) : espèce du genre Lonchidion 

se caractérisant par des dents présentant une cuspide centrale modérément développée, entourée 

mésialement et distalement par une à deux paires de cuspides latérales. Les cuspides sont reliées 

par une crête apicale acérée. Il y a un bouton labial surmonté par une ride verticale sans cuspide 

accessoire. Une ornementation constituée de rides verticales descendant le long de la couronne 

depuis l’apex de la cuspide centrale et des cuspides latérales est parfois visible. Certains 

spécimens présentent un processus lingual dont la surface est orientée vers le haut et porte une 

cuspide accessoire. Addendum M. Lasseron – La racine est séparée de la couronne par une forte 

constriction. Sa face labiale est convexe. Sa face labiale est concave dans ses deux tiers inférieurs 

et concave dans son tiers supérieur. Les deux faces sont percées de foramens, qui s’organisent en 

deux rangées sur la face labiale. 

 

Description : Un deuxième morphotype de dents de chondrichtyens a été isolé à Ksar Metlili. Il 

présente tous les caractères diagnostiques de l’espèce Lonchidion marocensis (Duffin & 

Sigogneau-Russell, 1993) et se retrouve dans les anciennes comme dans les nouvelles collections. 

D’une longueur comprise entre 1,6 et 4,5 mm, il s’agit là encore de dents multicuspides, avec une 

cuspide centrale relativement basse par rapport à E. basanus décrit ci-dessus, entourée 
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mésialement et distalement par jusqu’à deux paires de cuspides marginales de taille équivalente à 

la cuspide centrale ou moins développées (Fig. 12C-D). Une crête apicale est observable sur tous 

les spécimens (Fig. 12C1, D1). Elle semble crénelée sur certains spécimens dont les carènes 

latérales sont très peu développées La couronne présente, au milieu de la face labiale, un 

renflement en bouton plus ou moins développé (Fig. 12C1-2, D1-2) et s’étendant parfois vers la 

face basale selon les spécimens. Il est surmonté par une légère ride verticale. La base de la 

cuspide principale est parfois très élargie lingualement, formant un processus pouvant être de 

taille équivalente à celle du bouton labial (Fig. 12C3, D3). La racine, quand elle est préservée, est 

approximativement de même hauteur que la couronne (abstraction faite de la hauteur de la 

cuspide centrale) mais légèrement moins longue, et est séparée de la couronne par une nette 

constriction sur tout le pourtour de la dent. Elle est percée de foramens, plus nombreux et 

organisés en deux rangées sur la face labiale (Fig. 12D2). La face labiale de la racine est convexe 

(Fig. 12C2, D2), tout comme le tiers supérieur de sa face linguale (Fig. 12C3, D3). En revanche, 

la partie inférieure de cette face linguale est concave et porte des foramens plus larges que la 

partie supérieure (Fig. 12C3, D3). La racine est légèrement convexe labiolingualement en vue 

basale. 

 

Discussion : Comme le requin précédent, cette n’espèce n’a été découverte que dans le site 

historique KM-ASH et dans les deux locus les plus proches, KM-A1 et KM-A2. La présence de 

ces deux espèces dans ces locus, mais pas dans les autres pourtant éloignés d’à peine quelques 

mètres, pourrait s’expliquer par des variations locales de profondeur et/ou d’hydrodynamisme du 

chenal. Comme pour l’Hybodontidae gen. et sp. indet. décrit plus haut et anciennement attribué à 

Egertonodus basanus, la présence de ce requin ne permet pas de préciser la biostratigraphie du 

site : l’espèce est en effet endémique du site de Ksar Metlili, et le genre a une extension 

stratigraphique trop large (Trias supérieur – Crétacé supérieur) pour servir de marqueur. 
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Figure 12. Chondrichtyens de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A, B. Dents sans leur racine 

d’un Hybodontidae gen. et sp. indet. (A : KM-A1-44 ; B : KM-A1-45). C, D. Dents de Lonchidion marocensis Duffin & 

Sigogneau-Russell, 1993 (C : MCM 108, holotype ; D : KM-A1-54). Vues occlusale (1), labiale (2) et linguale (3). bl = 

bouton labial ; pl = processus lingual. 

 

 2.2. Actinoptérygiens 

 
Les restes d’actinoptérygiens sont présents en grand nombre dans le synclinal d’Anoual. 

Ils représentent respectivement 77,43% et 75,95% du nombre total des éléments identifiés à Ksar 

Metlili et à Guelb el Ahmar (21,44% et 25,02% sans considérer les écailles, à l’origine d’une 

surreprésentation des actinoptérygiens ; voir Chapitre III). Bien que les spécimens de Ksar Metlili 

n’aient jamais fait l’objet d’une étude complète jusqu’à aujourd’hui, plusieurs groupes ont 

toutefois été évoqués dans les publications antérieures : pycnodontiformes, sémionotiformes, 

?lépisostéiformes, ?cypriniformes, ostéoglossiformes et ionoscopiformes (Sigogneau-Russell et 

al., 1990 ; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996 ; Evans 

& Sigogneau-Russell, 1997 ; Knoll, 2000 ; Zouhri et al., 2017). À Guelb el Ahmar, ce sont des 

lépisostéiformes, ostéoglossiformes et cf. ionoscopiformes qui ont été signalés (Haddoumi et al., 

2016). La révision de ce matériel nous conduit à identifier six groupes d’actinoptérygiens dans le 
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synclinal d’Anoual : des holostéens, des ginglymodes, de possibles ionoscopiformes, des 

pycnodontiformes, des ostéoglossiformes et de possibles cypriniformes (Lasseron et al., 2020). 

 

OSTEICHTHYES Huxley, 1880 

ACTINOPTERYGII Cope, 1887 sensu Rosen et al., 1981 

NEOPTERYGII Regan, 1923 sensu Rosen et al., 1981 

HOLOSTEI Müller, 1846 sensu Grande, 2010 

Famille indéterminée 

 

Holostei gen. et sp. indet. 
Figs. 13, 14 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-B’, KM-D1. 

 
Matériel rapporté : 72 pinnules (rayons ou épines, rassemblés sous les numéros KM-A1-40 

(Fig. 13A), KM-B’-57 (Fig. 13B-D), et KM-D-19 et MCM 663). 

 

Description : On trouve dans le matériel du site de Ksar Metlili des os en forme d’épine, allongés 

et plats, identifiés comme des pinnules de nageoires d’actinoptérygiens. Les spécimens les plus 

complets mesurent de 3,4 à 9,8 mm dans leur plus grande longueur préservée. Sur ces os isolés, il 

est aisé de distinguer l’extrémité proximale, ou basale, de l’extrémité distale, mais il est difficile 

de déterminer une orientation antéro-postérieure ou dorsoventrale. Pour des raisons pratiques et 

pour faciliter la description, nous appelons ici « face antérieure » la face la plus plate et « face 

postérieure » celle qui présente une légère concavité à proximité de l’extrémité basale  ; il est 

toutefois possible que cela ne reflète aucune réalité anatomique. 

L’extrémité distale se termine en pointe, tandis que l’extrémité proximale est renflée en 

une sorte de tête portant six processus alignés dans le sens antéro-postérieur, trois sur chaque face 

latérale, probablement des facettes articulaires (Fig. 13). Les facettes les plus antérieures et les 

plus postérieures peuvent être très déportées sur les faces correspondantes (Fig. 13A-B, D) ou au 

contraire faire saillie latéralement (Fig. 13C). En avant de ces facettes, vers la partie la plus 

proximale, on observe un processus osseux tubulaire et creux (Fig. 13A5), parfois rempli de 

matrice (Fig. 13B5, C5, D5). Des coupes histologiques ont été réalisées selon trois niveaux, 

perpendiculairement à l’axe de l’épine (Fig. 14A) : au niveau du corps de l’épine (Fig. 14B), du 

renflement proximal (Fig. 14C) et du processus tubulaire (Fig. 14D). Ces coupes mettent en 
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évidence de l’os cellulaire, avec des ostéoblastes et des ostéocytes (ob, oc : Fig. 14B), de l’os 

lamellaire (primaire) (ol : Fig. 14B1, B3, C2-3, D3), des canalicules de Williamson (cw : Fig. 
14B3, C2-3, D2-3) et des fibres de Sharpey (fs : Fig. 14C2-3, D2-3). On observe parfois 

également un peu d’os secondaire (os : Fig. 14C2, D2-3) dans la cavité médullaire. Il n’y a ni 

dentine ni ganoïne. 

 

Discussion : L’attribution de ces os est incertaine. Leur morphologie générale fait penser à une 

pinnule de nageoire dorsale de polyptériforme (voir par exemple Daget et al., 2001 ; Gayet et al., 

2002) ou de siluriforme (voir par exemple Argyriou et al., 2015 ; Kovalchuk & Ferraris, 2016 ; 

Vallone et al., 2017). À ce jour, la plus vieille occurrence fossile connue des siluriformes remonte 

entre 72 (Gayet & Meunier, 2003) et 88,6 Ma (Patterson, 1993 ; Gayet & Otero, 1999) et celle 

des polyptériformes au Cénomanien, il y a environ 94 à 100 Ma (Gayet et al., 2002). Ainsi, si 

l’une de ces attributions était confirmée, les spécimens de KM seraient alors les plus anciens 

représentants du groupe, repoussant la plus ancienne occurrence fossile d’au moins 45 Ma. C’est 

cette identification que nous avions proposée initialement (Lasseron et al., 2020). Cependant, 

après analyse des coupes histologiques, certaines particularités anatomiques ne permettent pas de 

confirmer cette attribution. Chez ces deux groupes en effet, les pinnules ont un foramen basal, 

juste en arrière des facettes articulaires, sur la face postérieure (Gayet & Meunier, 1996, 1998 ; 

Gayet et al., 1997), ce qui n’est pas le cas ici. Les épines pectorales des siluriformes n’ont pas de 

foramen basal, mais leur morphologie est asymétrique et très différente de ce qui est observé chez 

ces spécimens (voir par exemple Gayet & Van Neer, 1990). La présence d’os cellulaire va à 

l’encontre d’une attribution à un téléostéen dérivé, et donc potentiellement à un siluriforme. 

D’autre part, l’absence de ganoïne et de dentine rend improbable une identification comme 

pinnule de polyptériformes, lesquels présentent normalement ces structures (Meunier, 1980 ; 

Gayet et al., 1988). Les canalicules de Williamson, quant à eux, font penser à un holostéen au 

sens large. Finalement, au vu des différences anatomiques et compte tenu de l’ampleur de la 

lignée fantôme qu’une attribution aux siluriformes ou aux polyptériformes impliquerait, nous 

jugeons préférable ici de rapporter ces spécimens à un Holostei indet. 

 Les ichthyofaunes africaines, et donc par extension les faunes d’holostéens, sont peu 

recherchées et généralement peu étudiées, surtout comparées aux faunes d’holostéens d’Europe 

de la même période qui, elles, sont relativement bien connues (López-Arbarello, 2004 ; López-

Arbarello et al., 2008). Ainsi, si l’on se fie aux données de la Paleobiology Database (The 

Paleobiology Database Contributors, 2019), on ne connaît que huit sites ayant livré des restes 

d’holostéens entre le début du Bathonien et la fin du Jurassique en Afrique (exception faite de 
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Madagascar) : Oued El Mers et Guelb el Ahmar dans le Bathonien du Maroc, Ksar Ezzahra dans 

le Bathonien de Tunisie, Tiguidit dans le Bathonien-Callovien du Niger, deux sites de la Mugher 

Mudstone Formation tithonienne en Éthiopie, Tendaguru dans le Tithonien de Tanzanie et Ksar 

Metlili, dans le Jurassique terminal-Crétacé basal du Maroc. Dans la totalité de ces sites, le 

matériel est souvent constitué non pas de restes osseux comme ici mais de dents, lesquelles sont 

alors rapportées aux ginglymodes (voir paragraphe ci-dessous). Leurs identifications ne vont pas 

plus loin que le genre (Lepidotes sp. ou Scheenstia sp.), et la plupart des taxons sont identifiés au 

niveau de l’ordre (Lepisosteiformes, Semionotiformes). Il est donc difficile de déterminer si les 

spécimens de KM appartiennent ou non aux ginglymodes et d’en proposer une identification plus 

fine sur la base de la présence de telle ou telle espèce dans des niveaux comparables en termes de 

géographie et de stratigraphie. C’est pourquoi nous préférons ici les considérer comme 

appartenant à un Holostei indet. 

 

 

Figure 13. Pinnules d’Holostei gen. et sp. indet., de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A. KM-

A1’-40. B. KM-B’-57 [1]. C. KM-B’-57 [2]. D. KM-B’-57 [3]. Vues antérieure (1) et latérale (2), détails de l’extrémité 

proximale en vues dorsale (3) et latérale (4) et vue proximale (5). fa = facette articulaire ; pt = processus tubulaire. 
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Figure 14. Pinnules d’Holostei gen. et sp. indet., de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien, coupes histologiques. A. Localisation des trois plans de coupe. B. 

Coupe réalisée dans le corps de la pinnule. C. Coupe réalisée dans le renflement proximal. D. Coupe réalisée dans le processus tubulaire. Vues d’ensemble (1) et de détail 

(2, 3). cm = cavité médullaire ; cw = canalicule de Williamson ; fs = fibres de Sharpey ; ob = ostéoblastes ; oc = ostéocytes ; ol = os lamellaire ; os = os secondaire. 
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GINGLYMODI Cope, 1871a sensu Grande, 2010 

Famille indéterminée 

 

Ginglymodi gen. et sp. indet. 
Fig. 15 

 

Provenance : Ensemble des locus de Guelb el Ahmar et Ksar Metlili. 

 
Matériel rapporté : Ksar Metlili – 10 017 écailles et ichtyolithes (Fig. 15A-B), 1425 dents (Fig. 

15I-K) ; Guelb el Ahmar – 59 écailles et ichtyolithes (Fig. 15C-D), 849 dents (Fig. 15E-H). 

 

Description : Le matériel d’actinoptérygiens est présent en très grande quantité parmi les fossiles 

collectés dans les sites de Guelb el Ahmar et de Ksar Metlili. Ils représentent ainsi plus de 75% 

des éléments identifiés, sous formes principalement d’écailles et de dents isolées, mais aussi de 

squamules et d’ichtyolithes. Une partie de ce matériel est attribuable à la classe des ginglymodes, 

avec des écailles ganoïdes (Fig. 15A-D) dont très peu sont complètes ainsi que des dents de 

plusieurs types (Fig. 15E-K) : broyeuses (en bouton), cylindriques ou falciformes. Les écailles 

ganoïdes sont très communes dans les sédiments du synclinal d’Anoual et ont des tailles très 

variées, comprises entre 0,5 et 12 mm environ. Leur émail, qui a disparu sur certains spécimens 

(Fig. 15A), est lisse et sans ornementation et couvre leur surface externe (Fig. 15B-D). Elles sont 

rhomboédriques et relativement épaisses en vue latérale. Des écailles similaires ont été décrites 

dans le Jurassique moyen de la République Démocratique du Congo sous le nomen dubium 

Lepidotus (= Lepidotes) congolensis (Leriche, 1911 ; Hussakof, 1917 ; Leriche, 1920), mais aussi 

dans le Bathonien d’El-Mers, au Maroc, sous le nom Lepidotes sp. (Lapparent, 1955). Cependant, 

des travaux récents (López-Arbarello, 2012) ont montré que le genre Lepidotes était restreint au 

Jurassique inférieur et que les espèces attribuées à ce genre mais d’âge différent devaient être 

rapportées au genre Scheenstia. Ainsi, les écailles récoltées à Anoual pourraient donc être 

rapprochées d’un représentant très tardif du genre Lepidotes s.s. ou bien rattachées au genre 

Scheenstia, les espèces valides de ces genres étant connues au Jurassique inférieur et au 

Jurassique supérieur-Crétacé inférieur, respectivement (López-Arbarello, 2012 ; Haddoumi et al., 

2016). Quant aux dents, quelle que soit leur morphologie, elles présentent toujours un capuchon 

d’acrodine translucide, lequel est renflé et particulièrement notable sur les dents en bouton ou 

cylindriques (Fig. 15E, I-K). Les dents en bouton (Fig. 15E-F, I) sont basses, globuleuses et 

arrondies, avec une section transverse subcirculaire. Elles ne présentent ni ornementation ni 



- 55 - 

 

carène. Ces dents sont très communes dans les assemblages d’actinoptérygiens du Jurassique et 

du Crétacé d’Europe occidentale et sont souvent identifiées comme des dents orales ou 

pharyngiennes du genre Lepidotes (Estes & Sanchíz, 1982 ; Cuny et al., 1991 ; Murdoch & Thies, 

1996 ; Thies & Mudroch, 1996 ; Kriwet et al., 1997 ; Buscalioni et al., 2008 ; Pouech et al., 

2015). Celui-ci a maintenant été divisé en plusieurs genres, à savoir Isanichthys (Cavin & 

Suteethorn, 2006), Scheenstia (López-Arbarello & Sferco, 2011), Macrosemimimus (Schröder et 

al., 2012), Callipurbeckia (López-Arbarello, 2012) et Thaiichthys (Cavin et al., 2013). Les dents 

en bouton présentes dans le matériel du synclinal d’Anoual pourraient se rapprocher de celles 

décrites chez Scheenstia (López-Arbarello, 2012). Les deux autres types de dents sont de section 

arrondie, avec un apex plus ou moins courbé, les deux morphologies se différenciant par un 

renflement basal très prononcé pour les dents falciformes (Fig. 15H), mais absent pour les dents 

cylindriques (Fig. 15G, J-K). Les dents de ce type pourraient également se rapprocher de celles 

du genre Scheenstia. 

 

Discussion : Du fait de la simplicité morphologique des dents d’actinoptérygiens, qui ne portent 

souvent que peu voire pas de caractères diagnostiques, leur identification à un bas niveau 

taxonomique est difficile. Ainsi, les morphologies dentaires décrites ici sont retrouvées à la fois 

chez les Lepisosteiformes (voir aussi par exemple Deesri et al., 2014) et chez les 

Semionotiformes (voir aussi par exemple Gibson, 2013). C’est également le cas pour les écailles 

ganoïdes, qui constituent un état de caractère primitif par rapport aux écailles élasmoïdes des 

téléostéens (Sire, 1990) et que l’on retrouve chez de nombreux groupes (e. g., Lepisosteiformes, 

Semionotiformes, Ionoscopiformes), et dont l’état de préservation n’est pas suffisant pour 

permettre sans ambiguïté une attribution à l’un de ces groupes. C’est pourquoi, bien qu’une 

possible affinité avec le genre Scheenstia soit discutée ci-dessus, nous conservons, par prudence, 

une attribution au clade Ginglymodi plutôt que de privilégier une attribution à l’un ou l’autre 

groupe ou à un genre particulier, comme l’ont fait avant nous Romano et al. (2019). 
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Figure 15. Ginglymodi gen. et sp. indet. de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien, et de Guelb el 

Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien supérieur. A – D. Écailles (A : KM-B’-84 [1] ; B : KM-B’-84 [2] ; C : GEA2-55 ; D : 

GEA3-1). E – J. Dents orales (E – G, I – J) et pharyngiennes (H) en vue latérale (E : GEA7 -1 ; F : GEA2-14 ; G, H : 

GEA2-56 ; I : KM-A2-30 [1] ; J : KM-A2-30 [2]). K. plateau dentaire (KM-A2-30 [3]) en vue latérale. (D, F : d’après 

Haddoumi et al., 2016). 
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HALECOMORPHI Cope, 1871a 

cf. IONOSCOPIFORMES Grande & Bemis, 1998 

Famille indéterminée 

 

cf. Ionoscopiformes gen. et sp. indet. 

Fig. 16A 
 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA 2. 

 

Matériel rapporté : Écailles. 

 

Description : Parmi les éléments les plus abondants dans le locus GEA 2, on trouve de petites 

écailles ganoïdes, longues de 2 à 3 mm, la plupart étant fines et rhomboédriques. La surface 

externe, émaillée, est lisse et la marge postérieure montre de fines indentations (Fig. 16A). Ce 

type d’écailles se retrouve chez les actinoptérygiens ionoscopiformes. Haddoumi et al. (2016) les 

ont provisoirement attribuées aux Ophiopsidae, une famille très répandue et déjà connue dans le 

Jurassique moyen d’Afrique (République Démocratique du Congo ; Saint-Seine & Casier, 1962 ; 

López-Arbarello et al., 2008). 

 

PYCNODONTIFORMES Berg, 1937 sensu Lehman, 1966 

Famille indéterminée 

 

Pycnodontiformes gen. et sp. indet. 

Fig. 16B-D 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-D1. Guelb el Ahmar, locus 

GEA 2, GEA 7. 

 
Matériel rapporté : 104 dents. 

 

Description : Les pycnodontiformes sont représentés dans le synclinal d’Anoual uniquement par 

des dents, mesurant de 1,4 à 5 mm dans leur plus grande longueur. Les dents de 

pycnodontiformes, au moins les dents broyeuses comme ici, sont aisément reconnaissables à leur 

apparence molariforme ; elles sont rondes, ovoïdes ou réniformes en vue occlusale et très basses 
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en vue latérale (Kriwet, 2002 ; Pouech et al., 2015 ; Fig. 16B-D). La surface occlusale présente 

chez certains spécimens une arête peu marquée, souvent excentrée vers la face linguale, et dont 

partent perpendiculairement 10 à 15 rides (Fig. 16B-C), mais elle est généralement lisse (Fig. 

16D). La face occlusale est convexe, ce qui leur donne une forme de bouton caractéristique 

(Kriwet, 2005). 

 

Discussion : Les dents de pycnodontiformes présentent une grande variabilité morphologique 

(Cuny et al., 1991 ; Kriwet, 2005 ; Buscalioni et al., 2008 ; Pouech et al., 2015) et ne portent que 

peu de caractères diagnostiques (Poyato-Ariza & Wenz, 2002). Selon Poyato-Ariza & Wenz 

(2002) et Vullo (2007), de telles dents molariformes sont souvent rapportées aux genres 

Coelodus, Ocloedus ou Anomoeodus, dans le Jurassique de France et le Crétacé d’Europe, 

d’Amérique du Nord et du Sud, d’Afrique du Nord et d’Inde. 

 

TELEOSTEI Müller, 1846 

OSTEOGLOSSIFORMES Berg, 1940 

Famille indéterminée 

 

Osteoglossiformes gen. et sp. indet. 
Fig. 16E, F 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-B’. Guelb el Ahmar, locus GEA 2, GEA 3, 

GEA 6. 

 

Matériel rapporté : Ksar Metlili – 285 squamules (Fig. 16E) ; Guelb el Ahmar – 2 squamules 

(Fig. 5F). 

 
Description : On trouve parmi les fossiles du synclinal d’Anoual des plaques polygonales, 

souvent quadrangulaires ou subrectangulaires et de petite taille (1 à 3,2 mm de long), possédant 

une face plane, parfois lisse par suite d’une usure, mais portant parfois de petits reliefs de type 

denticules, granules ou tubercules, très serrés, tous orientés dans la même direction et couvrant 

toute la plaque (Fig. 16E, F). L’autre face est toujours creuse, cette cavité donnant à la plaque 

l’aspect d’une petite boîte. Elles ne peuvent être distinguées des squamules des écailles 

d’Osteoglossiformes crétacés et paléogènes (Gayet & Meunier, 1983 ; Prasad, 1987 ; Gayet & 

Brito, 1989 ; Werner, 1994a ; Taverne et al., 2007) et sont donc identifiées comme telles. 
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Discussion : Comme l’ont précisé Haddoumi et al. (2016), des squamules similaires ont été 

décrites dans un assemblage de microvertébrés de la Formation Morrison, dans le Jurassique 

supérieur du Wyoming (localité Mile 175), mais ont été identifiées comme des écailles 

d’Actinopterygii indet. (Foster & Heckert, 2011, fig. 4). Les ostéoglossiformes du synclinal 

d’Anoual, et notamment ceux de de GEA, sont la plus ancienne occurrence connue de cet ordre 

de téléostéens, juste avant Aokiichthys, Wakinoichthys et Yungkangichthys dans le Néocomien du 

Japon et de Corée du Sud (Yabumoto, 1994 ; Yabumoto & Yang, 2000). Une analyse de 

phylogénie moléculaire ayant proposé une origine paléozoïque de cet ordre (Kumazawa & 

Nishida, 2000), les spécimens d’Anoual réduisent l’intervalle entre les preuves fossiles et 

moléculaires. Cela est également cohérent avec l’âge estimé d’émergence du groupe-couronne 

des téléostéens (Permien, 279,8 Ma) à partir d’analyses morphologiques, ce qui implique donc un 

fort biais d’échantillonnage (Friedman et al., 2014). Toutefois, ce groupe est bien représenté dans 

le registre fossile (Hilton & Lavoué, 2018) : une telle différence entre sa première occurrence 

fossile et la datation moléculaire de son origine semble donc exagérée, cette dernière est donc à 

considérer avec prudence. 

 

 

Figure 16. Autres ostéichtyens de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien, et de Guelb el Ahmar 

(Oriental, Maroc), Bathonien supérieur. A. GEA2-17, squamule d’Ionoscopiformes (d’après Haddoumi et al., 2016). 

B – D. Dents de Pycnodontiformes (B : KM-A1-48 [1] ; C : KM-A1-48 [2] ; D : GEA7 -2) en vue occlusale. E, F. 

Squamules d’Osteoglossiformes (E : MCM 664 ; F : GEA2-16). (G : d’après Haddoumi et al., 2016). 
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?CYPRINIFORMES Bleeker, 1859 

Famille indéterminée 

 

?Cypriniformes gen. et sp. indet. 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Discussion : Des restes de possibles cypriniformes ont été évoqués dans les publications 

antérieures à ce travail (Sigogneau-Russell et al., 1990 ; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; 

Sigogneau-Russell et al., 1998 ; Zouhri et al., 2017 ; Lasseron et al., 2020), mais sans jamais 

avoir été décrits, figurés ou répertoriés. De plus, leur identification n’a jamais été confirmée, et 

ces restes sont aujourd’hui introuvables. Ce groupe d’actinoptérygiens est donc listé ici pour tenir 

compte des travaux précédents, mais sa présence dans le synclinal d’Anoual est incertaine. 

 

 2.3. Sarcoptérygiens 

 
 Les sarcoptérygiens non tétrapodes sont relativement rares en proportions dans les récoltes 

de microrestes du synclinal d’Anoual, puisqu’ils représentent 0,54% et 0,33% du total des 

éléments identifiés à Ksar Metlili et à Guelb el Ahmar respectivement, toutes récoltes confondues 

(ils sont toutefois fréquents parmi les mésorestes). Ils sont représentés par des lépidotriches, des 

plaques dentaires et des éléments crâniens. À Ksar Metlili, des dipneustes ptychocératodontidés et 

des cœlacanthes ont été signalés dans les travaux antérieurs (Sigogneau-Russell et al., 1990 ; 

Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996 ; Evans & 

Sigogneau-Russell, 1997 ; Zouhri et al., 2017), sans jamais faire l’objet d’une étude spécifique. 

La révision du matériel a permis de mettre en évidence la présence d’au moins deux taxons 

(Lasseron et al., 2020) : la famille des Mawsoniidae pour les cœlacanthes (auxquels vient 

s’ajouter un actinistien indéterminé) et celle des Ptychoceratodontidae pour les dipneustes . À 

Guelb el Ahmar, les cœlacanthes sont également représentés par les Mawsoniidae, et les 

dipneustes par le genre Arganodus (Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020). La rareté des 

dipneustes et l’absence de préservation d’éléments anatomiques autres que des plaques dentaires 

peuvent s’expliquer par leur squelette cartilagineux, rarement fossilisé. 
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SARCOPTERYGII Romer, 1955 

ACTINISTIA Cope, 1871b 

Famille indéterminée 

 

Actinistia gen. et sp. indet. 

Fig. 17 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Matériel rapporté : 21 lépidotriches à épines. 

 

Description : Les restes d’actinistiens sont rares à Ksar Metlili. Ce taxon n’y est représenté que 

par de petits éléments en forme de gouttière, longs de 2 à 5 mm et constitués d’un ou plusieurs 

segments (jusqu’à 5 sur les spécimens disponibles) fusionnés (Fig. 17). Pour les mieux préservés, 

chaque segment porte sur sa face convexe une épine courbe, large et ovoïde à sa base et s’affinant 

en une pointe (Fig. 17). Les épines ne dépassent pas en longueur celle du segment qui les porte et 

ne s’imbriquent donc pas avec l’épine du segment suivant. Ces éléments rappellent des segments 

distaux de lépidotriches, tels qu’on peut en observer chez certains cœlacanthes précoces comme 

Diplocercides (Jessen, 1973), Gavinia (Long, 1999), Miguashaia (Cloutier, 1996) et Shoshonia 

(Friedman et al., 2007). Ils sont donc attribués à un actinistien indéterminé. 

 

 

Figure 17. Actinistia gen. et sp. indet. de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. MCM 664, segment 

distal de lépidotriche en vues supérieure (A) et latérale (B).  



- 62 - 

 

CŒLACANTHIFORMES Berg, 1937 

LATIMERIOIDEI Schultze, 1993 

Famille MAWSONIIDAE Schultze, 1993 

 

Mawsoniidae gen. et sp. indet. 

Fig. 18 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-A2 – Guelb el Ahmar, locus GEA 3. 

 

Matériel rapporté : Complexe post-pariétal gauche (KM-A2-11 ; Fig. 18A), parasphénoïde 

(GEA 3-3 ; Fig. 18B) et deux éléments crâniens indéterminés (GEA 3-4, GEA 3-5 ; Fig. 18C-D). 

 
Description : Le spécimen KM-A2-11 correspond à un assemblage d’os crâniens en connexion, 

long de 26 mm et épais de 4,6 mm. Il montre une ornementation constituée de creux 

subcirculaires et de gouttières bien marquées, subparallèles et parfois bifides (Fig. 18A1). Cette 

ornementation se retrouve sur les pariétaux, les angulaires et les operculaires des cœlacanthes 

mawsoniidés (Carvalho & Maisey, 2008 ; Haddoumi et al., 2016), auxquels nous attribuons donc 

ces éléments. Pour le spécimen KM-A2-11, la présence d’un canal sur la bordure externe 

correspondant vraisemblablement au canal otique (co : Fig. 18A2) permet d’identifier cette pièce 

comme un complexe post-pariétal (os post-pariétal + supra-temporal) gauche de Mawsoniidae (G. 

Clément, comm. pers., Avril 2017). De plus, une plaque dentaire de parasphénoïde d’un 

Mawsoniidae (GEA 3-3, Fig. 18B) a été découverte dans le matériel de Guelb el Ahmar et est 

similaire à celle décrite par Cavin & Forey (2004, fig. 5b) dans le Cénomanien des Kem Kem du 

Maroc. L’ornementation de rides subparallèles observée sur le spécimen KM-A2-11 se retrouve 

sur certains éléments crâniens non identifiés et rapportés aux Mawsoniidae dans le matériel de 

Guelb el Ahmar (GEA 3-4, GEA 3-5 ; Fig. 18C-D). 

 

Discussion : À l’exception des spécimens découverts dans le synclinal d’Anoual et décrits ici, les 

Mawsoniidae ne sont connus en Afrique que par le genre Lualabaea, dans le Jurassique moyen de 

Lualaba (République Démocratique du Congo ; López-Arbarello et al., 2008), et par le genre 

Mawsonia dans le Crétacé inférieur de Gadoufaoua (Niger ; Taquet, 1967), de Jannawan (Lybie ; 

El-Zouki, 1980), de la Gara Samani (Algérie ; de Broin et al., 1971), de Ksar Krerachfa (Schlüter 

& Schwarzhans, 1978) et d’El Mra (Tunisie ; Fanti, Cau et al., 2016), et dans le Crétacé supérieur 

de la Hamada du Guir (Buffetaut, 1989) et de la Gara Sbaa (Maroc ; Lavocat, 1951; Sereno et al., 
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1996). On peut également citer le genre Axelrodichthys, dans le Crétacé supérieur de la Formation 

Ifezouane des Kem Kem du Maroc (Cavin & Forey, 2004 ; Cavin et al., 2015). 

 

 

Figure 18. Mawsoniidae gen. et sp. indet. de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A. KM-A2-11, 

complexe post-pariétal gauche en vues dorsale (A1) et latérale gauche (A2). B. GEA3-3, plaque dentaire du 

parasphénoïde. C, D. Éléments crâniens indéterminés (GEA3-4, GEA3-5). co = canal otique. (B – D : d’après 

Haddoumi et al., 2016). 

 

DIPNOI Müller, 1845 

Famille PTYCHOCERATODONTIDAE Martin, 1982 

 

Ptychoceratodontidae gen. et sp. indet. 
Fig. 19A-B 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-D1, KM-D2. 

 
Matériel rapporté : 186 plaques dentaires (KM-A1-43, KM-A2-28, KM-B’-56, KM-D1-20 

(Fig. 19A), KM-D2-22, KM-D2-24 et MCM 666 (Fig. 19B)). 

  

Description : Des plaques dentaires typiques des dipneustes, avec leurs rayons développés en 

éventail, sont relativement fréquentes dans le matériel de Ksar Metlili. Toutes présentent la même 

morphologie générale et semblent donc conspécifiques, mais il existe une grande variation de 

taille entre les spécimens (2 à 8 mm de long), ce qui indique la présence de plusieurs classes 

d’âge. Elles ont un contour de forme triangulaire en vue occlusale et portent plusieurs crêtes de 

boutons de dentine et rayonnant depuis l’angle mésiolingual (Fig. 19A-B). Sur les spécimens les 
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mieux préservés, les boutons de dentine peuvent être très développés, formant de véritables 

cuspides (Fig. 19B). L’angle formé par les rayons avec l’axe antéro-postérieur diminue dans le 

sens mésiodistal, le rayon mésial étant quasiment à angle droit par rapport à l’axe mésiodistal ou 

légèrement obtus et le rayon le plus distal lui étant subparallèle. Les plaques isolées (sans l’os qui 

les porte) montrent de multiples perforations sans organisation apparente sur la face inférieure. 

Les rayons les plus distaux sont souvent manquants, mais les spécimens les plus complets 

présentent jusqu’à 6 rayons. Le premier rayon mésial est légèrement courbé, tous les rayons qui 

lui sont postérieurs sont droits. La crête la plus linguale est en partie fusionnée aux autres rayons 

à sa base. 

 
Discussion : Dans les publications précédentes (Sigogneau-Russell et al., 1990 ; Duffin & 

Sigogneau-Russell, 1993 ; Sigogneau-Russell et al., 1998 ; Lasseron et al., 2020), les dipneustes 

du site de Ksar Metlili ont toujours été présentés comme appartenant à la famille des 

Ptychoceratodontidae, sur la base d’une identification de S. Wenz mais sans jamais détailler les 

caractères qui permettaient cette attribution. Les caractères présentés ci-dessus rapprochent ces 

spécimens à la fois des Ptychoceratodontidae et du genre Arganodus, lequel qui plus est a été 

identifié dans le site voisin de Guelb el Ahmar (Haddoumi et al., 2016 ; voir ci-dessous). 

Toutefois, le genre Arganodus est caractérisé par la présence de sept rayons (Skrzycki et al., 

2018), ce qui n’est jamais observé sur les spécimens de Ksar Metlili, y compris sur les spécimens 

complets, c’est pourquoi nous conservons ici une attribution aux Ptychoceratodontidae. 

 

Famille ARGANODONTIDAE Martin, 1982 

Genre cf. ARGANODUS Martin, 1979 

 

cf. Arganodus sp. 

Fig. 19C-E 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-D2. Guelb el Ahmar, locus GEA 1, GEA 2, GEA 3, GEA 

6, GEA 7. 

 
Matériel rapporté : Ksar Metlili – 1 plaque dentaire (KM-D2-22 ; Fig. 19C) ; Guelb el Ahmar – 

45 plaques dentaires (GEA 3-6, GEA 3-7 et non numérotées ; Fig. 19D-E). 
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Description : Les plaques dentaires de dipneustes collectées à Guelb el Ahmar (Fig. 19D-E), 

ainsi qu’une des plaques collectées à Ksar Metlili  (Fig. 19C), sont presque en tous points 

identiques à celles décrites ci-dessus : elles sont de forme triangulaire en vue occlusale, 

présentent des crêtes rayonnant depuis l’angle mésiolingual et portant des boutons de dentines 

parfois très développés ; l’angle de ces rayons diminue dans le sens mésiodistal, le premier rayon 

étant placé à 90° ou un peu plus par rapport à l’axe mésiodistal, le dernier rayon étant lui 

subparallèle à cet axe et fusionné avec les autres à sa base. Là encore, le rayon le plus mésial est 

légèrement courbé, mais les autres rayons sont droits. On retrouve un grand nombre de classes de 

tailles (de 5 à 46 mm), ce qui suggère là encore la présence de plusieurs classes d’âge. 

 

Discussion : Du fait de leur ressemblance avec les plaques décrites plus haut, ces plaques 

pourraient être rattachées aux Ptychoceratontidae, comme les précédentes ; toutefois, la présence 

d’un septième rayon favorise une attribution au genre Arganodus, dont elle est caractéristique 

(Skrzycki et al., 2018). Certains auteurs (Kemp, 1998 ; Castro et al., 2004 ; Agnolin, 2010 ; Fanti, 

Larocca Conte et al., 2016) considèrent Arganodus comme un synonyme plus récent de 

Asiatoceratodus (Vorobiyeva, 1967). Cette hypothèse est parfois débattue, notamment par Cavin 

et al. (2007) et Soto & Perea (2010) selon qui la mise en synonymie de ces deux genres ou non 

dépend de l’interprétation que l’on fait de la série des os médians du crâne. Les occurrences de 

ces genres des deux côtés de l’Atlantique étant uniquement basées sur des plaques dentaires 

isolées, comme c’est aussi le cas dans le synclinal d’Anoual, il convient d’attendre la découverte 

de matériel crânien pour confirmer ou non cette synonymie (Cavin et al., 2007). Dans l’attente, 

ils ne reconnaissent pas la synonymie d’Arganodus et d’Asiatoceratodus, opinion que nous 

suivons ici. Le genre Arganodus est bien représenté dans les sédiments mésozoïques d’Afrique du 

Nord avec deux espèces : A. atlantis dans le Trias du Maroc et d’Algérie, et A. tiguidiensis dans 

le Jurassique supérieur – Crétacé inférieur d’Algérie, d’Éthiopie et du Niger (Martin, 1979, 1984 ; 

Goodwin et al., 1999 ; Soto & Perea, 2010) et dans le Crétacé supérieur des Kem Kem du Maroc 

(Cavin et al., 2015). Il est également présent dans le Cénomanien du Brésil (Castro et al., 2004 ; 

Sousa, 2006) et dans le Cénomanien-Turonien du Brésil et d’Uruguay (Soto & Perea, 2010 ; 

Alves et al., 2013). Toutefois, le seul caractère de la présence d’un septième rayon pour 

caractériser les plaques dentaires d’Arganodus invite à considérer cette attribution avec prudence. 

En l’absence de matériel crânien, il est difficile de confirmer l’attribution de ces plaques dentaires 

au genre Arganodus, et plus encore à l’une de ses espèces, A. tiguidiensis  et A. atlantis, qui sont 

morphologiquement impossible à distinguer l’une de l’autre en ce qui concerne les plaques 
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dentaires (Martin, 1980, 1981), qui ne diffèrent que par le degré d’ouverture de l’angle interne 

(un peu plus obtus chez A. tiguidiensis ; Martin, 1982). 

 

 

Figure 19. Dipneustes de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien, et de Guelb el Ahmar (Oriental,  

Maroc), Bathonien supérieur. A, B. Plaques dentaires de Ptychoceratodontidae gen. et sp. indet. (A : KM-D1-20 ; 

B : MCM 666) en vue occlusale. C – E. Plaques dentaires d’Arganodus sp. (C : KM-D2-22 ; D : GEA3-6 ; E : GEA3-7) 

en vue occlusale. (D, E : d’après Haddoumi et al., 2016). 

 

 2.4. Amphibiens 

 
 Les sites du synclinal d’Anoual sont d’un intérêt particulier pour la compréhension de 

l’évolution des lissamphibiens. Malgré leur rareté (ils représentent 0,25% des éléments identifiés 

à GEA et ,059% à KM), ils y sont très diversifiés, puisque l’intégralité des grands groupes y est 

représentée (Zouhri et al., 2017 ; Lasseron et al., 2020). On y trouve le plus ancien gymnophione 

gondwanien, qui est aussi le second plus ancien au monde, Rubricacaecilia monbaroni (Evans & 

Sigogneau-Russell, 2001), les seuls représentants gondwaniens des Albanerpetontidae connus à 

ce jour, avec Anoualerpeton unicus à KM (Gardner et al., 2003) et une autre espèce 

potentiellement nouvelle à GEA (Haddoumi et al., 2016), la plus ancienne salamandre d’Afrique 

et l’une des plus anciennes au monde (Haddoumi et al., 2016), ainsi que deux à trois espèces 

d’anoures, dont les plus anciens Alytidae du Gondwana (Jones et al., 2003). Ils comptent de plus 

parmi les taxons dont on connaît la plus grande diversité d’éléments anatomiques dans les 

assemblages d’Anoual. La présence d’amphibiens confirme la nature dulçaquicole de 

l’environnement des sites du synclinal d’Anoual. 
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AMPHIBIA Linnæus, 1758 

LISSAMPHIBIA Hæckel, 1866 

ALLOCAUDATA Fox & Naylor, 1982 

Famille ALBANERPETONTIDAE Fox & Naylor, 1982 

Genre ANOUALERPETON Gardner et al., 2003 

 

Anoualerpeton unicus Gardner et al., 2003 

Figs. 20 – 23 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-D2. 

 

Holotype : MCM 187, prémaxillaire droit (Fig. 20A). 

 

Matériel rapporté : 5 prémaxillaires (MCM 188, MCM 198–200, MCM 667 ; Fig. 20B) ; 9 

maxillaires (MCM 13, MCM 189, MCM 201–203, KM-A2-31, MCM 668–670 ; Figs. 21, 22A-

E) ; 54 dentaires (MCM 4, MCM 5, MCM 19–34, MCM 41–48, MCM 192–197, MCM 204, 

MCM 205, MCM 707–723, KM-B’-12, KM-B’-13, KM-B’-100, KM-D2-28 ; Fig. 22F) ; 5 

frontaux (MCM 11, MCM 190, MCM 191, MCM 671, KM-A2-7 ; Fig. 23A-B) ; 1 pariétal 

(MCM 12) ; 1 articulaire (MCM 6) ; 22 vertèbres dorsales (MCM 8, MCM 9, MCM 35–40, 

MCM 49–55, MCM 672, MCM 724–729 ; Fig. 23C) ; 4 vertèbres caudales (MCM 10, MCM 17, 

MCM 18, MCM 673 ; Fig. 23D) ; 1 atlas (MCM 674 ; Fig. 23E) 7 humérus (MCM 7, MCM 14–

16, MCM 675, MCM 730-731 ; Fig. 23F). 

 

Diagnose émendée (d’après Gardner et al., 2003) : Espèce d’Anoualerpeton caractérisée par un 

orifice suprapalatal du prémaxillaire situé juste médialement à la marge de l’ouverture des narines 

externes, et donc plus médialement sur la pars dorsalis que chez A. priscus. L’orifice suprapalatal 

du prémaxillaire est aligné avec la 4e ou la 5e dent depuis l’extrémité médiale de la rangée 

dentaire. L’ouverture dorsale du foramen palatal du prémaxillaire se fait sous ou à la base de 

l’orifice suprapalatal. Le processus internasal des frontaux est plus court que chez A. priscus (sa 

longueur médiane est subégale à la largeur de la base des frontaux) et pointe distalement. Les 

processus antérolatéraux des frontaux pointent distalement et sont distincts du corps de l’os. Les 

crêtes ventrolatérales des frontaux sont ventralement convexes ou biseautées en vue transversale.  

Addendum M. Lasseron – Sur le maxillaire, il n’y a pas de lame osseuse pour le contact avec le 

prémaxillaire sur la partie dorsale de la pars palatinum adjacente au processus nasal.  
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Description : Le matériel d’Albanerpetontidae est représenté à Ksar Metlili par une grande 

diversité d’ossements. Certains caractères diagnostiques permettent de les attribuer sans doute 

possible à cette famille : (1) l’articulation interdigitée en tenon et mortaise de la symphyse des 

dentaires (Fox & Naylor, 1982 ; Milner, 1988 ; McGowan & Evans, 1995 ; McGowan, 1998, 

2002 ; Gardner, 1999a, 1999b, 2000 ; Gardner et al., 2003 ; Sweetman & Gardner, 2013 ; 

Matsumoto & Evans, 2018 ; Fig. 22F4) comportant, chez les spécimens de KM, deux 

digitations ; (2) les dents fortement pleurodontes, attachées par au moins la moitié basale de leur 

surface labiale au mur lingual du dentaire, du maxillaire ou du prémaxillaire (Fig. 22) ; non 

pédicellées et régulièrement espacées, compressées labiolingualement et portant trois petits 

cuspules alignés mésiodistalement (Fox & Naylor, 1982 ; Gardner, 1999a, 1999b, 2000 ; 

McGowan & Evans, 1995 ; Sweetman & Gardner, 2013 ; Matsumoto & Evans, 2018) ; et (3) les 

foramens disposés en ligne sur la face externe du dentaire (Fox & Naylor, 1982 ; Gardner, 2000 ; 

Fig.22F3). 

 Une grande partie du matériel ayant déjà été décrite par Gardner et al. (2003), nous nous 

attacherons ici à décrire et identifier le matériel ancien et nouveau encore inédit. Toutefois, en 

l’absence de prémaxillaire inédit, l’holotype MCM 187 est brièvement redécrit ici. 

 Prémaxillaire – L’holotype MCM 187 (Fig. 20A) est un prémaxillaire droit d’environ 1,9 

mm de haut, assez robuste. La pars dorsalis est entièrement préservée, mais il manque la partie la 

plus linguale de la pars palatinum et l’extrémité latérale de la pars dentalis. Trois dents cassées 

sont conservées, ainsi que cinq emplacements dentaires. Sa face médiale présente une gouttière 

allongée, indiquant qu’il y avait deux prémaxillaires suturés chez cette espèce. La pars dorsalis 

est courte et large, sa face dorsale porte de légères marques de sutures pour le contact avec le 

nasal et le lacrimal. En vue labiale (Fig. 20A2), le tiers le plus dorsal de la pars dorsalis présente 

une petite bosse ornementée par des petites cupules irrégulières et peu profondes, délimitées par 

des crêtes basses et larges. Le reste de la face labiale est lisse et percée de petits fo ramens 

nourriciers. L’orifice suprapalatal du prémaxillaire s’ouvre, en vue linguale, dans la moitié 

latérale de la pars dorsalis, médialement à la marge de la narine externe et dorsalement à la pars 

palatinum, au niveau de la cinquième position dentaire (en partant de l’extrémité médiale de la 

rangée dentaire ; Fig. 20A1). Il est petit, de contour ovale et s’ouvre antérolingualement (Fig. 

20A1). La face linguale de la pars dorsalis est lisse, à l’exception de quelques minuscules 

foramens dans sa partie latérale. La pars palatinum, bien qu’incomplète, formait un large plateau 

lingual, comme chez les autres Albanerpetontidae, d’après ce qui en est préservé (Fig. 20A1). 

 Bien que le prémaxillaire soit un des éléments les plus diagnostiques, avec les frontaux, 

pour distinguer entre eux les différents genres et espèces d’Albanerpetontidae (Fox & Naylor, 
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1982 ; McGowan & Evans, 1995 ; Gardner, 2000, 2002 ; McGowan, 2002 ; Gardner et al., 2003 ; 

Venczel & Gardner, 2005 ; Sweetman & Gardner, 2013 ; Matsumoto & Evans, 2018), aucun 

prémaxillaire n’est connu en dehors de ceux déjà décrits antérieurement. Le spécimen MCM 667 

(Fig. 20B), dans les anciennes récoltes, a bien été étiqueté comme tel lors du tri initial dans les 

années 1980, mais l’implantation des dents est thécodonte (Fig. 20B1), et non pleurodonte 

comme c’est le cas chez tous les Albanerpetontidae ; une telle implantation exclut donc une 

attribution aux Albanerpetontidae ou à n’importe quel autre amphibien. Il s’agit plutôt 

vraisemblablement d’un petit archosaure indéterminé. 

 Maxillaire – Mis à part les maxillaires déjà décrits par Gardner et al. (2003), dont le 

spécimen MCM 189 illustré ici (Fig. 21), 4 fragments de maxillaires inédits ont été découverts 

dans le matériel de KM, toutes collections confondues. Ensemble, ces quatre fragments 

documentent la quasi-totalité de l’os, à l’exception de son extrémité la plus postérieure. L’os dans 

son entier devait mesurer environ 3 mm de long. Le spécimen MCM 668 (Fig. 22A) correspond à 

la partie antérieure d’un maxillaire droit : les processus prémaxillaires latéral et dorsal sont 

préservés, tout comme la partie antérieure du processus nasal et de la pars palatinum. Le 

spécimen MCM 669 (Fig. 22B) correspond à la partie médiale d’un maxillaire droit d’un animal 

plus grand : l’extrémité postérieure est manquante et l’os est cassé en avant du processus nasal, 

dont seule reste la partie postérieure. Enfin, les spécimens KM-A2-31 (Fig. 22C) et MCM 670 

(Fig. 22D) sont des fragments médiaux de maxillaires gauches, et ne présentent plus que la partie 

comprise entre le processus nasal, manquant, et la partie antérieure de la pars palatinum. Les 

spécimens MCM 669 et KM-A2-31 sont édentés et portent respectivement 6 et 7 locus (Fig. 22B, 

C). Le spécimen MCM 668 porte encore les première, quatrième, cinquième et septième dents 

(Fig. 22A). 
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Figure 20. Prémaxillaires attribués à Anoualerpeton unicus Gardner et al., 2003, Ksar Metlili (Oriental,  Maroc),  

Tithonien – Berriasien. A. MCM 187 (holotype), prémaxillaire droit d’Anoualerpeton unicus, en vues linguale (1) et 

labiale (2). B. MCM 667, prémaxillaire gauche attribué par erreur à Anoualerpeton unicus dans les années 1980,  

mais appartenant vraisemblablement à un archosaure indéterminé, en vues ventrale (1) et dorsale (2). 

 

 Comme chez les autres Albanerpetontidae, le processus nasal se projette dorsalement 

(MCM 668, MCM 669 ; Fig. 22A, B), a un contour triangulaire (MCM 668 ; Fig. 22A) et sa 

partie postérieure est biseautée (MCM 669 ; Fig. 22B1) pour permettre l’articulation avec le 

lacrimal. Les processus prémaxillaires latéral et dorsal sont proéminents (MCM 668), le premier 

formant une sorte d’ailette se projetant antérieurement, le second formant un plateau lingual 

antéroventralement au processus nasal. La pars palatinum forme elle aussi un plateau lingual qui 

se réduit postérieurement, avec une bordure linguale indentée antérieurement par la marge 

concave de la narine antérieure (MCM 668). La face externe du maxillaire est lisse et non 

ornementée, à l’exception de quelques foramens nourriciers épars sur la partie la plus antérieure 

(Fig. 22A2). Le processus prémaxillaire latéral est plus long que haut et il est arrondi distalement. 

Contrairement à la plupart des maxillaires d’Albanerpetontidae, y compris Anoualerpeton 

priscus, mais comme Anoualerpeton unicus, la partie dorsale de la pars palatinum adjacente au 
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processus nasal ne présente pas de petite lame osseuse servant au contact avec le lacrimal. 

Comme chez A. unicus, la face ventrale du processus prémaxillaire dorsal ne porte pas la ride 

transversale qui, du vivant de l’animal, était adossée à l’extrémité latérale du processus maxillaire 

du prémaxillaire. L’extrémité antérieure de la rangée dentaire porte plusieurs locus antérieurs au 

processus nasal (Fig. 22A). Tous ces caractères sont identiques à ceux décrits chez 

Anoualerpeton unicus (Gardner et al., 2003), découvert dans le site historique d’Anoual. Ces 

fragments de maxillaires sont par conséquent attribués à cette espèce. 

 Dentaire – Les dentaires étudiés ici sont typiques des Albanerpetontidae : ils présentent 

une convexité de l’arête occlusale du parapet dentaire en vue labiale ou linguale (Fig. 22F1, F3) ; 

l’os montre une nette courbure vers l’intérieur en vue dorsale (Fig. 22F2) ; le plateau dentaire est 

très large et peu haut ; la face labiale est lisse, mais présente une rangée de 5 à 6 foramens 

nourriciers dans la moitié la plus antérieure de l’os (Fig. 22F3) ; cette rangée marque la bordure 

supérieure d’une crête d’insertion musculaire qui s’étend antéropostérieurement le long des 

surfaces latéroventrale et ventrale de l’os, là où venait s’attacher le muscle intermandibulaire 

(cim : Fig. 22F3) ; un autre foramen s’ouvre juste sous la symphyse ; la face antérieure de la 

symphyse est verticale ; un peu plus postérieurement, la symphyse porte deux digitations 

symphysaires qui s’articulaient avec leurs équivalents sur l’autre mandibule, formant une jointure 

de type tenon-mortaise (Fig. 22F4) ; enfin, l’ouverture du canal de Meckel s’étend 

antérieurement jusque sous le premier quart de la rangée dentaire, mais il est fermé lingualement 

au-delà (cM : Fig. 22F1). 

Les dents situées à environ un tiers de distance de l’extrémité distale de la rangée dentaire 

sont nettement plus grandes que les dents voisines (Fig. 22F1). Cette hétérodontie et la courbure 

des marges occlusales ne sont communes qu’à Albanerpeton nexuosus du Crétacé supérieur 

d’Amérique du Nord et au genre Anoualerpeton. Elles différencient les spécimens de Ksar Metlili 

des autres espèces d’Albanerpeton, des genres Celtedens et Wesserpeton et d’un 

Albanerpetontidae encore indéterminé du site d’Angeac-Charente (Allain et al., in prep.). Parmi 

les dentaires inédits, le spécimen KM-B’-12, un dentaire gauche, est celui qui est le plus 

complet : long de 5,6 mm, il ne manque que la partie la plus postérieure (Fig. 22F). Bien que les 

dents ne soient pas toutes préservées, la rangée dentaire est complète : le spécimen présente 21 

dents (plus ou moins bien conservées), auxquelles il faut ajouter 14 locus, soit 35 dents en tout. 

Sur tous les spécimens, l’apex de la convexité de l’arête occlusale du parapet dentaire se situe aux 

alentours des dents 8 à 10, là où les dents sont les plus grandes (Fig. 22F1, F3), ce qui permet de 

les rapprocher d’Anoualerpeton unicus (Gardner et al., 2003). 
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Figure 21. Anoualerpeton unicus Gardner et al., 2003, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. MCM 

189, maxillaire gauche. A. Vue linguale. B. Vue labiale. 

 

 

. 
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 Frontaux – Au-delà des trois frontaux étudiés par Gardner et al. (2003), deux autres sont 

encore inédits dans le matériel de Ksar Metlili. Le spécimen KM-A2-7 (Fig. 23A) est presque 

complet (2,85 mm de longueur préservée et 2,47 mm de largeur préservée à la base ; le spécimen 

complet aurait sans doute mesuré 4 mm de long et 3 mm de large environ), il ne lui manque que 

le processus internasal, les parties distales des processus antérolatéraux et la partie la plus 

postérieure de la crête ventrolatérale gauche. Le spécimen MCM 671 (Fig. 23B), d’une taille 

équivalente (2,7 mm de long pour 2,55 mm de large à la base, pour ce qui est préservé ; le 

spécimen complet aurait pu mesurer 4,5 mm de long et 3,7 mm de large environ), est également 

très bien conservé, mais il lui manque le processus internasal et une plus grande partie postérieure 

de la crête ventrolatérale droite. Les processus antérolatéraux sont distincts du corps de l’os et 

pointent distalement (Fig. 23B). Les bords latéraux présentent, entre le processus antérolatéral et 

la marge orbitaire, une gouttière dans laquelle venait s’insérer l’extrémité postérieure du 

préfrontal (Fig. 23A3, B3). Ces spécimens ressemblent à ce que l’on peut observer chez 

Anoualerpeton et Celtedens, mais se différencient des frontaux d’Albanerpeton par leur contour 

rectangulaire ou en cloche en vues dorsale et ventrale (Fig. 23A, B ; Gardner et al., 2003). Les 

frontaux fusionnés sont relativement allongés, avec une longueur médiale supérieure ou égale à 

1,2 fois la largeur postérieure, comme chez Celtedens et Anoualerpeton, mais contrairement à 

Albanerpeton (Gardner et al., 2003). La face dorsale est ornementée de cupules d’érosion, 

formant des cellules peu profondes et de forme approximativement polygonale, délimitées par un 

réseau de rides basses, mais marquées (Fig. 23A1, B1). Comme chez Anoualerpeton unicus 

(Gardner et al., 2003), la face ventrale présente des crêtes ventrolatérales convexes ventralement 

ou biseautées en vue transversale (Fig. 23A2, B2). Ces crêtes sont relativement fines, puisque 

leur largeur à l’extrémité antérieure de la marge orbitaire (délimitée par l’extrémité postérieure de 

la gouttière recevant le préfrontal) vaut 0,4 fois celle de la bordure postérieure de l’os, entre les 

faces médiales des crêtes. 

 
◄ Figure 22. Anoualerpeton unicus Gardner et al., 2003, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A. 

MCM 668, fragment antérieur de maxillaire droit en vues linguale (1) et labiale (2). B. MCM 669, fragment de 

maxillaire droit en vues linguale (1) et labiale (2). C – D. Fragments de maxillaires (C : KM-A2-31 ; D : MCM 670) en 

vues linguale (1) et labiale (2). E. Tentative de reconstitution (composite) d’un maxillaire droit d’A. unicus sur la 

base des fragments MCM 668, MCM 669 et MCM 670 (symétrisé). F. KM-B’-12, dentaire gauche, en vues linguale 

(1), occlusale (2) et labiale (3) et détail de la zone symphysaire en vue linguale (4). cim = crête d’insertion 

musculaire ; cM = canal de Meckel ; d = digitation de la symphyse ; pn = processus nasal ; pp = pars palatinum ; ppd 

= processus prémaxillaire dorsal ; ppl = processus prémaxillaire latéral. 
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Postérieurement, la face médiale de chaque crête comporte une indentation pour recevoir un 

processus complémentaire du pariétal (Fig. 23A2, B2). Comme chez A. unicus encore, 

l’extrémité antérieure de la marge orbitaire est approximativement alignée avec le centre de l’axe 

antéropostérieur. 

 Autres éléments – Gardner et al. (2003) signalent la présence, dans les anciennes 

collections de Ksar Metlili, d’un pariétal, d’un articulaire, de quatre humérus, de 15 vertèbres 

dorsales, et de trois vertèbres caudales. Aucun de ces éléments n’a été figuré ni précisément décrit 

par Gardner et al. (2003), pour qui ils sont typiques des Albanerpetontidae et ne diffèrent pas 

significativement des autres spécimens connus. Ces spécimens sont aujourd’hui introuvables. 

Cependant, la révision du matériel des anciennes récoltes a permis d’isoler trois autres humérus, 

sept vertèbres dorsales, une vertèbre caudale ainsi qu’un atlas, qui sont décrits ci-après. 

 Les vertèbres dorsales (Fig. 23C) sont amphicœles. En vue ventrale, leur centrum a une 

forme de sablier, proche de ce qui est connu chez les salamandres (McGowan, 2002 ; Sweetman 

& Gardner, 2013 ; Fig. 23C), dont elles se différencient par des processus costaux à une seule 

tête, et non doubles comme chez les urodèles (Fox & Naylor, 1982 ; McGowan, 2002 ; Fig. 23C). 

Long de 0,8 à 1 mm, le centrum est étroitement resserré en son centre, les cotyles ont un contour 

circulaire et des bordures épaisses et le canal notochordal est continu antéropostérieurement 

(Sweetman & Gardner, 2013). Les vertèbres caudales (Fig. 23D) ont une morphologie 

sensiblement identique, si ce n’est qu’elles sont plus graciles et plus allongées dans le sens 

antéropostérieur. 

 Les anciennes collections comprennent aussi un atlas encore inédit dont seul l’arc neural 

est manquant (Fig. 23E). Le centrum mesure environ 1,4 mm de long pour 2 mm de large. Sa 

face antérieure, très similaire à celle des atlas de salamandres, porte un processus odontoïde (ou 

tubercule interglénoïde médian pour certains auteurs ; McGowan, 1998 ; Gardner, 1999b ; Fig. 
23E1) et deux cotyles antérieurs, permettant l’articulation avec le crâne et son mouvement dans le 

plan dorso-ventral. Il diffère toutefois de ce qu’on observe chez les salamandres par sa face 

postérieure, qui porte un cotyle postérieur (Fig. 23E2, E3) pour l’articulation avec l’axis, lequel 

ne possède pas d’arc neural. Ce complexe atlas-axis, unique chez les amphibiens, est 

caractéristique des Albanerpetontidae (McGowan, 1998), ce qui nous permet d’attribuer sans 

aucun doute possible ce spécimen à cette famille. Ce spécimen ressemble aussi à l’atlas des autres 

Albanerpetontidae par les caractéristiques suivantes (Seiffert, 1969 ; Estes & Hoffstetter, 1976 ; 

Estes, 1981 ; Estes & Sanchíz, 1982 ; Fox & Naylor, 1982 ; McGowan, 1996, 1998 ; Gardner, 

1999b ; Sweetman & Gardner, 2013) : un centrum court, plus large que long ; une surface 

articulaire en contact avec le crâne s’étendant des cotyles antérieurs jusque sur la surface ventrale 
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du processus odontoïde ; des cotyles antérieurs au contour réniforme en vue antérieure et à la face 

antérieure faiblement concave, presque plate ; un processus odontoïde en forme de gouttière en 

vue antérieure, large et aux bords latéraux rejoignant les marges dorsales des cotyles antérieurs ; 

une encoche sur la face ventrale du processus odontoïde séparant les bordures médiales des 

cotyles antérieurs ; et des marges dorsale et ventrale du cotyle postérieur très fortement creusées 

antérieurement. Comme pour tous les atlas connus d’Albanerpetontidae à l’exception d’une forme 

indéterminée du Jurassique moyen de France (Gardner, 1999b), aucun orifice notochordal n’est 

visible. Contrairement à Albanerpeton arthridion (Gardner, 1999b), aucun foramen n’est visible 

sur la face postérieure des cotyles antérieurs. Comme chez A. arthridion (Gardner, 1999b), 

Celtedens (S. E. Evans, obs. pers. ; Gardner et al., 2003) et Wesserpeton (Sweetman & Gardner, 

2013), on observe de profondes et fines gouttières transversales situées à la base des pédicelles de 

l’arc neural et immédiatement postérieurement à la marge dorsale des cotyles antérieurs, 

destinées à accueillir les premiers nerfs spinaux. Cela a également été observé chez 

Anoualerpeton priscus dans le Bathonien d’Angleterre (Gardner et al., 2003) : on peut donc faire 

l’hypothèse que son espèce-sœur décrite à Ksar Metlili possédait la même caractéristique et donc 

attribuer cet atlas à Anoualerpeton unicus. 

Le condyle distal de l’humérus (Fig. 23F) est sphérique, complètement ossifié et plus gros 

que l’épicondyle radial qui lui est adjacent (Sweetman & Gardner, 2013 ; Fig. 23F). Sous ce 

condyle se trouve une fosse cubitale de forme triangulaire et bien définie (Fig. 23F). Aucun 

foramen n’est observable à l’extrémité distale de cette fosse, contrairement à ce qui est connu 

chez d’autres espèces, notamment Albanerpeton inexpectatum (Estes & Hoffstetter, 1976), 

Wesserpeton evansae (Sweetman & Gardner, 2013) et un Albanerpetontidae indéterminé 

d’Angeac-Charente (Allain et al., in prep.). Le spécimen le mieux préservé et illustré ici mesure 2 

mm de long, ce qui représente probablement un peu moins de la moitié de la longueur totale de 

l’os. 

 

Discussion : Ces éléments ayant été trouvés isolés, la question de l’appartenance d’une partie de 

ces spécimens à une autre espèce qu’Anoualerpeton unicus peut se poser. Toutefois, tous ces 

éléments présentent des caractéristiques déjà signalées par Gardner et al. (2003) dans leur 

description des éléments rapportés à A. unicus. L’association des spécimens d’Albanerpetontidae 

décrits ici au sein d’une seule et même espèce, A. unicus, se justifie aussi par le fait qu’ils ont tous 

été collectés dans une même lentille fossilifère, d’extension restreinte (environ 200 m² ; 

Sigogneau-Russell et al., 1998). Enfin, il n’y a pas d’argument  morphologique justifiant qu’une 

partie de ce matériel puisse représenter une autre espèce : la taille des différents éléments est 
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relativement homogène et la forte différence de taille des dents de la région antérieure du dentaire 

par rapport aux autres se retrouve sur le maxillaire (Gardner et al., 2003). Quant aux variations de 

proportions, de robustesse et de forme entre les différents prémaxillaires et frontaux, elles se 

situent dans les limites de la variation intraspécifique attendue chez les Albanerpetontidae, 

d’après les comparaisons menées précédemment avec d’autres espèces (en particulier celles du 

genre Albanerpeton ; Gardner et al., 2003). 

 

 

Figure 23. Anoualerpeton unicus Gardner et al., 2003, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A, B. 

Frontaux (A : KM-A2-7 ; B : MCM 671) en vues dorsale (1), ventrale (2) et latérale droite (A3) et gauche (B3). C. MCM 

672, vertèbre dorsale en vue ventrolatérale. D. MCM 673, vertèbre caudale en vue ventrale. E. MCM 674, atlas, en 

vues antérieure (1), postérieure (2), ventrale (3) et dorsale (4). F. MCM 675, extrémité distale d’humérus droit en 

vue médiale. ca = cotyle antérieur ; cp = cotyle postérieur ; cv = crête ventrolatérale ; er = épicondyle radial ; fc = 

fosse cubitale ; g = gouttière ; im = indentation médiale ; pa = processus antérolatéral ; po = processus odontoïde. 

 

 Si Anoualerpeton unicus n’est pas le tétrapode le plus représenté d’un point de vue 

quantitatif dans la faune du synclinal d’Anoual, c’est l’un des mieux représentés en termes de 

diversité des éléments anatomiques, si ce n’est le mieux représenté. En effet, beaucoup d’autres 

taxons de tétrapodes, au premier rang desquels les crocodyliformes, sont représentés par un 
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nombre bien plus important de spécimens, mais ne présentent qu’une faible diversité de pièces 

anatomiques et ne sont le plus souvent représentés que par des dents (crocodyliformes, 

ptérosaures, dinosaures, mammifères, etc.) et/ou des structures dermiques (ostéodermes de 

crocodyliformes, plaques de tortues, etc.). À l’inverse, A. unicus est représenté par une diversité 

d’éléments crâniens et axiaux. La bonne représentation de cette espèce pourrait s’expliquer par sa 

présence en proportion importante dans la paléocommunauté : ainsi, même si les os d’amphibiens 

sont sujets à une destruction plus importante et à un transport plus important du fait de leur 

fragilité et de leur faible densité, leur présence initiale en grande quantité favoriserait la 

préservation d’une plus grande diversité d’éléments anatomiques. Cela est de plus cohérent avec 

le milieu d’eau douce de Ksar Metlili, qui favorise de fait l’abondance et donc la préservation des 

espèces dulçaquicoles. Enfin, il est probable que ces animaux n’aient été que peu ou pas sujet au 

transport, ce qui se vérifie par l’absence d’érosion des fossiles. Cette espèce serait ainsi 

subautochtone, ce qui expliquerait sa présence plus importante, quand les autres seraient 

parautochtones. 

 Cette espèce est endémique à Ksar Metlili. En revanche, il faut noter que le genre 

comprend une autre espèce, An. priscus, dans le Jurassique moyen (Bathonien) d’Angleterre. 

L’extension stratigraphique du genre ne permet pas d’apporter des précisions sur l’âge du site, 

mais sa présence en Angleterre est intéressante d’un point de vue paléobiogéographique 

puisqu’elle suppose un événement de dispersion trans-téthysien ou un héritage pangéen vicariant, 

comme nous le verrons dans le Chapitre V. 

 

Albanerpetontidae gen. et sp. indet. 
Fig. 24A-B 

 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA 2. 

Matériel rapporté : GEA 2-21, frontal incomplet (Fig. 24A) ; GEA 2-22, prémaxillaire 

incomplet (Fig. 24B). 

 
Description : Ces spécimens ont été signalés et décrits par Haddoumi et al. (2016). Le spécimen 

GEA 2-21 (Fig. 24A) correspond à la partie postérieure d’un frontal dont les bordures postérieure 

et gauche sont endommagées. Sa largeur postérieure est de 2,7 mm et sa longueur médiale 

préservée est de 1,47 mm. Comme chez tous les Albanerpetontidae, il s’agit d’un os unique qui 

s’étrécit vers l’avant. Sa face dorsale (Fig. 24A1), plate, porte une ornementation constituée de 

cupules d’érosion, de forme approximativement polygonale, irrégulières et délimitées par des 
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rides basses, mais bien définies ; le fond des cupules est plat et montre de petites perforations. 

Ces cupules sont plus grandes que ce que l’on peut observer chez toutes les autres espèces de la 

famille. Cette ornementation ne se distingue qu’en lumière rasante, du fait de la faible hauteur des 

rides délimitant les cupules. Sur la face ventrale (Fig. 24), on observe une fine et basse ride 

sagittale qui s’étend sur toute la longueur du spécimen, ainsi que de larges crêtes ventrolatérales. 

 Le prémaxillaire GEA 2-22 (Fig. 24B) est incomplet, mais la partie ventrale de la pars 

dorsalis et la partie médiane de la pars dentalis sont préservées (Fig. 24B1). Il mesure 1,04 mm 

dans plus grande largeur pour 0,93 mm de longueur médiale. Il n’y a pas de trace de suture 

sagittale. La face labiale (Fig. 24B2) présente quelques foramens nutritifs, mais pas 

d’ornementation. En face linguale (Fig. 24B1), la pars palatinum est discernable, mais sa marge 

est brisée. Un épais pilier interne vertical est notable sur la face linguale de la pars dorsalis et 

sépare deux dépressions, l’une remplie de sédiment à gauche et un orifice suprapalatal de forme 

elliptique, presque circulaire, à droite. Cet orifice suprapalatal est situé contre la ride sagittale et 

contre la pars palatinum et s’ouvre postéro-ventralement. Les bases de dents, seules parties 

préservées de la denture, montrent que les dents étaient pleurodontes, fines et étroitement 

espacées. 

 

Discussion : Haddoumi et al. (2016) ont rapproché le prémaxillaire GEA 2-22 du « type gracile » 

proposé par Gardner (2002) dans son étude des relations phylogénétiques à l’intérieur du genre 

Albanerpeton. Cependant, la seule synapomorphie qui soutient ce clade d’Albanerpeton du type 

« gracile » selon Gardner (2002), c’est le contour triangulaire ou en forme de fente de l’orifice 

suprapalatal. La forme elliptique de cet orifice sur le spécimen de Guelb el Ahmar va donc à 

l’encontre d’un rapprochement avec ce « type gracile ». Chez les Albanerpetontidae, les os les 

plus diagnostiques aussi bien au niveau générique que spécifique sont les frontaux et les 

prémaxillaires (Fox & Naylor, 1982 ; McGowan & Evans, 1995 ; Gardner, 2000, 2002 ; 

McGowan, 2002 ; Gardner et al., 2003 ; Venczel & Gardner, 2005 ; Sweetman & Gardner, 2013 ; 

Matsumoto & Evans, 2018), dont nous disposons ici. La comparaison avec les deux espèces 

d’Anoualerpeton, A. unicus dans le Jurassique-Crétacé de Ksar Metlili (voir ci-dessus) et A. 

priscus dans le Jurassique moyen d’Angleterre (Gardner et al., 2003), présente un intérêt 

particulier, l’une des deux espèces ayant été découverte dans une localité proche et l’autre étant 

de même âge que le spécimen étudié ici. L’ornementation du frontal, la position de l’orifice 

suprapalatal du prémaxillaire, la plus grande largeur des frontaux, mais aussi la nature impaire du 

prémaxillaire (déduite de l’absence de suture sagittale), permettent de distinguer le spécimen 

GEA 2-22 de ces deux espèces. De plus, l’ornementation des frontaux et la position de l’orifice 
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suprapalatal du prémaxillaire distinguent aussi ce spécimen de tous les autres Albanerpetontidae 

connus. Haddoumi et al. (2016) ont donc fait l’hypothèse que l’Albanerpetontidae de Guelb el 

Ahmar puisse représenter une nouvelle espèce. Toutefois, le peu de matériel disponible ne permet 

ni de le nommer ni de le placer dans une analyse phylogénétique. Il est l’un des plus anciens 

albanerpétontidés connus, avec Anoualerpeton priscus en Grande-Bretagne et une espèce 

indéterminée de France (Gardner & Böhme, 2008), et l’une des deux seules espèces 

gondwaniennes du clade, avec A. unicus. 

 La présence d’une espèce d’Albanerpetontidae dans le Bathonien de GEA, site 

géographiquement proche de celui de KM, soulève la question d’une éventuelle appartenance à 

un même clade des espèces de KM et de GEA. L’occurrence d’une espèce d’Albanerpetontidae à 

GEA indique que cette famille était déjà présente en Afrique dès le Jurassique moyen au moins. 

Or, on connaît dans le Bathonien d’Angleterre l’espèce Anoualerpeton priscus, espèce sœur de 

celle du Jurassique – Crétacé de KM, Anoualerpeton unicus, laquelle est morphologiquement très 

proche des espèces d’Albanerpetontidae laurasiatiques. On peut donc imaginer que l’espèce de 

GEA et A. priscus aient évolué, par vicariance, à partir d’un ancêtre commun établi en Europe et 

en Afrique avant le Jurassique moyen, ou ayant migré en Afrique depuis l’Europe, et que l’espèce 

A. unicus soit un représentant plus tardif de ce clade. 

 

?CAUDATA Scopoli, 1777 

Famille indéterminée 

 

?Caudata gen. et sp. indet. 
Fig. 24C 

 
Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA 2. 

 

Matériel rapporté : GEA 2-29, fragment de dentaire (Fig. 24C). 

 
Description : Les Caudata ne sont connus que par un seul spécimen dans le synclinal d’Anoual, 

signalé par Haddoumi et al. (2016). Il s’agit d’un petit fragment (1,88 mm de long pour 1,64 mm 

de haut) de la portion antérieure d’un dentaire (Fig. 24C), en arrière de la symphyse mais en 

avant de l’extrémité antérieure du canal de Meckel. La face labiale est convexe et ornementée de 

petites dépressions circulaires, à l’exception de la pars dentalis, complètement lisse (Fig. 24C1). 

Celle-ci représente environ un tiers de la hauteur totale de l’os en vue linguale. Aucune dent 
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complète n’est préservée, mais la base de trois d’entre elles montre qu’elles étaient pleurodontes 

et cylindriques (Fig. 24C2). Le plateau sous-dentaire est large et concave dorsalement (Fig. 
24C3). Ventralement à ce plateau, la surface médiale du dentaire est légèrement inclinée vers la 

face labiale, sans trace de gouttière ou de canal (Fig. 24C3). 

 

 

Figure 24. Albanerpetontidae et ?Caudata de Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien supérieur. A. GEA2-21, 

frontal d’Albanerpetontidae gen. et sp. indet. en vues dorsale (1) et ventrale (2). B. GEA2-22, prémaxillaire 

d’Albanerpetontidae gen. et sp. indet. en vues linguale (1) et labiale (2). C. GEA2-29, fragment de dentaire 

de ?Caudata gen. et sp. indet. en vues labiale (1) et linguale (2) et contour de la section (3). Modifié d’après 

Haddoumi et al., 2016. cv = crête ventrolatérale ; os = orifice suprapalatal ; pde = pars dentalis ; pdo = pars dorsalis ; 

pi = pilier interne ; pp = pars palatinum ; rs = ride sagittale. 

 

Discussion : La robustesse de la section transverse, la faible hauteur de la pars dentalis en regard 

de la hauteur totale de l’os et le large plateau sous-dentaire sont des caractéristiques que l’on 

retrouve dans la région post-symphysaire du dentaire des salamandres basales telles qu’Urupia, 

dans le Bathonien de Sibérie occidentale (Skutschas et al., 2005 ; Skutschas & Krasnolutskii, 

2011), et chez les cryptobranchoïdes ( ?Bathonien – Présent, Vasilyan et al., 2013), comme l’ont 

déjà souligné Haddoumi et al. (2016). Chez les cryptobranchoïdes, l’os est spongieux et présente 

des cavités, ce qui n’est pas le cas chez Urupia et chez le spécimen de GEA, où aucune cavité 

n’est présente en section transverse. 
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 On ne connaît que très peu de fossiles de salamandres au Jurassique, et tout 

particulièrement dans le Gondwana où aucun fossile de Caudata n’est rapporté avant le Crétacé. 

Deux autres dentaires de Caudata sont connus dans le Bathonien, Marmorerpeton en Grande-

Bretagne (Evans et al., 1988) et Kokartus au Kirghizistan (Skutschas & Martin, 2011). Le 

spécimen GEA 2-29 diffère de Marmorerpeton par sa pars dentalis nettement moins haute et par 

l’absence de gouttière horizontale sur la face labiale du dentaire. Il diffère également de Kokartus 

par l’étendue du canal de Meckel, qui atteint la symphyse chez Kokartus mais pas chez GEA 2-

29, et par l’ornementation en rides parallèles sur la face labiale de Kokartus. 

 Ces similitudes avec Urupia et les cryptobranchoïdes suggèrent une attribution du 

spécimen aux Caudata. Toutefois, la nature fragmentaire du spécimen nécessite de considérer 

cette attribution comme provisoire. S’il s’agit réellement d’une salamandre, alors GEA 2-29 est 

l’un des plus anciens représentants du groupe, ainsi que la plus ancienne salamandre d’Afrique et 

l’unique salamandre gondwanienne connue au Jurassique. 

 

ANURA Fischer von Waldheim, 1813 

Famille ALYTIDAE Fitzinger, 1843 (= DISCOGLOSSIDAE Günther, 1859) 

Genre aff. ENNEABATRACHUS Evans & Milner, 1993 

 

aff. Enneabatrachus sp. Evans & Milner, 1993 

Fig. 25 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Matériel rapporté : 13 ilions (MCM 59, 60, 676 et spécimens non répertoriés ; Fig. 25A, B) ; 2 

prémaxillaires (MCM 62, 63) ; 3 maxillaires (MCM 64, 65, 66) ; 2 atlas (MCM 79, 80) ; 5 

vertèbres sacrées (MCM 83, 84, 677–679 ; Fig. 25C) ; 8 vertèbres présacrées (MCM 78, 87, 

206, 207, 680 ; Fig. 25D) ; 2 scapulas (MCM 93, 94). 

 
Description : Jones et al. (2003) ont décrit, dans l’ancien matériel de Ksar Metlili, des ilions 

d’anoures très semblables à ceux des Alytidae (= Discoglossidae) tels que caractérisés par Estes 

& Sanchíz (1982) et Sanchíz (1998), par la présence d’un large tubercule dorsal ovoïde et d’un 

processus ascendant développé. Ils les ont rapprochés de genres connus au Jurassique et au 

Crétacé (Enneabatrachus, Eodiscoglossus, Paradiscoglossus, Wealdenbatrachus Scotiophryne et 

une forme japonaise non nommée). Selon Jones et al. (2003), les spécimens de Ksar Metlili 
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seraient très proches de ce qui est connu chez Enneabatrachus hechti, dans le Jurassique 

supérieur de la Formation Morrison (Evans & Milner, 1993), par la forme générale en lame, la 

position et la taille du tubercule supérieur, l’absence de fosse supra-acétabulaire, la forme 

arrondie de l’acétabulum et l’extension du bord ventral de l’acétabulum. Certaines différences, à 

savoir l’absence de tubérosité interiliaque chez E. hechti, le plus grand degré d’extension de la 

bordure ventrale de son acétabulum et une plus grande extension dorsale du tubercule supérieur, 

formant une proéminence dorsale distincte qui ne se retrouve pas sur les spécimens d’Anou al, 

empêchent toutefois de certifier l’attribution de ces derniers à cette espèce en particulier, d’où une 

identification en nomenclature ouverte comme aff. Enneabatrachus sp. Certains spécimens issus 

des récoltes des années 1980 encore inédits et pouvant être rattachés à ce taxon sont décrits ci-

après. 

 Ilions – En sus des spécimens déjà décrits par Jones et al. (2003) (MCM 59, MCM 60 ; 

Fig. 25A), le matériel inédit des années 1980 comprend un ilion droit incomplet (MCM 676 ; 3,6 

mm de long ; Fig. 25B) dont manquent l’extrémité antérieure et une partie du processus 

ascendant. La présence d’un tubercule dorsal bien développé (Fig. 25B), dont la base est bien 

distincte de la crête dorsale, permet de faire le rapprochement avec les Alytidae. La crête dorsale 

(cd, Fig. 25B1) est peu marquée et il n’y a pas de fosse supra-acétabulaire. L’acétabulum est peu 

profond, le processus descendant semble avoir été développé (Fig. 25B2). Tout au long de sa 

longueur, la lame iliaque est toujours au moins aussi large que la moitié de la largeur basale, entre 

les parties restantes des processus ascendants et descendants. Elle est de section ovoïde.  Ces 

caractères, tout comme la forme en lame de l’os, la forme arrondie de l’acétabulum, la grande 

extension de la bordure ventrale de l’acétabulum et le tubercule supérieur proéminent, rappellent 

fortement les spécimens décrits par Jones et al. (2003) discutés ci-dessus. Le processus ascendant 

n’atteint pas l’extension décrite par ces auteurs mais il reste bien développé. Le tubercule 

interiliaque n’est pas clairement visible, il est probablement manquant ou très peu développé, ce 

qui pourrait encore plus rapprocher ce spécimen inédit d’Enneabatrachus hechti. Le tubercule 

dorsal est également plus marqué encore que chez les spécimens décrits précédemment, il s’étend 

au-delà de la marge dorsale de l’os et forme une proéminence dorsale distincte, ce qui rapproche 

également ce spécimen d’E. hechti. Toutefois, la nature fragmentaire de cet ilion et l’absence 

d’autres spécimens incitent à conserver l’identification en nomenclature ouverte, aff. 

Enneabatrachus sp. 

 Vertèbres sacrées – Un fragment d’arc neural (MCM 679), court, large et robuste (2 mm 

de long pour 4 mm de largeur préservée ; Fig. 25C) est prudemment identifié comme appartenant 

à une vertèbre sacrée, du fait de sa lamine dorsale épaisse mais peu développée en hauteur et du 
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processus transverse cylindrique robuste et orienté postérieurement qu’il porte. La nature 

fragmentaire de ce spécimen ne permet pas de s’appuyer sur des caractères tels que la forme et le 

nombre des condyles antérieurs et postérieurs ou la taille des prézygapophyses, mais la forme 

générale rappelle la vertèbre sacrée du « Type 1 », c’est-à-dire aff. Enneabatrachus sp., figurée 

par Jones et al. (2003, fig. 6A-D), c’est pourquoi nous proposons cette attribution pour ce 

spécimen, qui doit toutefois être considérée avec prudence. Le spécimen KM-A2-29 (non figuré), 

bien que plus petit, présente la même morphologie, avec le même type de processus transverse et 

la même lamine dorsale épaisse, mais peu développée. Là encore, le spécimen est trop 

fragmentaire pour observer les condyles ou les zygapophyses, mais la forme générale, identique à 

celle du spécimen précédent, suggèrent une identification prudente au taxon aff. Enneabatrachus 

sp. Deux autres fragments d’arc neuraux issus des anciennes collections, portant chacun une large 

prézygapophyse et la partie proximale d’un processus transverse cylindrique et orienté 

postérieurement, sont également rapportés à ce taxon. 

 Vertèbres présacrées – Trois centra amphicœles, plus larges que longs (environ 1,5 mm 

de long pour 1,8 mm de large) avec des lamines neurales courtes et plates (Fig. 25D) montrent 

une grande ressemblance avec les spécimens figurés par Jones et al. (2003, fig. 7A-F) et 

identifiées comme aff. Enneabatrachus sp. 

 

Discussion : Les vertèbres sacrées et présacrées discutées ici sont déterminées aff. 

Enneabatrachus sp. par similitude avec les spécimens figurés par Jones et al. (2003). Cependant, 

l’identification de ces auteurs était déjà provisoire et spéculative pour ces éléments, et la nature 

fragmentaire des éléments présentés ci-dessus ne permettent pas de repérer les caractères 

nécessaires à l’identification taxonomique ; seule la morphologie générale suggère cette possible 

attribution. 
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Figure 25. aff. Enneabatrachus sp., Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A. MCM60, ilion gauche, 

en vues médiale (1) et latérale (2). B. MCM 676, ilion droit, en vues médiale (1) et latérale (2). C. MCM 679, vertèbre 

sacrée, en vues dorsale (1) et ventrale (2). D. MCM 680, vertèbre présacrée, en vues ventrale (1) et dorsale (2). ac = 

acétabulum ; cd = crête dorsale ; pasc = processus ascendant ; pdes = processus descendant ; td = tubercule dorsal. 

 

 

 



- 85 - 

 

cf. Alytidae gen. et sp. indet. 

Fig. 26 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’. 

 

Matériel rapporté : KM-B’-18, 15 vertèbres présacrées (Fig. 26A) ; KM-D1-25 [5], 3 vertèbres 

présacrées (Fig. 26B). 

 
Description : 18 vertèbres incomplètes sont rapprochées des Alytidae. Malgré leur mauvaise 

préservation, cette attribution se base sur leur nature opisthocœle, sur leur morphologie basse, 

plus large que longue, et surtout sur la présence de processus transverses robustes, orientés vers 

l’arrière, relativement courts et s’élargissant distalement (Fig. 26), ce qui rappelle les Alytidae. 

Toutefois, cette identification doit être considérée avec prudence, c’est pourquoi nous préférons 

ici une nomenclature ouverte. 

 

 

Figure 26. cf. Alytidae de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Vertèbres présacrées. A. KM-B’-18. 

B. KM-D1-25 [5]. Vues dorsale (1) et ventrale (2). 
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MESOBATRACHIA Laurent, 1979 

Famille indéterminée 

Genre AYGROUA Jones et al., 2003 

 

Aygroua anoualensis Jones et al., 2003 

Fig. 27 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Holotype : MCM 183, extrémité proximale d’ilion droit (Fig. 27A). 

 

Matériel rapporté : 1 vertèbre sacrée (MCM 85 ; Fig. 27B) ; 5 vertèbres présacrées (MCM 77, 

86, MCM 208-210) ; 2 atlas (MCM 81, 82) ; 2 scapulas (MCM 95, 96) ; 10 ilions (MCM 57, 681, 

8 non numérotés ; KM-B’-15 ; Fig. 27C, D) ; 1 prémaxillaire (MCM 61) ; 3 maxillaires (MCM 

67-69). 

 

Diagnose émendée : Anoure de petite taille dont l’ilion présente les caractéristiques suivantes : 

une lame iliaque avec une crête dorsale très développée ; une proéminence dorsale développée, 

mais qui ne se distingue pas de la crête dorsale par un petit bourrelet osseux à sa  base et ne 

formant donc pas un tubercule ; acétabulum asymétrique, avec une bordure ventrale évasée, 

visible en vue médiale et masquant latéralement le processus descendant  ; une tubérosité 

interiliaque renforcé par un contrefort médial ; Addendum M. Lasseron –  lame iliaque séparée de 

la région acétabulaire par une constriction nette et marquée. 

 
Description : La plupart de ces spécimens, à l’exception des spécimens MCM 681 et KM-B’-15, 

ont déjà été décrits et discutés pas Jones et al. (2003). L’holotype MCM 183 (Fig. 27A) ainsi 

qu’une vertèbre sacrée (MCM 85 ; Fig. 27B) sont refigurés, mais nous ne décrivons donc ici que 

les deux spécimens encore inédits. Le premier spécimen inédit, MCM 681, est un ilion droit 

incomplet (Fig. 27C), issu des anciennes récoltes, de petite taille (4, 7 mm de longueur préservée) 

et dont manquent l’extrémité antérieure et le processus descendant. À l’extrémité postérieure, la 

face médiale est manquante au niveau où se trouve l’acétabulum sur l’autre face. La crête dorsale 

de la lame iliaque est très prononcée (Fig. 27C1). Une proéminence dorsale relativement 

prononcée est présente sur la crête dorsale, mais ne forme pas de réelle tubérosité à la base bien 

distincte de la crête dorsale, contrairement au spécimen d’aff. Enneabatrachus sp. décrit plus 
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haut. La partie antérieure d’un contrefort relativement marqué est visible en vue médiale ; 

incomplet, il aurait pu porter sur sa partie postéroventrale la tubérosité interiliaque. L’acétabulum, 

bien qu’incomplet, semble avoir été asymétrique, avec une partie dorsale relativement aplatie ; 

l’orientation de ce qu’il reste de sa bordure ventrale laisse supposer qu’elle aurait pu s’évaser et 

masquer le processus descendant (Fig. 27C2). Le processus ascendant est proéminent, mais peu 

étendu. Ces caractères rappellent Aygroua anoualensis, tel qu’il a été décrit par Jones et al. 

(2003), et nous rattachons donc cet ilion à cette espèce. 

Le second spécimen inédit est un ilion gauche incomplet (KM-B’-15 ; Fig. 27D), plus 

gros (7 mm de long) dont manquent la partie antérieure de la lame iliaque, le processus ascendant 

et une partie du processus descendant. Comme précédemment, la crête dorsale est très prononcée 

(Fig. 27D1). La proéminence dorsale est cassée, mais sa base laisse supposer qu’il s’agissait 

d’une structure bien prononcée ; cette base ne se distingue pas du reste de la crête dorsale par une 

tubérosité, ce qui laisse penser qu’il n’y avait pas de véritable tubercule non plus sur ce spécimen. 

L’acétabulum est arrondi et large (Fig. 27D2). Comme chez Aygroua anoualensis, la lame iliaque 

est séparée de la région de l’acétabulum par une constriction marquée. Le processus ascendant 

semble avoir été peu développé. La partie postérieure de la face médiale est masquée par la 

matrice, ce qui ne permet pas de confirmer la présence d’un contrefort portant un processus 

interiliaque bien développé, mais la combinaison des caractères précédemment cités justifie une 

identification à l’espèce Aygroua anoualensis. 

 

Discussion : Il est difficile de placer Aygroua dans un clade d’anoures particulier. En effet, son 

ilion diffère de celui de la plupart des Alytidae par plusieurs caractéristiques (forme de la lame 

iliaque, présence d’une proéminence dorsale mais pas d’un véritable tubercule ovoïde, processus 

ascendant peu développé ; Jones et al., 2003) et ressemble à ce qu’on peut observer chez certains 

pipimorphes (Palaeobatrachidae et Pipidae). Il diffère également de ce qui est connu chez les 

pélobatoïdes. Les maxillaires et prémaxillaires décrits par Jones et al. (2003) pourraient être 

rapportés aux pipimorphes ou aux Megoprhyinae. Les vertèbres attribuées à des juvéniles 

d’Aygroua ont une morphologie proche de celle des Mesobatrachia, celles considérées comme 

appartenant à des adultes ressemblent à celles des pelobatoïdes, des pipimorphes 

palaeobatrachidés et des Neobatrachia. Jones et al. (2003) en concluent qu’Aygroua anoualensis 

appartiendrait aux Mesobatrachia, proche des pélobatoïdes, des pipimorphes ou des 

palaeobatrachidés ayant divergé le plus anciennement. 

 

 



- 88 - 

 

 

 

 

Figure 27. Aygroua anoualensis Jones et al., 2003, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A. MCM 

183 (holotype), ilion droit, en vues médiale (1) et latérale (2). B. MCM 85, vertèbre sacrée, en vues ventrale (1) et 

dorsale (2) C. MCM 681, ilion droit, en vues médiale (1) et latérale (2). D. KM-B’-15, ilion gauche, en vues médiale 

(1) et latérale (2). pasc = processus ascendant. 
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Famille indéterminée 

 

Anura gen. et sp. indet. 

Fig. 28 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-D1. 
 

Matériel rapporté : 2 ilions (KM-A1-57 [2] ; Fig. 28A, B) ; 43 vertèbres (KM-A1-15, KM-A1-

51 [6], KM-B’-17, KM-B’-27, KM-B’-85, KM-D1-25 [5] ; Fig. 28C, D) ; 7 urostyles (MCM 88-

92, KM-B’-86 [2], KM-D1-25 [6] ; Fig. 28E, F) ; 4 radio-ulnas (MCM 98, KM-A1-51 [1], KM-

A2-2 ; Fig. 28G, H) ; 3 tibio-fibulas (MCM 73, MCM 100, KM-B’-86 [1] ; Fig. 28I) ; 2 

zeugopodes non identifiés (KM-A1-51 [4], KM-D1-25 [3]) ; 2 fémurs (MCM 99, KM-A2-4 ; Fig. 
28J) ; 2 scapulas (KM-B’-16, KM-D1-25 [1] ; Fig. 28K) ; 3 coracoïdes (KM-A2-3, KM-A2-5, 

KM-D1-25 [2]) ; 2 phalanges (KM-A1-51 [3]) ; 1 humérus (MCM 97) ; 4 angulosplénials (MCM 

70-72, MCM 74). 

 
Description : Parmi les fossiles d’anoures de Ksar Metlili, plusieurs éléments sont trop 

incomplets (ilions, vertèbres) ou ne sont pas assez diagnostiques (car morphologiquement 

homogènes chez beaucoup d’espèces ; urostyles, os longs, scapulas, coracoïdes) pour être 

rattachés à un taxon en particulier. Plusieurs de ces fossiles ont déjà été figurés et décrits par 

Jones et al. (2003) ; ils ne sont pas rediscutés ici et nous nous attachons à décrire le matériel 

encore inédit. 

 Ilions – Deux extrémités postérieures d’ilions sont rassemblées sous le numéro KM-A1-51 

(2/7). L’un (Fig. 28A) est un ilion droit et ne consiste qu’en la partie postérieure de la lame 

iliaque, juste avant l’acétabulum (1,85 mm de longueur préservée). Il présente une proéminence 

dorsale qui ne semble pas former de véritable tubercule supérieur ovoïde, ce qui le distingue des 

Alytidae et rappelle les pipimorphes. Toutefois, la nature fragmentaire de ce spécimen ne permet 

pas d’observer d’autres caractères qui pourraient confirmer une quelconque attribution. Le second 

(Fig. 28B), plus gros (3,6 mm de long), est un ilion gauche et présente lui aussi une proéminence 

dorsale, mais pas de véritable tubercule. La crête dorsale est développée, et la lame iliaque est 

séparée de la zone acétabulaire par une constriction, comme chez Aygroua anoualensis. La face 

externe et donc l’acétabulum ne sont pas observables, car recouverts de matrice, il est donc 

impossible de connaître la forme et l’extension de la bordure ventrale de l’acétabulum qui aurait 
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pu appuyer cette identification, c’est pourquoi, par manque de caractères observables, nous 

attribuons cet ilion à un anoure indéterminé. 

 Vertèbres – De nombreux fragments de vertèbres, non identifiables, sont présents dans le 

matériel de Ksar Metlili. Une vertèbre plus complète (KM-B’-17 ; Fig. 28C), dont il manque 

seulement une partie du centrum et des processus transverses (Fig. 28C1), présente une 

morphologie trapue, plus large que longue (4,12 x 0,95 mm), avec une lamine dorsale basse, mais 

marquée (Fig. 28C2), plus haute postérieurement qu’antérieurement. Les processus transverses 

sont droits et plats, le canal neural est haut et large (Fig. 28C3). Sans plus de caractères, nous 

considérons ce spécimen comme Anura indet. Sept autres vertèbres, de très petite taille (2,15 à 3 

mm de large), possiblement opisthocœles, pourraient appartenir à un anoure juvénile ou à une 

espèce néoténique. En effet, aucune de ces vertèbres n’est entièrement formée, le canal neural est 

large et l’arc neural n’est pas encore formé, ce qui rappelle les observations faites sur l es 

amphibiens néoténiques actuels (J.-C. Rage, comm. pers., Mars 2017 ; Fig. 28D). 

 Urostyles – Un urostyle incomplet (KM-B’-86 [2], 5 mm de long ; Fig. 28E) ainsi que 

l’extrémité antérieure d’un possible autre urostyle (KM-D1-25 [6], 2,9 mm de long ; Fig. 28F) 

sont identifiés dans le matériel de KM.  Le spécimen KM-B’-86 est long et droit, sans trace d’une 

crête dorsale (crista dorsalis ou carina dorsalis) ni de crêtes latérales (lamina horizontalis) 

distinctes. L’extrémité antérieure est légèrement plus large que le reste de l’os et présente en face 

dorsale deux petits tubercules latéraux, correspondants à des processus transverses vestigiaux 

extrêmement réduits, ainsi qu’un petit foramen au centre (Fig. 28E1). Ces processus transverses 

sont plus développés chez le spécimen KM-D1-25 [6] (Fig. 28F1), qui présente en face ventrale 

un autre petit tubercule au milieu d’un sillon peu profond et restreint à cette zone antérieure (Fig. 
28F2). Sur les deux spécimens, la partie la plus antérieure n’est pas suffisamment préservée pour 

avoir des informations fiables sur la forme de la fosse condyloïde. Par l’absence de crêtes dorsale 

et latérales, ces urostyles diffèrent de trois morphotypes déjà décrits par Jones et al. (2003) dans 

les anciennes collections du site. L’absence de crête dorsale rappelle les « Archaeobatrachia » 

(Prasad & Rage, 2004), et la taille réduite des processus transverses ressemble à ce que l’on peut 

trouver chez les Gobiatidae ou les Alytidae (Roček & Nessov, 1993), ces derniers étant connus 

par ailleurs à Ksar Metlili (voir ci-dessus). Ces spécimens ne portent cependant pas de caractères 

diagnostiques permettant de les attribuer avec précision et sont donc identifiés comme Anura 

indet. 

 Os longs – Un certain nombre d’os longs, plus ou moins fragmentaires, peuvent être 

attribués à des anoures parmi les spécimens de Ksar Metlili. On trouve ainsi des zeugopodes 

fusionnés, radio-ulnas et tibio-fibulas, os qui sont caractéristiques des anoures. Ce sont des os 
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plutôt communs dans le registre fossile, mais ils sont morphologiquement uniformes chez les 

différentes espèces d’anoure et ne peuvent donc fournir que peu voire pas d’informations 

taxonomiques (Roček et al., 2010). Deux spécimens de Ksar Metlili peuvent être identifiés sans 

ambiguïté comme radio-ulnas : le spécimen KM-A1-51 (Fig. 28G) correspond à l’extrémité 

proximale d’une radio-ulna gauche (1,8 mm de long) et KM-A2-2 (Fig. 28H) à une radio-ulna 

gauche également (3,44 mm de long). Le processus olécrânien de l’ulna et la cavité glénoïde 

recevant la tête de l’humérus sont bien visibles chez KM-A1-51 (Fig. 28G). Le spécimen KM-

A2-2 est presque complet, à l’exception du processus olécrânien et de l’extrémité distale, 

manquants. La fusion du radius et de l’ulna est très prononcée au niveau de la diaphyse. Le sillon, 

ou sulcus, qui les sépare est très marqué dans la partie distale mais peu visible dans la partie 

proximale (Fig. 28H). Sur la face latérale, un petit foramen nutritif est visible sur ce sillon juste 

sous l’extrémité proximale, un autre se situe juste au-dessus de la diaphyse. Quelques tibio-

fibulas sont également connues à Ksar Metlili. Le spécimen KM-B’-86 [1] (Fig. 28I) correspond 

ainsi à l’extrémité proximale d’une tibio-fibula droite (3,86 mm de long) dont la crête tibiale 

(soulignée ici pour être plus visible ; Fig. 28I) est préservée et permet de l’identifier comme telle. 

 Parmi les os longs identifiables anatomiquement, on trouve également un fémur (KM-A2-

4 ; Fig. 28J) presque complet (5,3 mm de long), dont manque l’extrémité distale. Sa courbure 

sigmoïde est typique d’un fémur d’anoure (Jenkins & Shubin, 1998). La crista femoris n’est que 

peu marquée, seul un très léger sillon sur la face ventrale, plus visible en lumière rasante, permet 

de la distinguer (Fig. 28J2). 

 Quelques phalanges peu ossifiées sont identifiées comme appartenant à des anoures, sans 

certitude. 

 Scapulas – Deux scapulas d’anoure, d’environ 3,5 mm de long, sont connues dans le 

matériel du synclinal d’Anoual, les spécimens KM-B’-16 (non figuré) et KM-D1-25 [1] (Fig. 
28K). Ces os plats sont reconnaissables à leur processus acromial, dont seule la base est préservée 

chez chacun de ces spécimens. Le plancher de la cavité glénoïde est conservé (Fig. 28K1). Les 

marges antérieure et postérieure se resserrent au niveau du centre de l’os, lui donnant une forme 

en sablier caractéristique. Ces os ne sont que rarement étudiés et intégrés dans les diagnoses et 

descriptions, ce qui rend difficile leur attribution taxonomique. 

  



- 92 - 

 

 

 

Figure 28. Anoures de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Anura gen. et sp. indet. A. KM-A1-57 

[1], fragment d’ilion droit en vue latérale. B. KM-A1-57 [2], fragment d’ilion gauche en vue médiale. C. KM-B’-17, 

vertèbre présacrée en vues ventrale (1), dorsale (2) et antérieure (3). D. KM-B’-27, vertèbre présacrée appartenant 

à un individu juvénile ou néoténique, en vues dorsale (1) et ventrale (2). E, F. Urostyles (E : KM-B’-86 [2] ; F : KM-

D1-25 [6]), en vues dorsale (1) et ventrale (2). G. KM-A1-51, extrémité proximale de radio-ulna gauche. H. KM-A2-

2, radio-ulna gauche. I. KM-B’-86 [1], extrémité proximale de tibio-fibula droite. J. KM-A2-4, fémur, en vues 

dorsale (1) et ventrale (2). K. KM-D1-25 [1], scapula, en vues dorsale (1) et ventrale (2). L. KM-D1-25 [2], coracoïde, 

en vue dorsale. cf = crista femoris ; ct = crête tibiale ; pa = processus acromial. 
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 Coracoïdes – Des coracoïdes sont connus dans le matériel d’anoures de Ksar Metlili (Fig. 

28L). Longs d’environ 5 mm, ces os possèdent une extrémité proximale épaissie, en contact avec 

la scapula, formant ainsi la cavité glénoïde. L’extrémité distale est aplatie et légèrement plus large 

que l’extrémité proximale. Enfin, ces os présentent une torsion au niveau de la diaphyse qui place 

les deux extrémités presque orthogonalement l’une par rapport à l’autre. Comme les scapulas, 

l’identification taxonomique des coracoïdes d’anoures est rendue difficile par la rareté de leurs 

descriptions. 

 

Note : Parmi les fossiles cités plus haut dans la liste de matériel d’Anura gen. et sp. indet., un  

certain nombre ont été décrits dans Jones et al. (2003) mais leur attribution varie entre le texte et 

les figures. Ils semblent parfois attribués dans le texte à aff. Enneabatrachus sp. ou à Aygroua 

anoualensis avant d’être identifiés comme anoure indéterminé de « Type 1 » ou « Type 2 » dans 

les figures. Leur identification devient ainsi incompréhensible et une révision complète de ce 

matériel sera nécessaire pour les réattribuer. Dans l’attente, ils sont pour le moment identifiés ici 

comme Anura gen. et sp. indet. Il s’agit de prémaxillaires, de maxillaires, d’atlas, de vertèbres 

sacrées et présacrées et de scapulas. Ces spécimens sont les suivants : MCM 61, 62, 64-69, 76-87, 

93-96, 206 et 207 (voir Jones et al., 2003). 

 

GYMNOPHIONA Rafinesque, 1814 

Famille indéterminée 

Genre RUBRICACAECILIA Evans & Sigogneau-Russell, 2001 

 

Rubricacaecilia monbaroni Evans & Sigogneau-Russell, 2001 

Fig. 29 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Holotype : MCM 171, pseudodentaire droit (Fig. 29A). 

 

Matériel rapporté : 4 pseudodentaires gauches (MCM 172, 173, 682, 683 ; Fig. 29B) ; 1 

pseudangulaire droit (MCM 56) ; 1 palatin (MCM 174) ; 1 atlas (MCM 175) ; 8 vertèbres 

postatlantales (MCM 1, 2, 176-181). 
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Diagnose (d’après Evans & Sigogneau-Russell, 2001) : Caecilien de petite taille (ca. 200 mm), 

caractérisé par la combinaison des caractères suivants : un pseudodentaire portant de nombreuses 

(ca. 28) dents pédicellées et très resserrées les unes des autres ; un canal de Meckel fermé sur une 

grande longueur (jusqu’à la 24e position dentaire) ; une subdivision de la partie postérieure du 

canal de Meckel par un rayon horizontal ; seulement deux dents dans la rangée dentaire du 

splénial ; des dents palatines en forme de lame ; un petit processus interne du pseudangulaire ; des 

vertèbres dont les basapophyses antérieures sont proéminentes mais ne possèdent pas de 

processus antéroventraux. 

 

Description : Aucun nouveau spécimen appartenant à cette espèce n’a été découvert dans le 

nouveau matériel du synclinal d’Anoual. La plupart du matériel ayant déjà été décrite par Evans 

& Sigogneau-Russell (2001), nous refigurons ici le pseudodentaire holotype MCM 171 (Fig. 
29A), mais nous nous attachons à décrire les deux seuls spécimens inédits issus des anciennes 

récoltes, deux fragments de mâchoires inférieures. Il s’agit dans les deux cas de la partie 

postérieure du dentaire, au niveau de l’ouverture du canal de Meckel et de l’insertion de 

l’angulaire. L’os entier devait mesurer environ 7 mm de long. Les couronnes dentaires ne sont 

pas préservées chez le spécimen MCM 682 (Fig. 29B), qui néanmoins présente encore cinq 

pédicelles (Fig. 29B1). Ceux-ci sont manquants sur le spécimen MCM 683 (non figuré), mais sa 

morphologie générale le rapproche du précédent. Du fait de la faible ossification et de la présence 

de dents pédicellées, ces fragments de mâchoires peuvent être attribués sans doute possible à des 

amphibiens. Il s’agit clairement de fragments de la mâchoire inférieure, et la présence de dents 

exclut qu’il puisse s’agir d’anoures, dont les mandibules sont édentées. Les pédicelles indiquent 

ici des dents très fines et très fortement rapprochées, ce qui rappelle les pseudodentaires de 

gymnophiones. L’élargissement vertical de l’os dans sa partie postérieure indique qu’il s’agit, 

pour les deux spécimens, de la partie la plus postérieure du pseudodentaire. On observe ainsi que 

l’ouverture du canal de Meckel se fait sous les dernières dents de la rangée (Fig. 29B1), ce qui 

suppose un canal de Meckel fermé sur une grande partie de sa longueur. Ce caractère est décrit 

comme diagnostique chez le gymnophione précédemment signalé à Anoual, Rubricacaecilia 

monbaroni (Evans & Sigogneau-Russell, 2001). 
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Figure 29. Rubricacaecilia monbaroni Evans & Sigogneau-Russell, 2001, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. A. MCM 171 (holotype), pseudodentaire droit. B.  MCM 682, pseudodentaire gauche. Vues linguale (1) 

et labiale (2). 

 

Discussion : La préservation de ces spécimens n’est pas suffisante pour observer les autres 

caractères diagnostiques des pseudodentaires de cette espèce (ca. 28 dents dans la rangée labiale, 

deux dents spléniales, subdivision de la partie postérieure du canal de Meckel par une ride 

horizontale ; Evans & Sigogneau-Russell, 2001), mais leur petite taille et l’ouverture très 

postérieure du canal de Meckel sont cohérentes avec cette identification, et il n’y a pas de raison 

de soupçonner la présence d’une deuxième espèce de caecilien à Anoual. Nous attribuons donc 

ces deux spécimens à Rubricacaecilia monbaroni. Le registre fossile des gymnophiones est très 

parcellaire, avec seulement quatre taxons décrits et quelques vertèbres isolées (Pardo et al., 2017 ; 

Santos et al., 2020). À l’exception de R. monbaroni, le registre fossile mésozoïque des caeciliens 

se réduit ainsi à trois occurrences (Sigogneau-Russell et al., 1998 ; Pardo et al., 2017 ; Santos et 

al., 2020) : Eocaecilia, du Jurassique inférieur d’Arizona (Jenkins & Walsh, 1993 ; Santos et al., 
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2020), et quelques rares vertèbres dans une localité à microrestes du Campanien du Soudan 

(Formation Wadi Milk ; Werner, 1994a, 1994b ; Evans et al., 1996 ; Santos et al., 2020) et dans 

le Maastrichtien de Bolivie (Gayet et al., 2001 ; Santos et al., 2020). Il s’agit donc seulement de 

la quatrième occurrence d’un gymnophione dans le Mésozoïque, et la seconde plus ancienne. 

Certains des caractères de R. monbaroni (présence d’un processus odontoïde [= tubercule 

interglénoïde] sur l’atlas, l’absence de processus antérieurs distincts sur les basapophyses, et la 

possible rétention de membres) le placent en dehors du groupe-couronne, dont il serait toutefois 

plus proche que d’Eocaecilia (Evans & Sigogneau-Russell, 2001). 

 

 2.5. Tortues 
 
 Parmi les microrestes de vertébrés du synclinal d’Anoual, les tortues sont représentées par 

quelques dizaines de plaques isolées, représentant 0,58% des éléments identifiés à GEA et 1,16% 

à KM. Elles sont souvent très fragmentaires et difficiles à replacer dans un contexte systématique. 

Dix espèces au moins sont présentes (six à KM, quatre à GEA), sans toutefois que l’identification 

au niveau spécifique soit possible à ce stade. Des restes de tortues ont été trouvés dans tous les 

locus de KM et de GEA, à l’exception de KM-C. Au Maroc, des restes de tortues ont été 

rapportés dans le Bathonien d’El Mers (Termier et al., 1940), mais n’ont jamais été décrits en 

détail ni figurés. Les seules autres occurrences connues de tortues dans le Mésozoïque marocain 

sont celles des dermochelyoïdes Ocepechelon (Bardet et al., 2013, Bardet et al., 2017), 

Alienochelys (de Lapparent de Broin et al., 2014, Bardet et al., 2017), des tortues du Cénomanien 

des Kem Kem (Broin, 1988 ; Gaffney et al., 2002, 2006), et d’une espèce indéterminée (Tong & 

Hirayama, 2004) dans le Maastrichtien du bassin d’Ouled Abdoun. 

 Il semble que le groupe-couronne des tortues ait émergé pendant le Jurassique moyen 

(Scheyer & Anquetin, 2008). Le Jurassique moyen est donc une période essentielle dans la 

compréhension de l’évolution des tortues actuelles ; pourtant, le registre fossile des tortues de cet 

intervalle de temps est très limité et consiste essentiellement en tortues pancryptodires mal 

connues (Gaffney et al., 1987 ; Nessov, 1995 ; Datta et al., 2000 ; Tong et al., 2002 ; Matzke et 

al., 2005 ; Sukhanov, 2006 ; Scheyer & Anquetin, 2008 ; Sterli, 2008 ; Anquetin et al., 2009). La 

découverte de tortues dans le Bathonien de GEA, même s’il ne s’agit que de plaques 

fragmentaires et isolées, constitue donc un important jalon dans la compréhension de l’émergence 

et de l’évolution du groupe-couronne des tortues. 

 



- 97 - 

 

SAUROPSIDA Huxley, 1864 

TESTUDINATA Kelin, 1760 

PLEURODIRA Cope, 1865 

Famille indéterminée 

 

Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype I 
Fig. 30A 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 
Matériel rapporté : 1 plaque pleurale (MCM 684 ; Fig. 30A) 

 
Description : Un fragment (MCM 684, Fig. 30A ; 1,8 cm de long, 8,2 mm de large et environ 1 

mm d’épaisseur) d’une mince plaque pleurale, déjà signalé par Gmira (1995), porte une 

ornementation constituée de petites granulations, séparées par de fins sillons, et de petits 

bourrelets serrés, avec impression des sillons des écailles dermiques (Fig. 30A). La carapace dans 

son ensemble aurait mesuré, selon Gmira (1995), 200 mm de long environ. 

 
Discussion : L’ornementation de la plaque pleurale MCM 684 (Fig. 30A) rappelle certains 

éléments de la tortue pleurodire Taquetochelys decorata de Broin, 1980, de l’Aptien du Niger 

(Gadoufaoua) (de Broin, 1980 ; Gmira, 1995 ; Pérez-García, 2019). Cette espèce a une 

ornementation proche de celles de certains cryptodires Trionychoidea (de Broin, 1980 ; Gmira, 

1995), mais ce groupe n’est pas connu en Afrique avant le Miocène moyen, il est donc plus 

probable que cette plaque pleurale soit celle d’un pleurodire proche de Taquetochelys (Gmira, 

1995). Il s’agit d’une tortue d’eau douce (de Broin, 1980 ; Gmira, 1995 ; Pérez-García, 2019), ce 

qui est cohérent avec l’environnement de dépôt de KM. Cette ressemblance ne nous permet 

toutefois pas de justifier l’appartenance de cette plaque au genre Taquetochelys comme cela avait 

été le cas précédemment, même en nomenclature ouverte (Gmira, 1995 ; Sigogneau-Russell et 

al., 1998), ni même aux Araripemydidae. Au vu du peu de matériel disponible, nous préférons 

nous limiter à une identification en tant que Pleurodira gen. et sp. indet. 
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Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype II 

Fig. 30B 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’. 

 

Matériel rapporté : 1 fragment de plaque indéterminée (KM-B’-39 ; Fig. 30B). 
 

Description : Un autre fragment de paque de tortue de petite taille (KM-B’-39, Fig. 30B ; 1,2 cm 

dans sa plus grande longueur et 0,9 cm dans sa plus grande largeur) porte une ornementation 

constituée de petites cupules et d’épaisses granulations (Fig. 30B). Sa face ventrale est lisse. Si 

l’on se base sur ce fragment, la plaque semble avoir été plutôt épaisse (4,5 mm d’épaisseur).  

 
Discussion : L’ornementation de cette plaque rappelle celle du spécimen précédent, rapproché de 

Taquetochelys, ainsi qu’à celle d’Araripemys, les deux genres connus d’Araripemydidae (Pérez-

García, 2019). Toutefois, la plaque est plus de quatre fois plus épaisse que la plaque précédente 

(MCM 684 ; Fig. 30A). On ne peut pas formellement exclure que cette différence s’explique par 

une localisation différente dans la carapace, mais le rapprochement du spécimen KM -B’-39 à 

l’espèce précédente semble improbable. De plus, si l’ornementation est à première vue similaire à 

celle des Araripemydidae, celle du spécimen KM-B’39 est plus grossière que celle de 

Taquetochelys et d’Araripemys et la plaque pourrait donc appartenir à une autre famille. Ce 

spécimen paraît ainsi représenter une espèce distincte du spécimen précédent. Faute d’autre 

matériel plus informatif, nous attribuons cette plaque à un second morphotype de Pleurodira gen. 

et sp. indet. 

 

Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype III 

Fig. 30C 
 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2. 

 

Matériel rapporté : 2 plaques costales (GEA2-49, GEA2 non numérotée ; Fig. 30C). 

 

Description : Ce troisième morphotype n’est connu que par deux plaques costales provenant de 

GEA, sur lesquelles les côtes sont encore visibles en face ventrale. C’est d’ailleurs la présence de 

ces côtes qui permet de les attribuer aux tortues, car leur ornementation est très similaire à celle 
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des ostéodermes de crocodiles, avec de profondes alvéoles peu espacées (Fig. 30C). Le spécimen 

GEA2-49 figuré ici mesure environ 8 mm dans sa plus grande longueur. 

 

Discussion : Ce morphotype correspond au quatrième morphotype (« Testudinata indet. 4 » 

décrit par Haddoumi et al. (2016). Son ornementation rappelle celle d’Araripemys et de 

Tryonichidae du Crétacé moyen (Vitek & Danilov, 2014). Des plaques ainsi décorées ont été 

rapportées à des Araripemydidae dans différentes localités du Crétacé inférieur d’Afrique (Fuente 

& de Lapparent de Broin, 1997). L’ornementation diffère toutefois des deux morphotypes 

précédents, ce qui suggère que cette plaque représente une troisième espèce distincte des deux 

précédentes. Comme pour les morphotypes précédents, la similitude de l’ornementation avec 

celle des Araripemydidae et des Tryonichidae nous conduit à ne plus considérer ce spécimen 

comme appartenant à un morphotype de tortue indéterminée (Haddoumi et al., 2016), mais d’en 

proposer une identification plus précise en tant que Pleurodira gen. et sp. indet., sans toutefois 

pouvoir aller plus loin au vu du peu de matériel disponible. 

 

?CRYPTODIRA Cope, 1868 

Famille indéterminée 

 

?Cryptodira gen. et sp. indet. 

Fig. 30D 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Matériel rapporté : 1 plaque périphérique (MCM 685 ; Fig. 30D). 

 

Description : Une plaque de tortue, épaisse et de bonne taille (MCM 685 ; 5,5 cm dans sa plus 

grande longueur, pour 4,6 cm dans sa plus grande largeur ; Fig. 30D) provenant des anciennes 

collections de KM est identifiable comme une périphérique du fait de la courbure de sa bordure 

externe. Gmira (1995) l’identifie comme une périphérique gauche 1. Sa face supérieure est lisse, 

mais sa face inférieure présente localement de petites cupules (Fig. 30D) ; Il est cependant 

difficile de déterminer s’il s’agit d’une ornementation ou d’une dégradation de l’os, très usé. Les 

deux faces présentent des impressions des sillons correspondant aux contours des écailles 

dermiques, non fossilisées. 
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Discussion : Cette plaque appartient à une espèce d’eau douce encore jamais retrouvée en 

Afrique, à carapace aplatie et de taille moyenne (320 à 350 mm de longueur ; Sigogneau-Russell 

et al., 1990, 1998 ; Gmira, 1995). Elle présente des ressemblances avec des tortues cryptodires du 

Jurassique supérieur et du Crétacé inférieur des États-Unis, mais l’attribution à une tortue 

pleurodire ne peut être exclue (Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998 ; Gmira, 1995), c’est 

pourquoi nous l’identifions provisoirement comme ?Cryptodira gen. et sp. indet. 

 

Testudinata gen. et sp. indet. 
Fig. 30E-K 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-D1, KM-D2. Guelb 

el Ahmar, locus GEA1, GEA2, GEA3, GEA6, GEA7. 

 

Matériel rapporté : Ksar Metlili – 1 plaque périphérique (MCM 686 ; Fig. 30E) ; 2 fragments 

de plaques indéterminées (pleurales ? ; MCM 687, KM-A1-21 ; Fig. 30F, G) ; 446 fragments de 

plaques indéterminées. Guelb el Ahmar – 2 plaques costales (GEA2-47, GEA3-8 ; Fig. 30H, J) ; 

1 plaque neurale (GEA2-48 ; Fig. 30I) ; 1 plaque périphérique (GEA3-9 ; Fig. 30K) ; 80 

fragments de plaques indéterminées. 

 

Description : On trouve également, dans les anciennes collections de KM, quelques petites 

plaques, proportionnellement plus épaisses appartenant probablement à au moins trois espèces 

distinctes des précédentes.  

 Testudinata gen. et sp. indet. 1 – Ce morphotype est représenté notamment par une petite 

plaque (MCM 686 ; 9 mm de long ; Fig. 30E), identifiée comme une plaque périphérique du fait 

de la présence d’un bord externe, porte une légère ornementation faite de petites cupules, sans 

organisation apparente. Elle porte également une impression de sillon d’écaille. 

 Testudinata gen. et sp. indet. 2 – Une autre plaque (MCM 687 ; 2 cm de long, 1,7 cm de 

large et 4 mm d’épaisseur ; Fig. 30E) est, elle, complètement lisse, à l’exception d’une 

impression de sillon d’écaille, et semble donc représenter une autre espèce. 

 Testudinata gen. et sp. indet. 3 – La plaque KM-A1-21 (3,4 x 1,9 x 0,8 cm ; Fig. 30G), 

quant à elle, porte localement sur sa face dorsale, dégradée, une ornementation constituée de 

petites granulations resserrées. 

 À GEA, Haddoumi et al. (2016) décrivent quatre morphotypes de tortues, sur la base de 

l’ornementation de la carapace et de la taille des plaques. Nous avons rapproché l’un d’eux des 



- 101 - 

 

pleurodires et l’avons décrit un peu plus haut (voir Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype III). 

Les trois autres morphotypes, qui correspondent probablement à au moins trois espèces distinctes, 

sont décrits ici. 

 Testudinata gen. et sp. indet. 4 (Fig. 30H) – Ce morphotype est représenté par une 

cinquantaine de fragments de plaques, dont un fragment de plaque costale (2,37 x 1,56 cm). Leur 

surface externe est ornementée de vermiculations clairement définies, irrégulières et grossières. 

 Testudinata gen. et sp. indet. 5 (Fig. 30I) – Ce morphotype est représenté par une plaque 

neurale un peu plus longue que large, de petite taille (1,33 x 1,1 cm) et sans aucune 

ornementation. Elle porte médialement une carène longitudinale, laquelle présente une gouttière 

bien définie orientée dans le sens antéropostérieur. 

 Testudinata gen. et sp. indet. 6 (Fig. 30J, K) – Ce troisième morphotype, le plus 

abondamment représenté, regroupe des plaques lisses, mais de plus grande taille (3,78 x 2,47 cm 

pour la plus grande), non ornementées à l’exception des périphériques, qui portent ventralement 

des costulations longitudinales.  
 

Discussion : L’identification de ces spécimens est difficile, du fait du peu de caractères 

observables. Les petites granulations observées sur la plaque KM-A1-21 (Testudinata gen. et sp. 

indet. 3 ; Fig. 30G) rappellent celles de Taquetochelys, mais la grande taille et surtout la grande 

épaisseur de cette plaque, qui plus est incomplète, exclut cette identification. Du fait de la nature 

fragmentaire du matériel, tous ces spécimens sont identifiés comme Testudinata gen. et sp. indet. 

L’ornementation du premier morphotype de GEA (Testudinata gen. et sp. indet. 4 ; Fig. 30H) est 

similaire à ce que l’on observe chez les tortues cryptodires Helochelydridae du Crétacé inférieur 

(Pérez-García et al., 2013). Deux autres tortues jurassiques, Heckerochelys en Russie (Sukhanov, 

2006) et Siamochelys (Tong et al., 2002) en Thaïlande ont une ornementation vermiculée, mais 

elle est moins prononcée que chez les spécimens marocains. Les trois morphotypes de GEA 

représentent au moins trois espèces différentes de tortues, auxquelles viennent s’ajouter l’espèce 

de pleurodire décrite plus haut (Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype III), ce qui suggère que 

la faune de tortues de GEA est plus diversifiée qu’aucune autre connue dans le monde entre le 

Trias supérieur et le Jurassique moyen (Haddoumi et al., 2016). De la même façon, les trois 

plaques de KM décrites ici représentent vraisemblablement trois espèces différentes, auxquelles 

viennent s’ajouter les trois espèces décrites plus haut (Pleurodira gen. et sp. indet. I et 

II, ?Cryptodira gen. et sp. indet.) ; la diversité des tortues est donc également très importante à 

KM. 
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Figure 30. Testudinata de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Jurassique terminal – Crétacé basal), 

synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc). A. MCM 684, plaque pleurale de Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype I. B. 

KM-B’-39, plaque de Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype II. C. GEA2-49, plaque costale de Pleurodira gen. et 

sp. indet. morphotype III. D. MCM 685, plaque périphérique gauche 1 de ?Cryptodira gen. et sp. indet. E. MCM 

686, plaque périphérique de Testudinata gen. et sp. indet. 1 F. MCM 687, plaque (pleurale) de Testudinata gen. et 

sp. indet. 2. G. KM-A1-21, plaque (pleurale ?) de Testudinata gen. et sp. indet. 3. H. GEA2-47, plaque costale de 

Testudinata gen. et sp. indet. 4. I.  GEA2-48, plaque neurale de Testudinata gen. et sp. indet. 5. J, K. Plaques 

costale (J : GEA3-8) et périphérique (K : GEA3-9) de Testudinata gen. et sp. indet. 6. (C, I – K : d’après Haddoumi et 

al., 2016). 
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 2.6. Lépidosaures 
 

 Les Lepidosauria, comprenant les rhynchocéphales et les squamates, sont relativement 

bien représentés à KM (3,6% du total des éléments identifiés), mais restent rares à GEA (0,28% 

du total des éléments identifiés). Cela s’explique par la nature plus lacustre, plus aquatique de 

l’environnement de dépôt de GEA, alors que l’environnement plus terrestre de KM est plus 

propice à la présence de ces espèces. La diversité du groupe dans le synclinal d’Anoual est 

notable (Lasseron et al., 2020) : on y compte ainsi au moins deux espèces différentes de 

rhynchocéphales (Evans & Sigogneau-Russell, 1997), au moins une espèce de scincomorphe, une 

espèce fouisseuse à la position taxonomique incertaine (Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996) 

et au moins un espèce d’anguimorphe. Malgré la relative rareté de leurs restes, ils sont également 

représentés dans le synclinal d’Anoual par une certaine diversité d’éléments anatomiques, 

notamment des éléments crâniens, qui sont souvent les éléments les plus importants pour 

l’identification de restes isolés de lépidosaures. 

 

DIAPSIDA Osborn, 1903 

LEPIDOSAUROMORPHA Benton, 1983 

LEPIDOSAURIA Hæckel, 1866 

RHYNCHOCEPHALIA Günther, 1867 sensu Gauthier et al., 1988 

SPHENODONTIA Jækel, 1910 

Famille indéterminée 

Genre TINGITANA Evans & Sigogneau-Russell, 1997 

 

Tingitana anoualæ Evans & Sigogneau-Russell, 1997 

Fig. 31 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Holotype : MCM 120, dentaire gauche (juvénile) (Fig. 31A). 
 

Matériel rapporté : 1 fragment de maxillaire gauche (MCM 123 ; Fig. 31B). 
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Diagnose (d’après Evans & Sigogneau-Russell, 1997) : Sphénodonte caractérisé par une 

combinaison de caractères, à savoir des dents du dentaire portant une forte crête antérolinguale, 

concave lingualement, entre un large cône postérieur et un autre antérolingual plus petit  ; 

l’absence de crête postérieure sur les dents du dentaire ; un processus coronoïde large ; un canal 

de Meckel surplombé par une lèvre dorsale très développée et avec une lèvre ventrale recourbée 

vers le haut ; un processus postorbitaire du maxillaire en pointe (au moins chez les juvéniles). 

 

Description : Les seuls spécimens connus de cette espèce ont été décrits en détail par Evans & 

Sigogneau-Russell (1997) et sont brièvement redécrits ici. Pour les deux spécimens, la dentition 

est acrodonte. L’holotype, MCM 120 (Fig. 31A), est un dentaire gauche d’environ 8 mm de long, 

complet à l’exception du processus postérieur. Le crâne complet devait mesurer 10 à 12 mm de 

long et l’individu était probablement juvénile (Evans & Sigogneau-Russell, 1997). Ce spécimen 

préserve 14 positions dentaires, dont les 8 antérieures, plus petites et qui alternent en taille (Fig. 

31A1, 2), sont des dents de nouveau-né (cette alternance de taille est en effet caractéristique de la 

dentition des nouveau-nés ; Robinson, 1976). Il porte des caractéristiques générales de 

sphénodonte : en vue labiale, on observe une forte crête latérale (Fig. 31A1) ; un processus 

coronoïde large, portant en vue linguale une facette postérieure pour l’articulation avec le 

surangulaire (Fig. 31A2) ; une large facette ventrale en vue linguale, pour l’articulation avec 

l’angulaire, mais pas de facette pour le splénial (Fig. 31A2) ; une surface symphysaire 

compressée et étendue (Fig. 31A2). Le canal de Meckel est surplombé par une lèvre supérieure 

développée (Fig. 31A2). Les six dents postérieures, ou dents additionnelles, portent un cône 

postérieur de grande taille, relié par une crête antérolinguale, concave lingualement, à un cône 

antérieur plus petit (Fig. 31A). Il n’y a pas de crête postérieure. En face labiale, les dents 

présentent des marques d’usure, en particulier le long de la marge apicolabiale de la crête, où la 

facette d’usure est due au contact occlusal avec les dents supérieures. L’occlusion a également 

laissé des facettes d’usures concaves, moins distinctes, qui s’étendent antéroventralement sur la 

face labiale des dents et jusque sur la mâchoire (Fig. 31A1). On trouve également des rainures sur 

la face linguale du dentaire, s’étendant antéroventralement depuis les bases des dents (Fig. 31A2). 

La face linguale des dents présente de légères rides et gouttières peu profondes. 

 Le spécimen MCM 123 (Fig. 31B) est un fragment de maxillaire gauche (5,5 mm de 

long), dont ne subsiste que la partie postérieure du processus orbitaire. Son extrémité postérieure 

est en pointe. Six dents sont préservées, qu’Evans & Sigogneau-Russell (1997) identifient comme 

des dents additionnelles antérieures. Elles alternent en taille et la plus grande, fortement 

recourbée vers l’arrière, est l’avant-dernière de la rangée préservée (Fig. 31B). Comme nous 
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l’avons dit plus haut, cette alternance de taille est typique des juvéniles (Robinson, 1976). Les 

dents possèdent un grand cône antérieur, recourbé vers l’arrière et dont émane une courte crête 

postéromédiale (Fig. 31B). Leur face labiale n’est pas usée, contrairement à leur face linguale, où 

l’on observe deux types d’usure : une facette d’usure est présente tout le long de la crête 

postéromédiale, de l’apex de la dent jusqu’à la base de la crête, et des facettes moins marquée sur 

le reste de la face linguale, qui s’étendent postérodorsalement en arc jusqu’à la bordure alvéolaire. 

La face labiale de l’os porte des foramens neurovasculaires (Fig. 31B1). La face linguale 

présente, au-dessus de la bordure alvéolaire, peu profonde, un renfoncement qui devait 

probablement accueillir le processus maxillaire du palatin (Fig. 31B2). Au-dessus de ce 

renfoncement et séparée de celui-ci par une barre osseuse, on observe une autre gouttière qui 

s’élargit antérieurement vers la région nasale et s’amincit vers l’arrière de l’os. À son extrémité 

postérieure se trouve un large foramen, surmonté antérodorsalement par une facette jugale, 

superficielle et limitée à la marge dorsale du maxillaire (Fig. 31B2). 

 

 

Figure 31. Tingitana anoualae Evans & Sigogneau-Russell, 1997, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. A. MCM 120 (holotype), dentaire gauche, en vues labiale (1), linguale (2) et occlusale (3). B. MCM 123, 

maxillaire gauche, en vues labiale (1) et linguale (2). an = facette angulaire ; co = processus coronoïde ; j = facette 

jugale ; pa = facette du palatin ; sa = facette surangulaire ; sac = entrée du canal alvéolaire supérieur. 

 

Discussion : La ressemblance entre les motifs et l’organisation des facettes d’usure entre les 

dents du maxillaire et celles du dentaire, ainsi que la correspondance entre la forme des dents 

supérieures et les facettes d’usure labiales sur les dents du dentaire, suggèrent une attribution de 
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ce maxillaire MCM 123 à l’espèce Tingitana anoualae. Ces deux spécimens, MCM 120 et MCM 

123, appartenant tous deux à des juvéniles, sont les seuls connus de cette espèce. Selon Evans & 

Sigogneau-Russell (1997), T. anoualae se distingue de toutes les espèces connues de 

sphénodontes du Jurassique et du Crétacé. Les dents complètement acrodontes, les crêtes 

antérolinguales des dents du dentaire et les crêtes postéromédiales des dents maxillaires placent 

Tingitana dans le groupe-couronne des sphénodontes (Wu, 1994). Cette espèce, avec le 

Sphenodontia gen. et sp. indet. 1 décrit ci-dessous, a été considérée comme la première 

occurrence post-Jurassique des sphénodontes en Afrique (Evans & Sigogneau-Russell, 1997 ; 

Zouhri et al., 2017), mais l’âge berriasien initialement attribué à la faune de KM est révisé dans 

ce travail comme Jurassique terminal – Crétacé basal (voir Chapitre IV). 

 

Sphenodontia gen. et sp. indet. 1 
Fig. 32 

 
Gen. et sp. indet. « Sphenodontian B » Evans & Sigogneau-Russell (1997 : p. 48-50, figs. 4-5) 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Holotype : MCM 121, dentaire gauche (juvénile ; Fig. 32A). 

 
Matériel rapporté : MCM 122, fragment de dentaire (adulte ; Fig. 32B). 

 

Diagnose : Sphénodonte de petite taille, dont le dentaire est de morphologie proche de celle de 

Tingitana anoualae, mais qui en diffère par un grand nombre de dents chez le juvénile (20 au 

minimum), des crêtes antérieure et postérieure réduites sur les dents du dentaire, un processus 

coronoïde plus étroit, un plateau sous-dentaire moins profond et la présence d’une dent 

additionnelle antérieure caniniforme. 

 
Description : Une seconde espèce de sphénodonte a été mise en évidence par Evans & 

Sigogneau-Russell (1997) sur la base d’un dentaire incomplet et d’un fragment de dentaire. Le 

spécimen MCM 121 (Fig. 32A) est un fragment de dentaire gauche d’environ 8,3 mm de long, 

dont manquent la région de la symphyse et une partie du processus postérieur. Evans & 

Sigogneau-Russell (1997) estiment la longueur du crâne à 15 mm au maximum. Comme pour le 

dentaire de Tingitana anoualae, 14 dents sont préservées, mais en prenant en compte la région  
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Figure 32. Sphenodontia gen. et sp. indet. 1, Evans & Sigogneau-Russell, 1997, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), 

Tithonien – Berriasien. A. MCM 121 (holotype), dentaire gauche, en vues labiale (1), linguale (2) et occlusale (3). B. 

MCM 122, fragment de dentaire, en vues labiale (1) et linguale (2). an = facette angulaire ; cn = dent caniniforme ; 

co = processus coronoïde ; sa = facette surangulaire (B : d’après Evans & Sigogneau-Russell, 1997). 
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symphysaire manquante, la dentition complète aurait pu être constituée d’une vingtaine de dents 

au moins. Elles sont acrodontes, coniques et sans crête antérieure ou postérieure développée, avec 

toutefois des crêtes antérieure et postérieure réduites dues à une légère compression labiolinguale 

(Fig. 32A). Les dents alternent en taille, ce qui est caractéristique des juvéniles (Robinson, 1976). 

Il n’y a pas de trace d’usure ni aucune dent additionnelle postérieure. Comme Tingitana 

anoualae, ce dentaire présente des caractéristiques générales de sphénodonte : une crête 

alvéolaire marquée en face labiale (Fig. 32A1), un processus coronoïde de grande taille (plus 

étroit toutefois que chez Tingitana anoualae ; Fig. 32A1, A2), un processus postérieur bien 

développé (Fig. 32A), une longue facette angulaire le long de la bordure inférieure du canal de 

Meckel et une facette surangulaire à l’arrière du processus coronoïde (Fig. 32A2), mais pas de 

facette spléniale. Le canal alvéolaire inférieur s’ouvre sous la dernière dent préservée. 

 Un autre fragment de dentaire, MCM 122 (Fig. 32B), aujourd’hui perdu, est rapporté à 

cette espèce du fait de sa morphologie similaire (Evans & Sigogneau-Russell, 1997). Le plateau 

sous-dentaire médial s’oriente vers le bas et se courbe vers l’intérieur à l’une de ses extrémités, ce 

qui suggère une proximité avec la symphyse et donc un fragment antérieur. Il préserve cinq dents 

de juvéniles, ainsi que la base d’une dent de bien plus grande taille, antérieurement aux autres : il 

s’agirait d’une dent additionnelle antérieure, caniniforme. 

 
Discussion : L’alternance de taille des dents suggère là encore, pour ces deux spécimens, des 

individus nouveau-nés. L’absence de traces d’usure et de dents additionnelles chez le spécimen 

MCM 121 suggère un animal très jeune, dans la première ou la deuxième semaine après son 

éclosion (Robinson, 1976). L’adulte de cette espèce pourrait avoir été d’une taille proche de celle 

des adultes du genre actuel Sphenodon, dont les juvéniles ont également un dentaire d’environ 8 

mm de long (Robinson, 1976, p.48 ; Evans & Sigogneau-Russell, 1997). Le fragment MCM 122 

semble, lui, provenir d’un animal plus gros. Bien que de taille similaire au dentaire de T. 

anoualae, certaines différences morphologiques (plus grand nombre de dents (au moins chez le 

juvénile), processus coronoïde plus étroit, plateau sous-dentaire moins profond, présence d’une 

dent antérieure caniniforme) les distinguent de cette espèce et indiquent qu’il s’agit d’une espèce 

distincte. Ces spécimens ont été rapprochés par les auteurs (Evans & Sigogneau-Russell, 1997) 

du genre Theretairus (Simpson, 1926), dans le Jurassique supérieur de la Formation Morrison en 

Amérique du Nord. Ce rapprochement a été justifié par la présence, chez les deux taxons, de 

dents antérieures caniniformes, bien qu’il faille noter que Theretairus en possède deux et non une 

seule comme l’espèce de KM. Les auteurs ont aussi souligné le partage d’une dentition juvénile 

alternant en taille, mais il pourrait s’agir d’un caractère commun à tous les juvéniles du groupe-
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couronne au moins. Toutefois, la validité et les relations de parenté de Theretairus avec les autres 

sphénodontes ne sont pas claires (Evans & Sigogneau-Russell, 1997), et bien que les auteurs aient 

jugé prématuré de nommer ce sphénodonte de KM, les différences morphologiques de ces 

spécimens avec Tingitana anoualae nous apparaissent justifier l’érection d’une nouvelle espèce. 
 

cf. Sphenodontia gen. et sp. indet. 1 
Fig. 33 

 
Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA7. 

 

Matériel rapporté : 1 fragment de dentaire (GEA7-3). 

 
Description : Le spécimen GEA7-3 (Fig. 33) préserve cinq dents acrodontes. Trois foramens 

nourriciers alignés sont observables sur la face labiale du fragment (Fig. 33A). Les dents sont 

coniques et ne présentent pas de cône antérieur ou postérieur, ni de crête antérolinguale ou 

postéromédiale. L’absence de crêtes et de courbure des dents suggèrent qu’il s’agit d’un fragment 

de dentaire. Il est difficile de distinguer les extrémités antérieure et postérieure sur un fragment de 

cette taille (1,5 mm de long), mais un petit rebord, qui pourrait correspondre au plateau 

subdentaire médial, est légèrement incurvé vers l’intérieur en vue occlusale à une extrémité (celle 

qui se situe à droite sur la Fig. 33B) ; cela suggère une proximité avec la symphyse. Il s’agirait 

donc d’un dentaire gauche. À cette extrémité, on trouve une dent plus haute que les autres, et la 

base large d’une autre dent, juste devant elle, suggère qu’elle était précédée d’une dent encore 

plus grande. Ces dents pourraient correspondre à des dents caniniformes. Les dents semblent 

lisses, sans ornementation, en face linguale comme en face labiale. 

 
Discussion : Ce spécimen présente deux dents caniniformes, comme on en trouve chez le 

« Sphenodontian B » de KM (qui semble n’en présenter, sur la base du matériel préservé qu’une 

par mandibule, voir ci-dessus) ou chez le genre Theretairus (qui en possède deux). L’absence de 

cône antérieur et postérieur différenciés, reliés par une crête antérolinguale le distingue de 

Tingitana anoualae, mais le rapproche du « Sphenodontian B ». L’absence de crête antérolinguale 

le distingue également du spécimen GEA2-20 (voir ci-dessous). Ces similitudes nous conduisent 

à rapprocher ce spécimen du « Sphenodontian B » et à l’identifier comme cf. « Sphenodontian 

B », ce qui en fait une espèce commune entre les sites de KM et de GEA. 
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Figure 33. cf. Sphenodontia gen. et sp. indet. 1,  Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. GEA7-3, fragment 

antérieur de dentaire gauche. A. Vue labiale. B. Vue linguale. 

 

Sphenodontia gen. et sp. indet. 2 
Figs. 34, 35 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-B’. Guelb el Ahmar, locus GEA2, GEA6. 

 
Matériel rapporté : Ksar Metlili – 12 vertèbres dorsales (MCM 688, KM-B’-14 ; Fig. 34A, B) ; 

1 vertèbre caudale (MCM 689 ; Fig. 34C) ; 2 fragments de mâchoires (MCM 690, 691 ; Fig. 
35A, B). Guelb el Ahmar – 5 fragments de dentaires (GEA2-20, GEA6-1 ; Fig. 35C, E) ; 1 

fragment de maxillaire (GEA2-18 ; Fig. 35D). 

 

Description : Des vertèbres très ossifiées, amphicœles et à la suture neurocentrale fermée et 

d’une grande diversité de taille (de 1 à 7 mm de long) sont identifiées dans le matériel de Ksar 

Metlili (Fig. 34). La plupart ont un arc neural en partie préservé. Le corps vertébral est 

cylindrique (Fig. 34A1, B1, C1). Le canal neural est large (Fig. 34A4-5, B4-5, C4-5). Les 

apophyses sont développées, et les bordures des cotyles sont épaisses (Fig. 34A1, A3-5, B1, B3-
5, C1, C3-5). L’une d’entre elles (MCM 689 ; Fig. 34C) est plus gracile et plus allongée 

antéropostérieurement et elle présente, en vue ventrale, une gouttière sagittale peu profonde (Fig. 

34C1), ce qui est caractéristique des vertèbres caudales. Le matériel de KM comprend aussi 

quelques fragments de mâchoires de 5 à 7 mm de long (Fig. 35A, B), mais ils sont très abimés et 

fragmentaires, et sont ainsi difficilement identifiables, tant taxonomiquement 
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qu’anatomiquement. La dentition acrodonte permet de les rapprocher des rhynchocéphales. La 

préservation des dents n’est toutefois pas suffisante pour y distinguer une éventuelle extension 

antérieure et/ou postérieure, ce qui ne permet donc pas de déterminer s’il s’agit de dentaires ou de 

maxillaires. 

 À GEA, deux fragments de mâchoires portant des dents acrodontes ont été signalés par 

Haddoumi et al. (2016). Le premier, GEA2-20 (2,2 mm de long ; Fig. 35C), porte deux dents 

possédant une partie conique postérieure s’étendant antérieurement par une petite crête. Celle-ci 

est légèrement concave lingualement et chevauche le bord postéromédial de la dent précédente. 

La partie antérieure de la crête est plus épaisse. Il n’y a pas de crête postérieure, ce qui indique 

que ce fragment appartient à un dentaire. La surface linguale des dents est lisse, mais leur face 

labiale est ornementée de petites stries peu profondes séparées par des crêtes arrondies (Fig. 

35C), correspondant à des traces d’usure. Quatre fragments de dentaires similaires ont été isolés 

dans le matériel de GEA6 et sont rassemblés sous le numéro GEA6-1. Le spécimen GEA2-18 (3 

mm de long ; Fig. 35D) lui, est un fragment de maxillaire portant lui aussi deux dents acrodontes. 

La section de la première dent est circulaire, la seconde porte un commencement d’extension 

postérieure. Aucune ornementation n’est visible sur les dents.  

 

Discussion : La combinaison des caractères des vertèbres, notamment le centrum amphicœle, la 

suture neurocentrale fermée, le développement des apophyses et l’épaisseur des bordures des 

cotyles, rappelle les rhynchocéphales. En outre, en vue ventrale, elles ont une forme en sablier 

caractéristique des Sphenodontia (Fraser, 1988). Pour les fragments de mâchoires de GEA, 

l’implantation acrodonte des dents ne laisse aucun doute sur le fait que ces spécimens 

appartiennent aux Rhynchocephalia. La morphologie générale des dents du spécimen GEA2-20 

rappelle Tingitana (Evans & Sigogneau-Russell, 1997; Haddoumi et al., 2016). Ainsi, la partie 

antérieure épaissie de la crête antérieure, endommagée, pourrait correspondre au petit cône 

antérieur observable chez Tingitana, et les gouttières et rides verticales sont aussi présentes chez 

Tingitana (Evans & Sigogneau-Russell, 1997; Haddoumi et al., 2016). Cependant, elles sont 

linguales chez Tingitana, alors qu’elles sont labiales ici. Il semble que ce soit la seule différence 

entre Tingitana et les spécimens de GEA, mais ces rides sont présentes chez d’autres 

rhynchocéphales et semblent être d’origine purement fonctionnelle, sans doute sans signification 

taxonomique (i.e. variabilité intraspécifique dépendant peut-être du degré d’usure des dents). 

Enfin, les dents de GEA2-20 ne diffèrent pas significativement de celles de Clevosaurus, un 

rhynchocéphale largement répandu au Trias et au Jurassique et dont la présence en Afrique a déjà 

été signalée au Jurassique inférieur (Sues & Reisz, 1995 ; Haddoumi et al., 2016). 
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Figure 34. Sphenododontia gen. et sp. indet. 2, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A, B. 

Vertèbres dorsales (A : KM-B’-14 ; B : MCM 688). C. MCM 689, vertèbre caudale. Vues ventrale (1), dorsale (2),  

latérale gauche (3), antérieure (4) et postérieure (5). 
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Figure 35. Sphenodontia gen. et sp. indet. 2, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien, et Guelb el 

Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. A, B. Fragments indéterminés de mâchoires (A : MCM 690 ; B : MCM 691) en 

vues linguale (1) et labiale (2). C. GEA2-20, fragment de dentaire gauche, en vue labiale. D. GEA2-18, fragment de 

maxillaire, en vue labiale (1) et occlusale (2). (C, D : d’après Haddoumi et al., 2016). 
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SQUAMATA Oppel, 1811 

SCINCOMORPHA Camp, 1923 

 

Pour la description des dents de Paramacellodidae et des autres scincomorphes, nous 

suivons la terminologie utilisée par Richter (1994) et Evans & Searle (2002) (Fig. 36). 

 

 

Figure 36. Terminologie anatomique suivie pour décrire les structures des dents de squamates Paramacellodidae 

(ici, une couronne en vue linguale). D’après Richter, 1994. 

 

Famille PARAMACELLODIDAE Estes, 1983 

Genre PARAMACELLODUS Hoffstetter, 1967 

 

Paramacellodus marocensis Richter, 1994 

Figs. 37, 38 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-B’. 

 
Holotype : MCM 116, dentaire gauche (Fig. 37). 

 
Matériel rapporté : 2 maxillaires (MCM 692, KM-A1-7 ; Fig. 38A, B) ; 4 dentaires (MCM 117, 

118, 693, KM-B’-19 ; Fig. 38C, D). 
 

Diagnose émendée (d’après Richter, 1994) : Espèce du genre Paramacellodus qui se distingue 

par les caractères suivants : la face labiale du dentaire porte des foramens mentonniers de grande 
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taille (au moins sept) disposés en une ligne centrale ; les dents sont légèrement pivotées vers 

l’intérieur mais le culmen lateris posterior est réduit ; un culmen lateris anterior est présent, mais 

peu développé ; la crista mesialis est longue, l’angle mésial est peu marqué ; la crista distalis est 

très déportée lingualement, du fait de la position pivotée des dents ; la crista mesialis est plus 

longue que la crista distalis ; il y a une courte carina intercuspidalis entre la cuspide linguale 

(cuspis lingualis) et l’apex (cuspis labialis). 

 

Description : Parmi les fossiles du synclinal d’Anoual attribuables à des squamates, au-delà des 

spécimens déjà étudiés dans les travaux antérieurs (Richter, 1994 ; Broschinski & Sigogneau-

Russell, 1996), plusieurs fragments de mâchoires (1 à 6 mm de long) encore inédits se distinguent 

dans les collections de Ksar Metlili. Ils portent des dents pleurodontes robustes, cylindriques et à 

l’apex légèrement concave lingualement, en forme de feuille (Figs. 37, 38). Elles ne sont pas à 

proprement parler recourbées, mais elles sont légèrement pivotées vers l’intérieur par rapport à 

l’axe antéro-postérieur de l’os : une partie de la marge postérieure est ainsi visible en vue labiale 

et une partie de la marge antérieure est visible en vue linguale. L’apex porte des crêtes sur sa face 

linguale, dont deux crêtes centrales très marquées et courbées vers le centre (stria dominans 

anterior et stria dominans posterior), qui se rejoignent en un point situé juste sous le point le plus 

haut de la couronne (Fig. 38B3, C3, D3). Ces deux crêtes forment ainsi une sorte de petite 

cuspide interne (cuspis lingualis) connectée à la pointe de la dent (cuspis labialis) par une petite 

carène (carina intercuspidalis). Deux carènes coupantes sont observables sur les marges mésiale 

(crista mesialis) et distale (crista distalis) de la face linguale de l’apex (Fig. 38A3, B3, C3, D3). 

Il y a de larges orifices de résorption à la base des dents (Fig. 38B2, C2). L’association de ces 

caractères est caractéristique du genre Paramacellodus (Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996). 

Il n’y a pas d’angle abrupt entre les flancs mésial et distal de la dent et les deux carènes, la 

transition est continue. La carène mésiale est plus longue que la carène distale. On retrouve ces 

caractères chez l’espèce P. marocensis, déjà décrite précédemment dans le synclinal d’Anoual 

(Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996) et à laquelle nous attribuons donc ces spécimens. 

Certains (MCM 692, KM-A1-7) portent une large lamina horizontalis avec une importante 

extension linguale (Fig. 38A2, B2), et sont identifiés comme des maxillaires. D’autres (MCM 

693, KM-B’-19) ne possèdent pas cette lamina horizontalis marquée (Fig. 38C2, D2) et sont 

identifiés comme des fragments de dentaires. 
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Figure 37. Paramacellodus marocensis Richter, 1994, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. MCM 

116 (holotype), dentaire gauche. A. Vue labiale. B. Vue linguale. 

 

Discussion : La présence de Paramacellodus marocensis dans le synclinal d’Anoual est 

particulièrement importante : il s’agit en effet de la première occurrence non ambigüe des 

Paramacellodidae sur le continent africain, par ailleurs bien connus en Laurasie (Broschinski & 

Sigogneau-Russell, 1996) et notamment au Royaume-Uni où ils sont représentés par plusieurs 

genres et espèces (Paramacellodus oweni, Becklesius hoffstetteri, Saurillodon obtusus, Saurillus 

marmorensis, Saurillus robustidens ; Evans, 1998 ; Evans & Searle, 2002). Il s’agit également de 

l’une des rares occurrences de cette famille dans le Gondwana, avec celles du Kimméridgien de 

Tendaguru en Tanzanie (Paramacellodidae gen. et sp. indet., Broschinski, 1999) et du 

Valanginien de la Formation Quiricó au Brésil (Neokotus sanfranciscanus, Bittencourt et al., 

2020). La présence de cette famille à diverses périodes et dans divers endroits dans le Gondwana 

indique une répartition plus étendue que ce l’on pensait auparavant et suggère une distribution 

cosmopolite dès la transition Jurassique – Crétacé. Les Paramacellodidae seraient alors la 

première famille de squamates à avoir une telle distribution globale (Bittencourt et al., 2020). 
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Figure 38. Paramacellodus marocensis Richter, 1994, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A, B. 

Maxillaires droit (A : MCM 692) et gauche (B : KM-A1-7). C, D. Dentaires gauche (C : MCM 693) et droit (D : KM-B’-

19). Vues labiale (1), linguale (2) et détail des dents en vue linguale (3).  lh = lamina horizontalis ; or = orifice de 

résorption. 
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Scincomorpha gen. et sp. indet. 

Figs. 39 – 41 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. Guelb el Ahmar, locus GEA2. 

 

Matériel rapporté : Kar Metlili – MCM 693, dentaire (Fig. 39) ; MCM 144, ostéoderme dorsal 

(Fig. 40). Guelb el Ahmar – GEA2-26, GEA2-28, deux fragments de mâchoires (Fig. 41). 

 
Description : Parmi les restes de squamates de KM, un dentaire droit de squamate (MCM 694 ; 

Fig. 39), long de 3,6 mm et portant 15 positions dentaires dont 10 dents pleurodontes a été 

découvert. Il présente des dents cylindriques (Fig. 39A, B) ayant une légère concavité linguale au 

niveau de l’apex, donnant à celui-ci une forme de feuille ou de cuillère, ce qui rappelle les 

scincomorphes (Fig. 39B, C). Les apex des dents étant très usés, voire cassés, la présence de 

crêtes sur leur face linguale ne peut être certifiée ; toutefois, là où l’apex est le mieux préservé, il 

semble que les dents aient porté au moins deux crêtes marquées en face linguale (Fig. 39C). Les 

carènes mésiale et distale semblent également avoir été marquées (Fig. 39C). Les dents sont 

légèrement pivotées par rapport à l’axe longitudinal du dentaire (Fig. 39B). Des orifices de 

résorption de grande taille sont présents à la base des dents, en face linguale (Fig. 39B). On 

distingue 4 foramens mentonniers en face labiale du dentaire (Fig. 39A). 

 On trouve également à KM un fragment postérieur d’ostéoderme dorsal (MCM 144 ; Fig. 
40) appartenant sans doute possible à un squamate. Sa face externe porte de nombreux foramens 

ainsi qu’une quille asymétrique marquée, qui indique qu’il s’agit d’un ostéoderme dorsal (les 

scincomorphes possédant également des ostéodermes ventraux ; Evans & Chure, 1998) et dont 

l’extrémité forme une indentation sur la marge caudale (Fig. 40A). Sa face interne est lisse, 

légèrement concave en son centre et présente de petites perforations (Fig. 40B). 

 À GEA, Haddoumi et al. (2016) ont signalé la présence d’un fragment de mâchoire 

(GEA2-26, 1,7 mm de long ; Fig. 41A) portant deux dents complètes et deux autres cassées. Ces 

dents sont pleurodontes, allongées et cylindriques (Fig. 41A1), légèrement concaves lingualement 

au niveau de l’apex, lequel est clairement délimité antérieurement et postérieurement par la crista 

mesialis et la crista distalis (Fig. 41A2). Deux crêtes proéminentes sont observables sur l’apex de 

l’une des dents, en vue linguale ; ces crêtes sont moins saillantes sur la dent voisine (Fig. 41A2). 

L’apex est formé d’une seule cuspide, il n’y a pas de cuspis labialis et de cuspis lingualis 

distinctes. Le plateau sub- ou supradentaire n’est pas préservé, il n’est donc pas possible de 

discuter de la présence ou non d’un sulcus dentalis. Aucun orifice de résorption n’est visible. Le 
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spécimen GEA2-28 (1,9 mm de long ; Fig. 41B), qui porte une dent complète et deux dents 

cassées, est également endommagé, mais il semble qu’il y ait eu un sulcus dentalis. Les dents 

sont là aussi pleurodontes et cylindriques, mais plus robustes et plus allongées que celles de 

GEA2-26. Elles sont légèrement compressées antéropostérieurement. L’apex de la face linguale 

de l’unique dent préservée montre également deux crêtes marquées, plus proches l’une de l’autre 

toutefois que ce que l’on observe chez GEA2-26 ou MCM 694. 

 

 

Figure 39. Scincomorpha gen. et sp. indet., Ksar Metlili (Oriental,  Maroc), Tithonien – Berriasien. MCM 694, 

Dentaire droit. A. Vue labiale. B. Vue linguale. C. Détail des dents en vue linguale. 

 

Discussion : La forme générale des dents de ces trois spécimens (robustesse, concavité linguale 

de l’apex, présence de crêtes sur la face linguale de l’apex) rappelle fortement les scincomorphes 

(Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996 ; Evans & Searle, 2002 ; Kosma, 2004). Certaines 

caractéristiques rapprochent le spécimen de KM (MCM 694) de l’espèce Paramacellodus 

marocensis décrite plus haut : grand nombre de dents, dents légèrement pivotées par rapport à 

l’axe antéro-postérieur du dentaire, larges orifices de résorption, absence, transition douce et 

continue entre les carènes mésiale ou distale et les flancs correspondants. Toutefois, chez P. 

marocensis, on compte au moins 7 foramens mentonniers en face labiale du dentaire (Broschinski 

& Sigogneau-Russell, 1996), ce qui n’est pas le cas ici, où l’on distingue 4 foramens seulement. 

L’on pourrait supposer que cette différence est due à l’incomplétude de du spécimen de KM, mais 

Broschinski & Sigogneau-Russell (1996) ont indiqué la présence de 18 à 19 dents sur un dentaire, 

on peut donc légitimement penser que le spécimen de KM est presque complet. De plus, 

l’holotype de P. marocensis compte déjà 6 foramens entre l’extrémité du dentaire et la 15ème 

position dentaire. Nous ne pouvons donc rattacher avec certitude ce spécimen à l’espèce P. 
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marocensis et préférons, pour l’instant, une identification comme Scincomorpha gen. et sp. indet. 

D’autre part, l’attribution du spécimen GEA2-26 aux scincomorphes ne fait aucun doute, mais la 

présence d’une seule cuspide apicale serait alors un trait particulier (Haddoumi et al., 2016). 

L’attribution du spécimen GEA2-28 aux scincomorphes avait été considérée comme incertaine et 

il avait été identifié comme ?Scincomorpha gen. et sp. indet. (Haddoumi et al., 2016) ; la 

présence de crêtes sur la face linguale légèrement concave de l’apex confirme son attribution aux 

scincomorphes. Bien que la différence de taille des dents de GEA2-26 et de GEA2-28 soit 

importante, on ne peut pas écarter qu’ils appartiennent à une même espèce, hypothèse la plus 

parcimonieuse que nous privilégions ici. 

 L’ostéoderme MCM 144 avait été attribué aux Paramacellodidae par Broschinski & 

Sigogneau-Russell (1996). Cet ostéoderme pourrait ainsi appartenir à P. marocensis, puisqu’il 

s’agit de la seule espèce de Paramacellodidae présente à Anoual. Il pourrait toutefois appartenir à 

un autre scincomorphe. Les auteurs notaient aussi que d’autres lézards du site auraient pu porter 

des ostéodermes ; Tarratosaurus, par exemple, présente de nombreux caractères plésiomorphes 

de scincomorphes, et il n’est pas exclu qu’il ait pu posséder de petits ostéodermes. Si Broschinski 

& Sigogneau-Russell (1996) ont identifié cet ostéoderme comme celui d’un Paramacellodidae, 

une autre identification taxonomique est possible, notamment chez les scincomorphes. 

 La monophylie des scincomorphes, groupe dominant parmi les squamates au Mésozoïque, 

fait débat, mais ils forment bien un clade dans l’analyse phylogénétique la plus intégrative 

(Gauthier et al., 2012). Les plus anciennes occurrences fossiles de ce groupe proviennent du 

Bathonien de Grande-Bretagne (Evans, 2003) : les spécimens de GEA sont donc parmi les plus 

anciens représentants du groupe (Haddoumi et al., 2016). 
 

 

Figure 40. Scincomorpha gen. et sp. indet., Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. MCM 144, 

fragment d’ostéoderme, partie caudale. A. Vue externe. B. Vue interne. 
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Figure 41. Scincomorpha gen. et sp. indet., Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. Fragments de 

mâchoires. A. GEA2-26, vue linguale (A1) et vue de détail des dents en vue linguale (A2). B. GEA2-28, vue linguale. 

D’après Haddoumi et al., 2016. 

 

ANGUIMORPHA Fürbringer, 1900 

Famille indéterminée 

Genre cf. PARVIRAPTOR Evans, 1994 

 

cf. Parviraptor sp. 
Fig. 42 

 
Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2. 

 
Matériel rapporté : 4 centra vertébraux (GEA2-30, GEA2-34, 35, 36 ; Fig. 42A) ; 1 vertèbre 

dorsale (MCM 695 ; Fig. 42B). 

 

Description : Les centra de ce taxon ont été signalés par Haddoumi et al. (2016). Longs de 2 à 3 

mm, ils sont procœles et leur face ventrale, aplatie, est grossièrement rectangulaire, sans trace 

d’une quille hémale et sans foramens (Fig. 42A). Les bords latéraux du centrum sont 

subparallèles et légèrement concaves. Les cotyles et condyles sont ovales et ne sont  pas percés 

d’un canal notochordal. La section du condyle est plus petite que celle du centrum, et le 

rétrécissement de la limite postérieure du centrum est abrupt (Fig. 42A). On observe une ride 

marquée sur la face dorsale du centrum, sur le plancher du canal neural. La paradiapophyse 

gauche préservée sur le spécimen GEA2-30 (Fig. 42A) est étroite antéropostérieurement et 

allongée dorsoventralement (Haddoumi et al., 2016). 

 On trouve également une vertèbre de ce type dans les anciennes collections de KM (MCM 

695 ; Fig. 42B). Plus complète et longue de 2,6 mm, elle préserve une grande partie de son arc 

neural ainsi qu’une partie du pédicelle neural droit. Là encore, le centrum est procœle, la face 
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ventrale est aplatie et grossièrement rectangulaire, sans quille hémale et sans foramens (Fig. 

42B1). Les bords latéraux du centrum présentent une concavité centrale, comme chez les 

spécimens de GEA, mais toutefois plus marquée (Fig. 42B1). Le cotyle comme le condyle sont 

subcirculaires et ne sont pas percés par les ouvertures du canal notochordal, complètement fermé 

(Fig. 42B3-4). Comme chez les spécimens de GEA, il y a une nette constriction de la limite 

postérieure du centrum, juste en avant du condyle, dont la section est donc nettement plus petite 

que celle de la partie postérieure du centrum (Fig. 42B1). On observe une ride sur la face dorsale 

du centrum, sur le plancher du canal neural. Les pré- et postzygapophyses sont plus longues que 

larges, s’évasent dans leur partie antérieure et présentent une gouttière d’articulation (Fig. 42B2). 

L’épine neurale est basse et peu développée (Fig. 42B2). 

 

 

Figure 42. cf. Parviraptor sp. indet., Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien, et Ksar Metlili (Oriental, Maroc), 

Tithonien – Berriasien. A. GEA2-30, vertèbre dorsale, en vue ventrale. B. MCM 695, vertèbre dorsale, en vue 

ventrale (1), dorsale (2), antérieure (3) et postérieure (4). (A : d’après Haddoumi et al., 2016). 

 

Discussion : Les bords latéraux subparallèles du centrum, la surface ventrale aplatie, le 

rétrécissement marqué et abrupt de l’extrémité postérieure du centrum, antérieurement au 

condyle, et la présence d’une ride marquée sur le plancher du canal neural forment une 

combinaison de caractères rappelant le genre Parviraptor (Evans, 1994, 1996). Cependant, les 

spécimens de GEA diffèrent des vertèbres de Parviraptor du Bathonien de Grande-Bretagne par 

l’absence de canal notochordal. Toutefois, il s’agit uniquement d’un caractère ontogénique, et le 

canal notochordal est aussi manquant chez des spécimens de Parviraptor du Jurassique supérieur 

de la Formation Morrison en Amérique du Nord (Evans, 1996). Les spécimens de GEA sont donc 

identifiés comme cf. Parviraptor sp. du fait de leur nature fragmentaire. 

 Parviraptor est connu dans le Bathonien de Grande-Bretagne (Evans & Waldman, 1996), 

le Jurassique supérieur du Portugal (Guimarota ; Broschinski, 2000) et des États-Unis (Evans, 

1996) et le Berriasien (Purbeck Group) d’Angleterre (Evans, 1994). Sa présence (cf. Parviraptor 

sp.) a également été signalée dans l’Aptien – Albien de Sibérie occidentale (Skutschas, 2006). 
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 Il faut noter que la position de Parviraptor au sein des squamates est débattue. S’i l est 

considéré comme un anguimorphe par certains auteurs (Evans, 1994, 1996 ; Evans & Waldman, 

1996 ; Broschinski, 2000 ; Evans & Wang, 2005 ; Evans et al., 2007 ; Bolet & Evans, 2010 ; H. 

Zaher, comm. pers., Septembre 2019), certaines analyse phylogénétiques ont suggéré qu’il puisse 

être un proche parent des Gekkota (Conrad, 2008). D’autres le considèrent comme un 

représentant précoce des Mosasauria (Alifanov, 2019) voire comme un serpent (Caldwell et al., 

2015), ce qui en ferait le plus ancien serpent au monde. Alifanov (2019) justifie son attribution de 

Parviraptor aux Mosasauria par les dents acérées et la présence d’une articulation zygosphène-

zygantrum sur les vertèbres, deux caractères qui selon lui caractérisent le groupe. Il semble 

cependant un peu rapide d’accepter une telle attribution sur la base de ces seuls caractères, ceux-

ci étant présents chez d’autres squamates et le clade Mosasauria étant soutenu par beaucoup 

d’autres synapomorphies (Gauthier et al., 2012). Nous écartons donc l’attribution de Parviraptor 

aux Mosasauria. Considérons à présent l’hypothèse d’une attribution aux serpents. Dans leur 

étude, Caldwell et al. (2015) expliquent que le spécimen original de P. estesi était une chimère 

composée de fossiles préservés sur deux blocs différents (NHMUK R48388, Durlston Bay, 

Swanage, Royaume-Uni et NHMUK R8551 provenant d’une strate légèrement plus jeune, 

Swanage, Royaume-Uni). Ils indiquent également le fait que les spécimens identifiés comme 

Parviraptor cf. P. estesi  par Evans (1994) proviennent du Bathonien de Kirtlington, à plus de 

150 km de Swanage et dans des roches plus vieilles d’environ 30 millions d’années que celles 

ayant livré le type et le bloc référé. Ils avancent que les vertèbres de Kirtlington, amphicœles et 

portant un canal notochordal ouvert, sont en fait des vertèbres de Gekkota et que ce type de 

vertèbres n’est présent ni sur le bloc type ni sur le bloc référé. Toutefois, comme nous l’avons dit 

plus haut, la présence ou non d’un canal notochordal ouvert n’est qu’un caractère ontogénique, et 

le canal notochordal est aussi manquant chez des spécimens de Parviraptor du Jurassique 

supérieur d’Amérique du Nord (Evans, 1996). La différence d’âge n’est donc pas un argument 

fiable, et le caractère de l’ouverture du canal notochordal seul n’est pas suffisant pour attribuer les 

vertèbres de Kirtlington à un autre taxon. Les vertèbres présentes sur le bloc référé NHMUK 

R8551 et celles de Kirtlington appartiennent selon nous à une même espèce, mais à des stades 

ontogéniques différents. Si nous considérons, comme le font d’ailleurs Caldwell et al. (2015), que 

les fossiles du bloc type NHMUK 48388 et du bloc référé NHMUK 8551 appartiennent à une 

même espèce, la même donc que celle de Kirtlington, alors l’attribution de Parviraptor aux 

serpents ne repose plus que sur les caractères du maxillaire présent sur le bloc type. Or il a été 

démontré que serpents et anguimorphes partageaient de nombreuses similitudes, notamment au 

niveau de la dentition et des mâchoires, et étaient phylogénétiquement proches (Forstner et al., 
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1995 ; Scanlon & Lee, 2002 ; Lee, 2009). D’autre part, le maxillaire type de Parviraptor, s’il 

présente des similitudes avec ceux des serpents, comme l’ont souligné Caldwell et al. (2015), est 

également morphologiquement proche de celui d’autres anguimorphes dont l’affinité n’a pas été 

mise en doute à ce jour, notamment Dorsetisaurus (Hoffstetter, 1967), présent lui aussi dans le 

Jurassique supérieur du Portugal (Broschinski, 2000) et de la Formation Morrison aux États-Unis 

(Prothero & Estes, 1980) et dans le Crétacé inférieur du Purbeck Group en Angleterre 

(Hoffstetter, 1967). Nous préférons donc suivre l’identification originelle et considérer 

Parviraptor comme un « lézard » anguimorphe. 
 

Anguimorpha gen. et sp. indet. 
Fig. 43 

 
Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA3. 

 
Matériel rapporté : 4 vertèbres dorsales (GEA3-14, GEA3-15, GEA3-16, GEA3-17 ; Fig. 43A-

D) ; 2 vertèbres caudales (GEA3-18, GEA3-19 ; Fig. 43E, F). 

 

Description : Le site de GEA a livré six vertèbres de petite taille (1 à 2 mm de long) et de 

construction robuste, procœles pour quatre d’entre elles et amphicœles pour les deux autres  : les 

quatre vertèbres procœles pourraient correspondre à des vertèbres dorsales (Fig. 43A-D), les deux 

vertèbres amphicœles à des vertèbres caudales (Fig. 43E, F). Toutes sont caractérisées par un 

large cotyle antérieur percé en son centre par un canal notochordal (Fig. 43A1, B1, C1, D1, E1, 
F1). Le centrum porte une ride longitudinale centrale marquée et pincée en son milieu (Fig. 

43A2, B2, C2, D2, E2, F2). Pour les vertèbres procœles, le condyle postérieur est lui aussi percé 

d’un trou central, marquant la position originelle de la notochorde (Fig. 43A5, B5, C5, D5). Cette 

ouverture du canal notochordal est également présente sur le cotyle postérieur des vertèbres 

amphicœles (Fig. 43E5, F5). Chez certains spécimens procœles, l’ouverture est très large et la 

vertèbre semble presque amphicœle (Fig. 43A5) ; chez d’autres, l’ouverture est plus réduite et le 

condyle postérieur plus développé (Fig. 43B5, C5, D5). Le centrum est large, presque 

rectangulaire. La constriction précédant le condyle est nette et marquée (Fig. 43B2, B4, C2, C4, 

D2, D4). L’arc neural est large et porte des pré- et postzygapophyses évasées ainsi un système 

zygosphène/zygantrum rudimentaire (Fig. 43A3, B3, C3, D3, E3, F3). Les prézygapophyses sont 

renforcées sur les bords latéraux, formant une gouttière d’articulation dans laquelle venaient 
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s’insérer les postzygapophyses de la vertèbre précédente, et non réellement une surface 

d’articulation (Fig. 43A3, B3, C3, D3, E3, F3). L’épine neurale est basse et peu développée. 

L’une des deux vertèbres caudales (GEA3-19 ; Fig. 43F) porte encore une partie de ses processus 

transverses. 

 

Discussion : La différence de taille de l’ouverture postérieure du canal notochordal, sur les 

vertèbres dorsales, indique différents stades ontogéniques illustrant le développement de 

la  procœlie chez les lézards (Winchester & Bellairs, 1977) : les spécimens dont l’ouverture du 

canal est la plus large sont les plus jeunes. Avec le temps, une lèvre osseuse se développe à partir 

des extrémités antéroventrale et postéroventrale du centrum, menant à la formation du condyle 

postérieur et à la réduction de l’ouverture du canal notochordal. Cependant, le fait que tous les  

spécimens, y compris ceux dont le condyle est complètement développé, présentent encore cette 

ouverture indique que le canal notochordal se fermait tardivement dans le développement  chez 

cette espèce, ou bien qu’il s’agissait d’une espèce néoténique. En effet, le canal notochordal est 

habituellement fermé et n’est plus marqué que par un creux sur le condyle postérieur chez les 

squamates adultes. Par leur construction robuste, leur morphologie générale (largeur du canal 

neural, forme évasée des zygapophyses) et surtout la fermeture tardive du canal notochordal, ces 

vertèbres rappellent ce que l’on observe chez l’anguimorphe Parviraptor (Evans, 1994, 1996 ; H. 

Zaher, comm. pers., Septembre 2019). Néanmoins, certains caractères, notamment la présence 

d’une ride longitudinale subcentrale, ne sont pas présents chez Parviraptor, et d’autres caractères 

observables chez Parviraptor (surface ventrale du centrum aplatie, ride marquée sur le plancher 

du canal neural) ne le sont pas sur ces spécimens de GEA. C’est pourquoi, dans l’attente de 

nouveau matériel susceptible d’apporter de nouvelles informations, nous identifions ces 

spécimens comme Anguimorpha gen. et sp. indet. 
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Figure 43. Anguimorpha gen. et sp. indet., Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. A – D. Vertèbres dorsales (A : GEA3-14 ; B : GEA3-15 ; C : GEA3-16 ; D : GEA3-17). 

E, F. vertèbres caudales (E : GEA3-18 ; F : GEA3-19). Vues antérieure (1), ventrale (2), dorsale (3), latérale droite (4) et postérieure (5).  
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Squamata incertae sedis 

Famille indéterminée 

Genre TARRATOSAURUS Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996 

 

Tarratosaurus anoualensis Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996 

Fig. 44 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-B’. 

 

Holotype : MCM 140, dentaire gauche (Fig. 44A). 

 

Matériel rapporté : 3 dentaires (MCM 141, MCM 142, KM-B’-20 ; Fig. 44B) ; 1 vertèbre (KM-

A1-8 ; Fig. 44C). 

 
Diagnose émendée : Squamate de petite taille se distinguant par les caractéristiques suivantes : 

(1) un nombre réduit (15-16) de dents pleurodontes sur le dentaire ; (2) des dents portant des 

stries sur la face linguale de leur couronne et avec des orifices de résorption de petite taille à leur 

base ; (3) les 3 ou 4 premières dents sont inclinées antérieurement, les dents postérieures sont 

légèrement inclinées vers l’arrière, sans être toutefois recourbées ; (4) la partie antérieure du 

dentaire est épaissie par la fusion partielle de la lamina horizontalis et de la marge ventrale de 

l’os, formant presque un tube atteignant la 10e position dentaire ; (5) la face labiale du dentaire 

porte une rangée oblique de 6 à 7 foramens mentonniers, s’orientant vers le bas dans la partie 

distale du dentaire ; (6) une carène mince mais marquée sous les 3 à 4 foramens mentonniers les 

plus distaux ; (7) le processus coronoïde et le facies buccalis sont large et haut, leur pente est 

forte ; (8) la latérale de la partie postérieure du dentaire porte une facette d’insertion plate mais 

marquée pour le muscle adductor mandibulae externus superficialis ; (9) l’orificium canalis nervi 

alveolaris inferiori est localisé très loin en arrière de la dernière dent, sous la forte pente du 

processus coronoïde ; (10) la partie la plus postérieure du processus coronoïde porte une facette 

pour l’os coronoïde sur sa marge interne ; (11) le sulcus dentalis est profond ;  Addendum M. 

Lasseron – (12) la partie antérieure du dentaire est effilée. 

 

Description : Dans les nouvelles collections de Ksar Metlili, un petit dentaire droit de squamate 

(5,57 mm de longueur ; Fig. 44B) se distingue des autres. Robuste, il porte un nombre réduit de 

dents pleurodontes : 7 sont préservées, 2 sont cassées et 4 alvéoles sont visibles. La partie 
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antérieure du dentaire est légèrement courbée vers l’intérieur. Elle est également plus effilée (Fig. 

44B1) que ce qu’on peut trouver chez d’autres squamates contemporains et communs, comme les 

Paramacellodidae, dont l’extrémité antérieure du dentaire a une forme plus arrondie. Les carènes 

mésiale et distale (crista mesialis et crista distalis) sont très marquées sur la face linguale des 

couronnes des dents (Fig. 44B2-3). Les dents sont relativement basses. Certaines caractéristiques 

sont particulièrement notables : si leur face labiale est lisse (Fig. 44B1), les dents portent des 

crêtes sur la face linguale de l’apex (Fig. 44B3), très similaires à ce que l’on observe chez les 

scincomorphes ; cependant, on ne retrouve pas les deux crêtes principales bien marquées de 

Paramacellodus. Contrairement à celui-ci, les orifices de résorption à la base des dents sont de 

très petite taille (Fig. 44B2). Les quatre dents antérieures sont inclinées vers l’avant (Fig. 44B2). 

En face linguale, la lamina horizontalis (portant les dents) et la marge ventrale du dentaire sont 

presque fusionnées jusqu’à la 10e position dentaire, épaississant la partie antérieure du dentaire 

(Fig. 44B2). En face labiale, on observe une rangée de six foramens mentonniers, dont les deux 

les plus postérieurs sont très espacés des quatre premiers, et qui s’oriente obliquement vers le  bas 

dans la partie distale du dentaire. Les quatre foramens les plus antérieurs sont soulignés par une 

petite carène qui suit leur orientation (Fig. 44B1) La pente du processus coronoïde est marquée, 

le processus en lui-même est large et haut. L’orificium canalis nervi alveolaris inferiori est situé 

très loin en arrière de la dernière dent, juste sous l’inflexion de la pente du processus coronoïde 

(Fig. 44B2). La partie la plus postérieure de ce processus porte, sur sa marge interne, une facette 

destinée à recevoir l’os coronoïde (Fig. 44B2). Le sillon dentaire (sulcus dentalis), à la base des 

dents, est profond. Ces caractères sont diagnostiques d’une espèce déjà signalée dans les 

anciennes collections de KM, Tarratosaurus anoualensis (Broschinski & Sigogneau-Russell, 

1996). 

 Une petite vertèbre (KM-A1-8) de 3,5 mm de long est provisoirement rapportée à T. 

anoualensis. En effet, elle se distingue nettement de toutes les autres vertèbres de squamates du 

synclinal d’Anoual par sa morphologie inhabituelle (Fig. 44C). Il s’agit d’une vertèbre procœle 

dont l’arc neural manque. Le centrum est très fin et allongé, avec une importante constriction 

dans sa partie centrale. Les parapophyses sont de petite taille. Ces caractéristiques font penser à 

ce que l’on peut observer chez les vertèbres dorsales des « lézards » apodes (J.-C. Rage, comm. 

pers., Mars 2017), notamment chez les genres actuels Anguis  et Ophisaurus (Čerňanský et al., 

2019, figs. 17, 18). 
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Figure 44. Tarratosaurus anoualensis Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), 

Tithonien – Berriasien. A. MCM 140 (holotype), dentaire gauche. B. KM-B’-20, dentaire droit. Vues labiale (1), 

linguale (2) et détail des dents en vue linguale (B3). C. KM-A1-8, vertèbre dorsale, en vues ventrale (1) et dorsale 

(2). 

 

Discussion : Les caractères du dentaire de T. anoualensis sont très différents de ce qui est 

habituellement observé chez d’autres lézards « typiques » du Purbeckien, comme les 

Paramacellodidae. Broschinski & Sigogneau-Russell (1996) ont ainsi suggéré que cette espèce 

devait être plus spécialisée. Ces auteurs ont mené une comparaison avec les lézards actuels de 

taille similaire et avec une morphologie du dentaire comparable. Parmi eux, beaucoup sont des 

espèces apodes ou aux membres réduits, vermiformes ou serpentiformes et adaptées à un mode de 

vie fouisseur (Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996). Comme T. anoualensis, ces espèces 

(Scincidae dont Chalcides, Acontias et Typhlosaurus, Dibamidae dont Dibamus et Anelytropis, 

etc.) ont une dentaire de petite taille, robuste, indiquant un crâne compact et également de petite 

taille. Comme elles, les dents, elles aussi robustes et basses, sont en nombre réduit chez T. 

anoualensis. L’extrémité antérieure du dentaire de cette espèce est légèrement effilée, un 

caractère prononcé chez les lézards fouisseurs. Enfin, le processus coronoïde est large et haut, ce 

qui, associé à un dentaire de petite taille, est un marqueur ostéologique caractéristique des lézards 
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fouisseurs actuels. La ressemblance du dentaire de Tarratosaurus avec celui des Dibamidae est 

particulièrement notable, bien qu’ils présentent tout de même quelques différences (les dents sont 

plus petites par rapport à la hauteur du dentaire chez Tarratosaurus). D’autres caractéristiques de 

Tarratosaurus sont également compatibles avec un mode de vie fouisseur : ainsi, l’épaississement 

antérieur du dentaire par la fusion de la lamina horizontalis et de la marge ventrale de l’os, bien 

que présente également chez certaines espèces non fouisseuses, peut être vu comme un moyen de 

renforcer l’os, condition avantageuse pour une espèce fouisseuse apode utilisant son crâne pour 

creuser. Il est donc très probable que T. anoualensis soit une espèce de squamate fouisseuse et 

apode (morphologiquement ou fonctionnellement). Si tel est bien le cas, alors sa présence dans la 

faune de KM est un important enrichissement de notre vision de celle-ci, les vertébrés fouisseurs 

étant relativement rares dans le registre fossile avant le Crétacé supérieur (Broschinski & 

Sigogneau-Russell, 1996). La question de sa position systématique est rendue complexe du fait de 

la mosaïque de caractères plésiomorphes de scincomorphes et d’importantes adaptations au mode 

de vie fouisseur qu’il présente. 

 Le rattachement de la vertèbre KM-A1-8 (Fig.) à l’espèce T. anoualensis se justifie par 

ses caractéristiques de « lézard » apode, proches de ce que l’on peut observer chez des espèces 

actuelles (Čerňanský et al., 2019). En effet, il semble peu probable qu’il y ait eu deux espèces de 

« lézards » apodes à KM. Enfin, les proportions de cette vertèbre semblent cohérentes avec celles 

des dentaires de Tarratosaurus. 

 
Squamata gen. et sp. indet. 

Fig. 45 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-D1, KM-D2. Guelb 

el Ahmar, locus GEA1, GEA2, GEA3. 

 
Matériel rapporté : 17 vertèbres dorsales (MCM 696, 697, KM-B’-28, KM-D1-5, KM-D1-26, 

KM-D2-27, GEA1 non numérotée ; GEA2-25 ; Fig. 45A-C) ; 1 frontal (MCM 698 ; Fig. 45D) ; 2 

fragments de dentaires (KM-A2-6, KM-B’-29) ; 2 dents (KM-B’-90, KM-B’-92 ; Fig. 45E, F) ; 1 

maxillaire (GEA2-24 ; Fig. 45G) ; 1 fémur (GEA2-27). 
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Figure 45. Squamata gen. et sp. indet. de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien –Berriasien), 

synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc). A – C. Vertèbres dorsales (?) (A : MCM 696 ; B : MCM 697 ; C : GEA2-25), en 

vues ventrale (1), dorsale (2), antérieure (3), latérale droite (A4), postérieure (B4) et ventrolatérale (C). D. MCM 

698, frontal, en vues dorsale (1) et ventrale (2). E, F.  Dents isolées (F : KM-B’-90 ; G : KM-B’-92), en vue latérale (F), 

linguale (1) et labiale (2). G. GEA2-24, maxillaire gauche, en vue linguale. (C, G : d’après Haddoumi et al., 2016). 

 

Description : Un certain nombre de restes de squamates ont été isolés à GEA et à KM, dans 

presque tous les locus, à l’exception des locus KM-C, GEA6 et GEA7. Parmi eux, on trouve un 

certain nombre de vertèbres procœles de différentes morphologies (Fig. 45B-D). Certaines sont 

plus longues que larges, avec une face ventrale lisse, mais moins aplatie que chez les 

anguimorphes (Fig. 45B1). Les pré- et postzygapophyses, évasées, présentent, comme chez les 
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anguimorphes, un sillon formant une gouttière d’articulation plutôt qu’une véritable facette (Fig. 

45B2). Le canal neural est relativement peu développé et l’épine neurale est très basse et déportée 

vers l’avant (Fig. 45B3-4). Le canal notochordal est complètement fermé (Fig. 45B3), le cotyle et 

le condyle sont ovoïdes (Fig. 45B3) et il y a une nette constriction du corps vertébral juste en 

avant du condyle (Fig.  45B1). D’autres vertèbres (Fig. 45C), elles aussi procœles, sont 

approximativement aussi longues que larges, plus trapues que la morphologie précédente, et  

portent, quand ils sont préservés, de longs processus transverses subperpendiculaires à l’axe 

antéropostérieur. La face ventrale du centrum est marquée par deux rides subparallèles, séparant 

un sillon central profond (Fig. 45C1). Comme précédemment, les pré-et postzygapophyses 

présentent une gouttière (Fig. 45C2). Le cotyle et le condyle sont subcirculaires (Fig. 45C3-4), le 

condyle est percé en son centre par l’ouverture du canal notochordal (Fig. 45C4). À GEA, on 

trouve une vertèbre procœle (GEA2-25 ; Fig. 45D) déjà signalée par Haddoumi et al. (2016) et 

dont sont préservés le centrum, une partie du pédicelle neural gauche et la prézygapophyse 

gauche. Elle est légèrement écrasée latéralement. Le centrum est étroit, avec une constriction 

centrale lui donnant une forme de sablier. Ventralement, la quille hémale est marquée. Le condyle 

est circulaire. La prézygapophyse est plus longue que large. 

 Les vertèbres mises à part, d’autres éléments squelettiques de squamates sont présents 

parmi les fossiles du synclinal d’Anoual. On trouve ainsi à KM un frontal (MCM 698 ; Fig. 45E) 

dont manquent la partie antérieure (et notamment le processus internasal) et la partie postérieure 

gauche. Si des processus antérolatéraux étaient présents, ceux-ci sont désormais manquants. Ce 

frontal est allongé, avec une longueur médiale d’environ 1,25 fois la largeur postérieure. La face 

dorsale présente une légère ornementation, peu marquée, de petites cupules d’érosion de forme 

variable (Fig. 45E1). En face ventrale, les crêtes ventrolatérales, convexes ventralement, sont 

larges : au centre de la marge orbitaire, elles couvrent ensemble les deux tiers de la surface de la 

face ventrale (Fig. 45E2). Postérieurement, la crête ventrolatérale préservée montre une 

indentation sur sa face médiale, destinée à recevoir un processus complémentaire du pariétal (Fig. 
45E2). Deux dents isolées, KM-B’-90 (Fig. 45F) et KM-B’-92 (Fig. 45G), sont également 

rapportées à des squamates. La dent KM-B’-90 est pointue, recourbée vers l’arrière et sa 

couronne porte des stries convergeant vers l’apex sur approximativement les trois quarts 

supérieurs de sa hauteur, la base de la couronne étant dépourvue d’ornementation (Fig. 45F). La 

racine n’est que très partiellement préservée. La dent KM-B’-92 préserve elle une grande partie 

de sa racine ainsi qu’une couronne complète à l’exception de l’apex (Fig. 45G). La racine est 

creuse, large et aplatie latéralement (Fig. 45G1). Elle est séparée de la couronne par une 

constriction marquée. La couronne est cylindrique et allongée, légèrement recourbée (vers 
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l’intérieur ?). Elle porte des stries subparallèles dans les trois quarts supérieurs de sa hauteur, sa 

base est lisse et dépourvue d’ornementation (Fig. 45G1). Ses bords latéraux sont clairement 

délimités par deux carènes, la crista medialis et la crista distalis.  

 À GEA, on trouve un fragment postérieur de maxillaire gauche (GEA2-24 ; Fig. 45H ; 

Haddoumi et al., 2016) comprenant la partie postérieure du processus préfrontal. Huit dents 

pleurodontes sont préservées ainsi que 5 locus. La dent la plus longue dépasse de la pars dentalis 

d’environ la moitié de sa longueur. La base des dents les plus antérieures est légèrement 

compressée antéropostérieurement. Aucun orifice de résorption n’est visible. Les apex des dents 

sont arrondis et ne portent ni carènes ni stries. Un fragment de fémur (GEA2-27 ; Haddoumi et 

al., 2016) est aussi attribué à un squamate du fait de son trochanter saillant et perpendiculaire à la 

surface d’articulation. 

 À ce jour, il n’a pas été possible de rapprocher ces restes d’un ou plusieurs taxons, ils sont 

donc pour le moment identifiés comme Squamata gen. et sp. indet. Un examen plus approfondi 

sera nécessaire pour permettre une identification plus précise. 
 

 2.7. Choristodères 

 
 Les choristodères constituent un groupe de reptiles diapsides amphibies aux allures et au 

mode de vie semblables à ceux des crocodiliens actuels, et aux affinités téthysiennes et 

laurasiatiques marquées, jusqu’alors bien connu en Laurasie (Matsumoto et al., 2013) mais 

inconnu dans le Gondwana. Essentiellement représentés par des centra de vertèbres (ainsi que par 

un unique dentaire), ils représentent 0,03% du total des éléments identifiés à GEA et 0,11% à 

KM. Cependant, malgré le manque de diversité des éléments retrouvés, ceux-ci sont 

suffisamment diagnostiques pour permettre, sans doute possible, l’identification du groupe dans 

le synclinal d’Anoual. Une attribution à un niveau taxonomique plus précis reste toutefois 

difficile, du fait de la nature fragmentaire des restes. 
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ARCHOSAURIFORMES von Huene, 1946 

CHORISTODERA Cope, 1876 

Famille indéterminée 

 

Choristodera gen. et sp. indet. 

Figs. 46, 47 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-B’, KM-D1, KM-D2. Guelb el Ahmar, 

locus GEA2, GEA6. 

 
Matériel rapporté : Ksar Metlili – 14 vertèbres dorsales (MCM 699, KM-A1-19, KM-B’-49, 

KM-D2-23 ; Fig. 46A, B) ; 2 vertèbres caudales (MCM 700, KM-D1-18 ; Fig. 46C, D). Guelb el 

Ahmar – 1 dentaire (GEA2-31 ; Fig.47) ; 8 vertèbres dorsales (GEA2-23, GEA2-37, GEA2-39, 

GEA6-2 ; Fig. 47B) ; 1 vertèbre caudale (GEA2-38). 

 

Description : Les deux sites du synclinal d’Anoual ont livré des vertèbres particulièrement 

robustes, d’une taille comprise entre 3 et 10 mm et dont très souvent seul le centrum est préservé 

(à une exception près). Plus longues que larges, elles sont amphicœles ou presque acœles (Fig. 
46A1, B1, C1, D1), avec une suture neurocentrale ouverte (Fig. 46A2, B2, D2, 47B) et des 

bordures de cotyles épaisses (Fig. 46A1, A3, B1, B3, C1, C3, D1, D3, 47B). La suture 

neurocentrale traverse les synapophyses (Fig. 46A2, B2, C2, D2, 47B). On observe une ride 

longitudinale distincte, bordée par des sillons de même orientation sur le plancher du canal neural 

(Fig. 46A2, B2, D2, 47B). Une légère constriction leur donne une forme de sablier en vue 

ventrale (Fig. 46A1, B1, C1, D1). Certains des spécimens (MCM 700, KM-D1-18 ; Fig. 46C, D) 

présentent une gouttière sagittale sur leur face ventrale (comme le spécimen GEA2-38 

précédemment signalé ; Haddoumi et al., 2016 ; Fig. 46C1, D1), ce qui est typique des vertèbres 

caudales. Toutes ces caractéristiques rappellent les choristodères (Evans, 1991 ; Averianov et al., 

2006 ; Vullo et al., 2014 ; Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020), et en particulier celui du 

Bathonien d’Angleterre, rapporté au genre Cteniogenys (Evans, 1991 ; Evans & Milner, 1994 ; 

Haddoumi et al., 2016). Toutefois, au vu de la nature fragmentaire des spécimens, une 

identification fiable au niveau du genre ou de l’espèce nécessiterait l’apport de nouveaux restes, 

autres que vertébraux notamment. Nous attribuons donc ces vertèbres au groupe des 

choristodères. 
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Figure 46. Choristodera gen. et sp. indet. de Ksar Metlili, (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A, B. Vertèbres 

dorsales (A : MCM 699 ; B : KM-B’-49). C, D. Vertèbres caudales (C : MCM 700 ; D : KM-D1-18). Vues ventrales (1), 

dorsale (2), antérieure (A3, C3) et postérieure (B3, D3). gs = gouttière sagittale ; rl = ride longitudinale ; sl = sillon 

longitudinal ; sn = suture neurocentrale ; syn = synapophyse. 

 

 À l’exception des vertèbres, un dentaire a été signalé à GEA et décrit par Haddoumi et al. 

(2016) (Fig. 47A). De taille compatible avec les centra (1,9 mm), sa bordure ventrale est droite et 

les dents sont thécodontes. Seule la base d’une dent est préservée, et suggère des dents hautes et 

coniques. En face linguale, le plateau sous-dentaire (sensu Rage & Augé, 2010) est épais. Sa face 

médiale est plate et lisse, ce qui suggère que la partie préservée puisse être une par tie de la facette 

d’articulation avec le splénial. L’état de préservation de la face labiale est médiocre mais permet 
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tout de même d’observer deux orifices arrondis et deux dépressions allongées et alignées 

horizontalement dans la moitié supérieure. 

 

Discussion : Les choristodères sont connus du Jurassique moyen au Miocène inférieur 

(Matsumoto & Evans, 2010). Cteniogenys, dans le Bathonien supérieur de Kirtlington, en 

Grande-Bretagne (Evans, 1990 ; Evans et al., 2006), était jusqu’à présent leur plus ancien 

représentant. Cependant, les spécimens de GEA datant du Bathonien inférieur, ils sont donc les 

plus anciens choristodères connus et pourraient donc signaler une origine gondwanienne ou 

pangéenne du groupe. De plus, si ces animaux sont bien connus en Laurasie (Matsumoto et al., 

2013), ils n’avaient jamais été signalés dans le Gondwana avant la découverte des spécimens du 

Jurassique moyen de GEA. Les spécimens de GEA (Haddoumi et al., 2016) et de KM (Lasseron 

et al., 2020) constituent la seule occurrence connue à ce jour de choristodères hors de la Laurasie. 

Il avait été dit précédemment (Lasseron et al., 2020) qu’aucun choristodère n’avait été découvert 

dans les anciennes collections de KM, mais un examen approfondi de ces anciennes collections a 

finalement permis de mettre en évidence quelques spécimens de choristodères dans cette localité). 
 

 

Figure 47. Choristodera gen. et sp. indet. de Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. A. GEA2-31, dentaire en 

vue linguale. B. GEA2-23, vertèbre dorsale en vue antérieure. D’après Haddoumi et al., 2016. 

 

 2.8. Crocodyliformes 
 

 Les crocodyliformes font partie des groupes les mieux représentés dans les microrestes du 

synclinal d’Anoual après les actinoptérygiens : ils comptent pour 21,41% des éléments identifiés 

à GEA et pour 16,39% à KM. Au moins deux taxons de crocodyliformes ont été signalées dans 

les anciennes collections de KM (Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998), mais ils n’ont jamais été 

ni décrits, ni figurés, ni identifiés dans une publication. On retrouve ces deux taxons  
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(Atoposauridae, Crocodyliformes gen. et sp. indet.) et deux autres (cf. Theriosuchus sp., 

Teleosauridae gen. et sp. indet.) dans les nouvelles collections. Ces quatre taxons sont également 

présents à GEA, ainsi qu’une deuxième espèce distincte de Thalattosuchia sans doute non 

Teleosauridae (?Metriorhynchidae). On y trouve aussi bien des formes essentiellement, si ce n’est 

strictement terrestres (Atoposauridae, Theriosuchus), que d’autres strictement aquatiques 

(Thalattosuchia). Cependant, la proportion de crocodyliformes terrestres par rapport aux espèces 

aquatiques est écrasante, de l’ordre de 145 pour 1 à GEA et de l’ordre de 50 pour 1 à KM en 

faveur des espèces terrestres. Cela confirme le caractère continental et le cachet essentiellement 

terrestre des sites du synclinal d’Anoual. Dans ces sites, les restes de ces animaux consistent, 

pour la majorité, en dents isolées. On trouve également des ostéodermes, le plus souvent 

fragmentaires et dont il est difficile de tirer des informations taxonomiques. 

 

ARCHOSAURIA Cope, 1870 

PSEUDOSUCHIA Zittel, 1890 

CROCODYLIFORMES Hay, 1930 

Famille ATOPOSAURIDAE Gervais, 1871 

Genre cf. THERIOSUCHUS Owen, 1879 

 

cf. Theriosuchus sp. 

Figs. 48, 49 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-C, KM-D1, KM-D2. 

Guelb el Ahmar, locus GEA1, GEA2, GEA3, GEA6, GEA7. 

 
Matériel rapporté : Guelb el Ahmar – plusieurs milliers de dents (Fig. 48A-D). Ksar Metlili – 

plusieurs milliers de dents (Fig. 48E-J) ; 2 prémaxillaires fusionnés (KM-B’-42 ; Fig. 49).  

 

Description : Haddoumi et al. (2016) ont rapporté la présence à GEA de nombreuses dents de 

petits crocodyliformes, dont la couronne est préservée, mais pas la racine (Fig. 48A-D). On 

retrouve des dents identiques à KM (Fig. 48E-J). Certaines parmi elles, correspondant à des dents 

antérieures, ont une couronne haute lancéolée et légèrement recourbée vers l’arrière, avec des 

carènes mésiale et distale marquées (Fig. 48A, B, E, H, I). D’autres, plus postérieures, sont plus 

basses, en forme de feuille, avec une couronne comprimée labiolingualement et une concavité 

linguale, ainsi que deux couronnes dentelées, mésialement et distalement (Fig. 48C, D, F, G, J). 
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Toutes ces dents, de taille millimétrique, ont en commun une ornementation composée de fines 

rides longitudinales. Ces rides divergent vers les carènes, à l’exception des rides les plus centrales 

qui convergent vers l’apex. Sur les dents antérieures, l’ornementation est plus marquée et elle est 

présente sur les faces linguale et labiale. Plus la dent est postérieure, plus l’ornementation se 

réduit à seulement quelques rides apicales. Les dents les plus postérieures ne sont plus 

ornementées que sur la face linguale. De même, sur les dents les plus postérieures, les denticules 

des carènes sont plus marqués. Ces denticules ne sont pas réellement séparés du corps de la 

couronne, elles sont en fait les prolongations des rides de l’émail ; en cela, ces dents sont 

pseudozyphodontes, au sens de Prasad & Lapparent de Broin (2002). 

 À KM a été isolé un os remarquable de crocodyliforme. Il s’agit de deux prémaxillaires 

fusionnés, de petite taille (4,75 mm de long pour 3,5 mm de large ; Fig. 49). Relativement bien 

préservé, il présente encore le processus ascendant du prémaxillaire ainsi qu’une ornementation 

composée de petites cupules subcirculaires (Fig. 49A, B). Les dents sont manquantes, mais l’on 

distingue encore six alvéoles de dents thécodontes, trois sur chaque prémaxillaire, et la marge 

antérieure d’une septième sur le prémaxillaire droit, derrière les trois autres (Fig. 49C).  Les 

alvéoles sont arrondies, bien séparées et de forme homogène. Le palais est lisse (Fig. 49C). La 

bordure ventrale des prémaxillaires est légèrement ondulée en vue latérale (Fig. 49B). Étant 

donnée la taille réduite du processus ascendant du prémaxillaire, on peut raisonnablement 

supposer que la division des narines externes était essentiellement du fait du processus antérieur 

du nasal. 

 

Discussion : L’hétérodontie de ces dents découvertes est semblable à ce qui est connu chez le 

genre Theriosuchus, connu entre le Jurassique supérieur et le Crétacé supérieur (du moins 

jusqu’au Crétacé inférieur ; sa présence dans le Crétacé supérieur fait débat. Voir Tennant, 

Mannion & Upchurch, 2016b). Chez lui, les dents les plus postérieures présentent une condition 

pseudoziphodonte plus ou moins développée (Owen, 1879 ; Thies et al., 1997 ; Schwarz & 

Salisbury, 2005 ; Schwarz-Wings et al., 2009 ; Martin et al., 2010 ; Lauprasert et al., 2011 ; 

Martin et al., 2014 ; Vullo et al., 2014). Les morphotypes de dents décrits ici sont le plus souvent 

attribués à Theriosuchus sp., mais il reste possible que certaines appartiennent à d’autres 

Atoposauridae (Vullo et al., 2014). C’est pourquoi nous suivons ici Haddoumi et al. (2016) et 

attribuons ces dents à cf. Theriosuchus sp. Quoi qu’il en soit, les occurrences de ces dents à GEA 

font partie des occurrences les plus précoces des Atoposauridae, avec celles du Bathonien de 

France et du Royaume-Uni, correspondant elles aussi à des dents isolées (Evans & Milner, 1994 ; 

Kriwet et al., 1997 ; Evans et al., 2006). 
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Figure 48. Crocodyliformes de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), synclinal 

d’Anoual (Oriental, Maroc). cf. Theriosuchus sp. A, B. Dents antérieures (A : GEA2-8 ; B : GEA2-9) en vues labiale 

(1), linguale (2) et latérale (3). C, D.  Dents postérieures (C : GEA2-10 ; D : GEA2-11) en vues labiale (1), linguale (2), 

latérale (C3), occlusale (D3) et vues de détail labiale (D4) et linguale (D5). E. GEA3-20, dent antérieure en vue 

latérolinguale. F, G. Dents postérieures (F : GEA3-21 ; G : GEA7-4), en vue linguale (F, G1) et détail de la vue 

linguale (G2). H, I. Dents antérieures (H : MCM 701 ; I : KM-A1-34), en vues labiale (1) et linguale (2). J. KM-C-2,  

dent postérieure en vues labiale (1) et linguale (2). (A – D : d’après Haddoumi et al., 2016 ; J : d’après Lasseron et al., 

2020). 
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Figure 49. Crocodyliformes de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. KM-B’-42, prémaxillaires 

fusionnés de cf. Theriosuchus sp.. A. Vue dorsale. B. Vue latérale gauche. C. Vue ventrale. pap = processus 

ascendant du prémaxillaire. D’après Lasseron et al., 2020. 

 

 La plus grande partie de la séparation des narines externes due au processus antérieur du 

nasal est un caractère particulièrement notable chez Theriosuchus, avec les espèces T. pusillus et 

T. grandinaris (J. P. Tennant, comm. pers., Mai 2017), c’est pourquoi nous attribuons également 

ces prémaxillaires fusionnés à cf. Theriosuchus sp. (Tennant, Mannion & Upchurch, 2016b). 

 Theriosuchus est considéré comme un crocodyliforme strictement terrestre (Karl et al., 

2006 ; Martin et al., 2010). Sa présence dans le synclinal d’Anoual est cohérente avec les données 

sédimentologiques indiquant un paléoenvironnement plutôt terrestre. 

 Il faut noter que si Theriosuchus est habituellement classé parmi les Atoposauridae 

(Young et al., 2016), certains auteurs le considèrent comme un taxon polyphylétique incluant 

deux groupes de néosuchiens « avancés » qui n’appartiendraient pas aux Atoposauridae (Tennant, 

Mannion & Upchurch, 2016b). Pour ces auteurs, les Atoposauridae seraient alors un groupe plus 

restreint de petits crocodyliformes, comprenant les genres Atoposaurus, Alligatorellus et 

Alligatorium et qui se serait éteint à la limite Jurassique – Crétacé (Tennant, Mannion & 

Upchurch, 2016b ; Venczel & Codrea, 2019). Toutefois, la composition systématique du genre 

Theriosuchus, l’inclusion ou non de certaines dents isolées dans ce genre (notamment dans le 

Crétacé supérieur de Roumanie, rattachées à Theriosuchus par Martin et al., 2010, mais placées 

dans un nouveau genre, Sabresuchus, par Tennant, Mannion & Upchurch, 2016b) et sa position 

phylogénétique sont en dehors du cadre de cette étude. 
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Atoposauridae gen. et sp. indet. 

Fig. 50 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-D1, KM-D2. Guelb 

el Ahmar, locus GEA1, GEA2, GEA3, GEA6, GEA7. 

 
Matériel rapporté : Guelb el Ahmar – plusieurs dizaines de dents (Fig. 50A, B). Ksar Metlili – 

plusieurs dizaines de dents (Fig. 50C). 

 

Description : A KM comme à GEA, on trouve des dents très semblables à celles décrites ci-

dessus comme cf. Theriosuchus sp. Comme elles, elles présentent une couronne lancéolée (Fig. 

50A, C) ou en forme de feuille (Fig. 50B), des carènes mésiale et distale marquées (Fig. 50A, 
C2), une ornementation faite de fines rides longitudinales sur les faces labiale et linguale 

(uniquement sur la face linguale pour les dents les plus postérieures), une fausse ziphodontie et 

une compression labiolinguale pour les dents postérieures. Leur ornementation est toutefois 

moins prononcée (ce qui ne semble pas être dû à l’usure, à l’exception peut-être de la dentGEA2-

53), et les dents de GEA sont de plus grande taille. 

 

 

Figure 50. Crocodyliformes de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), synclinal 

d’Anoual (Oriental, Maroc). Atoposauridae gen. et sp. indet. A. GEA2-52, dent antérieure en vue latérale. B. GEA2-

53, dent postérieure, en vue labiale. C. MCM 702, dent antérieure en vues labiale (1) et linguale (2). (A, B : d’après 

Haddoumi et al., 2016). 
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Discussion : Bien qu’un rapprochement avec le genre Theriosuchus ne puisse être exclu, la 

différence d’accentuation de l’ornementation n’exclut pas non plus que ces dents puissent 

appartenir à une autre espèce d’Atoposauridae, comme l’ont déjà suggéré Haddoumi et al. (2016) 

à propos des spécimens de GEA. Nous conservons donc cette attribution pour ces spécimens. 

 

THALATTOSUCHIA Fraas, 1901 

TELEOSAURIDAE Geoffroy Saint-Hilaire, 1831 

 

Teleosauridae gen. et sp. indet. 

Fig. 51 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-C, KM-D2. Guelb el 

Ahmar, locus GEA2, GEA3, GEA6, GEA7. 

 
Matériel rapporté : Ksar Metlili – 89 dents (rassemblées sous les numéros KM-A1-53, KM-A2-

30, KM-B’-51, KM-B’-53, KM-C-8, KM-D2-29 ; Fig. 51A). Guelb el Ahmar – 15 dents (GEA2-

54, GEA3-22, GEA6-3, GEA7-5, GEA7-6, GEA7-7 ; Fig. 51B-D). 

 
Description : Parmi les microrestes de vertébrés livrés par les deux sites du synclinal d’Anoual, 

on trouve de petites dents coniques, de 2 à 8 mm de long, fines et allongées, légèrement 

recourbées vers l’arrière et ornementées de nombreuses et fines rides longitudinales, 

régulièrement espacées et convergeant vers l’apex (Fig. 51). Ces dents sont compressées 

labiolingualement. Les carènes sont peu marquées, voire absentes selon les spécimens. La section 

transverse de la couronne est circulaire. Le ratio entre le diamètre longitudinal de la base de la 

couronne et la hauteur de la couronne est inférieur ou égal à 3,5. 

 
Discussion : Ces dents pourraient être prises pour des dents antérieures, caniniformes, 

d’Atoposauridae (voir ci-dessus), mais leur ornementation est plus marquée que chez les 

Atoposauridae, leurs carènes sont clairement moins prononcées, leur compression labiolinguale 

est moins forte et leur section transversale est subcirculaire, alors qu’elle est ovoïde chez les 

Atoposauridae (voir par exemple Schwarz-Wings et al., 2009). Cette ornementation prononcée 

(Vignaud, 1997 ; Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020) et ce ratio de 3,5 ou moins entre 

le diamètre longitudinal de la base de la couronne et sa hauteur (Vignaud, 1997 ; S. Jouve, comm. 

pers., Mai 2017) rappellent les Teleosauridae, un groupe de crocodyliformes strictement 
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aquatiques. Ces dents sont très semblables à celles de téléosauridés longirostres comme 

Pelagosaurus, Teleosaurus et Steneosaurus (Vignaud, 1997 ; Pierce & Benton, 2006) et nous les 

attribuons donc à cette famille. Elles pourraient être rapprochées du morphotype A3 défini par 

Vignaud (1997). Leur petite taille suggère qu’elles appartiennent à des individus juvéniles  ou 

nouveau-nés. Certaines des dents de KM attribuées à un ptérosaure gnathosauriné par Knoll 

(2000) doivent être identifiées comme des dents de Teleosauridae. Au Maroc, des restes de 

Teleosauridae ont également  été rapportés dans le Bathonien d’El Mers (Termier et al., 1940 ; 

Lapparent, 1955 ; Chabli, 1986). 

 

 

Figure 51. Crocodyliformes de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), synclinal 

d’Anoual (Oriental, Maroc). Dents de Teleosauridae gen. et sp. indet. A. KM-B’-51. B. KM-B’-53. C. GEA2-54. D. 

GEA7-5. (C : d’après Haddoumi et al., 2016). 

 

 Les Teleosauridae ont longtemps été considérés comme des animaux strictement marins 

(Bardet, 1995 ; Martin et al., 2016, 2018), bien qu’ils aient occasionnellement été découverts 

dans des environnements d’eau douce en Thaïlande (Buffetaut et al., 1994) et en Chine (Young, 

1948 ; Sun et al., 1992). Ce n’est que récemment, avec la découverte d’Indosinosuchus 

potamosiamensis Martin et al., 2018 (Martin et al., 2016, 2018) qu’un mode de vie aquatique 

dulçaquicole a pu être confirmé chez ces animaux, grâce à l’étude des ratios des isotopes du 

strontium (Martin et al., 2016). Les Teleosauridae de GEA et de KM, dont l’environnement de 

dépôt est continental, sont donc une nouvelle occurrence et un nouvel argument en faveur de la 

capacité de ces animaux à s’établir dans un milieu d’eau douce. S’agissant de jeunes individus, il 

est aussi possible que, comme chez certaines espèces d’actinoptérygiens, les juvéniles aient vécu 
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en eau douce et que les milieux continentaux aient eu pour ces animaux une fonction de nurserie 

avant une migration vers le milieu marin (S. Jouve, R. Vullo, comm. pers. Mai 2017). 

 

Thalattosuchia gen. et sp. indet. 
Famille indéterminée (?Metriorhynchidae) 

Fig. 52 
 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA3. 

 

Matériel rapporté : Dent isolées (GEA3-10 ; Fig. 52A) ; vertèbres (GEA3-11 ; Fig. 52B) ; 

extrémité distale de fémur (GEA3-12 ; Fig. 52C) ; ostéodermes (GEA3-13 ; Fig. 52D). 

 
Description : Le locus GEA3 a livré des dents très similaires aux précédentes, mais de taille 

beaucoup plus grande (pluricentimétrique) et plus robustes. Elles sont ornementées par des rides 

suivant un patron irrégulier, clairement plus développé du côté lingual (Haddoumi et al., 2016 ; 

Fig. 52A). On trouve également, dans le même locus, quelques éléments squelettiques plutôt mal 

préservés appartenant probablement à un même individu. Il s’agit de vertèbres amphicœles (Fig. 

52B), d’une extrémité distale de fémur (Fig. 52C) et de quelques ostéodermes (Fig. 52D). Tous 

ces restes pourraient appartenir, selon Haddoumi et al. (2016), à un thalattosuchien, peut-être 

un ?Metriorhynchidae. 

 

 

Figure 52. Crocodyliformes de Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. Thalattosuchia (?Metriorhynchidae) 

gen. et sp. indet. A. GEA3-10, dent, en vue latérale. B. GEA3-11, vertèbre, en vue latérale. C. GEA3-12, extrémité 

distale de fémur, en vue médiale. D.  GEA3-13, ostéoderme, en vue dorsale. D’après Haddoumi et al., 2016. 
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Crocodyliformes gen. et sp. indet. 

Fig. 53 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-C, KM-D1, KM-D2. 

Guelb el Ahmar, locus GEA1, GEA2, GEA3, GEA6, GEA7. 

 
Matériel rapporté : Ksar Metlili – 1834 dents (Fig. 53A) ; 188 ostéodermes (Fig. 53C, D) ; 1 

vertèbre (dorsale ? ; Fig. 53E) ; 1 fémur (MCM 703 ; Fig. 53F). Guelb el Ahmar – 817 dents 

(Fig. 53B) ; 87 ostéodermes. 

 
Description : On trouve dans les restes de vertébrés du synclinal d’Anoual un grand nombre de 

dents et d’ostéodermes, ainsi que quelques vertèbres et quels fragments d’os longs, qui peuvent 

être rattachés aux crocodyliformes et qui représentent probablement plusieurs taxons, mais qui ne 

portent pas suffisamment d’information taxonomique pour permettre une identification plus 

précise. Ainsi, les dents (Fig. 53A, B) sont coniques, droites ou légèrement recourbées vers 

l’intérieur et de section transverse circulaire. Elles portent une carène mésiale et une autre distale, 

toutes deux non denticulées. Certains spécimens montrent des stries apicales en face labiale et 

linguale (Fig. 53B). Les ostéodermes, tous fragmentaires, portent sur leur face dorsale une 

ornementation caractéristique des crocodiles, faite de larges cupules d’érosion subcirculaires, 

séparées par des rides épaisses (Fig. 53C, D). Certains portent une carène médiane longitudinale 

(Fig. 53D). La face ventrale est lisse. Les vertèbres (Fig. 53E) sont amphicœles, avec des cotyles 

circulaires et aux bordures épaisses. La face ventrale est ornementée de petites stries et rides 

longitudinales (Fig. 53E1). En face dorsale, on observe une gouttière médiane longitudinale sur le 

plancher du canal neural (Fig. 53E2). Le fémur MCM 703 (Fig. 53F), dont seule l’extrémité 

proximale est préservée, est de forme sigmoïde en vue latérale. La tête du fémur est aplatie 

médiolatéralement et porte, sur sa face latérale, une légère concavité. Elle porte également de 

nombreux foramens. Tous ces caractères sont des caractères morphologiques généraux ou 

plésiomorphiques que l’on retrouve chez de nombreux groupes de crocodyliformes, ce qui 

explique que ces restes soient identifiés comme Crocodyliformes gen. et sp. indet., sans pouvoir 

aller plus loin. 
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Figure 53. Crocodyliformes gen. et sp. indet. de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – 

Berriasien), synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc). A, B. Dents (A : KM-A1-32 ; B : GEA7-8) en vue latérale.  C, D.  

Ostéodermes (C : KM-A1-25 [2] ; D : KM-A1-25 [3]) en vue dorsale. E. KM-D1-12, vertèbre dorsale en vues ventrale 

(1), dorsale (2) et postérieure (3). F. MCM 703, fémur en vue latérale. 

 

 2.9. Ptérosaures 
 
 Bien que les découvertes de fossiles et les descriptions de nouvelles espèces de 

ptérosaures soient fréquentes (e.g., Dalla Vecchia, 2019 ; Kellner et al., 2019 ; Pentland et al., 

2019 ; Zhou et al., 2019 ; Jacobs et al., 2020 ; Martill et al., 2020 ; McPhee et al., 2020, pour ne 

citer que quelques découvertes récentes), et bien qu’ils aient été découverts sur tous les continents 

(Barrett et al., 2008), le registre fossile des ptérosaures est lacunaire, avec peu de dépôts ayant 

livré des squelettes complets ou subcomplets (Barrett et al., 2008). Il apparaît que le registre 

fossile des ptérosaures est fortement corrélé aux dépôts de Lagerstätten et affecté par un fort biais 

d’échantillonnage (Dean et al., 2016). Ainsi, les ptérosaures sont particulièrement rares en 

Afrique et leur registre fossile sur ce continent particulièrement incomplet, l’un des moins connus 
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pour toutes les provinces continentales (Kellner et al., 2007 ; Ibrahim et al., 2010 ; Costa et al., 

2015). À l’exception d’une aile partiellement préservée au Liban (Dalla Vecchia et al., 2001), 

d’une série de six vertèbres cervicales au Maroc (Pereda-Suberbiola et al., 2003 ; Kellner, 2010) 

et de la récente découverte d’une grande diversité de ptérosaures représentés par des squelettes 

partiels dans le bassin d’Ouled Abdoun au Maroc (Longrich et al., 2018), toutes les occurrences 

de ces reptiles volants en Afrique sont connues par des éléments isolés et fragmentaires (e.g., 

Benton et al., 2000 ; Barrett et al., 2008 ; Costa & Kellner, 2009 ; O’Connor et al., 2011 ; 

Rodrigues et al., 2011). Ainsi, si les restes de ptérosaures découverts dans le synclinal d’Anoual 

sont relativement rares (0,35% du total des éléments identifiés à GEA, 7e groupe le plus 

représenté ; 1,76% du total des éléments identifiés à KM, 5e groupe le plus représenté) et ne 

correspondent qu’à des dents isolées, ils n’en constituent pas moins un apport important dans un 

registre fossile très parcellaire. Au moins deux familles ont pu être identifiées dans le synclinal 

d’Anoual, appartenant aux deux grands groupes de ptérosaures, les ‘Rhamphorhynchoidea’ 

(paraphylétiques) et les Pterodactyloidea. Les ptérosaures de KM ont déjà fait l’objet d’une 

publication (Knoll, 2000), mais les spécimens qui y sont figurés ont été perdus. Nous nous 

appuyons donc ici, pour ce site, sur le matériel issu du réexamen des anciennes collections et de 

l’étude des nouvelles collections de KM. 

 

AVEMATATARSALIA Benton, 1999 

ORNITHODIRA Gauthier, 1986 

PTEROSAURIA Kaup, 1834 

‘RHAMPHORHYNCHOIDEA’ Plieninger, 1901 

Famille RHAMPHORHYNCHIDAE Seeley, 1870 

 

Rhamphorhynchidae gen. et sp. indet. 

Fig. 54A-E 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1. Guelb el Ahmar, locus GEA2, GEA6, 

GEA7. 

 
Matériel rapporté : Ksar Metlili – Plusieurs centaines de dents (Fig. 54A, B). Guelb el Ahmar – 

Plusieurs dizaines de dents (Fig. 54C-E). 
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Description : On trouve à KM un premier morphotype de dents que l’on peut, du fait de 

l’absence d’émail à la base de la couronne et de leur section transverse basale ovale ou en « D », 

attribuer sans doute possible à des ptérosaures. Longues de 3 à 6 mm, ces dents sont légèrement 

comprimées latéralement, relativement robustes et plus trapues que les dents du second 

morphotype (voir ci-dessous). Elles sont recourbées vers l’arrière et portent au moins une carène 

distale, à laquelle s’ajoute souvent une carène mésiale. Leur surface est lisse sur toutes leurs 

faces, elles ne portent aucune ornementation (Fig. 54A). Des dents plus petites et plus droites, 

longues de 1 à 3 mm, sont également rapprochées de ce morphotype par leurs caractéristiques 

semblables (Fig. 54B). 

 À Guelb el Ahmar, on trouve des dents de morphologie similaire. Elles sont très 

semblables de celles de KM : elles sont compressées labiolingualement, possèdent des carènes 

mésiale et distale tranchantes, et ne portent aucune ornementation. Là aussi, on connaît des dents 

allongées (Fig. 54C, D) et d’autres plus courtes (Fig. 54E). 

 
Discussion : Les longues dents de KM ont été rapprochées des Ornithocheiridae par Knoll 

(2000), sur la base de la robustesse des dents et de dents similaires trouvées dans le Cénomanien 

du Maroc (Wellnhofer & Buffetaut, 1999). Les spécimens décrits par Knoll (2000, fig. 1f), dont 

nous ne disposons plus, ont été rapprochés par lui du morphotype I de Wellnhofer & Buffetaut 

(1999, fig. 6). Il a également discuté d’une possible attribution à un genre plus proche 

d’Ornithocheirus ou de Coloborhynchus que d’Anhanguera, du fait de l’absence de rides sur la 

surface labiale des dents (Knoll, 2000).  Cependant, les dents dont nous disposons sont plus 

proches du morphotype III de Wellnhofer & Buffetaut (1999, fig. 8), du fait de leur courbure 

modérée, de la relative largeur de leur section basale et de la présence de deux carènes. Qu’elles 

soient rapprochées du morphotype I ou III, cela les désignerait quoi qu’il en soit comme des dents 

d’Ornithocheiridae. Toutefois, nous discutons ici cette hypothèse. En effet, ce type de dents est 

relativement commun chez les ptérosaures et des dents similaires sont connue chez les 

Rhamphorhynchidae (Averianov, Martin et al., 2005, fig. 2 ; Vullo et al., 2014, fig. 17A, B). La 

présence des Ornithocheiridae ne peut donc pas être confirmée sans matériel diagnostique 

supplémentaire. De plus, leur petite taille et le possible âge fini-Jurassique que nous proposons 

pour KM (voir chapitre IV) sont plus en faveur d’une possible attribution aux 

Rhamphorhynchidae (Lasseron et al., 2020), d’où l’identification de ce matériel 

comme Rhamphorhynchidae gen. et sp. indet. Les dents plus courtes de KM nous semblent elles 

plus proches du morphotype II de Wellnhofer & Buffetaut (1999, fig. 7), malgré une importante 
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différence de taille. Leurs caractéristiques identiques à celles de dents longues nous invitent 

pourtant à les considérer également comme Rhamphorhynchidae gen. et sp. indet. 

 Les dents de GEA ont également été identifiées comme appartenant à des 

Rhamphorhynchidae par Haddoumi et al. (2016), qui les rapprochent de dents similaires décrites 

dans plusieurs assemblages de vertébrés du Jurassique moyen et supérieur (Wiechmann & Gloy, 

2000 ; Flynn et al., 2006 ; Vullo et al., 2014). 

 

PTERODACTYLOIDEA Plieninger, 1901 

Famille CTENOCHASMATIDAE Nopcsa, 1928 

Sous-famille ?GNATHOSAURINAE Unwin, 1992 

 

?Gnathosaurinae gen. et sp. indet. 
Fig. 54F 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-C, KM-D2. 

 
Matériel rapporté : Plusieurs dizaines de dents (Fig. 54F). 

 
Description : On trouve à KM un second morphotype de dents de ptérosaures, bien plus 

abondant que le premier. Ces dents sont très fines et allongées (jusqu’à 7 mm de long) et ont une 

courbure marquée (Fig. 54F). Les plus effilées montrent même deux changements de courbure, 

avec une seconde courbure, plus légère, juste avant l’apex, ce qui leur donne une forme 

légèrement sigmoïde. L’émail couvre presque la totalité de la couronne, il n’est absent que sur sa 

partie la plus basale. Il s’avance légèrement plus près de la base de la couronne sur ses faces 

labiale et linguale. Il est ornementé de fines et longues rides longitudinales convergeant vers 

l’apex (Fig. 54F). La section transverse est subcirculaire au niveau de la base et le reste jusqu’à 

l’apex. 

 
Discussion : A première vue, ces dents pourraient être confondues avec celles de crocodyliformes 

téléosauridés, comme cela a déjà pu être le cas (voir par exemple Buffetaut & Jeffery, 2012). 

Cependant, et comme cela a déjà été souligné par Knoll (2000) dans son étude  des ptérosaures de 

KM, il ne s’agit que d’une ressemblance superficielle : le patron particulier de l’émail, ne 

couvrant pas la base de la couronne et s’étendant plus bas sur les faces labiale et linguale, permet 

de les identifier comme des dents de ptérosaures, dont il est spécifique (Wellnhofer, 1991a, 
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1996). Ces dents sont assez semblables à celles des Ctenochasmatidae et notamment à celles des 

Gnathosaurinae comme Gnathosaurus ou Plataleorhynchus, elles aussi allongées, de section 

basale subcirculaire et à l’émail ornementé de rides longitudinales (Knoll, 2000 ; Buffetaut & 

Jeffery, 2012). L’attribution à cette sous-famille, sur la base des seules dents isolées, si elle est 

vraisemblable, reste toutefois à vérifier. 

 La présence de Gnathosaurinae à KM a été considérée comme cohérente avec l’âge 

supposément berriasien du site, ce groupe étant restreint au Tithonien – Berriasien. Ils 

représenteraient l’une des rares occurrences gondwaniennes du groupe (Knoll, 2000 ; Sweetman 

& Martill, 2010) (avec un Gnathosaurinae indéterminé d’Uruguay (Perea et al., 2018), le genre 

Cereadactylus de l’Aptien du Brésil étant maintenant considéré comme plus proche des 

Ornithocheiridae (Andres et al., 2014 ; Pêgas et al., 2019)). L’extension stratigraphique de la 

sous-famille est toutefois tout aussi cohérente avec un âge plus ancien, fini-Jurassique, du site de 

KM, comme nous le discutons dans le Chapitre IV. Quoi qu’il en soit, si cette attribution aux 

Gnathosaurinae est confirmée, les spécimens de KM seraient parmi les derniers représentants du 

groupe, ainsi que les premiers découverts en Afrique et les plus anciens du Gondwana (Lasseron 

et al., 2020). 

 

Pterosauria gen. et sp. indet. 
Fig. 54G-I 

 
Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2. 

 
Matériel rapporté : 12 dents (GEA2-6, GEA2-50, GEA2-51 et non numérotées ; Fig. 54G-I). 

 
Description : Un autre morphotype de dents de ptérosaures à GEA correspond à des dents 

courtes et robustes, de 2 à 5 mm de long. L’émail ne couvre que la moitié apicale de la couronne 

et s’étend plus loin vers la base le long des carènes antérieure et postérieure. Certains spécimens 

montent des plis d’émail verticaux au niveau de la base de la couverture d’émail, sur la face 

linguale. 

 
Discussion : Ces dents, signalées par Haddoumi et al. (2016), ont été rapprochées de celles des 

Wukongopteridae (comme Darwinopterus ; Lü et al., 2011), une famille de ptérosaures précoce 

du groupe des Monofenestrata (qui comprend, en plus de cette famille, les Pterodactyloidea) 

connu exclusivement dans le Jurassique moyen de Chine (Wang et al., 2010). Cependant, des 
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dents semblables sont connues chez certains Rhamphorhynchidae du Jurassique moyen (e.g., 

Jianchangopterus ; Lü & Bo, 2011) et chez des ptérodactyloïdes du Jurassique supérieur (e.g., 

Pterodactylus, Germanodactylus ; Wang et al., 2008). Une attribution précise et définitive de ces 

dents n’est donc pas possible (Haddoumi et al., 2016). 

 

 

Figure 54. Pterosauria de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), synclinal d’Anoual 

(Oriental, Maroc). A – E.  Dents de Rhamphorhynchidae gen. et sp. indet. (A : KM-A1-38 [1] ; B : KM-A1-38 [2] ; C : 

GEA2-7 ; D : GEA7-19 ; E : GEA7-20), en vue ?linguale. F. KM-A2-21, dent de ?Gnathosaurinae gen. et sp. indet., en 

vue latérale. G – I. Dents de Pterosauria gen. et sp. indet. (G : GEA2-6 ; H : GEA2-50 ; I : GEA2-51), en vue ?labiale. 
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 2.10. Dinosaures 
 

 Les dinosaures, documentés majoritairement par des dents, souvent usées ou 

fragmentaires, ainsi que quelques griffes, sont relativement bien représentés dans les faunes des 

sites du synclinal d’Anoual. Ils constituent ainsi environ 0,45% (65 dents, 6e groupe le plus 

représenté) du total des éléments identifiés à GEA, et environ 0,28% à KM (108 dents et griffes, 

8e groupe le plus représenté). Si les dents de théropodes sont de très loin les plus nombreuses, on 

trouve aussi quelques rares dents d’ornithischiens. Il est très probable, en particulier en ce qui 

concerne les théropodes, que la rareté des dinosaures dans le synclinal d’Anoual puisse 

s’expliquer par leur caractère allochtone ou parautochtone. Les dinosaures ne sont 

vraisemblablement pas morts sur le site : ils ont pu y perdre leurs dents lors de leur passage, mais 

l’état de préservation des spécimens suggère que leurs restes y ont été transportés, avec sans 

doute un transport préférentiel des restes des petites espèces. 

 Jusqu’à présent, les dinosaures du synclinal d’Anoual n’ont été que partiellement étudiés. 

Dans les premiers travaux, leur présence a été brièvement signalée par plusieurs auteurs 

(Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998 ; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; Evans & Sigogneau-

Russell, 1997, 2001), sans qu’ils soient toutefois étudiés dans le détail. Sigogneau-Russell et al. 

(1998) ont ainsi signalé à KM 8 morphotypes de dents de théropodes et 3 d’ornithischiens. Ils 

n’ont pas pu déterminer le nombre d’espèces représentées du fait des possibles variations de 

morphologies selon la position des dents dans la mâchoire, mais ont suggéré qu’une grande partie 

des variations observées devait avoir une signification taxonomique. Par la suite, Knoll & Ruiz-

Omeñaca (2009) ont décrit 7 morphotypes de dinosaures théropodes, dont trois qu’ils rattachent à 

des Velociraptorinae indéterminés. Enfin, Haddoumi et al. (2016) ont brièvement décrit à GEA 

un dent identifiée comme cf. Stegosauria, une dent d’ornithischien indéterminé et quelques dents 

de théropodes attribué à un petit théropode indéterminé. Toutes ces identifications de dinosaures 

dans le synclinal d’Anoual ont ensuite été succinctement commentées par Zouhri et al. (2017) et 

Lasseron et al. (2020).  
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DINOSAURIA Owen, 1842 

SAURISCHIA Seeley, 1888 

THEROPODA Marsh, 1881 

 

 Les descriptions des dents de théropodes suivent les nomenclatures anatomique, 

morphométrique, de direction et de position recommandées par Hendrickx et al. (2015b) (Fig. 
55). 

 

 

Figure 55. Terminologie anatomique et morphométrique suivie dans cette thèse pour les dents de dinosaures 

théropodes. Les dents représentées sont schématisées. A. Section transverse à mi-hauteur de la couronne, en vue 

apicale, montrant les mesures MCW (largeur à mi-hauteur de la couronne) et MCL (longueur à mi-hauteur de la 

couronne). B. Section transverse à la base de la couronne, en vue basale, montrant les mesures CBW (largeur de la 

base de la couronne), DDT (épaisseur distale de la dentine), DLAT (épaisseur labiale de la dentine), DLIT (épaisseur 

linguale de la dentine) et DMT (épaisseur mésiale de la dentine). C. Dent latérale, en vue labiale, montrant 

l’anatomie générale des dents de théropodes et les mesures AL (longueur apicale), CA (angle de la couronne), CBL 

(longueur de la base de la couronne), CH (hauteur de la couronne), MCL et MDE (extension des denticules 

mésiaux). D. Dent latérale, en vue mésiale, montrant les mesures MCW et CBW. E. Denticules distaux, montrant 

les directions basale, apicale, proximale et distale qui leur sont applicables. F. Dent latérale, en vue labiale, 

montrant plusieurs types d’ornementations de la couronne et les mesures CTU (densité des ondulations 

transverses de la couronne). G. Dent plissée, en vue labiale, montrant les mesures DA (densité disto-apicale des 

denticules), DB (densité disto-basale des denticules), DC (densité disto-centrale des denticules), MA (densité 

mésio-apicale des denticules), MB (densité mésio-basale des denticules) et MC (densité mésio-centrale des 

denticules). H. Denticules distaux, présentant l’anatomie des denticules, en vue labiale. D’après Hendrickx et al., 

2015a. 
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Dans leur étude des dents de théropodes de KM, Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009) ont distingué, en 

plus des dents rapportées à des théropodes indéterminés, des Maniraptoriformes, trois 

morphotypes de Maniraptora et trois morphotypes de Velociraptorinae. La plupart de ces taxa 

pourraient se rapporter aux Dromaeosauridae et attesteraient donc d’une origine précoce du 

groupe (Zouhri et al., 2017), tous les autres Velociraptorinae connus datant du Crétacé supérieur 

(Jasinski et al., 2020). Toutefois, comme nous l’avons souligné (Lasseron et al., 2020), ces 

résultats doivent être considérés avec précaution, étant donnée la difficulté à identifier une sous-

famille de théropode à partir de dents isolées (Hendrickx et al., 2015a). Les dents de 

Maniraptoriformes peuvent ainsi aisément être confondues avec celles des Noasauridae ou des 

Tyrannosauroïdes précoces (C. Hendrickx, comm. pers., Mars 2018). De plus, le matériel dans 

anciennes collections, celui étudié par Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009), est aujourd’hui introuvable 

et n’a pas pu être observé. Nous proposons donc ici une étude préliminaire du matériel de 

théropodes du synclinal d’Anoual, basée sur le matériel issu des nouvelles collections et qui 

nécessitera d’être approfondie dans le futur. Nous menons pour cela une analyse morphométrique 

en suivant les travaux d’Hendrickx et al. (2015a). La première étape consiste à regrouper les 

spécimens étudiés en morphotypes, par une identification préliminaire basée sur des caractères 

morphologiques. Afin de tester ces morphotypes, et le cas échéant de les rapprocher d’un groupe 

de théropodes, une analyse statistique multivariée des données morphométriques (analyse 

discriminante) est ensuite menée à l’aide du logiciel PAST3 (Hammer et al., 2001), sur la base du 

jeu de données actualisé par Hendrickx et al. (2015a) à partir de diverses sources (voir les 

références citées). Nous utilisons pour cela les mêmes indices que ceux qu’utilisent Hendrickx et 

al. (2015a) pour leur analyse statistique (une partie de ceux illustrés en Fig. 55), à savoir : CBL, 

la longueur de la base de la couronne ; CBW, la largeur de la base de la couronne ; CH, la hauteur 

de la couronne ; AL, la longueur apicale de la couronne ; MCL, la longueur à mi-hauteur de la 

couronne ; MCW, la largeur à mi-hauteur de la couronne ; MC, la densité de denticules mésiaux ; 

et DC, la densité de denticules distaux (nombre de denticules distaux sur 5 mm). En effet, ces 

variables sont celles qui décrivent le mieux la quantité de variation entre les dents de théropodes, 

et elles caractérisent à la fois la taille de la couronne, sa largeur, son allongement, son épaisseur à 

différentes hauteurs, ainsi que la taille des denticules. La méthodologie de Smith et al. (2005) 

utilise des ratios, comme le CBR (ratio largeur/longueur à la base de la couronne), le CHR (ratio 

hauteur de la couronne/longueur de la base de la couronne) et le MCR (ratio largeur/longueur à 

mi-hauteur de la couronne), mais ces variables non indépendantes ajoutent du poids à celles 

utilisées dans les ratios, elles ne sont donc pas utilisées dans une première analyse. Leur 

utilisation, en sus des autres variables précédemment citées, dans une seconde analyse, ne modifie 
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que marginalement l’extension des clusters. Toutes les valeurs ont été transformées en 

logarithmes décimaux (log), afin de mieux refléter un jeu de données multivariées normalement 

distribuées (Hendrickx et al., 2015a). N’ont été incluses dans l’analyse discriminante que les 

dents suffisamment bien préservées pour porter des données sur les variables CH, CBL, CBL et 

DC (voir Tab. 1 Annexe I). 

  

Theropoda gen. et sp. indet. morphotype I 

Fig. 56A, B 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-D2. Guelb el Ahmar, locus 

GEA2. 

 
Matériel rapporté : 5 dents latérales (KM-A1-13, KM-A2-9 [2], KM-B’-22, KM-D2-11, GEA2-

5 ; Fig. 56A, B). 

 

Description : Un premier morphotype se compose de dents très comprimées latéralement, dont la 

section transverse basale est ovoïde ou en forme de D. La couronne est allongée, courbée vers 

l’arrière (Fig. 56A, B) et présente une dépression à la base de la face linguale, trace de la dent de 

remplacement en cours d’éruption. La carène distale est denticulée sur toute sa longueur  (Fig. 

56A, B) : les denticules sont de grande taille, distincts et bien séparés les uns des autres par un 

sulcus marqué et profond. Ils présentent un opercule. La carène mésiale n’est pas denticulée.  

 

Discussion : Les dents de ce morphotype présentent des similitudes avec certaines des dents 

regroupées dans les morphotypes I et II de Maniraptora indet. de Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009, 

fig. 3d, j, q). 
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Theropoda gen. et sp. indet. morphotype II 

Fig. 56C 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-A2, KM-D2. 

 

Matériel : 2 dents latérales (KM-A2-9 [1], KM-D2-11 ; Fig. 56C). 

 

Description : D’autres dents ont une morphologie très semblable à celle décrite pour le 

morphotype I, avec une forte compression labiolinguale, une section basale transverse ovoïde et 

une couronne allongée et recourbée (Fig. 56C). Comme le morphotype I, la carène distale est 

denticulée sur toute sa longueur par des denticules de grande taille, bien séparés et portant un 

opercule (Fig. 56C). Toutefois, à la différence du morphotype I, la carène mésiale est denticulée 

sur les trois quarts apicaux de sa longueur, là encore par des denticules distincts et avec un 

opercule, mais de petite taille et séparés par un sulcus moins profond que les denticules de la 

carène distale (Fig. 56C). 

 

Theropoda gen. et sp. indet. morphotype III 

Fig. 56D 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’. Guelb el Ahmar, locus GEA3, GEA6. 

 

Matériel rapporté : 3 dents latérales (KM-B’-26 [2], GEA3-23, GEA6-4 ; Fig. 56D). 

 

Description : Ce troisième morphotype comprend des dents très comprimées latéralement, dont 

la section transverse basale est elliptique. La couronne est ornementée de légères et peu profondes 

cannelures sur ses deux faces. Il existe une striation basale en face labiale et linguale (Fig. 56D). 

La carène distale présente des denticules sur toute sa longueur, dont la taille diminue de la base 

vers l’apex : de grande taille à la base de la couronne, ils se réduisent jusqu’à devenir presque 

indistincts du corps de la couronne au niveau de l’apex. Leur espacement se réduit également de 

la base vers l’apex (Fig. 56D). La carène mésiale n’est denticulée qu’au niveau de son dernier 

quart apical, où des denticules de taille très réduite sont observables. Qu’il s’agisse de la carène 

mésiale ou distale, les denticules ne présentent pas d’opercule. 
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Discussion : Ce morphotype rappelle le spécimen SA 2004/3C de Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009, 

fig. 3p), qu’ils ont identifié comme Maniraptora indet. Morphotype I. 

 

Theropoda gen. et sp. indet. morphotype IV 
Fig. 56E 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-D2. 

 
Matériel rapporté : 1 dent latérale (KM-D2-8 ; Fig. 56E). 

 
Description : Ce quatrième morphotype est très différent des autres. La couronne est très 

allongée et effilée, lisse sur ses deux faces, recourbée vers l’arrière et légèrement vers l’intérieur 

(Fig. 56E). La compression labiolinguale est légère, la section transverse basale est ovoïde. Les 

carènes ne sont que très peu marquées et ne sont pas denticulées (Fig. 56E). 

 

Discussion : Les caractéristiques de cette dent sont intrigantes pour un théropode. Toutefois, il 

semble qu’elle puisse se rapprocher du spécimen SA A0 décrit par Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009, 

fig. 3a) et identifié par eux comme un Maniraptoriformes indet. Nous considérons donc cette dent 

comme appartenant à un théropode, mais préférons l’identifier provisoirement comme Theropoda 

gen. et sp. indet., par prudence. 

 

Theropoda gen. et sp. indet. morphotype V 
Fig. 56F 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’. 

 
Matériel rapporté : 1 dent latérale (KM-B’-24 ; Fig. 56F). 

 
Description : Ce morphotype inclut des dents très peu comprimées latéralement dont la section 

transverse basale est subcirculaire (Fig. 56F). La couronne est ornementée de légères stries 

longitudinales. La carène mésiale n’est pas denticulée. La carène distale présente des denticules 

de très petite taille sur presque toute sa longueur à l’exception de sa base ; ceux-ci sont très serrés, 

séparés par un sulcus peu profond et n’ont qu’une faible hauteur. 
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Theropoda gen. et sp. indet. morphotype VI 

Fig. 56G 
 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2, GEA7. 

 

Matériel rapporté : 2 dents latérales (GEA2-57, GEA7-15 ; Fig. 56G). 

 

Description : Ce morphotype se rapproche morphologiquement des morphotypes I et V, mais 

aucune des carènes n’est denticulée. Il y a peu de compression latérale de la couronne, la 

section basale transverse est subcirculaire. La couronne est très recourbée vers l’arrière (Fig. 
56G). 

 

 

Figure 56. Theropoda gen. et sp. indet. de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), 

Oriental, Maroc. Dents latérales. A, B. Morphotype I (A : KM-A1-13 ; B : KM-A2-9 [2]). C. Morphotype II, KM-A2-9 

[1].  D. Morphotype III, GEA6-4. E. Morphotype IV, KM-D2-8. F. Morphotype V, KM-B’-24. G. Morphotype VI,  

GEA2-57. Vues labiale (A-E, G) et latérale (F). 
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Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype I 

Fig. 57A-C 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’, KM-D1. Guelb el Ahmar, locus GEA7. 

 

Matériel rapporté : 8 dents latérales (KM-B’-26 [1], KM-D1-6, GEA7-9, GEA7-10, GEA7-11, 

GEA7-12, GEA7-13, GEA7-18 ; Fig. 57A-C). 

 
Description : Ce deuxième morphotype se caractérise par des dents comprimées latéralement, 

mais moins que pour le morphotype I. La section transverse basale est ovoïde. La couronne est 

courte, trapue et fortement recourbée vers l’arrière (Fig. 57B, C) : l’angle de la concavité distale 

est plus fermé que dans le morphotype I. La carène distale est denticulée et présente de petits 

denticules portant un opercule, bien espacés les uns des autres et séparés par un sulcus profond 

(Fig. 57A-C). La carène mésiale n’est, elle, pas denticulée. La face labiale de la couronne est 

ornementée de fines rides longitudinales qui suivent l’orientation de la courbure de la dent. 

 

Discussion : La morphologie de ces dents rappelle les Coelurosauria, auxquels nous attribuons 

donc ce morphotype. Il pourrait peut-être s’agir de dents de Dromaeosauridae. Elles sont 

similaires au morphotype III de Maniraptora indet. de Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009, fig. 3r) et, 

dans une moindre mesure, à leur morphotype I de Velociraptorinae indet (Knoll & Ruiz-

Omeñaca, 2009, fig. 3s, t). 

 

Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype II 

Fig. 57D-F 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’. Guelb el Ahmar, locus GEA3, GEA7. 

 

Matériel : 1 dent prémaxillaire (KM-B’-25 ; Fig. 57D, E) ; 2 dents latérales (GEA3-24, GEA7-

16 ; Fig. 57F). 

 

Description : Ce morphotype est représenté par une dent plus droite et moins compressée 

latéralement que les précédentes (Fig. 57D, E). D’un profil rappelant celui d’une banane, elle est 

légèrement recourbée vers l’arrière (Fig. 57D, E). Elle porte une unique carène latérale, 

denticulée probablement sur toute sa longueur (bien que tous les denticules ne soient pas 
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préservés ; Fig. 57D, E). En vue labiale, elle présente un net replat apical (Fig. 57E). D’autres 

dents similaires (Fig. 57F), plus grandes, sont également rattachées à ce morphotype : elles sont 

non comprimées latéralement et de section basale transverse circulaire ou subcirculaire. Ces dents 

ne sont que peu ou pas recourbées distalement et ne sont que légèrement recourbées médialement. 

Elles présentent des carènes latérales qui portent de petits denticules. 

 

Discussion : La dent KM-B’-25 correspond vraisemblablement à une dent prémaxillaire. Le 

profil de ces dents, avec leurs carènes latérales, rappelle ce que l’on peut observer chez les 

coelurosaures. Nous les identifions provisoirement comme Coelurosauria gen. et sp. indet. mais il 

pourrait s’agir d’un Dromaeosauridae. 

 

Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype III 
Fig. 57G 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’. 

 
Matériel rapporté : 1 dent latérale (KM-B’-26 [3] ; Fig. 57G). 

 
Description : Ce morphotype se distingue des autres par la taille très réduite des dents qui le 

composent. Celles-ci sont très courtes et trapues et ressemblent à celles du morphotype II, mais 

avec une courbure mésiale moins importante et surtout une très faible courbure distale (Fig. 57G) 

: la face distale de la dent est subverticale. La carène mésiale est denticulée sur ses deux tiers 

apicaux : les denticules sont de grosse taille et très peu nombreux, sans opercule et séparés par un 

sulcus peu profond (Fig. 57G). La carène distale est abimée et il n’est pas possible de déterminer 

si elle portait ou non des denticules. 

 

Abelisauroidea gen. et sp. indet. 

Fig. 58 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-A1. Guelb el Ahmar, locus GEA6, GEA7. 

 

Matériel rapporté : 4 dents latérales (KM-A1-12, GEA6-5, GEA7-14, GEA7-17 ; Fig. 58). 
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Description : Comparées aux autres dents de théropodes décrites dans ce travail, les dents 

regroupées sous ce morphotype sont plus courtes, plus trapues et nettement moins recourbées, 

voire pas du tout. Les deux carènes sont denticulées sur toute leur longueur. Les denticules 

distaux sont de petite taille et très resserrés, séparés par un sulcus peu profond et présentent un 

opercule. Les denticules mésiaux sont plus larges ; eux aussi sont séparés par un sulcus peu 

profond et portent un opercule. Les deux carènes sont légèrement convexes, ce qui est 

remarquable par rapport aux autres dents du synclinal d’Anoual, décrites ici ou dans les travaux 

antérieurs (Knoll & Ruiz-Omeñaca, 2009 ; Haddoumi et al., 2016). Chez certains spécimens 

(GEA7-14 ; Fig. 58A), la couronne présente de légères cannelures sur les deux faces et est moins 

comprimée latéralement, ce qui indique peut-être une dent plus antérieure. 

 

Discussion : La convexité des deux carènes est un caractère remarquable. Il rappelle les 

Abelisauridae (Smith, 2007 ; Hendrickx & Mateus, 2014), mais aussi les Noasauridae (Carrano et 

al., 2002), identification qui serait cohérente avec la petite taille de ces dents. Nous attribuons 

donc ces dents à un Abelisauroidea gen. et sp. indet. 

 

 

Figure 57. Coelurosauria gen. et sp. indet. de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – 

Berriasien), Oriental, Maroc. A-C. Morphotype I (A : KM-B’-26 [1] ; B : KM-D1-6 ; C : GEA7-11), dents latérales, en 

vues labiale (A, B) et linguale (C). D-F. Morphotype II (D, E : KM-B’-25, dent prémaxillaire ; F : GEA7-16, dent 

latérale), en vues latérale (D, F) et labiale (E). G. Morphotype III, KM-B-26 [3], dent latérale, en vue labiale. 
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Figure 58. Abelisauroidea gen. et sp. indet. de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – 

Berriasien), Oriental, Maroc. A. GEA7-14. B. GEA7-17. Dents latérales, en vue labiale. 

 

Discussion générale sur les différents morphotypes de dents de théropodes : L’analyse 

morphométrique (Fig. 59) permet de retrouver les regroupements déjà obtenus par Hendrickx et 

al. (2015a), qui ne sont donc pas perturbés par l’inclusion des dents du synclinal d’Anoual. Les 

deux premiers axes expliquent plus de 70% de la variance (axe 1 : 51,48%, p-value = 7,7033 ; axe 

2 : 19,1%, p-value = 2,8579). 69,27% des spécimens sont correctement identifiés, d’après la 

matrice de confusion. Le morpho-espace se divise en quatre cadrans : un premier incluant les 

taxons avec de petites dents, mais de gros denticules (Troodontidae), un deuxième comprenant les 

taxons avec de petites dents portant de petits denticules (théropodes non néo-théropodes, 

Coelophysoidea, Noasauridae et Dromaeosauridae), un troisième  regroupant les taxons avec des 

dents de grande taille mais des denticules réduits ou inexistants (Spinosauridae), et un quatrième 

enfin incluant les taxons aux dents zyphodontes possédant des dents de grande taille et de gros 

denticules (Ceratosauria hors Noasauridae, Megalosauridae, Allosauroidea, Tyrannosauridae) 

(Hendrickx et al., 2015a) (Fig. 59). Les dents du synclinal d’Anoual se rangent toutes dans le 

cadran des théropodes à petites dents et petits denticules, ou à proximité immédiate de ces 

théropodes. Il y a un recouvrement important entre les différents morphotypes de théropodes 

d’Anoual ainsi qu’entre eux et le cluster des théropodes non néothéropodes, des Coelophysoidea, 

des Dromaeosauridae, des Noasauridae, de Nuthetes et de Richardoestesia (Fig. 59), ce qui 

suggère que les dents isolées du synclinal d’Anoual pourraient être rapprochées de certains de ces 
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taxons, probablement des Noasauridae (Abelisauroidea) et des Dromaeosauridae. Cela est 

cohérent avec les travaux de Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009), qui identifiaient à Ksar Metlili des 

Maniraptoriformes, des Maniraptora et des Velociraptorinae. Rauhut et al. (2010) ont mis en 

évidence de nombreuses similitudes entre les dents du tyrannosauroïde Proceratosaurus et celles 

des dromaeosauridés vélociraptorinés, invitant à la prudence quand il s’agit d’attribuer des dents 

isolées de la fin du Jurassique et du début du Crétacé aux Dromaeosauridae sur la base de leur 

morphologie générale et de la différence de taille des denticules mésiaux et distaux. Toutefois, le 

placement des dents du synclinal d’Anoual dans ce cadran, recouvrant les clusters non seulement 

des Dromaeosauridae, mais aussi de Richardoestesia et se plaçant non loin de Nuthetes et des 

Noasauridae, suggère qu’elles pourraient appartenir à des Maniraptora, peut-être à des 

Dromaeosauridae. L’option « Classifier » de l’analyse discriminante de PAST3 propose une 

réattribution de certains spécimens : la dent KM-A2-9 [2] (Theropoda gen. et sp. indet. 

morphotype I) est alors réattribuée à Nuthetes, et la dent KM-D2-11 (Theropoda gen. et sp. indet. 

morphotype II) est rapprochée des Noasauridae. Une autre dent (GEA7-16, Coelurosauria gen. et 

sp. indet. morphotype II) est toutefois attribuée à un Spinosauridae, ce qui semble peu probable et 

surtout ne se justifie pas vraiment au vu de la position du point correspondant dans le morpho-

espace, plus proche des clusters des autres théropodes d’Anoual que de celui des Spinosauridae 

(Fig. 59). Si les réattributions du « Classifier » de PAST3 semblent donc à considérer avec 

prudence, la présence possible de Nuthetes et de Noasauridae parmi les dents de théropodes 

d’Anoual est cohérente avec leur morphologie et leur répartition dans le morpho-espace. Cette 

analyse morphométrique, basée sur les données biométriques, est donc cohérente avec les 

observations morphologiques, en rapprochant les dents d’Anoual des Dromaeosauridae et des 

Noasauridae. Une étude plus approfondie sera nécessaire pour tenter d’identifier plus précisément 

ces dents isolées, et pourra se baser par exemple sur l’utilisation conjointe de trois techniques, 

comme le recommandent Hendrickx et al. (2020) : une analyse cladistique utilisant une matrice 

basée sur la dentition, comme celles utilisées par Hendrickx et al. (2014) et Young et al. (2019), 

une analyse discriminante comme celle utilisée ici, et une analyse en clusters. 



 

     

 
Figure 59. Séparation phénotypique des dents de grands taxons de théropodes par l’analyse discriminante de 1025 dents appartenant à 62 taxons de théropodes (+6 

morphotypes de Theropoda gen. et sp. indet., 3 morphotypes de Coelurosauria gen. et sp. indet., et un morphotype d’Abelisauroidea gen. et sp. indet.) répartis dans 29 

groupes le long des deux premiers axes de discrimination maximale (axe 1 : p-value = 7,7033 pour 51,48% de la variation ; axe 2 : p-value = 2,8579 pour 19,1% de la 

variation. 69,27% des taxons ont été correctement attribués à leurs clades respectifs. Ces résultats sont basés sur la matrice de Hendrickx et al. (2015a), augmentée des 

spécimens d’Anoual.  
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Coelurosauria gen. et sp. indet. 

Fig. 60 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-A1-, KM-B’, KM-C, KM-D2. 

 

Matériel rapporté : 11 griffes (KM-A1-9, 1 griffe de main, Fig. 60A ; KM-A1-11, 1 griffe de 

main, 1 griffe de pied et 2 griffes indéterminées ; KM-A1-55, 1 griffe de main ; KM-A1-56, 1 

griffe de pied, Fig. 60B ; KM-B’-21, 1 griffe de main ; KM-B’-94, 1 griffe de pied ; KM-C-1, 1 

griffe de main (?) ; KM-D2-9, 1 griffe de main (?)). 

 
Description : 11 phalanges unguéales (nous parlerons ici improprement de « griffes ») de 

dinosaures théropodes ont été collectées dans le site de KM. Parmi elles, certaines (KM-A1-9, 

KM-A1-11 [1], KM-A1-55, KM-B’-21 ; Fig. 60A) se distinguent par une forte compression 

médiolatérale. Leur surface articulaire n’est pas préservée, mais la section proximale des griffes 

indique qu’elle était dorsoventralement haute. Leur section transverse est ovale. Elles sont 

fortement courbées ventralement (Fig. 60A). Tous ces éléments caractérisent les griffes des mains 

chez les théropodes (Agnolin & Chiarelli, 2009). D’autres (KM-A1-11 [2], KM-A1-56, KM-B’-

94 ; Fig. 60B), préservées en intégralité, ont une surface articulaire plus étendue 

dorsoventralement, légèrement concave et lisse. Leur section transverse est subtriangulaire et leur 

face ventrale est très peu courbée, presque plate (Fig. 60B). Cette combinaison de caractères les 

identifie comme des griffes des pieds (Agnolin & Chiarelli, 2009). D’autres enfin (KM-C-1, KM-

D2-9) sont très mal préservées, mais leur forte compression latérale suggère qu’il s’agirait de 

griffes des mains. Le tubercule fléchisseur, quand il est préservé (KM-A1-9, KM-A1-55, KM-A1-

56, KM-B’-94, KM-D2-9 ; Fig. 60), est plus développé sur les griffes des mains. Les griffes des 

mains présentent pour la plupart des gouttières latérales (une sur chaque face latérale) étendues 

sur presque la totalité de la phalange, vraisemblablement de la pointe presque jusqu’à la surface 

articulaire (Fig. 60A). Pour d’autres (KM-A1-55), les gouttières latérales sont moins étendues 

proximalement, mais sont soulignées par un petit plateau osseux, qui fait saillie médialement et 

latéralement par rapport au contour proximal de la griffe. Pour les griffes des pieds, les gouttières 

latérales (là encore, une par face latérale) sont limitées à la moitié distale de la phalange, mais 

forment un sillon plus profondément marqué (Fig. 60B). 

 

Discussion : La présence d’une seule gouttière par face identifie ces griffes comme appartenant à 

des coelurosaures, et non à des abélisauroïdes, qui présentent deux gouttières sur chaque face 
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(Cerroni et al., 2019). Nous identifions donc ces griffes comme Coelurosauria gen. et sp. indet. 

Les dents décrites précédemment pouvant éventuellement être rapportées à des Dromaeosauridae 

ou à des Noasauridae, et en l’absence de matériel formellement attribuable à un autre groupe de 

théropodes, on peut suggérer, là encore sans certitude, un rapprochement de ces griffes aux 

Dromaeosauridae ou aux Noasauridae. 

 

 

Figure 60. Coelurosauria gen. et sp. indet. de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), Oriental, Maroc. Griffes. A. KM-

A1-9, griffe de main. B. KM-A1-56, griffe de pieds. Vues latérales. 

 

ORNITHISCHIA Seeley, 1888 

THYREOPHORA Nopcsa, 1915 

cf. ORNITHOPODA Marsh, 1881 

cf. HETERODONTOSAURIDAE Romer, 1966 

 

cf. Heterodontosauridae gen. et sp. indet. 
Fig. 61A 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-A2. 

 
Matériel rapporté : KM-A2-8, une dent (Fig. 61A). 

 
Description : Les nouvelles collectes effectuées dans le site de KM ont livré, récemment, une 

dent de petite taille (3 mm de haut ; Fig. 61A), dont la racine et la couronne sont toutes deux 
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préservées. L’une des faces de la couronne est aplatie et l’autre est concave : les dents de 

tétrapodes présentent souvent une concavité sur leur face labiale, nous orientons donc cette dent 

en suivant cette convention et considérons la face concave comme la face labiale. La dent est 

uniradiculée et sa couronne est compressée labiolingualement. Unique dans tout le matériel du 

site, elle présente un cingulum fortement développé (Fig. 61A1, A2). La couronne porte cinq 

denticules bien développés et distincts les uns des autres, alignés dans le plan antéro-postérieur : 

le denticule central est environ deux fois plus haut que les autres (Fig. 61A1, A2). Les denticules 

sont reliés par une carène tranchante marquée ; la ligne ainsi formée n’est pas centrale en vue 

occlusale, mais légèrement déportée labialement (Fig. 61A3). La face linguale de la couronne est 

légèrement concave, en cuillère ou en feuille (Fig. 61A1). De forme globalement ovoïde, voire 

presque rectangulaire, en vue occlusale, on observe toutefois une petite encoche dans le contour 

de la dent, antérieurement et postérieurement, dans l’axe des denticules (Fig. 61A3). La racine, 

unique, est robuste et fait environ une fois et demie la hauteur de la couronne (Fig. 61A1, A2). 

 
Discussion : Comme cela a déjà été signalé (Lasseron et al., 2020), cette dent est semblable à la 

dent d’ « Ornithopoda basal indet. forme A » décrite par Pouech (2008) dans le Berriasien de 

Cherves-de-Cognac (Charente, France). Elle peut aussi être rapprochée d’une dent récemment 

décrite dans le Cénomanien de l’Utah (États-Unis) et décrite comme appartenant à un 

néornithischien (Avrahami et al., 2018, fig. 12H-L). À un moindre degré, elle ressemble aussi à 

une dent du Barrémien d’Angleterre, identifiée comme appartenant à un ornithischien 

indéterminé et potentiellement attribuable à un Heterodontosauridae (Sweetman, 2016, fig. 4m-

o). Elle rappelle aussi les dents décrites par Thulborn (1973) dans le Kimméridgien du Portugal 

sous le nom de Trimucrodon cuneatus (aujourd’hui considéré comme un nomen dubium), classé 

parmi les Hypsilophodontidae. Cependant, chez T. cuneatus, les denticules le plus mésial et le 

plus distal sont saillants et divergent de l’axe vertical de la couronne, ce qui n’est pas le cas chez 

le spécimen de KM. D’autres dents à la morphologie similaire, attribuées à des 

Hypsilophodontidae indéterminés, ont été découvertes dans le Bathonien de France (Kriwet et al., 

1997, figs. 7l, 8d). Quoi qu’il en soit, les caractères de cette dent sont très plésiomorphes par 

rapport à ce qui est connu chez d’autres ornithischiens contemporains ou plus récents. Compte 

tenu de ces comparaisons, nous proposons donc, pour cette dent, une attribution provisoire en tant 

que cf. Heterodontosauridae gen. et sp. indet. ; elle appartiendrait à une espèce impliquée dans les 

premières dichotomies de l’arbre phylogénétique du groupe. Il y aurait donc, à KM, un 

Heterodontosauridae relativement jeune d’un point de vue géologique, mais aux caractéristiques 
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dentaires très plésiomorphes, qui pourraient indiquer la survivance d’une ancienne lignée 

évolutive relique dans un refuge nord-africain. 

 

cf. STEGOSAURIA Marsh, 1877 

Famille indéterminée 

 

cf. Stegosauria gen. et sp. indet. 

Fig. 61B 
 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2. 

 

Matériel rapporté : GEA2-4, une dent (Fig. 61B). 

 

Description : Une unique dent de 3,4 mm de haut (Fig. 61B) a été signalée par Haddoumi et al. 

(2016). La partie préservée correspond à la partie la plus supérieure de la racine et à la base de la 

couronne. Elle présente un cingulum labial et la base de quelques denticules bien développés (au 

moins cinq, dont le central est le plus développé), alignés dans le plan antéro-postérieur. 

 
Discussion : Une dent similaire, attribuée à un stégosaure, a été décrite dans le Bathonien 

d’Angleterre (Metcalf et al., 1992, fig. 11d ; Metcalf & Walker, 1994, fig. 19.7), et la présence 

associée d’un cingulum labial et d’un alignement de denticules, dont le plus central est le plus 

développé, est diagnostique de ce groupe. Nous suivons donc Haddoumi et al. (2016) et 

conservons l’attribution de cette dent comme cf. Stegosauria gen. et sp. indet. 

 
Ornithischia gen. et sp. indet. 

Fig. 61C 
 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2 (Fig. 61C). 
 
Matériel rapporté : GEA2-3, une dent ; GEA2 non numéroté, un fragment de couronne dentaire. 

 
Description : À GEA, une dent complète (à l’exception de la racine, manquante ; Fig. 61C) de 

2,3 mm de haut, bien préservée, présente une couronne subconique recourbée vers l’arrière et 

vers l’intérieur. Une carène distale est présente et porte quatre denticules près de sa base. La 
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surface de l’émail présente quelques légers plissements longitudinaux. Une autre dent, dont seule 

la partie mésiale de la couronne est préservée, pourrait représenter la même espèce. 

 

Discussion : Ces dents, dont le spécimen GEA2-3 a déjà été signalé par Haddoumi et al. (2016), 

pourrait appartenir à un dinosaure ornithischien indéterminé (peut-être un ornithopode ?). En 

effet, des dents similaires ont été décrites par Thulborn (1973) dans le Jurassique supérieur du 

Portugal et ont été attribuées à un ornithopode hypsilophodontidé, Alocodon kuehnei, aujourd’hui 

considéré comme un nomen dubium. Kriwet et al. (1997, fig. 7m) ont décrit des dents semblables, 

attribuées à un hypsilophodontidé indéterminé, dans le Bathonien de France. 

 

 

Figure 61. Ornithischia de Guelb el Ahmar (Bathonien) et de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), synclinal 

d’Anoual (Oriental, Maroc). A. KM-A2-8, dent de cf. Heterodontosauridae gen. et sp. indet., en vues linguale (1), 

labiale (2) et occlusale (3). B. GEA2-4, dent de cf. Stegosauria en vue labiale. C. GEA2-3, dent d’Ornithischia gen. et 

sp. indet. en vue labiale. (B, C : d’après Haddoumi et al., 2016). 
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 2.11. Cynodontes 
 

 Le site de KM a livré trois morphotypes de dents tricuspides uniradiculées, correspondant 

à une ou deux espèces de tétrapodes et qui ne peuvent être rattachées à aucun des groupes 

majeurs de vertébrés identifiés à KM ou, plus largement, dans le synclinal d’Anoual. La 

morphologie de ces dents rappelle plusieurs groupes de vertébrés, tels les ptérosaures, les 

crocodyliformes notosuchiens ainsi que certains mammifères et cynodontes non mammaliaformes 

(Lasseron, 2019; Lasseron et al., 2020). Cinq de ces dents ont fait l’objet d’une comparaison 

détaillée ayant permis de les identifier provisoirement comme des cynodontes non 

mammaliaformes (cf. Cynodontia gen. et sp. indet.) et ayant donné lieu à une publication 

(Lasseron, 2019). Elles ont également été décrites de façon plus succincte dans une autre 

(Lasseron et al., 2020). Depuis, trois autres dents similaires ont été mises en évidence dans le s 

anciennes collections de KM. Très rares, ces possibles cynodontes non mammaliaformes ne 

représentent que 0,02% du total des éléments identifiés. Leur présence dans le synclinal d’Anoual 

est toutefois d’une importance cruciale : il s’agirait en effet des cynodontes non mammaliaformes 

les plus récents d’Afrique et du Gondwana tout entier. Ils seraient également parmi les derniers 

représentants du groupe connus dans le monde, avec quelques espèces asiatiques de la fin du 

Crétacé inférieur (Montirichus kuwajimaensis dans le Barrémien – Aptien du Japon (Setoguchi et 

al., 1999 ; Matsuoka & Setoguchi, 2000 ; Matsuoka et al., 2016), Xenocretosuchus sibiricus et X. 

kolossovi dans le ?Valanginien – Hautérivien – Barrémien et le Barrémien – Aptien de Russie 

(Tatarinov & Mashchenko, 1999 ; Lopatin & Agadjanian, 2008)). 

 Nous suivons ici les critères d’orientation des dents isolées de Godefroit & Battail (1997). 

La face la plus convexe de la couronne est traditionnellement considérée comme la face labiale, 

nous appliquons donc ce critère pour distinguer les faces linguale et labiale des spécimens  de 

KM. L’histoire évolutive des mammifères et de leurs proches parents cynodontes présente une 

tendance générale à la réduction et à la simplification des structures dentaires dans le sens 

postéro-antérieur, le long de la rangée dentaire et sur chacune des dents : les cuspides accessoires 

sont habituellement plus nombreuses et/ou plus développées sur la face distale des dents. Ainsi, la 

face portant la cuspide accessoire la plus développée et la plus différenciée est ici considérée 

comme la face distale, et la face portant la cuspide accessoire la plus réduite est considérée 

comme la face mésiale. La courbure des cuspides, quand elle existe, se fait vers la face distale et 

aide ainsi également à l’identification des faces mésiale et distale quand le degré de 
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différenciation des cuspides accessoires est similaire. Il reste toutefois difficile de placer ces 

spécimens dans la rangée dentaire supérieure ou inférieure. 

 Les mesures ont été faites sur la face linguale (Fig. 62) et sont données en Tableau 2. 

 

 

 

Figure 62. Mesures effectuées sur les dents rapportées à des cynodontes non mammaliaformes de Ksar Metlili 

(Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. TH = hauteur totale ; CH = hauteur de la couronne ; RH = hauteur de la 

racine ; CxL = longueur mésiodistale au niveau du cervix dentis. Les contours sont ceux du spécimen KM- ?-1. 

D’après Lasseron, 2019. 
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SYNAPSIDA Osborn, 1903 

THERAPSIDA Broom, 1905 

cf. CYNODONTIA Owen, 1861 

Famille indéterminée 

 

cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype I 
Figs. 63, 64 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-B’. 

 
Matériel rapporté : KM-B’-44, dent supérieure (?) (Fig. 63) ; KM-B’-43, fragment distal  de 

couronne de dent supérieure (?) (Fig. 64A) ; KM-B’-98, dent (couronne seule) inférieure (?) (Fig. 
64B) ; MCM 704, dent (couronne seule) supérieure (?) (Fig. 64C). 

 
Description : Les dents rapportées à ce morphotype partagent plusieurs traits qui pourraient 

caractériser une seule et même espèce (Lasseron, 2019) : (1) une couronne dont la compression 

transverse est approximativement symétrique ; (2) une ornementation apicale constituée de rides 

sur la face linguale de la cuspide centrale (à l’exception du spécimen MCM 704). De plus, leurs 

dimensions sont similaires (Tab. 2). 

 La dent KM-B’-44 (Fig. 63), haute de 4 mm, est la mieux préservée : elle présente une 

couronne complète ainsi qu’une grande partie de la racine. La racine est unique, droite et creuse, 

presque aussi longue que la couronne, dont elle est séparée par une légère constriction (Fig. 63A, 
B). Cette constriction marque aussi la limite de l’émail et correspond au cervix dentis. Celui-ci 

surmonte un renflement apical de la racine. La dent est fortement compressée transversalement et 

approximativement symétrique en vue occlusale (Fig. 63C). La couronne porte une haute cuspide 

centrale principale, bien développée, ainsi que deux cuspides accessoires plus petites, 

mésialement et distalement à la cuspide centrale. Les trois cuspides sont alignées mésio-

distalement. L’une de ces cuspides accessoires est fortement réduite par rapport à l’autre : suivant 

la tendance à la réduction et à la simplification des structures dentaires dans le sens postéro-

antérieur dans l’évolution des cynodontes, la cuspide accessoire la plus développée est 

probablement distale, la plus réduite étant donc mésiale. La cuspide distale est clairement 

distincte du corps de la cuspide centrale et mesure environ un tiers de la hauteur de la couronne. 

La cuspide mésiale est légèrement plus basse et se réduit à une petite bosse ; elle n’est pas 

clairement séparée de la cuspide centrale (Fig. 63A, B). La couronne présente une légère 
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convexité sur une de ses faces, probablement la face labiale (Fig. 63A, C) selon les critères de 

Godefroit & Battail (1997). La cuspide centrale est très légèrement recourbée lingualement. La 

face labiale est lisse, dépourvue d’ornementation (Fig. 63A), mais l’apex de la cuspide principale 

présente des rides convergentes en face linguale (Fig. 63B, D). Ces rides s’étendent 

approximativement de l’apex jusqu’au milieu de la hauteur de la couronne. De faibles carènes 

antérieure et postérieure sont visibles en vue occlusale (Fig. 63C), reliant les apex des trois 

cuspides et séparant les faces labiale et linguale. 

 Le spécimen KM-B’-43 (Fig. 64A) est un fragment de couronne dentaire de 2,4 mm de 

haut, ne portant plus qu’une partie de la couronne centrale et une cuspide accessoire. La cuspide 

accessoire préservée est bien développée et bien distincte de la cuspide centrale, elle est donc 

probablement distale. En comparaison avec la cuspide accessoire distale de la dent KM-B’-44, 

celle-ci est plus haute par rapport à la hauteur totale de la couronne : elle fait environ la moitié de 

la hauteur de la cuspide centrale (Fig. 64A1, 2). La compression transversale est moins 

importante que chez KM-B’-44 (Fig. 64A3). À l’exception de ces deux différences, la 

morphologie générale de la couronne est identique à celle de KM- B’-44 : probablement 

tricuspide, elle présente une légère concavité en face linguale et une convexité labiale ; la face 

labiale est lisse (son émail est toutefois plus abîmé que sur la dent KM-B’-44 ; Fig. 64A1), mais 

la face linguale de la cuspide centrale porte des rides convergentes s’étendant entre le milieu de la 

hauteur de la couronne (au niveau de l’apex de la cuspide accessoire distale) et l’apex de la 

cuspide (Fig. 64A2). Des carènes mésiale et distale sont visibles en vue occlusale et sont plus 

marquées que chez le spécimen KM-B’-44 (Fig. 64A3). 

 Le spécimen KM-B’-98 (Fig. 64B) est une couronne dentaire complète de 2 mm de haut, 

dont la morphologie générale est similaire aux deux spécimens précédents. Comme pour eux, la 

cuspide accessoire distale est plus différenciée que la cuspide mésiale, et comme pour la dent 

KM-B’-43, elle est plus haute par rapport à la cuspide centrale et mesure environ la moitié de sa 

hauteur (Fig. 64B1, 2). Il y a une légère courbure linguale. Elle est toutefois plus robuste et plus 

trapue que les deux autres, c’est pourquoi nous faisons l’hypothèse qu’elle puisse appartenir à la 

rangée dentaire inférieure et que les dents KM-B’-44 et KM-B’-43 puissent être des dents 

supérieures. Les carènes mésiale et distale sont présentes, mais usées et peu marquées (Fig. 
64B3). 

 Le spécimen MCM 704 (Fig. 64C), encore inédit, correspond lui aussi à une couronne 

dentaire complète, de 2,06 mm de haut, sans racine. Comme les trois spécimens précédents, il y a 

une haute cuspide centrale entourée mésio-distalement par deux cuspides accessoires plus petites. 

L’une est plus petite et moins développée que l’autre, moins distincte du corps de la cuspide 
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centrale, et semble donc être la cuspide mésiale (Fig. 64C1, 2). La compression transversale est 

plus faible que chez la dent KM-B’-44 et équivalente à celle observée chez KM-B’-43 (Fig. 
64C3). Les carènes mésiale et distale sont marquées (Fig. 64C3). Toutefois, contrairement aux 

autres dents de ce morphotype, ce spécimen ne présente aucune ornementation au niveau de 

l’apex de la cuspide centrale en face linguale, pas plus qu’en face labiale. Cette différence peut 

être due à une variation de position dans la rangée dentaire ou à une différence du degré d’usure 

de la dent, dont l’émail est abîmé. 

 

 

Figure 63. Dent de cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype I, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. KM-B’-44, dent supérieure (?). A. Vue labiale. B. Vue linguale. C. Vue occlusale. D. Détail de l’apex de la 

cuspide centrale, en vue linguale. D’après Lasseron, 2019. 

 

 

 

 

 

► Figure 64. Dents de cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype I, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. A. KM-B’-43, fragment distal de couronne de dent supérieure (?). B. KM-B’-98, dent (couronne seule) 

inférieure (?). C. MCM 704, dent (couronne seule) supérieure ?. Vues labiale (1), linguale (2) et occlusale (3). (A, B : 

d’après Lasseron, 2019). 
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cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype II 

Fig. 65 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH et locus inconnu (récolte de 2010, mais le locus n’a 

pas été précisé). 

 
Matériel rapporté : KM-?-1, dent inférieure (?) (Fig. 65A) ; MCM 705, dent (Fig. 65B). 

 
Description : La dent KM- ?-1 (Fig. 65A), haute de 2,9 mm et déjà signalée et décrite (Lasseron, 

2019), présente une morphologie très proche de celle du morphotype précédent, mais sans 

ornementation : la cuspide centrale ne montre pas de rides apicales, ni sur sa face linguale ni sur 

sa face labiale (Fig. 65A1, 2). Cette absence d’ornementation ne semble pas due à l’usure, 

puisque la dent ne montre aucun autre signe d’une éventuelle usure. Contrairement au 

morphotype précédent, la compression transversale n’est pas symétrique et la face labiale est 

renflée alors que la face linguale est aplatie (Fig. 65A3). Les deux cuspides accessoires sont 

sensiblement de même taille et font environ la moitié de la hauteur de la cuspide centrale (Fig. 
65A1, 2). Elles sont peu développées par rapport à cuspide centrale en comparaison du 

morphotype précédent. La couronne est légèrement recourbée lingualement, comme pour les 

dents décrites plus haut. Les carènes mésiale et distale sont peu marquées (Fig. 65A3). Une crête 

reliant les cuspides accessoires à la base de la cuspide centrale est visible en face linguale : elle 

est nette sur les prises de vue au MEB (Fig. 65A2) mais est difficilement détectable à la loupe 

binoculaire. Comme pour le spécimen KM-B’-98, sa morphologie trapue suggère qu’elle puisse 

appartenir à la rangée dentaire inférieure. La racine est ovale en section transverse. On retrouve le 

renflement apical de la racine, surmonté par le cervix dentis marquant la limite de l’émail, ainsi 

que la forte constriction entre la racine et la couronne, comme chez le spécimen KM-B’-44 (Fig. 

65A1, 2). Des carènes mésiale et distale sont visibles en vue occlusale (Fig. 65A3). 

 Le spécimen MCM 705 (Fig. 65B) correspond à une couronne dentaire seule, de petite 

taille (0,95 mm), sans racine et dont manque une partie de la base de la face linguale. Il ne semble 

pas y avoir de fracture, et donc pas de manque, au niveau de la base de la face labiale de l a 

couronne : celle-ci semble donc avoir été très basse. Comme chez le spécimen KM-?-1, il n’y a 

pas d’ornementation apicale en face linguale ni en face labiale (Fig. 65B1, 2). Comme chez KM-

 ?-1 également, la compression transversale n’est pas symétrique, avec une face labiale convexe 

et une face linguale très aplatie (Fig. 65B3). Les cuspides accessoires sont peu développées par 

rapport à la cuspide centrale par rapport au morphotype I (Fig. 65B1, 2). Leur différence de 
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hauteur est toutefois plus nettement observable que chez la dent KM-?-1. Ces similitudes 

suggèrent une inclusion de cette couronne dentaire dans le morphotype II. 

 

 

Figure 65. Dents de cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype II, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. A. KM- ?-1, dent inférieure (?). B. MCM 705. Vues labiale (1), linguale (2) et occlusale (2). (A : d’après 

Lasseron, 2019). 
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cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype III 

Fig. 66 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Matériel rapporté : MCM 706, dent supérieure (?) (Fig. 66). 

 

Description : Un troisième morphotype, encore inédit jusqu’ici, est représenté par la dent MCM 

706, presque complète à l’exception de l’apex de la cuspide centrale et de la base de la racine 

(Fig. 66A, B). Elle mesure 2,86 mm dans sa plus grande hauteur préservée. Comme les autres 

morphotypes, elle est uniradiculée (Fig. 66A, B), tricuspide et présente une cuspide centrale 

entourée mésio-distalement par deux cuspides accessoires plus petites, dont l’une est légèrement 

plus basse que l’autre et est probablement mésiale (Fig. 66). Elle ressemble au morphotype I par 

sa racine droite et creuse. Elle rappelle le morphotype II, mais diffère du morphotype I par 

l’absence d’ornementation sur la face linguale de cuspide centrale, pour la partie préservée pour 

le moins (Fig. 66B). On ne peut pas exclure qu’une ornementation linguale apicale ait été 

présente, mais elle aurait été dans ce cas moins étendue que chez le morphotype I, où elle descend 

jusqu’à la moitié de la hauteur de la couronne centrale ; aucune ornementation n’est visible à ce 

niveau sur ce spécimen. Elle ressemble au morphotype II par l’asymétrie de sa compression 

transversale (Fig. 66C) : la face labiale est convexe alors que la face labiale est aplatie. Comme 

pour les morphotypes I et II, des carènes mésiale et distale sont visibles ; elles sont ici peu 

marquées (Fig. 66C). Elle diffère cependant des morphotypes I et II par plusieurs caractères : (1) 

l’absence de renflement apicale de la racine (Fig. 66A, B) ; (2) l’absence de constriction séparant 

la couronne de la racine au niveau du cervix dentis (Fig. 66A, B) ; (3) ses cuspides accessoires 

sont toutes les deux bien développées et bien distinctes de la couronne centrale, dont elles 

divergent (Fig. 66). 

 

Discussion : On ne peut pas exclure que les différences observées entre cette dent et les 

morphotypes I et II soient le résultat d’une variation morphologique de position dans la rangée 

dentaire. Cependant, l’absence de constriction au niveau du cervix dentis irait plutôt en faveur 

d’une dent antérieure quand le fort développement et la forte différenciation des cuspides 

accessoires suggéreraient plutôt une dent postérieure. Il semble donc probable que ce morphotype 

corresponde à une espèce distincte. 
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Figure 66. Dent de cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype III, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. MCM 706, dent supérieure (?). A. Vue labiale. B. Vue linguale. C. Vue occlusale. 

 

cf. Cynodontia gen. et sp. indet. 
Fig. 67 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-B’. 

 
Matériel rapporté : KM-B’-99, fragment distal d’une couronne dentaire (Fig. 67). 

 
Description : Sur ce spécimen (1,24 mm dans sa plus grande hauteur), seule une partie de la 

couronne a été préservée, avec une majeure partie de la cuspide centrale (sauf l’apex) et une 

cuspide accessoire (Fig. 67). La différenciation importante de cette cuspide accessoire par rapport 

à la cuspide centrale suggère qu’il s’agit de la cuspide distale. Aucune ornementation n’est visible 

sur la partie préservée. La morphologie générale tricuspide est proche de celle des dents décrites 

ci-dessus, mais le spécimen est trop incomplet pour permettre son assignation formelle à l’un des 

morphotypes définis. 
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Figure 67. Dent de cf. Cynodontia gen. et sp. indet., Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. KM-B’-

99. A. Vue labiale. B. Vue linguale. C. Vue occlusale. D’après Lasseron, 2019. 

 

Tableau 2. Dimensions (en mm) des dents de cf. Cynodontia de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. Les valeurs estimées pour les spécimens incomplets sont indiquées entre parenthèses. Voir les 

abréviations en Figure 62. 

 
cf. Cynodontia gen. et sp. indet. 

morphotype I 
 

cf. Cynodontia gen. et sp. 
indet. morphotype II 

 
cf. Cynodontia gen. et 
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TH 4,2 ? ? ?  3,01 ?  2,81 (2,96)  ? 

CH 2,17 2 ,43 2,15 2,06  1,54 
0,9 

(1,07) 
 1,29 (1,46)  1,29 

RH 1,85 ? ? ?  1,47 ?  1,52  ? 

CXL 1,40 
0,93 

(1,75) 
1,43 1,58  1,52 1,39  1,11  1,16 (1,37) 

 
Discussion générale sur les cf. Cynodontia de KM : La morphologie très simple de ces dents 

rappelle plusieurs taxons très différents, ce qui ne facilite pas leur identification. Outre les 

cynodontes non mammaliaformes desquels elles sont été rapprochée, elles rappellent en effet à la 

fois certains ptérosaures, les crocodyliformes notosuchiens et les mammifères eutriconodontes 

(Lasseron, 2019 ; Lasseron et al., 2020). La question, déjà traitée en détail dans les articles 

antérieurs publiés dans le cadre de cette thèse (Lasseron, 2019 ; Lasseron et al., 2020), est 

brièvement rediscutée ici. Chez les ptérosaures, ces dents sont globalement similaires à celles des 

rhamphorhynchoïdes, notamment celles des genres Eudimorphodon (Jenkins et al., 2001 ; 
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Wellnhofer, 2003 ; Dalla Vecchia, 2013 ; Kellner, 2015) et Peteinosaurus (Dalla Vecchia, 2013), 

dont les dents sont multicuspides. Elles s’en distinguent toutefois par plusieurs caractéristiques. 

La constriction entre la couronne et la racine est absente ou légèrement marquée chez les dents de 

KM, quand elle est toujours présente et très marquée chez les ptérosaures proches 

d’Eudimorphodon (Hahn et al., 1984). La racine des dents de KM, bien qu’unique, présente un 

sillon indiquant un début de division, ce qui n’est jamais le cas chez les ptérosaures (Fröbisch & 

Fröbisch, 2006). L’émail des dents d’Eudimorphodon est plus plissé et les rides plus nombreuses 

et moins localisées que ce qu’on observe sur le morphotype I (Hahn et al., 1984 ; Sigogneau-

Russell & Hahn, 1994). Se pose également le problème de l’âge, ces ptérosaures étant 

essentiellement triasiques, et tous les ptérosaures post-triasiques soit possèdent des dents à 

cuspide unique, soit sont édentés (Kellner, 2003). L’attribution de ces dents à une espèce de 

ptérosaure peut donc être raisonnablement exclue, bien que l’on ne puisse pas formellement 

exclure l’hypothèse du maintien jusqu’à la transition Jurassique – Crétacé d’une lignée inconnue 

de ptérosaures aux caractères dentaires plésiomorphes. 

 Une autre possibilité à explorer est celle des crocodyliformes notosuchiens. Ceux-ci ont en 

effet développé une grande variété de morphologies dentaires et certains, comme Candidodon  et 

Lavocatchampsa, ont parfois été initialement identifiés comme des mammifères, du fait de leurs 

dents complexes, multicuspides et hétérodontes (Martin & de Lapparent de Broin, 2016). Ainsi, 

Lavocatchampsa, dans le Crétacé supérieur du Maroc (Martin & de Lapparent de Broin, 2016), 

Candidodon, dans le Crétacé inférieur du Brésil (Carvalho & Campos, 1988 ; Carvalho, 1994 ; 

Santos et al., 2011) et Malawisuchus, dans le Crétacé inférieur du Malawi (Gomani, 1997), par 

exemple, ont des dents tricuspides, avec une haute cuspide centrale entourée de deux cuspides 

accessoires plus petites, l’une plus petite que l’autre. Toutefois, elles se distinguent des dents de 

KM par une constriction plus forte entre la racine et la couronne, une compression transverse 

moindre et un cingulum portant de nombreuses petites cuspides accessoires. L’hypothèse d’une 

attribution aux notosuchiens peut donc être raisonnablement écartée. 

 Si les dents de KM ont une morphologie semblable à celle des prémolaires uniradiculées 

des mammifères triconodontes, comme les Gobiconodontidae avec le spécimen BMNH M 45513 

dans le Barrémien d’Angleterre (Sweetman, 2006) ou Gobiconodon borrisiaki dans l’Aptien – 

Albien de Mongolie (Kielan-Jaworowska & Dashzeveg, 1998), elles en diffèrent sur plusieurs 

points, notamment leur racine droite et non courbée, des cuspides accessoires moins clairement 

séparées de la cuspide principale et la présence d’un cingulum. L’hypothèse d’un mammifère 

triconodonte paraît donc peu probable. 
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 Les dents de KM ressemblent particulièrement à celles figurées par Lucas & Oakes (1988) 

et Godefroit & Battail (1997) et attribuées à des cynodontes non mammaliaformes. Elles 

ressemblent notamment aux dents antérieures des cynodontes probainognathiens, comme 

Prozostrodon (Barberena et al., 1987 ; Bonaparte & Barberena, 2001 ; Martinelli, Soares et al., 

2017 ; Pacheco et al., 2018), dans le Trias supérieur du Brésil. Elles rappellent aussi des 

cynodontes encore plus anciens, comme les genres permiens Nanictosaurus et Cynosaurus (van 

Heerden & Rubidge, 1990 ; Van den Brandt & Abdala, 2018), ou encore Thrinaxodon, du Trias 

inférieur (van Heerden & Rubidge, 1990 ; Abdala et al., 2013). Les racines des dents de KM sont 

toutefois plus courtes et leur cuspide principale est plus haute (au moins pour les morphotypes I et 

III). En revanche, elles sont en tous points similaires aux dents des cynodontes non 

mammaliaformes du Trias supérieur (Rhétien) de Saint-Nicolas-de Port (France) comme Gaumia 

(Hahn et al., 1987 ; Godefroit & Battail, 1997) et Pseudotriconodon (Hahn et al., 1984 ; Lucas & 

Oakes, 1988 ; Godefroit & Battail, 1997). Elles sont également très proches des dents du 

Trithelodontidae Pachygenelus, du Trias supérieur (Gow, 1980), et de dents postcanines des 

« Dromatheriidae » tels que Microderson (Simpson, 1926 ; Sues et al., 1994 ; Sues, 2001), 

Rewaconodon (Datta et al., 2004) ou Polonodon (Sulej et al., 2018), tous du Trias supérieur. Ce 

sont ainsi des dents de cynodontes non mammaliaformes que les spécimens de KM sont les plus 

proches morphologiquement, c’est pourquoi nous les avons rapprochées de ce groupe (Lasseron, 

2019 ; Lasseron et al., 2020). Elles présentent toutefois des caractéristiques rares chez les 

cynodontes, notamment le renflement apical de la racine et les stries apicales de la face linguale 

de la couronne (Martinelli, Eltink et al., 2017 ; Martinelli, Soares et al., 2017 ; Pacheco et al., 

2018), nous ne pouvons donc pas exclure qu’il s’agisse d’un autre taxon, d’où notre choix de 

conserver un nom en nomenclature ouverte. Si ces dents sont bien celles de cynodontes non 

mammaliaformes, il s’agirait alors des plus récents d’Afrique et du Gondwana tout entier. Ils 

seraient également parmi les derniers représentants du groupe connus dans le monde, avec 

quelques espèces asiatiques de la fin du Crétacé inférieur (Montirichtus kuwajimaensis dans le 

Barrémien – Aptien du Japon (Setoguchi et al., 1999 ; Matsuoka & Setoguchi, 2000 ; Matsuoka 

et al., 2016), Xenocretosuchus sibiricus et X. kolossovi dans le ?Valanginien – Hautérivien – 

Barrémien et le Barremien – Aptien de Russie (Tatarinov & Mashchenko, 1999 ; Lopatin & 

Agadjanian, 2008)). Malgré leur caractère récent, ces cynodontes de KM présentent des 

caractères dentaires très plésiomorphiques, proches de ce que l’on peut observer chez les premiers 

représentants du groupe, au Trias supérieur. Il pourrait s’agir d’une évolution convergente entre 

les cynodontes non mammaliaformes du Trias et ceux plus récents de KM, ou bien ces derniers 

pourraient appartenir à une lignée relique ayant conservé des états de caractères dentaires 
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ancestraux. Cette dernière hypothèse semble la plus probable, au vu de la présence d’autres 

lignées reliques dans la faune de KM, comme les mammaliaformes haramiyidés et un possible 

hétérodontosauridé qui semble relativement proche des formes les plus précoces. 

 Aucune facette d’usure n’est nettement discernable sur ces dents. Toutefois, du fait de leur 

proximité morphologique avec les dents des cynodontes non mammaliaformes du Trias, et 

notamment avec Thrinaxodon et les Probainognathidae, un patron d’occlusion similaire à celui 

observé chez ces animaux a été inféré pour les spécimens de KM (Lasseron, 2019). Les dents 

inférieures se placeraient lingualement aux dents supérieures pendant l’occlusion, mais sans 

contact. Il est aussi possible que ces dents soient d’éruption récente, ce qui expliquerait l’absence 

de facettes d’usure (voir Lasseron, 2019).  

 

 2.12. Mammaliaformes 
 

 La composante la mieux connue, car la plus étudiée, de l’assemblage fossile de Ksar 

Metlili est sa faune de mammaliaformes et surtout de mammifères. Celle-ci est 

exceptionnellement riche et diversifiée : au moins 16 espèces ont été identifiées par le passé 

(Lasseron et al., 2020). De nombreux groupes sont représentés (Tab. 3) : ont été décrites deux 

espèces d’Haramiyida (représentés par les Hahnodontidae, auparavant considérés comme 

appartenant aux Multituberculata ; Sigogneau-Russell, 1991b ; Hahn & Hahn, 2003 ; 

Huttenlocker et al., 2018), quatre espèces d’Eutriconodonta (Sigogneau-Russell, 1995b, 2003a), 

cinq espèces de Trechnotheria (Sigogneau-Russell, 1989, 1991a, 1999 ; Sigogneau-Russell & 

Ensom, 1998), une espèce de « Dryolestoidea » (Sigogneau-Russell, 1991a), une espèce de 

Peramuridae (Sigogneau-Russell, 1999) et trois espèces de Boreosphenida (Sigogneau-Russell, 

1991c, 1992, 1995a). Il s’agit de la plus riche faune de mammifères mésozoïques d’Afrique, 

comparable aux plus riches faunes de mammifères contemporaines en Laurasie, notamment la 

Formation de Morrison (Chure et al., 2006), dans le Jurassique supérieur (Kimméridgien – 

Tithonien) de l’ouest des États-Unis et du Canada. On peut également citer en comparaison le site 

de Guimarota (Martin, 1999, 2001 ; Martin & Krebs, 2000), dans le Jurassique supérieur 

(Kimméridgien) du Portugal, et les sites du Purbeck Group (Ensom & Sigogneau-Russell, 1998, 

2000 ; Sigogneau-Russell et al., 2001 ; Sigogneau-Russell & Kielan-Jaworowska, 2002 ; Ensom, 

2007 ; Butler et al., 2012 ; Sweetman et al., 2017, 2018) dans le Jurassique supérieur – Crétacé 

basal (Tithonien-Berriasien) d’Angleterre. 
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 Une nouvelle revue du matériel de mammifères de KM a permis de mettre en évidence 

que la diversité des « Dryolestoidea » était largement sous-évaluée dans ce gisement et que le 

groupe y compte vraisemblablement au moins cinq espèces (voir plus loin). Nous nous 

concentrons donc ici sur les « Dryolestoidea », qui constituent le groupe de mammifères à la fois 

le plus abondant et le plus diversifié de KM, mais aussi, paradoxalement, le moins étudié.  

 
Tableau 3. Espèces de mammaliaformes décrites dans le site de Ksar Metlili (Oriental, Maroc ; Tithonien – 

Berriasien) antérieurement à ce travail.  

Mammaliaformes  

Haramiyida  

Hahnodon taqueti Sigogneau-Russell, 1991b 

Denisodon moroccensis Hahn & Hahn, 2003 

Mammalia  

Eutriconodonta  

Dyskritodon amazighi Sigogneau-Russell, 1995b 

Ichthyoconodon jaworowskorum Sigogneau-Russell, 1995b 

Gobiconodon palaios Sigogneau-Russell, 2003 

Kryptotherium polysphenos Sigogneau-Russell, 2003 

Trechnotheria  

Atlasodon monbaroni Sigogneau-Russell, 1991a 

Microderson laaroussii Sigogneau-Russell, 1991a 

Thereuodon dahmanii Sigogneau-Russell, 1989 

Minimus richardfoxi Sigogneau-Russell, 1999 

Afriquiamus nessovi Sigogneau-Russell, 1999 

Dryolestoidea  

Donodon perscriptoris Sigogneau-Russell, 1991a 

Zatheria  

Peramus sp. Sigogneau-Russell, 1999 

Stem Boreosphenida  

Hypomylos phelizoni Sigogneau-Russell, 1992 

Hypomylos micros Sigogneau-Russell, 1995a 

Tribotherium africanum Sigogneau-Russell, 1991c 
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Les autres groupes, déjà bien étudiés auparavant, sont rapidement passés en revue ; leurs 

holotypes sont refigurés, et font l’objet d’une brève redescription pour les espèces dont aucun 

nouveau matériel n’a été découvert. Le matériel déjà décrit dans ces différents groupes mais resté 

sans identification n’est pas discuté. Enfin, seul le matériel inédit issu des nouvelles collections 

est décrit : le matériel encore inédit des collections des années 1980 sera étudié ultérieurement. 

 La faune de mammifères de GEA est, quant à elle, bien plus réduite et bien moins 

diversifiée que celle de KM. Y ont ainsi été décrits deux fragments de dentaire, rapportés à une 

même espèce d’Amphitheriidae, et une dent identifiée comme cf. Dryolestida indet. (Haddoumi 

et al., 2016). Ces mammifères sont les premiers identifiés découverts dans le Jurassique moyen 

arabo-africain. Leur rareté à GEA s’explique sans doute par l’environnement plus aquatique qu’à 

KM, et donc moins propice à la préservation de ces animaux terrestres. Le tri du nouveau matériel 

issu des locus de GEA6 et GEA7 confirme cette rareté des mammifères, avec seulement deux 

dents découvertes, toutes deux décrites plus loin et rapportées aux Amphitheriidae. 

 

 L’identification des facettes d’usure, quand elle est possible, suit la nomenclature 

proposée par Crompton (1971). 

 

MAMMALIAFORMES Rowe, 1988 

HARAMIYIDA Hahn, Sigogneau-Russell & Wouters, 1989 

EUHARAMIYIDA Bi, Wang, Guan, Sheng & Meng, 2014 

Famille HAHNODONTIDAE Sigogneau-Russell, 1991b 

Genre HAHNODON Sigogneau-Russell, 1991b 

 

Hahnodon taqueti Sigogneau-Russell, 1991b 

Fig. 68A 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 536 (= SA 536, Sigogneau-Russell, 1991b), molaire supérieure droite 

postérieure (Fig. 68A). 
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Diagnose (d’après Hahn & Hahn, 2003) : Les molaires supérieures postérieures de cette espèce 

sont caractérisées par une cuspide linguale postérieure de grande taille, ainsi que par une cuspide 

labiale postérieure très réduite. Le mur labial (et non lingual, comme l’avaient écrit Hahn & 

Hahn, 2003) de la couronne présente une profonde indentation entre les cuspides antérieure et 

postérieure. 

 

Description : Le genre Hahnodon n’est représenté que par une seule espèce, H. taqueti, qui n’est 

connue que par une unique dent, brièvement redécrite ici. Cet holotype (Fig. 68A) est une molaire 

supérieure droite postérieure très bien préservée, dont la couronne et les racines sont complètes. 

Les racines sont fusionnées mais séparées par un sillon (Fig. 68A1, A2) : la racine antérieure est 

large labiolingualement et étroite antéropostérieurement, tandis que la racine postérieure est plus 

large antéropostérieurement mais plus étroite labiolingualement. La racine postérieure est 

dissymétrique : l’une de ses faces est arrondie tandis que l’autre est plus plate et oblique. La 

couronne porte trois cuspides réparties en deux rangées disposées dans le sens mésiodistal et 

séparées par une large vallée (Fig. 68A3). La rangée labiale porte deux cuspides, la plus 

antérieure étant large et haute, la plus postérieure étant très réduite, basse et cristiforme. Elles sont 

séparées l’une de l’autre par une profonde encoche du mur labial de la couronne. La seconde 

rangée, linguale, porte une unique cuspide postérieure, qui est aussi la plus grande des trois 

cuspides. Le reste de cette rangée linguale est constituée d’une crête convexe qui ferme la vallée 

centrale et devient plus aiguë vers l’arrière. Un cingulum labial est présent (Fig. 68A2). La vallée 

est divisée en deux bassins par une ride transverse peu marquée entre la cuspide labiale antérieure 

et la cuspide linguale postérieure. Le bassin antérieur est large, le bassin postérieur est plus étroit 

et moins profond (Fig. 68A3). Le bassin antérieur a sans doute été approfondi par l’usure, qui a 

également érodé la face interne de la cuspide linguale postérieure et celle de la cuspide labiale 

antérieure, formant une surface continue qui suggère une composante longitudinale du 

mouvement de mastication (mais voir plus bas la discussion sur les Hahnodontidae). 

 

Discussion : Sigogneau-Russell (1991b) a initialement identifié la seule dent connue d’H. taqueti 

comme une seconde molaire inférieure (m2) gauche, du fait  de sa ressemblance avec la m2 des 

multituberculés de la famille des Paulchoffatiidae. Cependant, pour Butler & Hooker (2005), 

l’identification de cette dent comme une molaire inférieure gauche implique que la cuspide 

labiale antérieure est plus haute que les cuspides linguales, un caractère qui n’est pas connu chez 

les m2 des multituberculés. Ils ont ainsi suggéré qu’il puisse s’agir d’une dent du côté droit, 

auquel cas la grande cuspide antérieure deviendrait linguale et pourrait être comparée à la grande 
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cuspide linguale l2 des Paulchoffatiidae ou l1 d’Hahnotherium. Cette réorientation est toutefois 

basée sur une comparaison avec les seuls multituberculés. Cependant, Butler & Hooker (2005) 

suggèrent un peu plus loin dans leur étude qu’Hahnodon n’est pas un multituberculé, mais un 

haramiyidé (voir plus bas la discussion sur les Hahnodontidae), contrairement à ce que pensaient 

Sigogneau-Russell (1991b) et Hahn & Hahn (2003). De plus, il semble qu’il y ait chez Butler & 

Hooker (2005) une confusion quant à l’orientation proposée par Sigogneau-Russell (1991b) : les 

deux cuspides linguales dont ils parlent correspondent en fait à la cuspide linguale postérieure, la 

plus grande de toutes les cuspides, et à la cuspide labiale postérieure, la plus petite. Or, il  a été 

démontré (Huttenlocker et al., 2018) qu’une telle morphologie existait hors des Multituberculata, 

chez les Haramiyida (voir plus bas la discussion sur les Hahnodontidae), mais sur les molaires 

supérieures postérieures. Nous choisissons donc ici de suivre l’interprétation d’Huttenlocker et al. 

(2018) et d’identifier la dent MCM 536 comme une molaire supérieure postérieure. Si l’on 

considère toujours la rangée de deux cuspides comme labiale, comme le font Huttenlocker et al. 

(2018), le dent MCM 536 est une dent droite, et non plus gauche. 

 

Genre DENISODON Hahn & Hahn, 2003 

 

Denisodon moroccensis Hahn & Hahn, 2003 

Fig. 68B 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 537 (= SA 97, Hahn & Hahn, 2003), molaire inférieure droite (m2) (Fig. 68B). 

 

Diagnose (d’après Hahn & Hahn, 2003) : Genre d’Hahnodontidae connu uniquement par une 

seconde molaire inférieure droite. La m2 porte une cuspide postérolinguale (l3) de petite taille et 

ne présente qu’une très légère indentation du mur lingual. Les cuspides postérolabiales de la m2 

sont rudimentaires. 

 

Description : Le genre Denisodon n’est représenté que par une seule espèce, D. moroccensis, qui 

n’est connue que par une unique dent, brièvement redécrite ici. La couronne de cette molaire 
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inférieure droite (m2) est subrectangulaire en vue occlusale (Fig. 68B3) mais très arrondie 

antérieurement et postérieurement. L’indentation du mur lingual entre les cuspides antérieure et 

postérieure n’est que peu marquée (Fig. 68B3). Deux cuspides de grande taille et très proches 

sont présentes dans la moitié antérieure de la dent. Leur flanc antérieur est convexe, mais l eur 

flanc postérieur est presque vertical (Fig. 68B1). Leurs apex sont érodés. La cuspide la plus large 

est interprétée comme la cuspide b1, l’autre comme la l1 (Hahn & Hahn, 2003 ; Fig. 68B1). La 

b1 est la plus grande de toutes les cuspides et s’oriente verticalement. L’émail du flanc latéral de 

la l1 et du flanc antérieur de la b1 est légèrement plissé. La moitié postérieure de la dent est 

occupée par un bassin profond, entourée par une bordure surélevée qui porte trois cuspides (Fig. 

68B2, B3). La cuspide postérolabiale est interprétée comme une cuspide b2 rudimentaire (Hahn 

& Hahn, 2003 ; Fig. 68B2, B3). Une deuxième cuspide, placée dans le coin postérolabial de la 

couronne, consiste en une bosse très basse sur la bordure de la couronne et pourrait être un 

vestige de la cuspide b3 (Hahn & Hahn, 2003 ; Fig. 68B2, B3). Enfin, la troisième cuspide se 

place dans le coin postérolingual de la couronne et est interprétée comme la l3 (Fig. 68B2, B3) : 

elle est plus développée que les deux autres mais reste plus basse que les deux cuspides 

antérieures et que la l3 de Hahnodon. Les flancs de la b2 et de la l3 portent quelques légères rides 

d’émail. Le bassin central est plat, sans ride. 

 

Discussion : Pour Butler & Hooker (2005), il est possible que cette dent, attribuée au nouveau 

genre et à la nouvelle espèce Denisodon moroccensis par Hahn & Hahn (2003), soit en fait une 

première molaire (m1) d’Hahnodon. Huttenlocker et al. (2018) ne mentionnent pas cette 

possibilité dans leur comparaison d’Hahnodon et de Cifelliodon. 

 



- 189 - 

 

 

Figure 68. Hahnodontidae de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A. MCM 536 (holotype), 

molaire supérieure droite d’Hahnodon taqueti Sigogneau-Russell, 1991b. B. MCM 537 (holotype), molaire inférieure 

droite de Denisodon moroccensis Hahn & Hahn, 2003. Vues linguale (1), labiale (2) et occlusale (3).  

 

Discussion sur les Hahnodontidae : Lors de sa découverte, le genre Hahnodon a été identifié 

comme un multituberculé et a été provisoirement attribué au sous-ordre des Plagiaulacida 

(précédemment Plagiaulacoidea ; Sigogneau-Russell, 1991b). Hahn & Hahn (2003) ont par la 

suite confirmé cette identification et ont identifié le genre Denisodon comme un Hahnodontidae, 

et donc comme un multituberculé. Les multituberculés auraient donc été très rares dans la faune 

de KM, avec seulement deux genres représentés par deux dents (plus une prémolaire supérieure et 

une incisive inférieure décrites par Hahn & Hahn, 2003 et rapportées par eux aux Hahnodontidae, 

sans qu’ils puissent identifier à quel genre). Cette rareté pose question car elle contraste avec 

l’abondance des Multituberculata dans les faunes laurasiatiques subcontemporaines : les 

multituberculés sont habituellement abondants dans le registre fossile mésozoïque. Cependant, 

cette classification des genres Hahnodon et Denisodon parmi les multituberculés a été remise en 

question par Butler & Hooker (2005), puis par Huttenlocker et al. (2018). Contrairement à 
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Sigogneau-Russell (1991b), Butler & Hooker (2005) ont interprété les facettes d’usure comme la 

marque d’une importante composante orthogonale dans la mastication ; celle-ci aurait donc 

consisté en un écrasement vertical, de type pilon – mortier, plutôt qu’en un broyage horizontal 

caractéristique des multituberculés. Il n’y a pas non plus, selon eux, de trace d’usure sur la 

surface latérale, qui aurait indiqué un déplacement horizontal de la position relative de la dent lors 

de la mastication. En s’appuyant sur ces arguments, Butler & Hooker (2005) ont suggéré que les 

Hahnodontidae devaient être exclus des Multituberculata pour être classés parmi les Haramiyida. 

Huttenlocker et al. (2018) ont quant à eux souligné les similitudes de la dent d’Hahnodon avec la 

deuxième molaire supérieure de l’Haramiyida Cifelliodon wahkarmoosuch : tous deux partagent 

une cuspide antérolabiale proéminente, un caractère qui n’est pas caractéristique des m2 des 

multituberculés plagiaulacides, une vallée centrale fermée antérieurement et des racines 

incomplètement divisées. Ces ressemblances les ont conduits à réinterpréter la dent MCM 536 

d’Hahnodon comme une molaire supérieure droite postérieure et à exclure Hahnodon, et donc par 

extension les Hahnodontidae, des Multituberculata pour les classer parmi les Haramiyida. Nous 

suivons ici ces interprétations. 

 Deux autres dents, une prémolaire postérieure supérieure et une incisive inférieure, ont 

également été décrites par Hahn & Hahn (2003) et identifiées comme Hahnodontidae gen. et sp. 

indet. sans qu’ils aient pu déterminer s’il s’agissait d’Hahnodon ou de Denisodon. 

 

MAMMALIA Linnæus, 1758 

THERIIFORMES McKenna & Bell, 1993 

?EUTRICONODONTA Kermack, Mussett & Rigney, 1973 

Famille incertae sedis 

Genre DYSKRITODON Sigogneau-Russell, 1995b 

 

Dyskritodon amazighi Sigogneau-Russell, 1995b 

Fig. 69 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de  

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 533 (=SA 92, Sigogneau-Russell, 1995b), molaire inférieure droite (Fig. 69). 
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Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 1995b, émendée par Prasad & Manhas, 2002 et par 

Kielan-Jaworowska et al., 2004) : La dernière molaire inférieure de cette espèce de Dyskritodon 

porte une cuspide e réduite et difficilement discernable. La cuspide b est très réduite, cingulaire, 

et placée lingualement à la cuspide a. L'espèce diffère de D. indicus par sa plus grande taille, par 

sa cuspide b placée moins lingualement par rapport à la ligne reliant les cuspides a et c, et par une 

encoche antérieure relativement plus étroite. 

 

 

Figure 69. Dyskritodon amazighi Sigogneau-Russell, 1995b, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A 

– E. MCM 533 (holotype), molaire inférieure droite, en vues labiale (A), linguale (B), mésiale (C), occlusale (C) et 

distale (E). 

 

Description : La seule dent connue pour cette espèce, MCM 533 (Fig. 69), correspond à une 

molaire inférieure droite presque complète, dont seules manquent les parties les plus proximales 

des deux racines. La couronne est haute et labiolingualement étroite (Fig. 69C, E). Elle porte 
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trois cuspides principales alignées antéropostérieurement et décroissantes dans le sens 

mésiodistal, chaque cuspide mesurant environ 50% de la hauteur de la précédente (Fig. 69A, B). 

La cuspide a, la plus grande et la plus mésiale, porte à sa base une cuspide b réduite et légèrement 

déportée lingualement et un cuspule e plus mésial et très réduit, difficilement visible (Fig. 69A, 
C, D). Cette cuspide est incluse dans un cingulide faiblement marqué qui la prolonge 

postérieurement, devient plus proéminent au niveau des deux cuspides principales les plus 

mésiales (a et c) et s’interrompt en une crête verticale sur la dernière cuspide (d) (Fig. 69B). Les 

deux cuspides principales les plus mésiales sont anguleuses en vue linguale et enflées labialement 

à leur base, semblant ainsi légèrement inclinées lingualement. On observe un cuspule f très réduit 

et difficilement discernable en avant de la cuspide b, qui encadre une encoche antérieure avec le 

cuspule e (Fig. 69C, D). Les cuspides b, a, c et d sont reliées par une carène acérée (Fig. 69D). La 

racine antérieure est courte antéropostérieurement et subcirculaire. La racine postérieure est au 

contraire allongée antéropostérieurement et s’étend de la cuspide a à la cuspide d. Elle est aplatie 

latéralement et s’arrondit distalement (Fig. 69A, B). Sa face labiale est ornée de stries verticales 

et porte un sillon qui marque le début d’une division. On observe une facette d’usure sur la face 

antérieure de la cuspide c. 

 

Discussion : Les cuspides très tranchantes de cette espèce, associées à un dépôt sans transport 

dans un environnement deltaïque, proche de la mer, ont conduit Sigogneau-Russell (1995b) à 

proposer qu’elle puisse être semi-aquatique et piscivore. 

 

Famille TRICONODONTIDAE Marsh, 1887 

VOLATICOTHERINI Meng, Hu, Wang, Wang & Li, 2006 

Genre ICHTHYOCONODON Sigogneau-Russell, 1995b 

 

Ichthyoconodon jaworowskorum Sigogneau-Russell, 1995b 

Fig. 70 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 
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Holotype : MCM  534 (=SA 46, Sigogneau-Russell, 1995b), molaire inférieure gauche (Fig. 

70A). 

 

Matériel rapporté : MCM 535 (=SA 78, Sigogneau-Russell, 1995b), molaire inférieure droite 

(Fig. 70B). 

 

Diagnose (modifiée par Kielan-Jaworowska et al., 2004, d’après Sigogneau-Russell, 1995b) : 

Le genre est connu par deux molaires inférieures dont la couronne, triconodonte, est haute et très 

étroite labiolingualement. Les cuspides b, a et c sont subégales en taille et reliées par une carène 

tranchante. L’espèce diffère de tous les Eutriconodonta, et notamment les Triconodontidae dont 

les cuspides sont aussi de hauteurs subégales, par le caractère très tranchant des dents et par la 

profonde séparation des cuspides, ainsi que par l’absence d’engrènement entre deux molaires 

adjacentes, potentiellement remplacé par un chevauchement. Elle diffère aussi de ces taxons par 

sa cuspide c légèrement dominante. Le cingulide est faiblement développé. 

 

 

Figure 70. Ichthyoconodon jaworowskorum Sigogneau-Russell, 1995b, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. Molaires inférieures. A. MCM 534 (holotype), molaire inférieure gauche. B. MCM 535, molaire inférieure 

droite. Vues labiale (1), linguale (2), mésiale (3), occlusale (4) et distale (5). 

 

Description : La dent MCM 534 (Fig. 70A) est constituée d’une couronne triconodonte dont 

manquent l’apex de la cuspide la plus mésiale et dont la troisième cuspide a été brisée entre sa 

description originale (Sigogneau-Russell, 1995b) et aujourd’hui. Les racines ont été écrasées et 
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l’émail a été érodé. La couronne est haute, très étroite labiolingualement (Fig. 70A3, A5), et porte 

quatre cuspides très aplaties latéralement, en forme de lames, alignées mésio-distalement et 

profondément séparées les unes des autres (Fig. 70A). Les trois cuspides antérieures semblent 

avoir été sensiblement de même hauteur, mais la dernière est beaucoup plus basse. Les cuspides 

sont fortement inclinées postérieurement, la deuxième cuspide (et également la troisième d’après 

Sigogneau-Russell, 1995b) étant même recourbée (Fig. 70A1, A2). Un cingulum peu marqué 

souligne la base de la couronne sur ses deux faces, il est légèrement plus épais en face linguale.  Il 

n’y a pas d’encoche antérieure. La couronne est supportée par deux racines en partie préservées, 

aplaties latéralement et bien séparées l’une de l’autre. Elles sont sensiblement de même taille 

dans le sens antéro-postérieur. 

 La dent MCM 535 (Fig. 70B), plus petite, porte également trois cuspides en forme de 

lames alignées mésio-distalement : la plus postérieure est brisée à sa base, et l’apex de la 

deuxième cuspide est usé. Les deux cuspides antérieures sont sensiblement de même taille, la 

troisième est plus grande. Il n’y a pas d’encoche antérieure. Les cuspides sont légèrement moins 

inclinées que sur la dent MCM 534 et ne sont pas recourbées. Le cingulum est peu marqué 

labialement et presque inexistant lingualement. La couronne est portée par deux racines ; la racine 

postérieure est complète et approximativement de même hauteur que la couronne. 

 

Discussion : L’holotype MCM 534 est considéré comme une molaire inférieur droite par 

Sigogneau-Russell (1995b). Cependant, si l’on suit pour les deux dents l’orientation qu’elle 

propose (identification des faces labiale et linguale), alors il ne peut s’agir que d‘une molaire 

inférieure gauche. 

 L’aspect particulier de ces deux dents a initialement mis en doute leur identité 

mammalienne. Une attribution à un requin dalatiidé, à un squamate, à un dinosaure ou à un 

pérosaure a été considérée, avant que ces hypothèses ne soient rejetées, principalement du fait de 

la présence de deux racines (Sigogneau-Russell, 1995b). Ces dents ont donc été attribuées aux 

Eutriconodonta sur la base de l’alignement mésiodistal des cuspides. Comme pour Dyskritodon 

amazighi, il a été proposé que cette espèce ait été très spécialisée et ait eu un mode de vie semi-

aquatique et un régime piscivore (Sigogneau-Russell, 1995b), du fait du caractère tranchant des 

dents et de leur dépôt dans un environnement deltaïque. Meng et al. (2006) les ont réinterprétées 

comme des molaires supérieures et leur ont trouvé des ressemblances avec Volaticotherium 

antiquum, du Jurassique supérieur – Crétacé inférieur de Chine, dont le patagium préservé 

indique un mode de locomotion planeur. Gaetano & Rougier (2011) les ont toutefois à nouveau 

interprétées comme des molaires inférieures en les comparant avec les dents du Triconodontidae 
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Argentoconodon fariasorum, datant du Jurassique inférieur ou moyen d’Argentine, du fait de 

l’absence de cuspides accessoires mésiales. Ils ont également confirmé les similitudes de ces deux 

espèces avec V. antiquum. Leur analyse phylogénétique rapproche V. antiquum et A. fariasorum 

au sein d’un clade, avec I. jaworowskorum en groupe-frère. En conséquence, ils ont rassemblé ces 

trois espèces au sein des Eutriconodonta et des Triconodontidae dans le clade des Volaticotherini, 

hypothèse que nous suivons ici. Or, d’après ces auteurs, Argentoconodon présente certaines 

similitudes dans son squelette post-crânien avec Volaticotherium, qui suggère qu’il était lui-aussi 

capable de planer (Gaetano & Rougier, 2011). En tant que leur groupe-frère, il est donc possible 

qu’Ichthyoconodon, au lieu d’être semi-aquatique, ait en fait été un mammifère planeur. 

 

Famille GOBICONODONTIDAE Jenkins & Schaff, 1988 

Genre GOBICONODON Trofimov, 1978 

 

Gobiconodon palaios Sigogneau-Russell, 2003 

Fig. 71 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 502 (= SA 107, Sigogneau-Russell, 2003a), molaire supérieure droite (M1 ?) 

(Fig. 71). 

 

Matériel rapporté : 8 molaires supérieures – MCM 503 (= SA 111, droite), MCM 504 (= SA 

119, droite), MCM 505 (= SA 130, gauche), MCM 506 (= SA 138, droite), MCM 507 (= SA 141, 

gauche), MCM 508 (= SA 146, gauche), MCM 509 (=SA 153, gauche), MCM 510 (= SA 80, 

droite). 2 prémolaires supérieures : MCM 511 (= SA 93, gauche), MCM 512 (= SA 129, droite). 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 2003a) : Espèce de mammifère aux molaires supérieures 

de type triconodontes, qui partage avec les autres espèces de Gobiconodon patron de 

triangularisation naissante, avec une cuspide A légèrement plus linguale que les cuspides B et C. 

Ses molaires supérieures diffèrent de celles G. borissiaki et de G. ostromi par sa plus petite taille 

(1/2 et 1/3 plus petite respectivement). Elles sont plus étroites labiolingualement que celles de G. 

hoburensis. Elles se distinguent de toutes les espèces du genre (à l’exception peut-être du 
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Gobiconodontidae du Crétacé inférieur de Vallipón en Espagne, (Cuenca-Bescós & Canudo, 

2003), mal connu) par une légère asymétrie des cuspides B et C et une angulation occlusale de 

moindre ampleur. 

 

Description : Aucun matériel nouveau n’étant connu pour cette espèce, nous nous attachons ici à 

redécrire brièvement l’holotype (Fig. 71). Il s’agit d’une molaire supérieure droite bien préservée, 

montrant les caractéristiques des molaires supérieures triconodontes, à savoir une quasi-symétrie 

antéro-postérieure (Fig. 71A, B), une légère indentation antérieure (Fig. 71D) et un cingulum 

labial complet (Fig. 71A). Les cuspides A, B et C ne sont toutefois pas parfaitement alignées 

selon l’axe antéro-postérieur, les cuspides C et un peu plus encore B étant déportées labialement 

(Fig. 71D). Il s’agit d’une dent relativement grande comparée à celles des autres mammifères de 

KM. Les cuspides B et C font environ la moitié de la hauteur de la cuspide A centrale mais n’en 

sont pas vraiment détachées. La cuspide A est relativement basse et légèrement pincée 

labialement, formant une aile mésiale et une autre distale. La face labiale des trois  cuspides est 

plus anguleuse que leur face linguale. La couronne est encerclée par un fort cingulum : celui-ci 

émerge antéro-labialement, est faiblement ondulé labialement et devient moins marqué au niveau 

du milieu de la cuspide A. Lingualement, le cingulum s’interrompt brièvement au même niveau et 

est également faiblement ondulé. Un sillon étroit et peu marqué est visible sur le cingulum 

antérieur, mais la cuspide F est à peine individualisée. La couronne est supportée par deux racines 

trapues, disposées obliquement en vue labiale. La racine postérieure est légèrement plus large et 

plus anguleuse antérieurement que postérieurement. Une facette d’usure est discernable sur la 

face postérieure de la cuspide A, une autre sur la face antérieure de la cuspide B. Une autre, 

moins visible, se situe sur la face antérieure de la cuspide A. 

 
Discussion : Une dent encore inédite du matériel des années 1980, MCM 582 (= SA 164), semble 

pouvoir être rapprochée de Gobiconodon. Elle fera l’objet d’une description ultérieure. 
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Figure 71. Gobiconodon palaios Sigogneau-Russell, 2003, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A – 

E. MCM 502 (holotype), molaire supérieure droite (M1 ?), en vues labiale (A), linguale (B), mésiale (C), occlusale (D) 

et distale (E). 

 

Famille ?AMPHILESTIDAE Osborn, 1888 

Genre KRYPTOTHERIUM Sigogneau-Russell, 2003 

 

Kryptotherium polysphenos Sigogneau-Russell, 2003 

Fig. 72 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 
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Holotype : MCM 513 (= SA 22, Sigogneau-Russell, 2003a), molaire inférieure droite (Fig. 72). 

 

Matériel rapporté : 3 molaires inférieures – MCM 514 (= SA 69, droite), MCM 515 (=SA 70, 

droite), MCM 516 (= SA 101, gauche). MCM 517 (= SA 34), ?prémolaire inférieure gauche. 

 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 2003a) : Mammifère non thérien dont les molaires 

inférieures présentent une couronne asymétrique et une courbure antéropostérieure et 

dorsoventrale. La couronne est composée d’une cuspide centrale principale (cuspide a), deux 

cuspides accessoires postérieures (cuspides c et d) et un nombre variable de petits cuspules 

antérieurs. Les cuspides c et d sont aussi longues l’une que l’autre dans le sens antéropostérieur. 

Les molaires inférieures de cette espèce ressemblent à celles d’Ichthyoconodon par l’absence de 

cingulum et d’indentation antérieure, mais en diffèrent par le nombre et les proportions des 

cuspides. L’espèce diffère des espèces du genre Dyskritodon par l’absence de cingulum et 

d’indentation antérieure, ainsi que pas une cuspide d plus grande et par la multiplicité des 

cuspules antérieurs. 

 

Description : Aucun matériel nouveau n’étant connu pour cette espèce, nous nous attachons ici à 

redécrire brièvement l’holotype (Fig. 72). Il s’agit d’une molaire inférieure droite portant une 

couronne étroite labiolingualement et courbée antéropostérieurement et dorsoventralement. La 

cuspide centrale principale, interprétée comme la cuspide a, est précédée par trois petits cuspules 

dont la taille augmente dans le sens mésiodistal ; elle est suivie par deux cuspides de taille 

décroissante, plus grandes que les cuspules antérieurs, interprétées comme les cuspides c et d  

(Fig. 72). Les cuspides sont fortement pincées en vue linguale (Fig. 72B), alors qu’elles sont 

convexes en vue labiale (Fig. 72A), sauf la cuspide a, plus anguleuse. Une crête tranchante sépare 

les faces labiale et linguale (Fig. 72C). La crête postérieure de la cuspide d est déportée 

labialement. La couronne est supportée par deux racines, seule la racine antérieure étant 

préservée. Elle est de section circulaire, fortement recourbée vers l’arrière et de même hauteur 

environ que la couronne (Fig. 72A, B). Il n’y a pas de trace d’un cingulum ni d’une indentation 

antérieure. Une facette d’usure peu marquée est visible labialement à la base des cuspules 

antérieurs, ce qui suggère un chevauchement des dents adjacentes chez cette espèce. La cuspide a 

porte labialement une facette d’usure courte mais distincte en son centre, ainsi qu’une autre plus 

longue sur sa face antérieure. Il y a également une facette d’usure peu distincte sur la face 

antérieure, et peut-être aussi sur la face postérieure, de la cuspide c, en vue labiale. 
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Figure 72. Kryptotherium polysphenos Sigogneau-Russell, 2003, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. A – C. MCM 513 (holotype), molaire inférieure droite, en vues labiale (A), linguale (B) et occlusale (C). 

 

Discussion : La courbure antéropostérieure de ces dents inférieures, un caractère habituellement 

absent chez les Eutriconodonta sauf chez Gobiconodon, et le fait qu’aucune dent inférieure n’ait 

été découverte pour G. palaios, suggèrent que les dents inférieures décrites ici pourraient 

appartenir à l’espèce G. palaios. Toutefois, si la forme de la cuspide a et la disposition en éventail 

des cuspides rappellent effectivement les molaires inférieures des autres espèces de Gobiconodon, 

l’absence de cingulum, d’emboîtement des molaires adjacentes et de symétrie dans la distribution 

des cuspides constituent des différences notables. 

 Deux dents, MCM 518 (= SA 77) et MCM 518 (= SA 133), ont été décrites et identifiées 

comme ?Kryptotherium polysphenos par Sigogneau-Russell (2003a). Deux autres dents encore 

inédites du matériel des années 1980 appartiennent probablement à un Amphilestidae, peut-être 

Kryptotherium. Elles seront décrites ailleurs. 

 

Note sur les autres mammifères triconodontes du synclinal d’Anoual : Mis à part les espèces 

de triconodontes décrites ci-dessus, Sigogneau-Russell (2003a) a décrit d’autres spécimens 

identifiés à plus haut niveau taxonomique et non redécrits ici. Ces spécimens sont  les suivants : 

• MCM 501 (= SA 2), identifiée comme Amphilestinae gen. et sp. indet. ; 
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• MCM 528 (= SA 86) et MCM 530 (= SA 20), identifiées comme Amphilestidae gen. et 

sp. indet. (et probablement MCM 529 (= SA 9) également) ; 

• MCM 514 (= SA 69), MCM 515 (=SA 70), MCM 520 (= SA 41), MCM 521 (= SA 3), 
MCM 522 (= SA 14), MCM 523 (= SA 5), MCM 524 (= SA 52), identifiées comme une 

première espèce de Triconodontidae incertae sedis gen. et sp. indet. ; 

• MCM 525 (= SA 17), MCM 526 (= SA 113) et MCM 527 (= SA 66), identifiées comme 

une deuxième espèce de Triconodontidae incertae sedis gen. et sp. indet. ; 

• MCM 531 (= SA 128) et MCM 532 (= SA 53), identifiées comme une troisième espèce 

de Triconodontidae incertae sedis gen. et sp. indet. 

 

TRECHNOTHERIA McKenna, 1975 

CLADOTHERIA McKenna, 1975 

« DRYOLESTOIDEA » Butler, 1939 

 

Note sur la systématique et l’usage du terme « Dryolestoidea » : Les Dryolestoidea 

appartiennent au groupe des Cladotheria (McKenna, 1975). Si cette position au sein des 

cladothères n’est jamais mise en cause, la composition taxonomique des dryolestoïdes varie 

beaucoup selon les auteurs, tout comme leur monophylie, et certains groupes sont considérés ou 

non comme des Dryolestoidea selon les études. Selon Kielan-Jaworowska et al. (2004), ils 

forment un groupe monophylétique composé de deux ordres, d’une part les Dryolestida, 

comprenant les Dryolestidae, les Paurodontidae, les Donodontidae, les Mesungulatidae et les 

Brandoniidae, et d’autre part les Amphitheriida, comprenant la seule famille des Amphitheriidae. 

À ces deux ordres se rajoute en position basale le genre Chunnelodon, aux affinités incertaines. 

Rougier et al. (2011) considèrent eux aussi les Dryolestoidea comme un groupe monophylétique, 

mais en excluent les Amphitheriida et Chunnelodon (Fig. 73). Au sein des Dryolestoidea, ils 

placent également certains des Dryolestida de Kielan-Jaworowska et al. (2004) dans un nouveau 

clade, les Meridiolestida, groupe-frère des Paurodontidae et comprenant tous les dryolestoïdes 

plus proches de Peligrotherium que de Dryolestes ou Paurodon (Fig. 73), et dont toutes les 

espèces sont sud-américaines (un fragment de molaire découvert en Antarctique, perdu avant sa 

description formelle, a été provisoirement attribué aux Meridiolestida (Martinelli et al., 2014 ; 

Gelfo et al., 2019), mais son identification est douteuse). Ce clade des Meridiolestida, incluant les 

Mesungulatidae, les Brandoniidae, les Peligrotheriidae, les Reigitheriidae, les 

Austrotriconodontidae (auparavant rattachés aux Triconodonta) et peut-être les Donodontidae 
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marocains, est ensuite repris par toutes les études postérieures, en y ajoutant le genre Necrolestes 

(Rougier et al., 2012 ; Chimento et al., 2012 ; Averianov et al., 2013, 2014 ; O’Meara & 

Thompson, 2014 ; Wible & Rougier, 2017 ; Figs. 74-79). Les Amphitheriida sont également 

exclus du concept de « Dryolestoidea » dans toutes ces études et se positionnent comme Zatheria 

souches. Cependant, dans tous ces travaux, à l’exception de ceux de Chimento et al. (2012 ; Fig. 

75), l’ensemble des « Dryolestoidea » n’est plus monophylétique, mais diphylétique. Selon les 

études, les Meridiolestida sont toujours groupe-frère des Paurodontidae, mais sont plus proches 

des Boreosphenida que des Dryolestidae (Rougier et al., 2012 ; O’Meara & Thompson, 2014 ; 

Wible & Rougier, 2017 ; Figs. 74, 78, 79), ou bien ils sont groupe-frère des Spalacotheriidae et 

placés en dehors du reste des cladothères (Averianov et al., 2013, 2014 ; Fig. 76, 77). Le concept 

de Dryolestoidea ne correspondrait plus dès lors qu’à un grade morphologique et deviendrait 

obsolète. 

 Les Donodontidae et autres « dryolestoïdes » d’Anoual n’ont jamais été intégrés dans une 

analyse phylogénétique. Bien que conscients qu’il s’agit d’un groupe paraphylétique selon les 

études les plus récentes, nous utilisons ici pour des raisons de compréhension et de clarté les 

termes « Dryolestoidea » et « dryolestoïdes » tels que définis par Rougier et al. (2011), c’est-à-

dire comprenant les Dryolestidae, les Paurodontidae et les Meridiolestida (Tab. 4). Une analyse 

phylogénétique préliminaire sera menée plus loin pour éclairer les relations des spécimens du 

synclinal d’Anoual entre eux et avec les autres « Dryolestoidea ». 
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Figure 73. Arbre phylogénétique simplifié obtenu par Rougier et al., 2011, où les Dryolestoidea forment un groupe 

monophylétique, groupe-frère des Boreosphenida et composé des Dryolestidae (tous laurasiatiques à l’exception 

de Groebertherium), des Paurodontidae et des Meridiolestida (tous sud-américains). Cette topologie correspond à 

un consensus strict de 8 arbres également parcimonieux (1114 pas) sur une matrice de 304 caractères et 57 taxons. 

Les lettres aux nœuds indiquent certains clades : D = Dryolestoidea ; d = Dryolestidae ; M = Mammalia ; Me = 

Meridiolestida ; P = Paurodontidae ; T = Theria. 
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Figure 74. Arbre phylogénétique simplifié obtenu par Rougier et al., 2012, où les « Dryolestoidea » ne forment plus 

un groupe monophylétique. Les Dryolestidae sont séparés des autres « Dryolestoidea » traditionnels 

(Paurodontidae et Meridiolestida) et sont en groupe-frère d’un clade ((Paurodontidae, Meridiolestida), 

Boreosphenida). Cette topologie correspond à un consensus strict de 36 arbres également parcimonieux (1154 pas) 

sur une matrice de 317 caractères et 58 taxons. Les lettres aux nœuds indiquent certains clades : d = Dryolestidae ; 

M = Mammalia ; Me = Meridiolestida ; P = Paurodontidae ; T = Theria. 
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Figure 75. Arbre phylogénétique simplifié obtenu par Chimento et al., 2012. La topologie est proche de celle 

obtenue par Rougier et al., 2011, les Paurodontidae en moins (non inclus dans l’analyse). Les Dryolestoidea y 

forment un groupe monophylétique, groupe-frère des Boreosphenida et composé des Dryolestidae et des 

Meridiolestida. Cette topologie correspond à un consensus strict de 140 arbres également parcimonieux (2365 pas) 

sur une matrice de 458 caractères et 113 taxons. Les lettres aux nœuds indiquent certains clades  : D = 

Dryolestoidea ; d = Dryolestidae ; M = Mammalia ; Me = Meridiolestida ; T = Theria. 
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Figure 76. Arbre phylogénétique simplifié obtenu par Averianov et al., 2013, où les « Dryolestoidea » ne forment 

plus un groupe monophylétique. Les Meridiolestida sont exclus des Cladotheria et sont en groupe-frère des 

Spalacotheriidae. Les Dryolestidae sont quant à eux plus proches des Paurodontidae (non monophylétiques ici) et 

des Zatheria souches que des Meridiolestida. Cette topologie correspond à un consensus strict de 5 arbres 

également parcimonieux (415 pas) sur une matrice de 137 caractères et 44 taxons. Les lettres aux nœuds indiquent 

certains clades : A = Alethinotheria ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = Meridiolestida ; S = Spalacotheriidae ; 

T = Theria ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria ; Zh = Zhangheotheriidae. 
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Figure 77. Arbre phylogénétique simplifié obtenu par Averianov et al., 2014. Comme précédemment, les 

« Dryolestoidea » ne forment plus un groupe monophylétique. Les Meridiolestida sont exclus des Cladotheria et 

sont en groupe-frère des Spalacotheriidae. Les Dryolestidae sont quant à eux plus proches des Paurodontidae (non 

monophylétiques ici) et des Zatheria souches que des Meridiolestida. Groebertherium stipanicici a été exclu de 

l’analyse, et Anthracolestes sergeii y a été ajouté. Cette topologie correspond à un consensus strict de 24 arbres 

également parcimonieux (416 pas) sur une matrice de 137 caractères et 44 taxons. Les lettres aux nœuds indiquent 

certains clades : A = Alethinotheria ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = Meridiolestida ; S = Spalacotheriidae ; 

T = Theria ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria ; Zh = Zhangheotheriidae. 
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Figure 78. Arbre phylogénétique simplifié obtenu par O’Meara & Thompson, 2014, où les « Dryolestoidea » ne 

forment plus un groupe monophylétique. Les Dryolestidae sont séparés des autres « Dryolestoidea » traditionnels 

et sont en groupe-frère d’un clade ((Paurodontidae, Meridiolestida), Boreosphenida). Cette topologie correspond à 

un consensus strict de 37 arbres également parcimonieux (1242 pas) sur une matrice de 317 caractères et 61 taxons. 

Les lettres aux nœuds indiquent certains clades : d = Dryolestidae ; M = Mammalia ; Me = Meridiolestida ; T = 

Theria. 
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Figure 79. Arbre phylogénétique simplifié obtenu par Wible & Rougier, 2017, où les « Dryolestoidea » ne forment 

plus un groupe monophylétique. Les Dryolestidae sont séparés des autres « Dryolestoidea » traditionnels et sont 

en groupe-frère d’un clade ((Paurodontidae, Meridiolestida), Boreosphenida). Cette topologie correspond à un 

consensus strict de 90 arbres également parcimonieux (1151 pas) sur une matrice de 317 caractères et 58 taxons. 

Les lettres aux nœuds indiquent certains clades : d = Dryolestidae ; M = Mammalia ; Me = Meridiolestida ; T = 

Theria. 
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Tableau 4. Systématique des taxons communément rattachés aux « Dryolestoidea », d’après Kielan-Jaworowska 

et al. (2004) (1), Rougier et al. (2011) et Chimento et al. (2012) (2), Rougier et al. (2012), O’Meara & Thompson 

(2014) et Wible & Rougier (2017) (3), et Averianov et al. (2013, 2014) (4). Les étoiles (*) indiquent les différentes 

positions occupées par un genre selon les analyses. 

1 2 3 4 
Cladotheria 

Dryolestoidea 

Dryolestida 

Dryolestidae 

Dryolestes 
Amblotherium 

Crusafontia 

Groebertherium 

Guimarotodus 
Krebsotherium 

Laolestes 

Leonardus 

Peraspalax 
Phascolestes 

Portopinheirodon 

Paurodontidae 

Paurodon 
Araeodon 

Archaeotrigon 

?Brancatherium 

Comotherium 
Dorsetodon 

Drescheratherium 

Euthlastus 

Foxraptor 
Henkelotherium 

Tathiodon 

Donodontidae 

Donodon 
Mesungulatidae 

Mesungulatum 

Brandoniidae 

Brandonia 
?Casamiquelia 

Cladotheria 
Dryolestoidea 

Dryolestida 

Crusafontia 

Dryolestidae 
Dryolestes 

Amblotherium 

Comotherium 

Groebertherium* 
Henkelotherium 

Laolestes 

Paurodontidae 

  Paurodon 
  Drescheratherium 

  Foxraptor 

Meridolestida 

Cronopio 
Leonardus 

Necrolestes 

Groebertherium* 

Mesungulatoidea 
Coloniatherium 

Mesungulatum 

Reigitherium 

Peligrotherium 
Paraungulatum 

Cladotheria 
Dryolestidae 

Dryolestes 

Amblotherium 

Comotherium 
Groebertherium 

Henkelotherium 

Laolestes 

Paurodontidae 
Paurodon 

Drescheratherium 

Foxraptor 

Meridiolestida 
Cronopio 

Leonardus 

Necrolestes 

Mesungulatoidea 
Coloniatherium 

Mesungulatum 

Reigitherium 

Peligrotherium 

Alethinotheria 
Meridolestida 

Cronopio 

Necrolestes 

Leonardus 
Mesungulatoidea 

Mesungulatum 

Coloniatherium 

Reigitherium 
Peligrotherium 

Cladotheria 

Paurodontidae 

Paurodon 
Henkelotherium 

Drescheratherium 

Dryolestidae 

Crusafontia 
Achyrodon 

Phascolestes 

Amblotherium 

Laolestes 
Krebsotherium 

Dryolestes 

Guimarotodus 

Groebertherium 
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 Les « dryolestoïdes » sont connus en Laurasie et dans le Gondwana depuis le Jurassique 

moyen (Bathonien ; Freeman, 1976, 1979 ; Kielan-Jaworowska et al., 2004 ; Haddoumi et al., 

2016 ; Lasseron et al., 2020) jusqu’au Paléocène (Gelfo & Pascual, 2001 ; Kielan-Jaworowska et 

al., 2004), et même jusqu’au Néogène avec le genre Necrolestes (Ameghino, 1891) du Miocène 

argentin (Chimento et al., 2012 ; Rougier et al., 2012 ; Averianov et al., 2013 ; O’Meara & 

Thompson, 2014). Dans les sites où ils sont présents, les « dryolestoïdes » sont souvent parmi les 

mammifères les plus abondants (Forasiepi et al., 2012), comme c’est le cas par exemple à 

Guimarota, dans le Jurassique supérieur du Portugal (Martin, 2001, 2019), tout comme à 

Cherves-de-Cognac et Angeac-Charente, dans le Crétacé basal de France (Allain et al., in prep.), 

ou dans le Crétacé supérieur des formations de Los Alamitos et de La Colonia, en Argentine 

(Bonaparte, 1990 ; Rougier et al., 2009). 

 

On retrouve à Ksar Metlili cette prédominance des « dryolestoïdes » par rapport aux autres 

mammifères, en termes d’abondance. Ils représentent en effet plus de 34% de tous les spécimens 

de mammifères identifiés découverts dans les différents locus, anciennes et nouvelles collections 

confondues, soit plus du tiers de toute la population de mammifères de Ksar Metlili. Toutefois et 

paradoxalement, une seule espèce a été décrite, sur la base de trois spécimens : Donodon 

perscriptoris, appartenant à la famille monotypique des Donodontidae (Sigogneau-Russell, 

1991a). Ceci alors que 36 autres spécimens du matériel des années 1980 sont identifiés comme 

des « Dryolestoidea », auxquels viennent s’ajouter 11 autres spécimens des nouvelles récoltes. 

Parmi eux, on retrouve du matériel appartenant à D. perscriptoris, mais aussi des spécimens de 

quatre morphologies et dimensions différentes. Ces morphotypes sont bien distincts entre eux et 

de D. perscriptoris, et ils présentent suffisamment de caractères diagnostiques pour justifier leur 

attribution à autant d’espèces différentes et nouvelles. Celles-ci sont décrites ci-après et seront 

nommées dans de futures publications. Au total, ce sont donc 50 dents appartenant à cinq espèces 

de dryolestoïdes qui sont identifiées à Ksar Metlili, ce qui en fait non seulement le groupe de 

mammifères le plus abondant de la faune, mais aussi l’un des plus diversifiés, avec les 

trechnothères. Il s’agit pour l’essentiel de molaires, permanentes ou déciduales, ainsi que d’une 

prémolaire ; quelques incisives et canines mammaliennes isolées ont été découvertes dans le site 

de KM, mais il est difficile de déterminer à quel groupe de mammifères elles appartiennent, elles 

ne sont donc pas considérées ici. 

 

La Figure 80 présente la nomenclature dentaire utilisée dans les descriptions et comparaisons qui 

suivent. 
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Figure 80. Anatomie et nomenclature dentaire des « Dryolestoidea » et des Boreosphenida. A, B. Anatomie 

dentaire des « Dryolestoidea » illustrée par une molaire supérieure droite (A : MCM 557) et une molaire inférieure 

gauche (B : MCM 558) de Donodon perscriptoris Sigogneau-Russell, 1991a. C, D. Anatomie dentaire des 

Boreosphenida illustrée par une molaire supérieure droite de Tribotherium africanum Sigogneau-Russell, 1991c (C : 

KM-B’-5) et une molaire inférieure gauche d’Hypomylos phelizoni Sigogneau-Russell, 1992 (D : KM-B’-4). 

Modélisations 3D à partir de données CT-scan. 
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Famille Donodontidae Sigogneau-Russell, 1991a 

 
Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 1991a et Kielan-Jaworowska et al., 2004) : Molaires 

supérieures – Contrairement à ce qui est observé chez les Dryolestidae, les molaires supérieures 

des Donodontidae ne sont pas compressées mésio-distalement. Elles présentent un haut cingulum 

labial avec deux cuspides proéminentes, la cuspide stylaire médiane et le stylocône, ce qui les 

distingue des Dryolestidae et des Paurodontidae. La cuspide stylaire médiane est plus haute que le 

stylocône. Une ride médiane basse et large s’étend de la cuspide stylaire médiane au paracône et 

divise le bassin du trigone en deux concavités peu profondes.  La région parastylaire, ou lobe 

parastylaire, est très élargie, en forme de crochet portant un petit parastyle. Le paracingulum est 

bas. Le petit sillon cingulaire lingual du lobe parastylaire (parastylar groove) reçoit le 

protoconide pendant l’occlusion ; son développement ici correspond à un protoconide bien 

développé sur les molaires inférieures. La préparacrista est marquée et acérée. La postparacrista 

porte un métacône près de sa mi-longueur. La racine distale est significativement plus grosse que 

la racine mésiale. L’association de ces caractères est diagnostique des Donodontidae. 

Molaires inférieures – Les molaires inférieures sont constituées d’un trigonide avec un 

protoconide haut et aigu, un métaconide et un paraconide plus bas et subégaux. Le talonide, 

circonscrit disto-lingualement et en forme de croissant, est très étroit, contrairement aux Zatheria, 

étendu transversalement derrière le métaconide et resserré dans le sens mésiodistal. Le paraconide 

est orienté verticalement sans être incliné vers l’avant, aligné longitudinalement avec le 

métaconide sur le flanc lingual de la dent, ou légèrement plus lingual que celui-ci, comme chez 

les Dryolestidae. Ces molaires inférieures diffèrent de celles des Dryolestidae par leurs racines de 

taille subégale. Enfin, le protoconide est relativement moins élevé et le paraconide plus grand que 

chez les Paurodontidae. 

 

Remarque : La morphologie et les résultats de l’analyse phylogénétique nous conduisent à 

classer toutes les espèces de « Dryolestoidea » de KM au sein d’un clade unique, la famille des 

Donodontidae, dont nous proposons une diagnose émendée. Celle-ci est présentée plus loin dans 

la conclusion de l’analyse phylogénétique. À partir d’ici, le terme « Donodontidae » est utilisé 

dans sa nouvelle définition, comprenant l’ensemble des cinq espèces de « Dryolestoidea » de 

KM. Les diagnoses génériques et spécifiques présentées ci-dessous sont émendées en tenant 

compte de cette nouvelle acception des Donodontidae. 
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Genre Donodon Sigogneau-Russell, 1991a 

 

Espèce-type : Donodon perscriptoris Sigogneau-Russell, 1991a 

 

Espèces rapportées : Donodon sp. 

 

Diagnose émendée : De façon générale, la dentition de Donodon est très bunodonte, les dents 

sont particulièrement robustes pour un dryolestoïde, suggérant un régime alimentaire durophage. 

Molaires supérieures – Les espèces du genre Donodon se caractérisent par un haut 

cingulum labial portant deux cuspides, la cuspide stylaire médiane et le stylocône, ce qui les 

distingue des Dryolestidae, des Paurodontidae et du Donodontidae gen. et sp. indet. 1. La cuspide 

stylaire médiane est légèrement plus haute que le stylocône (ce qui diffère du Donodontidae gen. 

et sp. indet. 1, où le stylocône est la plus haute cuspide et où il n’y a pas de cuspide stylaire 

médiane), lui-même plus développé que le métastyle. Le paracône est relié à la cuspide stylaire 

médiane par une ride médiane basse et large, qui n’existe pas chez le Donodontidae gen. et sp. 

indet., chez les Dryolestidae (à l’exception de Laolestes) ni chez les Meridiolestida (à l’exception 

de Leonardus et Mesungulatum). Celle-ci divise le trigone en deux petits bassins. La région 

parastylaire, ou lobe parastylaire, est très élargie, en forme de crochet et porte un petit parastyle. 

L’angle des crêtes du paracône est large et elles sont asymétriques, la préparacrista étant plus 

pentue que la postparacrista, ce qui rapproche ces dents de celles des Zatheria et de certains 

Dryolestidae (Crusafontia, Krebsotherium) mais les distingue des Meridiolestida. La 

postparacrista est toujours plus longue et plus oblique que la préparacrista. Le paracingulum est 

très peu incliné, à environ 45°. 

Molaires inférieures – Le paraconide a une forme pyramidale en vues occlusale et 

mésiale. Le talonide est très étroit, contrairement Donodontidae gen. et sp. indet. 2 et aux 

Zatheria. Il porte une hypocristide qui monte sur le trigonide et divise le bassin du talonide en 

deux dans le sens labiolingual. Les molaires inférieures de Donodon se caractérisent par des 

racines de taille subégale. 

 

Note à propos du régime alimentaire des espèces du genre Donodon – Les dents très 

bunodontes de Donodon perscriptoris et de Donodon sp. (Figs. 81–84) suggèrent un régime 

alimentaire durophage : il est possible que ces espèces se soient nourries de mollusques à coquille 

(gastéropodes, mollusques bivalves d’eau douce ?), d’insectes à forte carapace ou de plantes 

coriaces, ou encore tout cela à la fois. Un tel régime est inédit chez les « Dryolestoidea ». Ceux-ci 
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sont généralement considérés comme des insectivores généralistes, à l’exception des 

Meridiolestida, considérés comme omnivores ou herbivores par Rougier et al. (2011), du fait de 

l’émail épais de leurs dents et de leur système d’occlusion dent sur aire complexe. 

 

Donodon perscriptoris Sigogneau-Russell, 1991a 

Figs. 81, 82 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-B’, KM-D2. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 
Holotype : MCM 557 (=SA 31, Sigogneau-Russell, 1991a), molaire supérieure droite (Fig. 81A). 

 

Matériel rapporté : Matériel publié (Sigogneau-Russell, 1991a) – 1 molaire supérieure : MCM 

559 (= SA 1, gauche ; Fig. 81B). 2 molaires inférieures : MCM 558 (= SA 44, fragment de 

mandibule gauche avec deux molaires ; Fig. 82A). Matériel inédit – 7 molaires supérieures : 

MCM 603 (gauche ; Fig. 81C), MCM 604 (gauche), MCM 605 (droite), MCM 615 (gauche), 

KM-A1-2 (gauche ; Fig. 81D), KM-B’-11 (droite ; Fig. 81E), KM-B’-95 (droite ; Fig. 81F). 10 

molaires inférieures : MCM 501 (droite, déciduale), MCM 581 (gauche ; Fig. 82B), MCM 587 

(droite, déciduale), MCM 589 (gauche, déciduale), MCM 617 (gauche), MCM 621 (gauche), 

MCM 622 (droite), KM-B’-37 (droite), KM-B’-96 (droite), KM-D2-4 (gauche). 

 

Dimensions : Voir Tableau 5. 

 

Diagnose émendée : Molaires supérieures – Les molaires supérieures ont un contour occlusal 

symétrique. Leur paracône, qui est légèrement incliné postérieurement et peu incliné labialement, 

est situé bien en face de la cuspide stylaire médiane, ce qui les distingue des molaires supérieures 

de Donodon sp. Elles diffèrent aussi des dents de Donodon sp. par la ride médiane qui atteint le 

rebord labial et est située dans le même axe que la cuspide stylaire médiane en vue labiale. 

L’ectoflexus est absent ou très peu marqué.  En vues mésiale et distale, le profil lingual du 

paracône est presque plat.  

Molaires inférieures – Les molaires inférieures sont presque circulaires en vue occlusale, 

le trigonide étant compact et trapu. En vue postérieure, le talonide est horizontal ou très peu 
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incliné lingualement. Sa crête postérieure porte un hypoconulide ainsi que deux petits cuspules 

très faiblement développés lingualement à l’hypoconulide. L’hypocristide prend naissance à la 

base de la face labiale de l’hypoconulide, divise le bassin du talonide en deux et remonte sur le 

trigonide, atteignant l’encoche de la protocristide, entre le paraconide et le métaconide. Le 

paraconide est plus proche du métaconide que chez Donodon sp. et n’est pas détaché vers l’avant 

de la dent. 

 

Description 
Molaires supérieures – Les trois cuspides principales des molaires supérieures de 

Donodon perscriptoris donnent une forme presque triangulaire au bassin du trigone en vue 

occlusale (Fig. 81A1, B1, C1, D1, F1). Chez certains spécimens (MCM 603 ; Fig. 81C1), la 

partie distale du bassin du trigone, derrière la ride médiane, est significativement moins profonde 

que ce qu’on observe sur l’holotype (MCM 557 ; Fig. 81A1) ; cela pourrait indiquer une position 

plus antérieure dans la rangée dentaire. Le métacône est parfois presque absent , seulement 

marqué par un petit cuspule renflé sur la métacrista (MCM 605, KM-B’-95 ; Fig. 81F1, E3). La 

cuspide médiane stylaire, habituellement plus développée que le stylocône, peut être d’une taille 

similaire (KM-B’-11 ; Fig. 81E). Certains spécimens portent des traces d’usure : le métastyle est 

ainsi très érodé chez MCM 605 ; la dent KM-B’95, plus petite que les autres, montre, à taille 

égale, des cuspides proportionnellement moins hautes que chez l’holotype, peut-être du fait d’une 

usure due à l’âge (Fig. 81F). Le métacône est également très réduit chez ce spécimen. Enfin, la 

molaire supérieure KM-A1-2 (Fig. 81D) est en tout point similaire à l’holotype de D. 

perscriptoris mais elle présente un petit cuspule supplémentaire sur la région parastylaire, le 

préparastyle, en plus du parastyle (Fig. 81D1, D2). Sous le métacône, on peut observer une trace 

de cingulum chez certains spécimens (MCM 557, MCM 603, KM-B’-11 ; Fig. 81A3, C3), 

correspondant à un paracingulum naissant. 

Molaires inférieures – Les molaires inférieures de Donodon perscriptoris présentent chez 

certains spécimens (MCM 622) une petite concavité à la base du profil labial du protoconide, en 

vues mésiale et distale. La cuspide e, présente sur tous les spécimens dont la partie mésiolinguale 

est suffisamment bien préservée (Fig. 82A, B), est parfois très réduite et à peine visible (KM-B’-

96), formant plutôt un minuscule renflement qu’une véritable cuspide. 

Dents déciduales – Certaines molaires inférieures (MCM 501, MCM 587, MCM 589) ont 

une morphologie générale semblable à de celle de D. perscriptoris. Toutefois, les racines sont 

divergentes, le paraconide et le métaconide sont divergents et très espacés et séparés par un 

replat, et le talonide est très incliné labialement en vue distale. Ces caractères, en particulier la 
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divergence des racines, associés à une taille inférieure aux autres spécimens de D. perscriptoris, 

permettent d’identifier ces spécimens comme des dents déciduales. La dent MCM 587 est très 

usée : les facettes d’usure sont très grandes et l’émail semble avoir complètement disparu. Il est 

possible qu’il s’agisse d’une dent digérée. 

Sur les molaires supérieures, une facette d’usure 1 est visible sur le flanc mésial du 

paracône, ainsi qu’une facette d’usure 2 sur son flanc distal. On observe également un sillon 

d’usure au niveau de l’aile parastylaire. Sur les molaires inférieures, une facette d’usure 1 est 

visible sur le flanc distal du protoconide, une facette 2 sur son flanc mésial, et une facette 3 au 

niveau du bassin naissant du talonide. Aucune dent, autre que des molaires, n’a été identifiée. 

 

Discussion : Si l’attribution des molaires supérieures de D. perscriptoris aux « Dryolestoidea » 

ne fait aucun doute, il faut noter qu’Averianov (2002) juge que ce n’est pas le cas du fragment de 

dentaire MCM 558, rapporté à cette espèce par Sigogneau-Russell (1991a). Pour lui, l’angle aigu 

du trigonide (environ 70°), les paraconide et métaconide petits et sensiblement de même taille, la 

talonide réduit et la racine  postérieure non réduite rapproche plutôt ce spécimen des 

« Symmetrodonta » (Averianov, 2002). L’orientation des para- et protocristide dans leur région 

linguale, qui s’infléchissent respectivement vers le paraconide et le métaconide, montre selon lui 

que la surface cisaillante transverse caractéristique des Cladotheria n’existait pas sur ces dents. 

Enfin, il observe que la réduction du cingulide lingual et la présence d’un cuspule f sur le 

cingulide mésial (caractère que nous n’observons pas) sont des similitudes avec le 

« Symmetrodonta » Gobiotheriodon. L’attribution de ces molaires inférieures à Donodon 

perscriptoris n’ayant pas été mise en doute par ailleurs, qui sont de plus compatibles par leurs 

proportions et leur morphologie avec les molaires supérieures de cette espèce, nous préférons 

suivre ici l’interprétation originale de Sigogneau-Russell (1991a). 
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Figure 81. Donodon perscriptoris Sigogneau-Russell, 1991a, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. 

Molaires supérieures. A. MCM 557 (holotype), molaire supérieure droite. B. MCM 559, molaire supérieure gauche. 

C. MCM 603, molaire supérieure gauche. D. KM-A1-2, molaire supérieure gauche. E. KM-B’-11, molaire supérieure 

droite. F. KM-B’-95, molaire supérieure droite. Vues occlusale (1), mésiale (2), distale (3), labiale (4) et linguale (5). 

(A–D, F : modélisations 3D à partir de données CT-scan). 
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Figure 82. Donodon perscriptoris Sigogneau-Russell, 1991a, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. 

Molaires inférieures. A. MCM 558, fragment de mandibule gauche avec les deux dernières molaires. B. MCM 581, 

molaire inférieure gauche. Vues occlusale (1), mésiale (2), distale (3), labiale (4) et linguale (5). Modélisations 3D à 

partir de données CT-scan. 
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Donodon sp. 

Figs. 83, 84 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-D2. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 
Holotype : MCM 595, molaire supérieure droite (Fig. 83A). 

 
Localité-type : Ksar Metlili, Formation de Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, 

Maroc. 

 

Matériel rapporté : 4 molaires supérieures : MCM 594 (droite, déciduale ; Fig. 83B), MCM 596 

(droite), MCM 598 (gauche), KM-D2-5 (gauche, déciduale ; Fig. 83C). 4 molaires inférieures : 

MCM 588 (gauche ; Fig. 84A), MCM 586 (gauche, déciduale ; Fig. 84B), MCM 591 (droite, 

déciduale), MCM 592 (gauche). 

 

Dimensions : Voir Tableau 5. 

 
Diagnose : Espèce aux dents très similaires à celles de D. perscriptoris, mais beaucoup plus 

petite. 

Molaires supérieures – Le paracône est légèrement déporté mésialement vers la région 

parastylaire : en vue labiale, il n’est plus dans l’axe de la cuspide stylaire médiane, comme chez 

D. perscriptoris, mais il fait face à la crête qui relie cette cuspide stylaire médiane au stylocône.  

Le contour occlusal est plus long que large, avec un métastyle déjeté postérieurement et 

labialement (inédit chez les dryolestoïdes). Le bassin du trigone est moins symétrique que chez D. 

perscriptoris, avec un angle d’ouverture plus important en vue occlusale. Le métastyle est 

significativement plus développé que chez D. perscriptoris. 

Molaires inférieures – Les molaires inférieures sont moins bunodontes que chez D. 

perscriptoris. Le talonide est plus incliné labialement en vue distale. Le paraconide est déjeté vers 

l’avant et vers la face linguale, plus individualisé et plus écarté du protoconide et du métaconide. 

Le trigonide est plus dilaté mésio-distalement. L’hypocristide prend naissance à la base de 
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l’hypoconulide, comme chez D. perscriptoris, mais atteint la protocristide en un point beaucoup 

plus haut sur le métaconide, presque au niveau de son apex. 

 

Description 
Caractères généraux – Sur les molaires supérieures, le stylocône et la cuspide stylaire 

médiane sont plus développés relativement au paracône que chez D. perscriptoris (Fig. 83A2, 
B2, C2, A4, B4, C4). Le métastyle est plus court transversalement (Fig. 83A1, B1, C1). 

L’ectoflexus est plus long (Fig. 83A1, B1, C1). En vues mésiale et distale (Fig. 83A2-3, B2-3, 
C2-3), le profil lingual du paracône est plus convexe que chez D. perscriptoris. La molaire 

supérieure MCM 596 est très abimée, mais sa morphologie générale rappelle le genre Donodon. 

Sa petite taille la rapproche plus de l’espèce Donodon sp. que de D. perscriptoris. Le spécimen 

MCM 598 présente un angle d’ouverture des crêtes en vue occlusale moins important, ainsi qu’un 

profil lingual du paracône moins convexe en vues mésiale et distale. Cela pourrait favoriser une 

attribution du spécimen à D. perscriptoris, mais le spécimen est moitié plus petit et ne correspond 

pas à une dent de lait ; on sait qu’il existe une variation de taille selon la position de la dent dans 

la rangée dentaire chez les dryolestoïdes, mais une telle différence (50%) n’a encore jamais été 

documentée et semble hautement improbable (T. Martin, comm. pers., Janvier 2020). En 

revanche, sa taille est proche de celle des dents rapportées à Donodon sp., c’est pourquoi nous 

préférons ici l’attribuer à cette espèce. Sur les molaires inférieures, le protoconide est très vertical 

(Fig. 84A2-3, B2-3). Le sillon lingual entre le paraconide et le métaconide est plus large et plus 

arrondi que chez D. perscriptoris (Fig. 84A1, B1). La crête postérieure du talonide ne porte que 

deux petits cuspules très faibles, il ne s’agit que de faibles renflements sans véritable pointe (Fig. 
84A3, B3). 

 Dents déciduales – Certaines molaires supérieures, de taille légèrement inférieure, 

présentent une morphologie très proche des molaires supérieures permanentes de Donodon sp., à 

quelques exceptions près (MCM 594, KM-D2-5 ; Fig. 83B, C) : elles sont moins bunodontes ; la 

cuspide stylaire médiane et le stylocône sont de taille équivalente (Fig. 83B4, C4) ; le paracône 

est plus grand relativement aux cuspides labiales (Fig. 83B2-4, C2-C4) ; l’ectoflexus, s’il reste 

large, est moins marqué (Fig. 83B1, C1), presque plat en vue la labiale (Fig. 83B4, C4) ; et le 

lobe parastylaire est plus incliné lingualement en vue mésiale (Fig. 83B2, C2), alors qu’il est 

presque horizontal sur les autres spécimens. Ces différences morphologiques, associées à une 

faible minéralisation, nous conduisent à les identifier comme des molaires supérieures déciduales 

de Donodon sp. Quelques molaires inférieures déciduales de cette espèce sont également 

répertoriées (MCM 586, MCM591 ; Fig. 84B). Là encore, leur morphologie générale est 
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identique à celle des molaires inférieures permanentes, mais la minéralisation est plus faible, les 

dents sont moins bunodontes et le flanc lingual du protoconide est moins renflé que ce qu’on peut 

observer sur les dents permanentes (Fig. 84B1-2). 

Variations individuelles – La molaire supérieure MCM 598 déjà évoquée pourrait 

représenter une dent très postérieure de Donodon sp., ce qui expliquerait son angle d’ouverture 

des crêtes en vue occlusale plus réduit que chez les autres spécimens de cette espèce. Chez MCM 

586 (Fig. 84B), le paraconide et le métaconide sont encore plus espacés que sur les dents 

permanentes, avec un petit replat entre les deux cuspides (Fig. 84B1, B4), mais ce n’est pas le cas 

sur la dent MCM 591 malgré son caractère décidual ; cette dernière pourrait donc représenter un 

emplacement plus postérieur dans la rangée dentaire. 

 Sur les molaires supérieures, une facette d’usure 1 est visible sur le flanc mésial du 

paracône. On observe également un sillon d’usure au niveau de l’aile parastylaire. La facette 

d’usure 2, sur le flanc distal du paracône, est moins discernable. Sur les molaires inférieures, une 

facette d’usure 1 est visible sur le flanc disto-lingual du protoconide, une facette 2 sur son flanc 

méso-lingual, et une facette 3 au niveau du bassin naissant du talonide. Aucune dent, autre que 

des molaires, n’a été identifiée. 
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Figure 83. Donodon sp.., Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Molaires supérieures. A. MCM 595 

(holotype), molaire supérieure droite. B. MCM 594, molaire supérieure droite déciduale. C. KM-D2-5, molaire 

supérieure gauche déciduale. Vues occlusale (1), mésiale (2), distale (3), labiale (4) et linguale (5).  Modélisations 3D 

à partir de données CT-scan. 
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Figure 84. Donodon sp., Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Molaires inférieures. A. MCM 588, 

molaire inférieure gauche. B. MCM 586, molaire inférieure gauche déciduale. Vues occlusale (1), mésiale (2), distale 

(3), labiale (4) et linguale (5). Modélisations 3D à partir de données CT-scan. 
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Donodontidae gen. et sp. indet. 1 

Fig. 85 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 
Holotype : MCM 578, molaire supérieure droite (Fig. 85A). 

 
Localité-type : Ksar Metlili, Formation de Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, 

Maroc. 

 

Matériel rapporté : MCM 579, molaire supérieure droite (Fig. 85B). 

 

Dimensions : Voir Tableau 5. 

 

Diagnose : Les molaires supérieures se distinguent de celles des autres « dryolestoïdes », et 

notamment de Donodon, par un stylocône haut et large, fortement développé et atteignant en 

hauteur environ les deux tiers de la hauteur du paracône. Le métastyle est très bas, très déporté 

vers la face labiale et presque à l’horizontale, formant un replat en vue labiale. Elles se 

distinguent des molaires supérieures de Donodon par une région parastylaire étroite et très 

inclinée, ne formant pas une aile protubérante comme chez Donodon. Elles diffèrent également 

des molaires supérieures de Donodontidae par l’absence de cuspide stylaire médiane. Le parastyle 

est bien marqué et placé relativement bas par rapport à la hauteur de la couronne. Contrairement à 

Donodon, il n’y a pas de ride médiane, le bassin du trigone est plat. 

 

Description 
Caractères généraux – Seules deux dents sont connues pour le Donodontidae gen. et sp. 

indet. 1, et toutes deux sont des molaires supérieures droites (Fig. 85). Les racines manquent. En 

vue labiale, le paracône apparaît court transversalement, il ne présente pas d’élargissement mésial 

ni distal (Fig. 85A4, B4). Le métacône est brisé sur les deux spécimens disponibles, mais sa base 

reste bien visible au centre de la postparacrista (Fig. 85A1, B1) ; sa taille laisse supposer que le 
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métacône était large et significativement plus développé que chez D. perscriptoris. Une petite 

protubérance est visible sur la crête reliant paracône et stylocône (Fig. 85A1, B1). 

 Variations individuelles – Le spécimen MCM 578 est relativement bien préservé, à 

l’exception du métacône et du paracône dont il manque une partie. La préparacrista et la 

postparacrista sont présentes bien qu’elles ne soient pas aussi aigües que chez D. perscriptoris 

(Fig. 85A1, A4). La dent MCM 579 est de morphologie très proche, si ce n’est que le lobe 

parastylaire est plus développé (Fig. 85B2). Toutefois, il reste bien plus réduit que chez le genre 

Donodon. 

 Les molaires supérieures présentent une large facette d’usure 1 sur le flanc mésial du 

paracône. S’il y a d’autres facettes d’usure, elles sont difficiles à discerner. 
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Figure 85. Donodontidae gen. et sp. indet. 1, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Molaires 

supérieures. A. MCM 578 (holotype), molaire supérieure droite. B. MCM 579, molaire supérieure droite. Vues 

occlusale (1), mésiale (2), distale (3), labiale (4) et linguale (5).  Modélisations 3D à partir de données CT-scan. 
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Donodontidae gen. et sp. indet. 2 

Fig. 86 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-A1, KM-B’. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 
Holotype : KM-B’-97, molaire inférieure gauche (Fig. 86A). 

 

Localité-type : Ksar Metlili, Formation de Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, 

Maroc. 

 

Matériel rapporté : 4 molaires inférieures : MCM 620 (gauche), MCM 623 (droite), KM-B’-1 

(droite ; Fig. 86B), KM-A1-1 (gauche ; Fig. 86C). 

 

Dimensions : Voir Tableau 5. 

 
Diagnose : Les molaires inférieures sont allongées mésio-distalement et plus longues que larges. 

Les racines sont fortes, parallèles et de taille sensiblement équivalente. Le trigonide est très 

ouvert lingualement : les cuspides linguales sont divergentes et très espacées, séparées l’une de 

l’autre par un replat, contrairement à Donodon perscriptoris et au Donodontidae gen. et sp. indet. 

3 et de façon plus marquée que chez Donodon sp. Elles restent toutefois proches du protoconide, 

avec des vallées très marquées. L’encoche de la paracristide et celle de la protocristide montrent 

chacune une incisure verticale, qui pourrait constituer une encoche carnassière, caractère unique 

chez les « Dryolestoidea ». En vue linguale, le paraconide s’oriente vers l’avant à sa base avant 

de se recourber vers le haut. Il est ainsi légèrement incliné vers l’avant en vue linguale, ce qui 

distingue cette espèce des autres Donodontidae. Le talonide est très développé pour une dent 

prétribosphénique, rappelant les Zatheria, et diffère également de ce qui est observé chez les 

autres Donodontidae, chez qui le talonide est étroit. Sa crête postérieure porte un hypoconulide 

bien distinct, entouré labiolingualement par deux cuspules accessoires plus petits (hypoconide et 

entoconide ?), le cuspule le plus lingual étant nettement moins développé et réduit à un petit 

renflement. L’hypocristide part de l’apex de la cuspide centrale du talonide, divise le talonide en 

deux parties labiolingualement et rejoint la protocristide au milieu de la hauteur du métaconide. 
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Description 

Caractères généraux – Ce genre n’est connu que par des dents inférieures. Le paraconide 

est de forme pyramidale en vues occlusale et mésiale et il est légèrement déporté vers l’avant  

(Fig. 86A1-2, B1-2). Il est moins développé que le métaconide et plus lingual que celui-ci (Fig. 
86A1-2, B1-2). Le flanc lingual du protoconide est convexe (Fig. 86A1-3, B1-3). Le protoconide 

est orienté verticalement et légèrement recourbé vers l’extrémité distale (Fig. 86A4-5, B4-5). La 

crête antérieure du protoconide est plus longue et moins pentue que la crête postérieure, le 

protoconide est donc plus large mésialement que distalement en vue linguale (Fig. 86A5, B5). 

Une cuspide e très nette est présente sous le paraconide ; elle est prolongée d’une petite crête 

verticale qui la relie à l’apex de celui-ci (Fig. 86A1-2, A4, B1-2, B4). 
Variations individuelles – Le spécimen type, KM-B’-97, ainsi que la dent KM-B’-1, 

présentent un petit renflement bien distinct sur chacune des crêtes mésiale et distale du 

protoconide (Fig. 86A2-3, B2-3). Ces renflements sont situés à l’endroit où les crêtes atteignent 

leur point le plus bas, c’est-à-dire au niveau du bassin du trigonide, là où la crête s’infléchit avant 

de remonter vers les cuspides linguales, formant ainsi une encoche carnassière. Toutefois, ces 

renflements ne sont pas toujours présents : ainsi, le renflement distal est absent chez le spécimen 

MCM 623. Chez les spécimens MCM 620 et KM-A1-1, les deux renflements, mésial et distal, 

sont absents. La ride médiane observée sur l’holotype est parfois plus large (MCM 620, MCM 

623, KM-B’-1 ; Fig. 86B5), mais elle est parfois moins distincte (MCM 623), voire absente (KM-

A1-1). La dent MCM 620 est plus compacte, plus courte mésio-distalement que l’holotype, à 

peine plus longue que large ; son protoconide est également plus haut, puisque le métaconide 

n’atteint que le tiers de sa hauteur, et non la moitié comme c’est le cas chez l’holotype. Cela 

suggère une dent plus postérieure. De la même façon, le métaconide n’atteint que le tiers de la 

hauteur du protoconide chez KM-B’-1 (Fig. 86B5), mais cette fois c’est le métaconide qui semble 

moins développé, puisqu’il est de taille sensiblement équivalente au paraconide (alors qu’il est 

plus développé que le paraconide chez l’holotype) et que le protoconide a des proportions 

similaires à ce qui est observé chez l’holotype. Chez MCM 623, le métaconide est cassé, mais la 

taille de sa base montre qu’il était plus développé que le paraconide, comme chez l’holotype. Le 

paraconide, normalement légèrement incliné vers l’avant, est parfois presque vertical (KM-B’-1 ; 

Fig. 86B5). Le talonide n’est pas toujours préservé (MCM 620, KM-B’-1 ; Fig. 86B1, B3-5). Il 

est présent mais très abimé chez MCM 623, ce qui rend les trois cuspules de la muraille 

postérieure, déjà plus réduits que sur l’holotype, difficiles à distinguer. Du fait de cette altération 

complète ou partielle du talonide, il arrive que la partie distale de l’hypocristide ne soit pas 

préservée, mais que sa partie antérieure, montant sur le trigonide, soit toujours observable (MCM 
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623, KM-B’-1 ; Fig. 86B1). La dent KM-A1-1 (Fig. 86C) a une conformation très différente des 

autres spécimens rapportés à cette espèce : elle est usée et n’apparaît donc plus vraiment 

cristiforme. Ses racines sont parallèles, mais la racine postérieure est beaucoup plus grosse que la 

racine antérieure (Fig. 86C4, C5). Le protoconide est très bas et les cuspides linguales sont peu 

développées, le métaconide étant réduit à un renflement à l’extrémité de la protocristide, et non 

plus développé que le paraconide (Fig. 86C1-C3). Ces cuspides linguales sont très resserrées sur 

le protoconide, presque alignées mésio-distalement avec lui en vue occlusale (Fig. 86C1). Les 

cristides sont très peu marquées, les vallées inexistantes (Fig. 86C1). La cuspide e est présente, 

mais pas la crête qui la relie au paraconide, à peine plus développé qu’elle. Le talonide est large, 

mais sa muraille postérieure n’est pas préservée (Fig. 86C1). Malgré ces différences, la largeur 

du talonide la rapproche de cette espèce à laquelle nous l’attribuons donc, au moins 

provisoirement, et dont ce spécimen pourrait représenter une prémolaire. 

 

Discussion : Les molaires inférieures de cette espèce sont clairement distinctes de celles 

rapportées aux deux espèces du genre Donodon. Toutefois, l’espèce n’étant représentée que par 

des molaires inférieures, la question d’un éventuel rattachement au Donodontidae gen. et sp. 

indet. 1, dont on ne connaît que les molaires supérieures, doit se poser. Les dents du 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 sont cependant nettement plus petites que les molaires 

inférieures décrites ici, et toutes ces dents sont des dents permanentes, la différence de taille ne 

peut donc pas s’expliquer par un critère ontogénique. Une telle différence de taille entre les dents 

inférieures et supérieures d’une même espèce est hautement improbable. De plus, les proportions 

des dents sont incompatibles : les molaires supérieures du Donodontidae gen. et sp. indet. 1 sont 

très larges labiolingualement, quand les molaires inférieures décrites ici sont allongées mésio-

distalement et plus longues que larges. L’hypothèse que ces molaires inférieures puissent 

appartenir à Donodontidae gen. et sp. indet. 1 semble ainsi très peu probable et peut donc être 

raisonnablement exclue, c’est pourquoi nous attribuons ces dents à une espèce distincte. La 

présence d’encoches carnassières est remarquable pour un mammifère prétribosphénique et 

signale un possible régime alimentaire carnivore. 

 Ces molaires inférieures présentent une facette d’usure 1 sur le flanc distal du protoconide, 

une facette d’usure 2 sur son flanc mésial, ainsi qu’une facette d’usure 3 dans le bassin du 

talonide. On observe aussi une facette d’usure sur le flanc mésial du paraconide. 
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Figure 86. Donodontidae gen. et sp. indet. 2, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Molaires 

inférieures. A. KM-B’-97 (holotype), molaire inférieure gauche. B. KM-B’-1, molaire inférieure droite. C. KM-A1-1, 

?prémolaire inférieure gauche. Vues occlusale (1), mésiale (2), distale (3), labiale (4) et linguale (5).  (A, B : 

modélisations 3D à partir de données CT-scan). 
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Donodontidae gen. et sp. indet. 3 

Fig. 87 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-B’. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 
Holotype : MCM 618, molaire inférieure gauche (Fig. 87A). 

 

Localité-type : Ksar Metlili, Formation de Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, 

Maroc. 

 

Matériel rapporté : KM-B’-2, molaire inférieure droite (Fig. 87B). 

 

Dimensions : Voir Tableau 5. 

 

Diagnose : Les molaires inférieures sont de petite taille, plus peti tes encore que celles de 

Donodon sp. Elles ont une forme générale trapue et globuleuse, et dont le contour occlusal est 

circulaire. Le protoconide est bas, sa hauteur est environ le double de celle du paraconide. En vue 

occlusale, les deux crêtes du protoconide sont courbes et recourbées l’une vers l’autre dans leur 

partie linguale, ce qui distingue cette espèce de tous les autres « Dryolestoidea ». En vues mésiale 

et distale, le protoconide est très droit, peu convexe labialement. Le talonide est peu développé, 

resserré mésio-distalement, comme chez Donodon. Sa crête postérieure comporte deux cuspules 

peu distincts : un hypoconulide et un autre cuspule plus labial. En vue occlusale, la partie distale 

de l’hypocristide est oblique vers la face labiale, ce qui distingue cette espèce du genre Donodon 

et du Donodontidae gen. et sp. indet. 2 où l’hypocristide est droite ou peu inclinée. Elle atteint la 

protocristide légèrement plus labialement que son encoche. La racine mésiale est plus large que la 

racine distale, ce qui distingue cette espèce des autres Donodontidae, chez qui les racines des 

molaires inférieures sont subégales. 

 

Description 

Caractères généraux – Cette espèce n’est connue que par deux molaires inférieures. Leur 

morphologie très particulière justifie l’érection d’un nouveau taxon. Le paraconide est très long 
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en vue linguale (Fig. 87A5, B5) et porte une cuspide e distincte, mais de petite taille (Fig. 87A1-

2, A4-5, B1-2, B4-5). Il est légèrement plus haut que le métaconide. Les cuspides linguales sont 

espacées et divergentes (Fig. 87A1, A5, B1, B5). La paracristide est plus longue et moins pentue 

que la protocristide (Fig. 87A5, B5). Les deux racines sont fusionnées sur la partie préservée, seul 

un sillon en vue linguale permet de les distinguer (Fig. 87B2-B5). 

Variations individuelles – Le talonide du spécimen KM-B’-2 est plus large et se place plus 

bas par rapport au trigonide que chez MCM 618 (Fig. 87B1, B3-5). L’hypocristide est 

proportionnellement plus courte chez MCM 618. Le cingulum lingual est plus bombé chez KM-

B’-2 (Fig. 87B5). En vue distale, l’angle formé par les segments labial et lingual de la 

protocristide est plus ouvert chez MCM 618 que chez KM-B’-2 (Fig. 87A3). Enfin, en vues 

mésiale et distale, les profils linguaux du paraconide et du métaconide sont orientés presque 

verticalement chez KM-B’-2 (Fig. 87B2-3), alors qu’ils sont très inclinés lingualement chez 

MCM 618 (Fig. 87A2-3). 

Le paraconide porte une facette d’usure sur son flanc mésial. Une facette d’usure 1 est 

visible sur le flanc distal du protoconide, ainsi qu’une facette d’usure 3 dans le bassin naissant du 

talonide, et une facette 2, moins nette, sur le flanc mésial du protoconide. 

 

Discussion : Comme précédemment, cette espèce n’étant connue que par des dents inférieures, il 

est possible qu’elle soit conspécifique du Donodontidae gen. et sp. indet. 1, connu uniquement 

par des dents supérieures. Toutefois, il y a là encore une importante différence de taille, ces 

molaires inférieures étant environ 1,5 fois plus grandes que les molaires supérieures du 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1. Il s’agit là encore de dents permanentes, une différence de 

stade de croissance ne peut donc pas expliquer cette différence de taille, qui est plus 

probablement d’ordre taxonomique. 
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Figure 87. Donodontidae gen. et sp. indet. 3, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Molaires 

inférieures. A : MCM 618 (holotype), molaire inférieure gauche. B : KM-B’-2, molaire inférieure droite. Vues 

occlusale (1), mésiale (2), distale (3), labiale (4) et linguale (5). Modélisations 3D à partir de données CT-scan. 
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Tableau 5. Dimensions des « Dryolestoidea » de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Les valeurs 

sont indiquées en millimètres et correspondent aux dimensions minimales et maximales observées chez les 

individus de chaque espèce. 

  Donodon 
perscriptoris 

Donodon 
sp. 

Donodontidae 
gen. et sp. indet. 

1 

Donodontidae 
gen. et sp. indet. 

2 

Donodontidae 
gen. et sp. indet. 

3 

M
ol

ai
re

s s
up

ér
ie

ur
es

 

Hauteur 
maximale de la 
couronne (mm) 

0,99 – 1,21 0,67 – 
0,78 0,55 – 0,61 ? ? 

Longueur 
maximale de la 

couronne en 
vue occlusale 

(mm) 

0,92 – 1,71 1,01 – 
1,09 0,78 – 0,80 ? ? 

Largeur 
maximale de la 

couronne en 
vue occlusale 

(mm) 

1,01 – 1,29 0,56 – 
0,68 0,63 – 0,64 ? ? 

M
ol

ai
re

s i
nf

ér
ie

ur
es

 

Hauteur 
maximale de la 
couronne (mm) 

1,27 – 1,40 0,78 – 
0,99 ? 0,71 – 1,06 0,61 – 0,84 

Longueur 
maximale de la 

couronne en 
vue occlusale 

(mm) 

1,38 – 1,47 0,91 – 
1,14 ? 1,28 – 1,46 0,72 – 0,95 

Largeur 
maximale de la 

couronne en 
vue occlusale 

(mm) 

0,93 – 1,13 0,51 – 
0,75 ? 0,69 – 0,78 0,68 – 0,77 

 

cf. DRYOLESTIDA Prothero, 1981 

cf. Dryolestida gen. et sp. indet. 
Fig. 88 

 
Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2. 

 

Matériel rapporté : GEA2-33, fragment de molaire supérieure gauche (Fig. 88). 

 

Description : Haddoumi et al. (2016) ont signalé et décrit à GEA un fragment de dent, identifié 

comme appartenant à un mammifère, dont une racine et une cuspide sont préservées (Fig. 88). 

Longue de 3 mm dans sa plus grande longueur préservée, il s’agit d’une dent plutôt grande par 

rapport aux standards des mammifères mésozoïques, proche en taille des dents de Donodon 

perscriptoris. La cuspide préservée est basse et large (Fig. 88B), son contour occlusal est 



- 235 - 

 

subcirculaire (Fig. 88A). Elle porte deux crêtes. La racine est large et haute (environ 3 fois plus 

haute que large), plus étendue d’un côté que sur le côté opposé. Il y a une légère constriction entre 

la racine et la couronne (Fig. 88B). 

 

 

Figure 88. Molaire supérieure gauche (GEA2-33) de cf. Dryolestida gen. et sp. indet., Guelb el Ahmar (Oriental, 

Maroc), Bathonien. A. Vue occlusale. B. Vue latérale. 

 

Discussion : La grande taille, la robustesse et la grande racine de ce spécimen rappellent les 

« Dryolestoïdes », et en particulier Donodon perscriptoris, qui est une grande espèce. La racine 

de grande taille et asymétrique rappelle la grosse racine distale des Donodontidae : la face distale 

s’étend entre le paracône et la face labiale (jusque sous le métastyle), tandis que la face mésiale 

est arrondie et séparée d’une racine mésiale et plus labiale, ici cassée, sous le parastyle. Cela 

identifierait donc la seule cuspide préservée comme un paracône. Comme les Dryolestida, les 

deux crêtes de ce paracône sont asymétriques également, avec une préparacrista fortement pentue, 

presque verticale, et une postparacrista plus longue et de pente moins forte. La postparacrista 

porte postérieurement la trace d’un cuspule, peut-être un métacône, sans doute bien développé. 

Tous ces caractères (grande taille, robustesse, racine de grande taille et asymétrique, crêtes du 

paracône asymétriques, présence d’un métacône) rappellent Donodon perscriptoris, présent dans 

la Formation de Ksar Metlili sus-jacente. Toutefois, il est difficile de privilégier cette attribution 

plutôt qu’une autre, au vu de la mauvaise préservation du spécimen, c’est pourquoi nous suivons 

l’identification de Haddoumi et al. (2016) comme cf. Dryolestida gen. et sp. indet. Quoi qu’il en 

soit, la présence de cette espèce à GEA met en lumière le partage des « Dryolestoidea » entre les 

faunes de GEA et de KM. 
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? « Dryolestoidea » indet. 

 

Matériel rapporté : MCM 599, molaire supérieure droite. MCM 600, fragment de maxillaire 

droit avec trois molaires. MCM 601, molaire supérieure gauche. MCM 607, deux fragments de 

mandibule droite édentés et fragment de mandibule gauche édenté. MCM 614, fragment de dent 

molariforme supérieure droite. MCM 616, fragment de molaire.  

 

Description : Certains spécimens, incomplets ou très usés, sont difficiles à identifier. Leur forme 

générale permet une tentative d’attribution aux « Dryolestoidea », mais leur caractère 

fragmentaire rend impossible une identification à un niveau taxonomique inférieur. Pour le 

spécimen MCM 599, seule la partie mésiale est préservée, avec le parastyle (très usé), le 

stylocône, une partie de la cuspide stylaire médiane et une partie du flanc mésial du paracône, là 

aussi très usé. Sa taille exclut tout rapprochement à D. perscriptoris et au Donodontidae gen. et 

sp. indet. 2, mais correspond à ce que l’on observe chez Donodon sp., chez le Donodontidae gen. 

et sp. indet. 1 et chez le Donodontidae gen. et sp. indet. 3. Le fragment de maxillaire droit MCM 

600 comporte trois molaires presque complètement détruites dont ne subsiste plus que la base ; la 

position originelle des cuspides est donc difficile à déterminer, et l’attribution au-delà de l’ordre 

des dryolestoïdes impossible. Les dents avoir été sensiblement de même taille, laquelle est de 

l’ordre de ce que l’on observe chez le Donodontidae gen. et sp. indet. 2. La dent MCM 601 ne 

comporte plus de paracône et toutes les autres cuspides sont fortement abrasées ; le stylocône est 

difficilement identifiable, la région parastylaire n’est pas clairement définie. Complète, elle a pu 

être d’une taille proche de celle des dents de D. perscriptoris et du Donodontidae gen. et sp. 

indet. 2. Les spécimens MCM 607 correspondent à trois fragments (postérieurs ?) de mandibules 

édentés. Les alvéoles indiquent des dents de tailles subégales et suggèrent des racines d’un 

diamètre de l’ordre de celles de D. perscriptoris. Ces fragments ne portent pas d’information 

diagnostique et sans caractère dentaire, il est impossible de proposer une attribution taxonomique 

plus précise. Le spécimen MCM 614 présente une cuspide haute, le paracône, ainsi qu’une petite 

région parastylaire. La grande taille de ce fragment interdit tout rapprochement avec les espèces 

de « Dryolestoidea » de KM à l’exception de D. perscriptoris. Du spécimen MCM 616 ne 

subsiste plus que la partie apicale d’une cuspide haute, sans qu’il soit possible de déterminer s’il 

s’agit d’un paracône ou d’un protoconide. À l’état complet, elle a pu être d’une taille similaire 

aux cuspides dominantes des dents de D. perscriptoris et du Donodontidae gen. et sp. indet. 2. 

Faute de caractère permettant une identification taxonomique précise, tous ces spécimens sont 

considérés comme « Dryolestoidea » indet. 
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Comme cela a été soulevé par Kielan-Jaworoswka et al. (2004), les molaires supérieures de 

Donodon ressemblent à celles du genre Brandonia, un dryolestoïde du Crétacé supérieur 

d’Argentine, de fait de la présence d’un stylocône et d’un parastyle en vue occlusale. Cependant, 

elles en diffèrent par leur absence d’ectoflexus, qui est très marqué sur les molaires supérieures de 

Brandonia. Par la dominance de la cuspide stylaire médiane sur le stylocône, elles diffèrent des 

Dryolestidae mais ressemblent à ce qu’on trouve chez certains genres de « symmétrodontes », en 

particulier Atlasodon et Symmetrodontoides (Sigogneau-Russell, 1991a). La ride médiane, quant 

à elle, est également présente chez Mesungulatum. Comme chez Mesungulatum, les autres 

Mesungulatidae, ainsi que les genres Groebertherium et Leonardus, la racine distale des molaires 

inférieures est plus grosse que la racine mésiale (Bonaparte, 1986 ; Sigogneau-Russell, 1991a ; 

Chornogubsky, 2011). Une ressemblance avec Mathacolestes peut également être notée, puisque 

les deux genres partagent cette très faible compression mésiodistale (Sigogneau-Russell, 1991a). 

 

 Analyses phylogénétiques 

 

 Comme nous l’avons évoqué plus haut, la phylogénie et la composition taxonomique des 

« Dryolestoidea » sont encore débattues. Si la polyphylie du groupe est aujourd’hui souvent 

acceptée (Rougier et al., 2012 ; Averianov et al., 2013, 2014 ; O’Meara & Thompson, 

2014 ; Wible & Rougier, 2017), il arrive encore qu’il soit considéré monophylétique par certaines 

études (Chimento et al., 2012). De plus, et bien que le genre Donodon soit connu et attribué aux 

« Dryolestoidea » depuis 1991, il n’a encore jamais été intégré dans une étude phylogénétique. 

Certains auteurs (Bonaparte, 1992, 1994, 2002) ont suggéré une proximité entre les 

« Dryolestoidea » de Ksar Metlili et les Meridiolestida sud-américains, mais sans vraiment 

pousser leurs comparaisons. Ils ont proposé que les « Dryolestoidea » de KM soient issus d’une 

radiation africaine du groupe, laquelle aurait été à l’origine, ensuite, de la radiation des 

Meridiolestida en Amérique du Sud. Bonaparte (1994) écrit ainsi que « the presence of this 

species [Donodon perscriptoris] in the Early Cretaceous of Morocco… suggests that the 

Dryolestida of North Africa were related to those from the Late Cretaceous Los Alamitos 

Formation”. Il suggère aussi (Bonaparte, 2002) que les différences notables entre Mesungulatum 

et Donodon, à savoir l’absence de cingula et la présence d’une aile parastylaire chez Donodon, ne 

seraient que des caractéristiques plésiomorphes chez ce dernier. 

 Afin de discuter de la monophylie ou de la polyphylie des « Dryolestoidea » et de 

l’hypothèse de relations de parenté étroites entre les représentants nord-africains et sud-
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américains de ce groupe, ainsi que pour tenter de déterminer les relations de parenté au sein des 

« Dryolestoidea » du synclinal d’Anoual, nous proposons ici une analyse phylogénétique 

préliminaire, incluant pour la première fois les espèces de Ksar Metlili. La matrice utilisée est 

basée sur celles de Rougier et al. (2011, 2012), Wible & Rougier (2017) et d’Averianov et al . 

(2013, 2014) dont ont été extraits et compilés les caractères dentaires et mandibulaires. Certains 

taxons (Groebertherium, Maotherium asiaticum, Achyrodon, Phascolestes et Mozomus) ont été 

supprimés pour cause de manque d’informations et d’illustrations des caractères. On obtient ainsi 

une matrice de 46 taxons pour 190 caractères. Parmi ces 190 caractères, 152 sont des caractères 

dentaires et 38 sont des caractères mandibulaires. 32 sont ordonnés (car ils illustrent des 

morphoclines) et 158 sont non ordonnés, 17 sont constants et 13 sont non informatifs. 109 (57,37 

%) sont issus des travaux d’Averianov et al. (2013, 2014), 73 (38,42 %)  proviennent des 

matrices de Rougier et al. (2011, 2012) et de Wible & Rougier (2017), et 8 (4,21 %) sont 

nouveaux. Le détail des caractères et de leur codage est donné en annexe (Tab. 1 - Annexe II). 

Les proportions de caractères dentaires et mandibulaires qui ont pu être codés pour chaque espèce 

sont données en Tableau 6. 

 
Tableau 6. Proportions (en %) de caractères dentaires et mandibulaires codés pour chaque espèce, et proportion 

totale de caractères codés. 

 Caractères dentaires Caractères mandibulaires Total 
Phascolotherium bucklandi 51,97 89,47 59,47 
Amphilestes broderipi 57,89 84,21 63,16 
Tinodon bellus 76,32 84,21 77,89 
Yermakia domitor 65,79 84,21 69,47 
Gobiotheriodon inifinitus 55,92 68,42 58,42 
Kiyatherium cardiodens 85,53 84,21 85,26 
Zhangheotherium quiquescuspidens 76,97 84,21 78,42 
Maotherium sinense 82,89 57,89 77,89 
Spalacotherium tricuspidens 83,55 81,58 83,16 
Spalacolestes cretulablatta 67,11 52,63 64,21 

Dryolestes priscus 84,21 92,11 85,79 

Dryolestes leiriensis 92,76 100 94,21 

Laolestes eminens 89,47 100 91,58 

Krebsotherium lusitanicum 51,97 92,11 60 

Guimarotodus inflatus 59,92 42,11 53,16 
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Tableau 6. (Suite). 

 Caractères dentaires Caractères mandibulaires Total 
Amblotherium gracile 83,55 100 86,84 

Amblotherium pusillum 82,89 100 86,32 

Crusafontia cuencana 76,97 100 81,58 

Euthlastus cordiformis 25,66 2,63 21,05 

Tathiodon agilis 61,84 5,26 50,53 

Paurodon valens 75 65,79 73,16 

Henkelotherium guimarotae 80,26 86,84 81,58 

Drescheratherium acutum 38,16 0 30,53 

Amphitherium prevostii 67,76 100 74,21 

Palaeoxonodon ooliticus 61,18 2,63 49,47 

Amphibetulimus krasnolutskii 26,32 31,59 41,05 

Nanolestes drescherae 71,71 55,26 68,42 

Arguimus khosbajari 53,29 31,59 48,95 

Peramus tenuirostris 88,82 100 91,05 

Kielantherium gobiense 71,05 68,42 70,53 

Prokennalestes spp. 99,34 78,95 95,26 

Vincelestes neuquenianus 92,11 94,74 92,63 

Cronopio dentiacutus 76,63 86,84 79,47 

Leonardus cuspidatus 71,71 5,26 58,42 

Reigitherium bunodontum 63,16 39,47 58,42 

Mesungulatum houssayi 69,08 13,16 57,89 

Coloniatherium cilinskii 85,53 65,79 81,58 

Peligrotherium tropicalis 83,55 84,21 83,68 

Nanolestes patagonensis 75,66 94,74 79,47 

Anthracolestes sergei 36,18 50 38,95 

Donodon perscriptoris 61,84 7,89 51,05 

Donodon sp. 61,18 0 48,95 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 25 0 20 

Donodontidae gen. et sp. indet. 2 43,42 0 34,74 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 36,18 0 28,95 

Thereuodon dahmani 21,71 0 17,37 
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L’espèce Phascolotherium bucklandi Broderip 1828, du Jurassique moyen de Grande-

Bretagne (Butler & Sigogneau-Russell, 2016), est choisie comme groupe externe, suivant les 

analyses d’Averianov et al. (2013, 2014). En effet, la dentition triconodonte de cet 

Amphilestidae, avec trois cuspides principales alignées mésio-distalement constitue probablement 

la condition initiale dans la radiation du clade contenant les « Dryolestoidea » et les Theria (Mills, 

1971 ; Kielan-Jaworowska & Dashzeveg, 1998 ; Rougier, Isaji et al., 2007 ; Averianov & 

Lopatin, 2011). Il est préféré à Probainognathus, utilisé comme extragroupe dans les analyses de 

Rougier et al. (2011, 2012), Chimento et al. (2012), O’Meara & Thompson (2014) et Wible & 

Rougier (2017), mais trop éloigné du groupe d’intérêt et qui pourrait poser des problèmes en 

termes d’homologies et d’applicabilité des caractères, contrairement à Phascolotherium. Le choix 

des matrices sur lesquelles nous nous sommes basés pour construire la nôtre se justifie par le 

grand nombre de « Dryolestoidea » qu’elles contiennent, et en particulier les Meridiolestida, 

potentiellement apparentés aux spécimens de KM. Le choix de restreindre l’analyse aux 

caractères dentaires et mandibulaires, sans prendre en compte les autres caractères crâniens et 

postcrâniens codés dans ces matrices, a pour objectif d’optimiser la résolution de la matrice, de 

limiter la quantité de données manquantes pour les espèces de KM, qui ne sont représentées que 

par des dents et de rares fragments de mandibules. 

 Les analyses ont été menées en parallèle sous les logiciels TNT et PAUP. Nous 

discuterons ici principalement les résultats issus de TNT, ceux issus de PAUP étant pratiquement 

identiques. Les différences notables seront précisées. 

 

 Lors d’une analyse traditionnelle en parcimonie avec TNT (heuristique, 100 réplicats, 

random seed = 10, méthode TBR), les arbres les plus parcimonieux sont au nombre de 63, pour 

une longueur (L) de 591 pas. Le consensus strict de ces arbres est présenté en Figure 89. Le 

consensus majoritaire donne sensiblement la même topologie (Fig. 90). 
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Figure 89. Arbre de consensus strict obtenu sous TNT à partir de 63 arbres également parcimonieux de 591 pas, 

résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR. L = 631 pas ; IC = 0,374 ; IR = 0,679. Les 

valeurs au-dessus des nœuds correspondent aux indices de Bremer. Les valeurs en italique en dessous des nœuds 

correspondent aux valeurs de bootstrap. Les lettres aux nœuds indiquent certains clades : A = Alethinotheria ; B= 

Boreosphenida ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = Meridiolestida ; P = Paurodontidae ; S = Spalacotheriidae 

; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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Figure 90. Arbre de consensus majoritaire à 50% obtenu sous TNT à partir 63 arbres également parcimonieux de 

591 pas, résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR. L = 606 pas ; IC = 0,389 ; IR = 0,699. 

Les valeurs en italique en dessous des nœuds correspondent aux valeurs de bootstrap. Les lettres aux nœuds 

indiquent certains clades : A = Alethinotheria ; B = Boreosphenida ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = 

Meridiolestida ; P = Paurodontidae S = Spalacotheriidae ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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La topologie générale est cohérente avec les travaux antérieurs (Rougier et al., 2012 ; 

Averianov et al., 2013, 2014 ; O’Meara & Thompson, 2014 ; Wible & Rougier, 2017). On 

retrouve globalement, à quelques exceptions près, la topologie déjà obtenue dans les études 

d’Averianov et al. (2013, 2014), qui ont fourni plus de la moitié des caractères utilisés dans notre 

matrice.  Les différences sont les suivantes (Fig. 89) : 

• Les Spalacotheriidae ne sont plus en groupe frère des seuls Meridiolestida, mais du clade 

(Meridiolestida, Cladotheria). Le nœud correspondant, celui des Alethinotheria, est 

moyennement soutenu, avec un indice de Bremer de 2 ; 

• Au sein des Meridiolestida, on retrouve le clade (Mesungulatum, Coloniatherium) qui 

était présent dans les analyses de Rougier et al. (2011, 2012), Chimento et al. (2012), 

O’Meara & Thompson (2014) et Wible & Rougier (2017), mais pas dans les analyses 

d’Averianov et al. (2013, 2014). Il est ici très bien soutenu avec un indice de Bremer égal 

à 3 ; 

• Vincelestes se place en groupe-frère d’Amphitherium, à la base des Zatheria, alors qu’il se 

plaçait à la base des Dryolestida (Paurodontidae et Dryolestidae) dans les travaux 

d’Averianov et al. (2013, 2014). Ce regroupement apparaît bien soutenu, avec un indice 

de Bremer égal à 3 ; 

• Paurodon et Euthlastus forment un clade groupe-frère du clade (Anthracolestes, 

Tathiodon). Anthracolestes se classe ainsi parmi les Paurodontidae et non plus parmi les 

Dryolestidae. Toutefois, ce regroupement est faiblement soutenu (indice de Bremer de 1) ; 

• Henkelotherium et Drescheratherium ne forment plus un clade mais se placent en 

multifurcation à la base des Dryolestidae, alors que Drescheratherium est habituellement 

considéré comme un Paurodontidae ; 

• Laolestes se retrouve en groupe-frère du genre Dryolestes à la place de Krebsotherium, 

regroupement qui est moyennement soutenu (indice de Bremer de 2) ; 

• Krebsotherium se place lui, en multifurcation avec Thereuodon, en groupe-frère d’un 

clade (Crusafontia, Guimarotodus) inexistant dans les phylogénies précédentes. Dans 

leurs travaux, Averianov et al. (2013, 2014) obtiennent Guimarotodus en multifurcation 

avec les deux espèces de Dryolestes et Crusafontia est en position plus basale. Il faut 

toutefois prendre en compte le fait qu’Achyrodon et Phascolestes, que l’on retrouve en un 

clade groupe-frère de Crusafontia dans ces travaux, ont ici été retirés de l’analyse, ce qui 

explique la présence de ce clade (Crusafontia, Guimarotodus) et son faible soutien (indice 

de Bremer de 1) ; 
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Certaines de ces différences topologiques sont particulièrement intéressantes à discuter. Ainsi, 

la position de Vincelestes à la base des Zatheria (Figs. 89, 90) est plus conforme au consensus 

actuel (groupe-frère des marsupiaux et des placentaires) que ce qui était obtenu par Averianov et 

al. (2013, 2014). D’autre part, Anthracolestes était obtenu comme le Dryolestidae ayant divergé 

le plus tôt (Averianov et al., 2014), mais il se place en groupe-frère de Tathiodon dans notre 

analyse et apparaît donc comme un Paurodontidae, plus proche encore donc de la base de l’arbre 

(Figs. 89, 90). Enfin, dans cette analyse, Anthracolestes se classe avec Paurodon, Euhtlastus et 

Tathiodon et apparaît donc comme un Paurodontidae. À l’inverse, Drescheratherium est 

habituellement considéré comme un Paurodontidae, mais ce n’est pas le cas dans notre analyse, 

où il se place en multifurcation avec Henkelotherium à la base des Dyolestidae (Figs. 89, 90). 

Cela peut s’expliquer par le grand nombre de données manquantes pour Drescheratherium (130 

caractères sur 190, soit 68% de données manquantes), qui n’est connu que par des dents 

supérieures. Comme chez Averianov et al. (2013, 2014), Henkelotherium se place donc en 

multifurcation avec Drescheratherium, et sa position au sein des Dryolestidae, telle que l’avaient 

obtenue Rougier et al. (2011, 2012), O’Meara & Thompson (2014) et Wible & Rougier (2017), 

n’est plus claire : il pourrait en fait s’agir d’un Paurodontidae c’est-à-dire d’un Dryolestidae 

souche. Thereuodon, nouvellement inclus dans l’analyse, se place parmi les Dryolestidae, proche 

de Krebsotherium, Guimarotodus et Crusafontia (Figs. 89), et même en groupe-frère de 

Krebsotherium dans le consensus majoritaire (Fig. 90). Cela se rapproche des interprétations de 

Martin (1999, 2002), Bonaparte (2002) et Chornogubsky (2011), qui avaient suggéré que les 

dents de Thereuodon étaient en fait des prémolaires déciduales de Zatheria souche. Pourtant, nous 

avons codé le matériel de Thereuodon en suivant l’interprétation originelle de Sigogneau-Russell 

& Ensom (1998), qui les identifiaient comme des molaires ; les résultats de notre analyse 

phylogénétique rendent donc possible une interprétation de ces dents comme des molaires. 

Dans notre analyse, les Meridiolestida sont exclus des Cladotheria, tels que définis par 

Averianov et al. (2013), c’est-à-dire un clade composé des Zatheria (plus leurs taxons souches, 

incluant Amphitherium) et les Dryolestida (Dryolestidae et Paurodontidae). Les Meridiolestida 

sont ici groupe-frère des Cladotheria et sont donc séparés des « Dryolestoidea » laurasiatiques 

(Paurodontidae + Dryolestidae), lesquels sont plus proches des Zatheria, comme dans les analyses 

d’Averianov et al. (2013, 2014). Cette séparation des Meridiolestida est des Cladotheria est bien 

soutenue (indice de Bremer de 2) et tend donc à confirmer la polyphylie des « Dryolestoidea ». 

Les espèces de KM, quant à elles, se retrouvent en multifurcation juste en dehors du nœud des 

Zatheria, avec un indice de Bremer élevé (2). Cette proximité avec les Zatheria est discutée plus 

loin. 
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 La même analyse sous PAUP résulte en 768 arbres également parcimonieux de 591 pas. 

La topologie du consensus strict issu de l’analyse sous PAUP ne présente qu’une seule différence 

avec celle sous TNT, c’est l’absence du clade (Thereuodon, Krebsotherium), les deux genres se 

plaçant en multifurcation avec le clade (Crusafontia, Guimarotodus). Au niveau du consensus 

majoritaire à 50%, la succession Arguimus, Palaeoxonodon et Peramus est remplacée par une 

polytomie ou vient se brancher le clade des Boreosphenida. L’autre différence notable est que le 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 n’est pas inclus dans le clade des espèces de KM, mais se trouve 

en polytomie avec lui. 

 

Afin de minimiser l’homoplasie, nous avons mené une deuxième analyse en parcimonie en 

utilisant la méthode de l’implied weighting (Goloboff, 1993, 2014 ; Goloboff et al., 2008, 2018), 

qui maximise l’homologie par pondérations successives. On obtient ainsi 16 arbres également 

parcimonieux de 57,13312 pas, dont le consensus strict est présenté en Figure 91. La topologie 

est sensiblement la même que précédemment à quelques exceptions près. On retrouve ainsi le 

clade (Cronopio, Necrolestes), bien que faiblement soutenu (indice de Bremer de 0,04). Ce clade 

était déjà connus dans les travaux antérieurs (Rougier et al., 2012 ; O’Meara & Thompson, 2014 ; 

Wible & Rougier, 2017), mais n’était pas présent dans notre topologie précédente. Les 

Paurodontidae se retrouvent cette fois dispersés : Paurodon et Drescheratherium forme une 

polytomie, groupe-frère de Tathiodon, lui-même groupe-frère des Dryolestidae. Euthlastus, lui, se 

place lui en polytomie avec Peramus juste en dehors des Boreosphenida. Ces deux regroupements 

sont faiblement soutenus (indices de Bremer de 0,01 et 0,04 respectivement). Anthracolestes se 

place en groupe-frère de tous les Dryolestidae (à l’exception d’Henkelotherium, qui se place une 

fois encore en polytomie avec certains Paurodontidae et semble devoir être exclu des 

Dryolestidae au sens strict) et retrouve ainsi la position de Dryolestidae souche qu’avaient 

obtenue Averianov et al. (2014), avec toutefois un faible soutien (indice de Bremer de 0,01). Le 

clade (Nanolestes, Amphibetulimus) est remplacé par une polytomie. De façon notable, les 

espèces d’Anoual sont une fois encore plus proches des Zatheria que des autres « Dyolestoidea » 

et se placent en polytomie en groupe-frère du clade des Zatheria. On note toutefois l’apparition, 

dans cette topologie, d’un clade (Donodon perscriptoris, Donodontidae gen. et sp. indet. 3) 

(soutenu par un indice de Bremer relativement faible (<1)), qui paraît cohérent avec la 

morphologie, les dents du Donodontidae gen. et sp. indet. 3 étant proches, sur beaucoup de 

points, des molaires inférieures de D. perscriptoris. 
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Figure 91. Arbre de consensus strict obtenu sous TNT à partir de 16 arbres également parcimonieux de 

57,13312pas, résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR. L = 58,49978 pas ; IC = 0,386 ; IR 

= 0,694. Les valeurs au-dessus des nœuds, ou en dessous des nœuds à gauche des barres de fraction et non en 

italique, correspondent aux indices de Bremer (arrondis à la deuxième décimale).  Les valeurs en italique en 

dessous des nœuds, à droite des barres de fraction, correspondent aux valeurs de bootstrap. Les lettres aux nœuds 

indiquent certains clades : A = Alethinotheria ; B = Boreosphenida ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = 

Meridiolestida ; S = Spalacotheriidae ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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Toutefois, la morphologie rapproche plus encore les molaires inférieures comme les molaires 

inférieures de Donodon sp. et de D. perscriptoris, qui ne forment pourtant pas de clade dans notre 

topologie. Tout cela pourrait indiquer que des caractères potentiellement génériques de Donodon 

n’ont pas été reconnus et codés, et/ou que les caractères génériques de Donodon sont très 

homoplastiques. Le consensus majoritaire à 50% donne sensiblement la même topologie, la seule 

différence étant la disparition de la petite polytomie avec Amphibetulimus et Nanolestes, qui se 

succèdent dans l’arbre de consensus majoritaire. 

La même analyse sous PAUP résulte en 10 arbres également parcimonieux de 168,47478 pas. 

Il y a quelques petites différences à noter entre les arbres de consensus issus de l’analyse avec 

TNT et ceux issus de l’analyse sous PAUP. En effet, dans les arbres de consensus obtenus sous 

PAUP, Krebsotherium ne forme plus un clade avec Thereuodon, mais vient se placer seul en 

groupe-frère du clade (Guimarotodus, Crusafontia) (Figs. 92, 93). Thereuodon est quant à lui 

relégué en groupe-frère du clade regroupant les espèces de KM et les Zatheria dans l’arbre de 

consensus strict (Figs. 92), une position qui rappelle les interprétations de ce genre comme un 

Zatheria souche de Martin (2002), Bonaparte (2002) et Chornogubsky (2011) (voir aussi plus loin 

dans la section consacrée à Thereuodon). Dans l’arbre de consensus majoritaire, il se retrouve en 

groupe-frère de tous les autres Cladotheria (Fig. 93). Une autre différence est la position 

d’Euthlastus dans un clade avec Paurodon, et non plus dans une polytomie avec Peramus et le 

clade Boreosphenida (Figs. 92, 93). Dans cette interprétation, Les Paurodontidae seraient donc 

soit paraphylétiques, soit constitués de seuls Paurodon et Euthlastus, à l’exclusion de 

Drescheratherium et de Tathiodon. Le clade (Necrolestes, Cronopio) n’existe plus dans les 

consensus strict et majoritaire de PAUP, où les deux genres forment deux groupes-frères 

successifs (Fig. 92, 93). Enfin, contrairement aux arbres de consensus issus de TNT, les analyses 

de PAUP donnent un clade africain contenant les espèces de KM, à l’exception du Donodontidae 

gen. et sp. indet. 1 : ce clade africain est constitué d’une polytomie entre le Donodontidae gen. et 

sp. indet. 2, Donodon sp. et un clade (Donodontidae gen. et sp. indet. 3, Donodon perscriptoris), 

et vient se placer en polytomie avec le Donodontidae gen. et sp. indet. 1 en groupe-frère des 

Zatheria (Fig. 92, 93). 
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Figure 92. Arbre de consensus strict obtenu sous PAUP à partir de 10 arbres également parcimonieux de 168,47478 

pas, résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR. L = 168,47478 pas ; IC = 0,614 ; IR = 

0,839. Les lettres aux nœuds indiquent certains clades : A = Alethinotheria ; B = Boreosphenida ; C = Cladotheria ; d 

= Dryolestidae ; Me = Meridiolestida ; P = Paurodontidae ; S = Spalacotheriidae ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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Figure 93. Arbre de consensus majoritaire à 50% obtenu sous PAUP à partir de 10 arbres également parcimonieux 

de 168,47478 pas, résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR. L = 168,47478 pas ; IC = 

0,614 ; IR = 0,839. Les valeurs aux nœuds correspondent aux valeurs de bootstrap. Les lettres aux nœuds indiquent 

certains clades : A = Alethinotheria ; B = Boreosphenida ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = Meridiolestida ; P 

=Paurodontidae ; S = Spalacotheriidae ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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Parmi les « Dryolestoidea » marocains, la morphologie justifie la création d’une nouvelle 

espèce du genre Donodon, Donodon sp. En effet, comme présenté plus haut, mis à part leur petite 

taille, les dents de Donodon sp. sont morphologiquement très proches de celles D. perscriptoris. 

Les différences ne semblent pas suffisantes pour justifier l’érection d’un nouveau genre pour cette 

espèce, qui devrait donc se retrouver dans un clade avec D. perscriptoris. Or, ce n’est pas le cas 

ici, ce qui suggère que les caractères génériques de Donodon sont très homoplastiques. L’ajout 

d’une contrainte à l’analyse pour obtenir le clade (Donodon perscriptoris, Donodon sp.) 

n’augmente que très peu le nombre de pas, qui passe à 57,22955. 15 arbres également 

parcimonieux sont trouvés, dont le consensus strict est présenté en Figure 94. Ce clade contraint 

n’apparaît pas sur l’arbre de consensus, mais il est présent sur l’arbre de consensus majoritaire à 

50% (Fig. 95). À l’exception de ce nouveau clade contraint, et la présence d’un clade 

(Donodontidae gen. et sp. indet. 2, Donodontidae gen. et sp. indet. 3) sur l’arbre de consensus 

majoritaire, la topologie des deux arbres est identique. La topologie reste proche de la précédente, 

mais on retrouve le clade (Amphibetulimus, Nanolestes) que nous avions dans le consensus 

majoritaire de la première analyse. Il est donc très probable que l’absence de ce clade générique 

sans contrainte ne soit due qu’à un manque de résolution de la matrice et que l’on puisse 

rassembler ces deux espèces au sein d’un même genre, comme le suggère fortement la 

morphologie. 

La même analyse sous PAUP résulte en 2 arbres également parcimonieux de 168,81228 pas. 

Les arbres de consensus strict et majoritaire obtenus sous PAUP sont identiques, seul le 

consensus strict est donc présenté ici (Fig. 96). Il apparait un peu mieux résolu et présente 

quelques différences avec les arbres de consensus de TNT. Ainsi, le clade (Necrolestes, 

Cronopio) est remplacé par une succession des deux genres dans l’arbre, Euthlastus forme un 

clade avec Paurodon, groupe-frère de Drescheratherium, Tathiodon, Henkelotherium et des 

Dryolestidae, au lieu de se placer près des Boreosphenida, Krebsotherium se place seul en 

groupe-frère du clade (Crusafontia, Guimarotodus) et ne forme plus un clade avec Thereuodon, 

qui vient se placer en groupe-frère de tous les autres Cladotheria (Fig. 96). Dans les deux arbres 

de consensus, les espèces de KM se placent non plus en polytomie juste en dehors des Zatheria, 

comme dans le consensus strict de TNT, mais en un clade groupe-frère des Zatheria. À l’intérieur 

de ce clade africain, le clade générique Donodon est groupe-frère d’un clade (Donodontidae gen. 

et sp. indet. 2, Donodontidae gen. et sp. indet. 3), et le Donodontidae gen. et sp. indet. 1 se place 

en groupe-frère du groupe monophylétique réunissant ces deux clades. La présence de ce clade 

(Donodontidae gen. et sp. indet. 2, Donodontidae gen. et sp. indet. 3) n’est pas cohérente avec la 

morphologie, les dents de ces deux espèces étant très différentes (e.g., large talonide chez le 
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Donodontidae gen. et sp. indet. 2 mais pas chez le Donodontidae gen. et sp. indet. 3, encoche 

carnassière absente chez le Donodontidae gen. et sp. indet. 3, convergence des crêtes du 

protoconide dans leur partie linguale non observée chez le Donodontidae gen. et sp. indet. 2, nette 

différence de taille, etc.). Il est probable que ce clade apparaisse dans la majorité des arbres les 

plus parcimonieux simplement parce que ces deux espèces ne sont connues que par des molaires 

inférieures, alors que le Donodontidae gen. et sp. indet. 1 n’est connu que par des molaires 

supérieures : les Donodontidae gen. et sp. indet. 2 et 3 apparaissent donc artificiellement plus 

proches l’une de l’autre que du Donodontidae gen. et sp. indet. 1 par un biais de représentation 

qui impacte le codage. 
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Figure 94. Arbre de consensus strict obtenu sous TNT à partir de 15 arbres également parcimonieux de 57,22955 

pas, résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR, avec une contrainte du clade (Donodon 

perscriptoris, Donodon sp.). L = 58,59621 ; IC = 0,386 ; IR = 0,694. Les valeurs au-dessus des nœuds, ou en dessous 

des nœuds à gauche des barres de fraction et non en italique, correspondent aux indices de Bremer (arrondis à la 

deuxième décimale). Les valeurs aux nœuds correspondent aux valeurs de bootstrap. Les lettres aux nœuds 

indiquent certains clades : A = Alethinotheria ; B = Boreosphenida ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = 

Meridiolestida ; S = Spalacotheriidae ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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Figure 95. Arbre de consensus majoritaire obtenu sous TNT à partir de 15 arbres également parcimonieux de 

57,22955 pas, résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR, avec une contrainte du clade 

(Donodon perscriptoris, Donodon sp.). L = 57,35455 ; IC = 0,395 ; IR = 0,706. Les valeurs aux nœuds correspondent 

aux valeurs de bootstrap. Les lettres aux nœuds indiquent certains clades : A = Alethinotheria ;  B = Boreosphenida ; 

C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = Meridiolestida ; S = Spalacotheriidae ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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Figure 96. Arbre de consensus strict obtenu sous PAUP à partir de 2 arbres également parcimonieux de 168,81228 

pas, résultant d’une analyse heuristique de 100 réplicats en méthode TBR, avec une contrainte du clade (Donodon 

perscriptoris, Donodon sp.). L = 168,81228 pas ; IC = 0,613 ; IR = 0,838. Les lettres aux nœuds indiquent certains 

clades : A = Alethinotheria ; B = Boreosphenida ; C = Cladotheria ; d = Dryolestidae ; Me = Meridiolestida ; S = 

Spalacotheriidae ; Tr = Trechnotheria ; Z = Zatheria. 
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Dans toutes nos analyses, les « Dryolestoidea » marocains se retrouvent en groupe-frère 

Zatheria, et non parmi les Meridiolestida comme on le pensait et comme cela avait été suggéré 

(Bonaparte, 1992, 1994, 2002). Au contraire, les « Dryolestoidea » marocains sont, d’après la 

topologie des arbres de consensus obtenus, plus apicaux que les Meridiolestida, ce qui indique 

que la radiation des « Dryolestoidea » en Afrique du Nord n’est pas à l’origine de celles des 

Meridiolestida en Amérique du Sud, contrairement à suggestion de Bonaparte (1992, 1994, 

2002). La position des « Dryolestoidea » d’Anoual en groupe-frère des Zatheria, même si elle 

apparaît faiblement soutenue dans nos analyses, est en fait cohérente avec le registre fossile 

africain, des Zatheria étant déjà connus en Afrique au Mésozoïque. Ainsi, les Amphitheriidae, 

que l’on pensait initialement restreints au Jurassique moyen du Royaume-Uni, sont connus par 

deux spécimens dans le Bathonien de Guelb el Ahmar (Haddoumi et al., 2016), ainsi que par les 

deux dents nouvelles décrites plus haut dans ce travail. Au Jurassique supérieur, la Formation de 

Tendaguru en Tanzanie a livré deux Zatheria souches, Brancatherulum et Tendagurutherium 

(Branca, 1916 ; Dietrich, 1927 ; Heinrich, 1991, 1998), ce dernier étant rattaché aux 

Peramuridae ; on connaît également des Peramuridae indéterminés en Éthiopie à la même époque. 

À la transition Jurassique – Crétacé, les Peramuridae sont représentés par une espèce de Peramus 

à Ksar Metlili, qui a aussi livré deux genres de Boreosphenida parmi les plus anciens du monde et 

les plus vieux d’Afrique, Hypomylos et Tribotherium. Enfin, les Zatheria sont aussi présents au 

Cameroun au Crétacé inférieur avec le genre Abelodon (Brunet et al., 1990). 

 On attribue aujourd’hui une origine laurasiatique aux Zatheria (Luo et al., 2001). Leur 

parenté avec les « Dryolestoidea » marocains de la transition Jurassique – Crétacé retrouvée dans 

notre étude renouvelle cependant considérablement cette question. Elle pourrait indiquer une 

origine pangéenne des Zatheria au cours du Jurassique moyen. Elle n’exclut pas non plus une 

origine africaine des Zatheria. 

 

Toutefois, il faut évaluer plus avant l’hypothèse d’une proche parenté entre les Donodontidae 

(dans leur nouvelle définition, i.e. incluant les cinq espèces de « Dryolestoidea » de KM ; voir la 

diagnose émendée plus bas) et les Zatheria à la lumière d’un retour aux caractères et vérifier si les 

caractères qui soutiennent ce clade sont cohérents avec la morphologie. Nous discutons pour cela 

les synapomorphies proposées par TNT (qui ne permet pas de choisir un critère d’optimisation 

ACCTRAN ou DELTRAN) et PAUP (optimisation ACCTRAN par défaut). 

Pour la première analyse, TNT propose une liste de 6 synapomorphies au nœud regroupant les 

Donodontidae et les Zatheria, dont 2 sont non ambiguës. Pour la deuxième analyse (avec implied 

weighting), TNT propose 13 synapomorphies, dont 4 sont non ambiguës, et qui comprend les 6 
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synapomorphies de la première analyse. Les synapomorphies proposées pour la troisième et 

dernière analyse (implied wieghting + contrainte du clade générique Donodon) sont les mêmes 13 

synapomorphies que dans l’analyse précédente. PAUP (en ACCTRAN) propose 20 

synapomorphies, dont 13 non ambiguës, pour la première analyse, 2 synapomorphies non 

ambiguës pour la deuxième analyse, et les mêmes 2 synapomorphies non ambiguës pour la 

troisième analyse. Dans chaque cas, les synapomorphies non ambiguës proposées par PAUP 

incluent ou sont incluses dans les synapomorphies obtenues avec TNT. Nous nous contenterons 

ici de discuter ces synapomorphies non ambiguës (il faut toutefois noter que certaines des 

synapomorphies discutées ci-dessous (65, 69, 80, 147, 162, 169, 177), si elles sont non ambiguës 

d’après PAUP, le sont avec TNT). Ainsi, le clade (Donodontidae, Zatheria) est défini par au plus 

13 synapomorphies dentaires et mandibulaires non ambiguës (l’indice de rétention IR est indiqué 

pour chaque synapomorphie) : des molaires supérieures aussi longues que larges, ou plus longues 

que larges (rapport longueur/largeur >0,99) (30 ; IR = 0,760), caractère que nous identifié comme 

distinctif pour les « Dryolestoidea » de KM par rapport aux autres « Dryolestoidea » dans notre 

étude morphologique ; une protocristide orientée transversalement sur les molaires inférieures 

(65 ; IR = 0,833) ; un métaconide grossier, en biseau ou bifide (grossier dans le cas des espèces 

de KM) sur les molaires inférieures (69 ; IR = 0,625) ; un ratio de hauteur entre le talonide et le 

protoconide de 20% ou plus (76 ; IR = 1) ; la présence d’un cuspule e sur le cingulide des 

molaires inférieures (80 ; IR = 0,667) ; un hypoconulide plus élevé que le niveau du cingulide 

(85 ; IR = 1) ; des bordures alvéolaires labiale et linguale sensiblement de même hauteur (ratio 

d’au moins 80% entre les deux) sur le dentaire (94 ; IR = 0,643) ; une surface mésiolinguale du 

paraconide en forme de quille (147 ; IR = 0,5) ; une encoche entre le paraconide et le métaconide 

sur la bordure linguale des molaires inférieures (162 ; IR = 0,375) ; la présence d’un patron 

d’usure sur le talonide (169 ; IR = 0,444) ; un paracône haut et vertical, ne tombant pas vers 

l’avant (174 ; IR = 0,364) ; l’existence d’un remplacement d’au moins une partie des dents 

molariformes fonctionnelles (177 ; IR = 0,5). Parmi ces synapomorphies, seuls les caractères 76 

et 85 sont non homoplastiques (IR = 1). Les caractères 30 et 65 apparaissent également comme 

peu homoplastiques (IR ≥ 0,75), contrairement aux caractères restants, dont l’indice de rétention 

varie entre 0,364 et 0,667. D’autres caractères, qui semblent distinctifs des Donodontidae par 

rapport aux « Dryolestoidea » selon notre étude morphologique et qui sont proches des caractères 

des Zatheria, comme le développement relativement important du talonide (caractère 74, IR = 

0,952), n’apparaissent pas dans cette liste de synapomorphies. 

Afin de quantifier le degré de soutien de ce clade rapprochant les Donodontidae des Zatheria, 

les indices de Bremer (b) ont été calculés pour les arbres les plus parcimonieux de chaque 
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analyse, par le biais de la recherche d’arbres suboptimaux (i.e., dont la longueur atteint jusqu’à 10 

pas de plus que le nombre de pas des arbres les plus parcimonieux). Pour la première analyse 

(Fig. 89), le clade apparaît plutôt bien soutenu, avec un indice de Bremer égal à 2, même s’il 

existe des clades encore mieux soutenus (e.g., Spalacotheriidae, b = 3 ; Zatheria, b = 3 ; 

Mesungulatoidea (le clade contenant Peligrotherium, Reigitherium, Coloniatherium et 

Mesungulatum), b = 8, etc.). En revanche, il apparaît comme l’un des clades les plus faiblement 

soutenus dans la deuxième analyse (Fig. 91), utilisant l’implied weighting, avec un indice de 

Bremer inférieur à 0,01 (b = 0,006), à comparer avec l’indice de Bremer à 1,2 pour les 

Mesungulatoidea ou à 0,4 pour les Alethinotheria. Il apparaît un peu mieux soutenu dans la 

troisième analyse (Fig. 94), même s’il reste bien plus faiblement soutenu que dans la première, 

avec un indice de Bremer de 0,1, contre 0,5 pour les Mesungulatoidea, mais 0,007 pour les 

Dryolestidae. D’une façon générale, les très faibles valeurs des indices de Bremer d’un grand 

nombre de nœuds dans la deuxième analyse, et dans une moindre mesure dans la troisième 

analyse, posent la question des limites de la méthode de l’implied weighting, et sans doute plus 

généralement des méthodes de pondération a posteriori. En effet, avec des valeurs aussi faibles, 

les nœuds concernés ne devraient jamais se retrouver dans les arbres de consensus. Il semble donc 

qu’il faille privilégier, dans la mesure du possible, les résultats ne faisant pas intervenir ces 

méthodes. Quoi qu’il en soit, le clade regroupant les Donodontidae et les Zatheria apparaît dans 

les arbres de toutes les analyses, est soutenu par 13 synapomorphies non ambiguës et cohérentes 

avec la morphologie, dont 2 sont non homoplastiques et deux autres très peu homoplastiques, et 

est relativement bien supporté lorsqu’aucune méthode de pondération n’est utilisée. L’hypothèse 

d’une proche parenté entre les Donodontidae et les Zatheria est donc forte et bien soutenue dans 

ce travail. 

 

Parmi les trois analyses que nous avons menées, l’arbre de consensus majoritaire de la 

troisième analyse (avec utilisation de l’implied weighting et avec contrainte topologique du genre 

Donodon) obtenu sous TNT et les arbres de consensus de la troisième analyse obtenus avec 

PAUP semblent les plus cohérents avec la conception de la taxonomie supraspécifique des 

espèces de « Dryolestoidea » d’Anoual que nous inférons de la morphologie. En effet, notre étude 

morphologique de ces différentes espèces suggère qu’elles sont bien distinctes de toutes les autres 

espèces de « Dryolestoidea » et qu’elles sont plus proches entre elles qu’elles ne le sont des autres 

espèces de « Dryolestoidea », ce qui ressort dans ces arbres avec la présence d’un clade 

regroupant toutes les espèces d’Anoual, et seulement elles. De plus, si le clade générique 

Donodon est contraint, le Donodontidae gen. et sp. indet. 2 et le Donodontidae gen. et sp. indet. 3 
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forment également un clade, sans contrainte, et le Donodontidae gen. et sp. indet. 1 se place en 

groupe-frère de toutes les autres espèces d’Anoual ou en polytomie avec elles. 

D’après notre étude morphologique, les espèces de « Dryolestoidea » de KM pourraient 

former un clade. Ce clade comportant l’ensemble des espèces de KM est présent dans 40 arbres 

sur les 63 arbres les plus parcimonieux de la première analyse avec TNT (63,49%), même si les 

relations entre ces espèces varient au sein de ce clade. Il est donc également intéressant de tester 

les caractères susceptibles de soutenir un unique clade africain (Donodontidae) pour l’ensemble 

des espèces de KM. Trois synapomorphies non ambiguës soutiennent ainsi l’existence d’un clade 

africain contenant les espèces de KM dans les topologies issues de la première analyse  : 

métaconide mesurant plus de 40% de la hauteur du paraconide (62 ; IR = 0,706) ; présence d’un 

cingulide mésial transverse formant un replat sous le trigonide, mais sans fonction occlusale (79 ; 

IR = 0,737) ; paracristide transverse par rapport à l’axe longitudinal des molaires inférieures 

(145 ; IR = 0,5). Sept autres synapomorphies ambiguës (65, 69, 80, 147, 162, 169, 177) ne sont 

pas discutées ici. Les mêmes synapomorphies sont obtenues pour les deuxième et troisième 

analyses, où le clade africain apparaît dans respectivement 10 des 16 arbres également 

parcimonieux (62,5%) et dans 12 des 15 arbres également parcimonieux (80%). 

 Par manque de temps, nous n’avons pas pu déterminer la liste des synapomorphies du 

clade africain proposée par PAUP pour les 768 arbres de la première analyse. Pour la deuxième 

analyse, le clade africain apparaît dans trois des arbres les plus parcimonieux, et PAUP propose 

une liste plus large de 16 synapomorphies (optimisation ACCTRAN), dont 10 sont identiques à 

celles obtenues avec TNT (62, 65, 69, 79, 80, 145, 147, 162, 169, 177). La totalité des six 

synapomorphies qui n’étaient pas obtenues avec TNT (20, 21, 35, 54, 64, 121) sont ambiguës. 

Les caractères 21, 35 et 64 ont cependant des indices de rétention supérieurs à 0,75 

(respectivement 0,75, 0,857 et 0,842) et sont donc peu homoplastiques. Pour la troisième analyse 

avec PAUP (optimisation ACCTRAN), le clade africain apparaît dans les deux arbres les plus 

parcimonieux, et on retrouve les mêmes 16 synapomorphies, toutes ambiguës. 

 

 En conclusion, l’étude phylogénétique des « Dryolestoidea » met en évidence l’hypothèse, 

bien soutenue dans ce travail, d’une proche parenté entre les espèces de KM et les Zatheria, les 

premières se plaçant en groupe-frère des seconds. Cette hypothèse, si elle nécessite d’être testée 

plus avant par d’autres analyses phylogénétiques, renouvelle considérablement la question de 

l’origine des Zatheria, jusqu’alors considérés d’origine laurasiatique. Leur position en groupe-

frère des « Dryolestoidea » de KM laisse supposer une origine pangéenne ou africaine des 

Zatheria au cours du Jurassique moyen. 



- 259 - 

 

 Les études morphologique et phylogénétique des « Dryolestoidea » de KM mettent aussi 

en évidence l’existence d’un clade africain regroupant les cinq espèces de KM. Celles -ci 

apparaissent morphologiquement très particulières et plus proches entre elles que d’aucun autre 

« Dryolestoidea », ce qui est confirmé par les résultats de l’analyse phylogénétique, qui 

fournissent trois synapomorphies non ambiguës soutenant ce clade et cohérentes avec la 

morphologie : la présence d’un métaconide mesurant plus de 40% de la hauteur du paraconide 

(62 ; IR = 0,706), les deux cuspides étant subégales chez les spécimens disponibles des espèces 

de KM ; la présence d’un cingulide mésial transverse formant un replat sous le trigonide, mais 

sans fonction occlusale (79 ; IR = 0,737) ; et la présence d’une paracristide transverse par rapport 

à l’axe longitudinal des molaires inférieures (145 ; IR = 0,5). Au vu de ces résultats, nous 

proposons donc d’inclure les cinq espèces de « Dryolestoidea » de KM au sein de la famille des 

Donodontidae, définie pour Donodon perscriptoris par Sigogneau-Russell (1991a), et dont nous 

proposons ici une diagnose émendée. 

 

Famille Donodontidae Sigogneau-Russell, 1991a 

 

Diagnose émendée : Molaires supérieures – Contrairement à ce qui est observé chez les 

Dryolestidae, les molaires supérieures des Donodontidae ne sont pas compressées mésio-

distalement : elles sont presque aussi longues que larges, et même parfois plus longues que larges 

(Donodon sp., Donodontidae gen. et sp. indet. 2), ce qui est inédit chez les « Dryolestoidea ». Le 

paracingulum est bas. Le petit sillon cingulaire lingual du lobe parastylaire (parastylar groove) 

reçoit le protoconide pendant l’occlusion ; son développement ici correspond à un protoconide 

bien développé sur les molaires inférieures. La préparacrista est marquée et acérée. La 

postparacrista porte un métacône près de sa mi-longueur. La racine distale est significativement 

plus grosse que la racine mésiale. L’association de ces caractères est diagnostique des 

Donodontidae. 

Molaires inférieures – Les molaires inférieures sont constituées d’un trigonide avec un 

protoconide haut et aigu, un métaconide et un paraconide plus bas. Le métaconide mesure plus de 

40% de la hauteur du paraconide. Le paraconide est aligné longitudinalement avec le métaconide 

sur le flanc lingual de la dent, ou légèrement plus lingual que celui-ci, comme chez les 

Dryolestidae. Le talonide est circonscrit disto-lingualement et en forme de croissant. Il s’étend 

transversalement derrière le métaconide et est resserré dans le sens mésiodistal par rapport aux 

Zatheria. Le protoconide est relativement moins élevé et le paraconide plus grand que chez les 

Paurodontidae. Un cingulide mésial transverse forme un replat sous le trigonide, mais n’a pas de 
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fonction occlusale. La paracristide est transverse par rapport à l’axe longitudinal des molaires 

inférieures. 
 

Ces résultats phylogénétiques restent préliminaires ; une étude phylogénétique plus 

complète et plus poussée sera menée ultérieurement pour tester les importantes hypothèses 

nouvelles qui ressortent de ce travail préliminaire. 

 

ZATHERIA McKenna, 1975 

Famille incertae sedis 

Genre ATLASODON Sigogneau-Russell, 1991a 

 

Atlasodon monbaroni Sigogneau-Russell, 1991a 

Fig. 97 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 555 (=SA 27, Sigogneau-Russell, 1991a), prémolaire supérieure droite 

déciduale (Fig. 97). 

 

Diagnose émendée (d’après Sigogneau-Russell, 1991a, Sigogneau-Russell & Ensom, 1998 et 

Kielan-Jaworowska et al., 2004) : Mammifère dont les prémolaires supérieures présentent des 

couronnes hautes et étroites. Elles diffèrent des Spalacotheriidae par leur forte dissymétrie et leur 

angle presque obtus (>80°) en vue occlusale. Elle se distingue aussi des Tinodontidae par la 

présence d’une cuspide bien développée dans la fraction distale de l’aire parastylaire (tubercule 

stylaire D ou cuspide stylaire distale), indépendante du métastyle, l’incorporation du métacône 

dans le mur distal du trigone dont il est mal détaché et la présence d’une seule grande surface 

cisaillante postvallum. Le paracône est peu recourbé, le bassin du trigone se limite à un bassin 

transversal. Le métastyle et le stylocône sont bien développés, mais il n’y a pas de parastyle. Il 

n’y a qu’une seule facette d’usure sur la face postérieure du trigone. 
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Figure 97. Atlasodon monbaroni Sigogneau-Russell, 1991a, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A 

– C. MCM 555 (holotype), molaire supérieure droite, en vues occlusale (A), mésiale (B) et distale (C). 

 

Description : Ce genre monotypique n’est connu que par une seule dent, MCM 555, signalée par 

Sigogneau-Russell (1991a) et brièvement redécrite ici (Fig. 97). Il s’agit d’une prémolaire 

supérieure droite déciduale mal préservée, dont la base linguale de la couronne est manquante. 

Elle se distingue de la prémolaire de Thereuodon par une angulation plus marquée, l’absence de 

crêtes dans le bassin du trigone et par la présence d’une côte verticale sur le paracône, qui 

n’atteint pas le bord labial. Le trigone se réduit à un bassin transversal étroit. La facette d’usure 

sur la face postérieure du trigone, sur la métacrista, s’étend jusqu’au paracône, ce qui implique un 

mouvement de mastication très transversal. La cuspide C de Sigogneau-Russell (1991a) pourrait 

correspondre à une ébauche de métacône. 

 

Discussion : Le genre Atlasodon a initialement été placé parmi les « Symmetrodonta » 

(Sigogneau-Russell, 1991a ; Sigogneau-Russell & Ensom, 1998), un groupe que l’on sait 
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aujourd’hui paraphylétique. Il a donc été considéré par la suite comme un Mammalia incertae 

sedis (Kielan-Jaworowska et al., 2004) ou un Trechnotheria incertae sedis (Lasseron et al., 2020). 

Il faut cependant noter qu’Averianov (2002) a suggéré que cette dent puisse en fait être une 

prémolaire déciduale de Dryolestida ou de Zatheria indéterminé, et non une molaire de type 

« symmétrodonte », comme le pensait Sigogneau-Russell (1991a). Cela est cohérent avec 

l’hypothèse formulée par Sigogneau-Russell & Ensom (1998) d’une parenté avec Thereuodon, 

qu’ils considèrent comme un « Symmetrodonta » mais que Martin (1999, 2002) et Bonaparte 

(2002) placent parmi les Dryolestida ou les Zatheria. Nous suivons donc ici Averianov (2002) et 

considérons ce genre comme un Zatheria souche. 

 Deux dents de cette espèce, MCM 567 (= SA 29) et MCM 568 (= SA 100), dans les 

anciennes collections, sont encore inédites et feront l’objet d’une description ultérieure.  

 

Genre MICRODERSON Sigogneau-Russel, 1991a 

 

Microderson laaroussii Sigogneau-Russell, 1991a 

Fig. 98 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 556 (= SA 40, Sigogneau-Russell, 1991a), molaire supérieure droite (Fig. 98). 

 

Diagnose émendée (d’après Sigogneau-Russell, 1991a, Sigogneau-Russell & Ensom, 1998 et 

Kielan-Jaworowska et al., 2004) : Mammifère dont les molaires supérieures sont courtes et 

présentent une angulation aiguë (70°) qui les rapproche des Spalacotheriidae, dont elles diffèrent 

cependant par leur forte dissymétrie. Elles sont également caractérisées par l ’étroitesse du bassin 

du trigone, qui les différencie encore des Spalacotheriidae, l’interruption du cingulum labial au 

niveau de l’extoflexus lui-même très prononcé, et un paracône pincé, élevé et recourbé. 

Contrairement aux Spalacotheriidae, la postparacrista porte trois lobes : un métastyle, une cuspide 

C de grande taille et bien détachée, doublée d’un métacône vestigial. Les cuspides stylaires 

antérieures (parastyle et stylocône) sont aiguës et subégales. Il y a deux facettes d’usure 
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postvallum et une ride médiane. Le stylocône présente une projection labiale. Il subsiste un 

cingulum lingual vestigial. La couronne est supportée par trois racines. 

 

 

Figure 98.  Microderson laaroussii Sigogneau-Russell, 1991a, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Jurassique terminal – 

Crétacé basal. A – E. MCM 556 (holotype), molaire supérieure droite, en vues labiale (A), linguale (B), mésiale (C), 

occlusale (D) et distale (E). C = cuspide C ; mc = métacône ; ms = métastyle ; pc = paracône ; ps = parastyle ; sc = 

stylocône. 

 

Description : Ce genre monotypique n’est connu que par une seule dent, MCM 556, signalée par 

Sigogneau-Russell (1991a) et brièvement redécrite ici (Fig. 98). Il s’agit d’une molaire supérieure 

droite. À l’origine complète sauf pour une partie du cingulum labial et dont deux racines sur trois 

étaient préservées, elle a toutefois subi beaucoup de dommages depuis sa description initiale, et 

aujourd’hui il ne subsiste plus que la racine mésiale, et la partie linguale du paracône et du mur 

du trigone est en grande partie manquante. Le paracône est très élevé par rapport aux autres 

cuspides ; il est la seule cuspide à présenter un pincement apical sur son flanc interne (Fig. 98C, 

E) et la seule à être recourbée (Fig. 98A, B). Parmi les trois lobes de la postparacrista, la cuspide 

C’est le plus développé, plus grand que le métacône et le métastyle (Fig. 98D). Le parastyle et le 

stylocône sont subégaux, mais le parastyle est placé plus bas et tombe vers l’avant. Le pincement 
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du paracône, la netteté du métacône le développement du parastyle, qui fait saillie antérieurement, 

et la présence de trois racines et de deux facettes d’usure postérieures distinguent Microderson 

d’Atlasodon. 

 

Discussion : Originellement considérée comme un Spalacotheriidae (Sigogneau-Russell, 1991a), 

cette espèce en a ensuite été exclue pour être considérée comme un « Symmetrodonta » incertae 

sedis par Sigogneau-Russell & Ensom (1998), du fait du bassin du trigone étroit, de la présence 

de trois lobes sur la postparacrista, de la présence de deux facettes d’usure postérieures, d’une 

ride médiane, d’une projection labiale du stylocône et de trois racines. Toutefois, pour Averianov 

(2002), la présence de trois racines et d’un métacône vestigial à la base de la cuspide C place 

cette espèce à part des « Symmetrodonta » et le rapproche plutôt des Peramura, qui sont de plus 

très diversifiés dans la faune d’Anoual (Sigogneau-Russell, 1999). Microderson serait ainsi un 

Zatheria souche, plus plésiomorphe par le développement de son métacône que Nanolestes, un 

Zatheria souche du Jurassique supérieur de Guimarota, au Portugal (Martin, 2002). C’est 

l’hypothèse que nous suivons ici. 

 

Famille THEREUODONTIDAE Sigogneau-Russell & Ensom, 1998 

Genre THEREUODON Sigogneau-Russell & Ensom, 1998 

 

Thereuodon dahmani Sigogneau-Russell, 1989 

Fig. 99 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 560 (= SA 13, Sigogneau-Russell, 1989), prémolaire supérieure gauche (Fig. 
99). 

 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell & Ensom, 1998) : Espèce du genre Thereuodon qui se 

caractérise par des crêtes du paracône très aiguës sur les prémolaires supérieures, une dépression 

du cingulum labial en son milieu, un cingulum lingual très peu développé, la présence d’une 

cuspide stylaire distale, l’absence de facette d’usure A et la présence de deux racines. 
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Description : Ce genre monotypique n’est connu que par une seule dent, MCM 560, signalée par 

Sigogneau-Russell (1989) et brièvement redécrite ici (Fig. 99). Il s’agit d’une prémolaire 

supérieure gauche complète à l’exception d’une racine et d’une partie du mur antérieur. La 

couronne est haute (Fig. 99A, B), étroite transversalement et forme un angle obtus en vue 

occlusale (Fig. 99C). Elle présente un paracône relativement bas mais dominant par rapport aux 

autres cuspides, recourbé vers l’arrière et courbé labialement (Fig. 99A, B). La préparacrista est 

très pentue et se termine sur le parastyle (aujourd’hui brisé mais décrit originellement comme de 

très petite taille ; Sigogneau-Russell, 1989 ; Fig. 99A). La postparacrista est plus longue et moins 

pentue et porte deux cuspides larges et bas, à savoir le métacône et, plus labialement, la cuspide C 

(Fig. 99A). Elle rejoint le bord labial au niveau du métastyle, lequel est très réduit (Fig. 99A). La 

face labiale présente un haut cingulum, légèrement indenté en son centre et portant, de part et 

d’autre de cette encoche, un stylocône (mésialement à l’encoche) et une cuspide stylaire distale 

(distalement à l’encoche), qui évoque la cuspide stylaire médiane des Donodontidae (Fig. 99A). 

La cuspide stylaire distale est légèrement plus large et plus élevée que le stylocône. La 

description originale (Sigogneau-Russell, 1989) évoque un cingulum mésial, non observable 

aujourd’hui du fait des dommages subis par le spécimen depuis sa première description. Le 

cingulum lingual est quant à lui très peu marqué (Fig. 99B). Deux crêtes émanent du paracône et 

traversent le bassin du trigone jusqu’à rejoindre le cingulum labial, l’une, antérieure, au niveau du 

stylocône et l’autre, postérieure, juste en avant de la cuspide stylaire distale, évoquant dans le 

second cas la ride médiane des Donodontidae (Fig. 99C). Le bassin du trigone est ainsi divisé en 

trois parties : les parties postérieure et antérieure sont les plus profondes, mais la partie 

postérieure est plus grande que la partie antérieure. La partie médiane du bassin est étroite et peu 

profonde (Fig. 99C). La racine postérieure, seule racine préservée, est comprimée mésio-

distalement. La racine antérieure semble avoir été d’un diamètre légèrement inférieur.  

 

Discussion : Initialement identifiée comme un « Symmetrodonta » d’une famille indéterminée 

par Sigogneau-Russell (1989), cette espèce est ensuite placée  dans une nouvelle famille, les 

Thereuodontidae, toujours incluse dans les « Symmetrodonta », après la découverte d’une 

seconde espèce du genre Thereuodon, T. taraktes, dans le Crétacé inférieur du Purbeck Group en 

Angleterre (Sigogneau-Russell & Ensom, 1998). Cependant, la découverte de prémolaires 

supérieures déciduales d’un Zatheria souche, Nanolestes drescherae, dans le Jurassique supérieur 

de Guimarota (Portugal ; Martin, 1999, 2002), a conduit à une réinterprétation de la dent MCM 

560. Elle montre ainsi d’importantes similitudes avec les DP?3-5 de N. drescherae, notamment 

l’angle obtus du trigone, un paracône relativement bas et recourbé, et un bassin du trigone 
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subdivisé par une crête reliant le paracône au stylocône. Ces caractéristiques sont distinctives des 

prémolaires déciduales supérieures d’Holotheria (clade qui inclut le dernier ancêtre commun à 

Kuehneotherium et aux Theria et tous ses descendants ; Hopson, 1994 ; Wible et al., 1995). Les 

dents de T. taraktes, si elles diffèrent légèrement de celles de T. dahmani, montre les mêmes 

caractéristiques, notamment la ride médiane et l’étroitesse labiolinguale de la couronne. Martin 

(2002) réinterprète donc la dent MCM 560 comme une prémolaire postérieure supérieure 

déciduale (DP?3-5) d’Holotheria, probablement de Zatheria. Bonaparte (1990) et Sigogneau-

Russell & Ensom (1998) avaient observé une ressemblance générale entre la dent de T. dahmani 

et les dents jugales supérieures de Barberenia, dans le Crétacé supérieur d’Argentine ; or, ces 

dents ont été réinterprétées par Martin (1999) comme des prémolaires supérieures déciduale, 

appartenant possiblement au « Dryolestoidea » Brandonia, une interprétation suivie ensuite par 

Bonaparte (2002). Nous suivons ici l’opinion  de Martin (2002) et considérons T. dahmani 

comme un Zatheria souche. 

 

 

Figure 99. Thereuodon dahmani Sigogneau-Russell, 1989, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A – 

C. MCM 560 (holotype), prémolaire supérieure gauche, en vues labiale (A), linguale (B) et occlusale (C). C = cuspide 

C ; csd = cuspide stylaire distale ; mc = métacône ; ms = métastyle ; pc = paracône ; sc = stylocône. 

 

Famille incertae sedis 

Genre MINIMUS Sigogneau-Russell, 1999 

 

Minimus richardfoxi Sigogneau-Russell, 1999 

Fig. 100 

 
Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 
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Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 561 (= SA 122, Sigogneau-Russell, 1999), molaire inférieure gauche (Fig. 
100). 

 

Matériel rapporté : MCM 562 (= SA 10), molaire inférieure droite, MCM 563 (= SA 64), 

molaire inférieure gauche. 

 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 1999 et Kielan-Jaworowska et al., 2004) : Très petit 

mammifère caractérisé par des molaires inférieures possédant un cuspule antérolingual e bien 

développé, prolongé par un cingulum antérolingual. Le trigonide est très étroit labiolingualement. 

Le cuspule antéro-labial peut se prolonger en un cingulum. La facette d’usure A est présente. La 

face postérieure du métaconide est creusée en un sillon. Une métacristide distale est 

individualisée. Le talonide s’étend peu distalement ; il ne porte qu’une seule cuspide et esquisse 

un bassin incliné lingualement. Il se distingue de Peramus et de Palaeoxonodon par la présence 

d’un cuspule antéro-labial, par son trigonide plus resserré, la persistance de son cingulum lingual, 

la présence d’un cingulum labial, son talonide moins développé et par la séparation plus nette des 

deux facettes d’usure postérieures du trigonide. Il se distingue aussi de Palaeoxonodon par la 

persistance du cuspule antérolingual. Il diffère d’Arguimus par l’étroitesse du trigonide et la 

présence du cuspule antérolingual et du cingulum labial, ainsi que par ses para- et métaconide 

relativement plus développés. L’inégalité des racines est plus importante que chez Peramus, 

Palaeoxonodon et Arguimus. Il ressemble à Magnimus par la présence du cuspule antéro-labial, 

mais en diffère par son trigonide relativement plus large labiolingualement et par son talonide 

plus petit. 

 

Description : L’ensemble du matériel ayant déjà été décrit par Sigogneau-Russell (1999), nous 

nous limitons ici à redécrire brièvement l’holotype MCM 561 que nous figurons. Il s’agit d’une 

molaire inférieure gauche de petite taille (Fig. 100) présentant un trigonide très resserré 

labiolingualement et un protoconide légèrement incliné vers l’arrière, nettement convexe 

labialement et faiblement concave lingualement. Le métaconide est légèrement moins grand que 

le paraconide ; il est placé plus bas et plus lingualement. Le paraconide est, lui, légèrement 

incliné antérieurement et souligné par un cingulum lingual formant mésialement un cuspule 

antérolingual. Un cuspule plus petit et labial est également observable, prolongé par un cingulum 
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labial. La talonide est court mésio-distalement et porte un hypoconide relié au métacône par une 

métacristide distale nette. Une entocristide est visible lingualement à l’hypoconide. Une facette 

d’usure transversale est visible sur la base postérieure du protoconide, et une autre moins nette sur 

la face antérieure de l’hypoconulide. Le métaconide est creusé par un net sillon. Le talonide porte 

également une facette d’usure sur sa face distale. 

 

 

Figure 100. Minimus richardofxi Sigogneau-Russell, 1999, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A – 

E. MCM 561 (holotype), molaire inférieure gauche, en vues labiale (A), linguale (B), mésiale (C), occlusale (D) et 

distale (E). e = cuspule antérolingual e ; mcd = métaconide ; m.d = métacristide distale ; pcd = paraconide ; ptd = 

protoconide ; td = talonide. 

 

Discussion : Même si les dents de Minimus présentent une morphologie générale proche de celle 

des dents des Peramura (sillon d’usure sur le métacône, métacristide distale, ébauche de bassin du 

talonide), le genre a été placé dans une famille indéterminée de Zatheria, hors des Peramura, par 

Sigogneau-Russell (1999), du fait de la morphologie du trigonide (cuspides aiguës et resserrées, 
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grand développement du cuspule antérolingual, présence d’un cingulum antérolingual). Cette 

position de Minimus parmi les Zatheria mais en dehors des Peramura est également donnée par 

Davis (2012), qui indique que la présence d’une seule cuspide sur le talonide rend peu probable 

l’existence d’une facette d’usure 4 sur les molaires supérieures. Or, selon lui, les Peramura sont 

restreints aux taxons possédant une facette d’usure 4 ou la morphologie requise pour la produire 

(c’est-à-dire un métacône positionné lingualement ou un hypoconulide différencié ; Davis, 2012). 

Il semble donc qu’il faille considérer Minimus comme un Zatheria souche. 

 Sigogneau-Russell (1999) a également décrit une prémolaire inférieure, MCM 564 (= SA 

11), identifiée comme Zatheria gen. et sp. indet., peut-être distinct de Minimus richardfoxi mais 

sans certitude. Cette dent n’est pas redécrite ici. 

 

Famille incertae sedis 

Genre AFRIQUIAMUS Sigogneau-Russell, 1999 

 

Afriquiamus nessovi Sigogneau-Russell, 1999 

Fig. 101 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 565 (= SA 84, Sigogneau-Russell, 1999), molaire supérieure gauche (Fig. 

101). 

 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 1999 et Kielan-Jaworowska et al., 2004) : Mammifère 

dont les molaires supérieures se caractérisent par un paracône bas, une paracrista peu marquée, un 

stylocône labial dédoublé, et une région parastylaire non étendue en un lobe antérieur. Ces 

molaires supérieures diffèrent de celles de Peramus et de Magnimus par les proportions relatives 

du paracône et par l’absence d’une troisième racine. Elles diffèrent aussi des molaires supérieures 

de Peramus par l’absence de cingulum lingual et un plus grand développement du stylocône. 

Elles se distinguent des molaires supérieures de Magnimus par la présence d’un ectoflexus et une 

région parastylaire moins développée. Ce dernier caractère les distingue aussi des molaires 

supérieures d’Abelodon, dont elles diffèrent aussi par un métacône plus lingual. 
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Figure 101. Afriquiamus nessovi Sigogneau-Russell, 1999, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A – 

E. MCM 565 (holotype), molaire supérieure gauche, en vues labiale (A), linguale (B), mésiale (C), occlusale (D) et 

distale (E). C = cuspide C ; mc = métacône ; pc = paracône ; ps = parastyle ; sc = stylocône (ici dédoublé). En vue 

distale (E), la racine antérieure préservée est cachée par l’aiguille sur laquelle est monté le spécimen.  

 
Description : Cette espèce n’est connue que par une seule dent, brièvement redécrite ici. Il s’agit 

d’une molaire supérieure gauche dont les racines sont brisées (Fig. 101). Celle-ci porte un 

profond ectoflexus et est relativement étendue mésio-distalement (Fig. 101D). Le paracône est 

bas et ne fait pas saillie lingualement, il se situe dans le même plan lingual que le métacône (Fig. 
101D). La cuspide C est haute, orientée verticalement et bien détachée du métacône (Fig. 101A). 

Le métastyle est très réduit et difficilement discernable. La préparacrista rejoint le petit tubercule 

antérieur d’un stylocône dédoublé, qui comprend d’autre part un tubercule plus gros et plus labial 

(Fig. 101D). Une facette d’usure est visible sur la face antérieure du petit tubercule du stylocône. 

Il existe également une étroite facette d’usure sur la face antérieure du paracône (facette 4). La 

racine postérieure est brisée, mais sa base indique qu’elle était large, comprimée mésio-
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distalement et disposée transversalement. La racine antérieure, dont une plus grande partie est 

préservée, est plus étroite, moins comprimée et disposée plus obliquement (Fig. 101A–C). 
 

Discussion : Lors de son identification, ce spécimen a été considéré comme un Cladotheria 

d’affinité indéterminée (Sigogneau-Russell, 1999), bien que présentant des caractéristiques 

proches des péramuridés. C’est Davis (2012) qui rattache provisoirement le genre 

aux ?Peramuridae, car si une facette d’usure 4 est présente sur les molaires supérieures, le 

métacône n’est pas placé aussi lingualement que chez les autres Peramuridae. Or, ce sont ces 

deux caractères qui permettent de distinguer les Peramuridae selon lui (Davis, 2012), c’est 

pourquoi cette attribution doit être considérée avec attention. 

 Sigogneau-Russell (1999) a aussi décrit une molaire supérieure (ou peut-être une 

prémolaire ?), MCM 569 (= SA 59). Cette dent, restée indéterminée, n’est pas redécrite ici, mais 

semble proche d’Afriquiamus. 

 

Famille incertae sedis 

Genre PERAMUS Owen, 1871 

 

Peramus sp. 

Fig. 102 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Matériel rapporté : MCM 566 (= SA 37, Sigogneau-Russell, 1999), prémolaire supérieure (P5) 

(Fig. 102). 

 

Description : Déjà signalé par Sigogneau-Russell (1999), ce spécimen (Fig. 102) correspond à 

une prémolaire supérieure de très petite taille, dont la région parastylaire est brisée ainsi que le 

stylocône. Le trigone est étroit transversalement et l’ectoflexus peu profond. Le paracône est bas. 

Situé sur le même plan lingual que le très petit métacône, il ne fait pas saillie lingualement (Fig. 
102). La couronne porte sur sa face linguale un petit cuspule entre le métacône et le paracône, et 

un autre cuspule plus réduit encore à la base antérieure du paracône. Le cuspule C est bien 

détaché du métacône (Fig. 102). Le métastyle est prolongé labialement par un autre cuspule. La 

région parastylaire, bien que manquante, semble avoir été bifide. La racine postérieure est 
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conservée et disposée transversalement ; elle porte un sillon sur toute la longueur de sa face 

interne. Une facette d’usure est visible sur la face postérieure du paracône. 

 

 

Figure 102. Peramus sp., Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. MCM 566, prémolaire supérieure 

(P5), en vue occlusale. C = cuspide C ; mc = métacône ; ms= métastyle ; pc = paracône. 

 

Discussion : Du fait de la faible profondeur de l’ectoflexus, de sa taille, des proportions 

respectives du paracône et du métacône et la faiblesse de la préparacrista, Sigogneau-Russell 

(1999) a rapporté ce spécimen au genre Peramus, en nomenclature ouverte du fait de la 

préservation incomplète de la dent. Une autre dent (MCM 596 [= SA 59]) décrite par Sigogneau-

Russell (1999), mais laissée en nomenclature ouverte (Cladotheria gen. et sp. indet.) pourrait 

appartenir à un Peramuridae (Davis, 2012), peut-être du genre Peramus. 
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AMPHITHERIIDA Owen, 1846 

AMPHITHERIIDAE Owen, 1846 

Genre indéterminé 

 

Amphiteriidae gen. et sp. indet. 

Figs. 103, 104 
 

Provenance : Guelb el Ahmar, locus GEA2, GEA7. 

 

Matériel : 2 ?molaires inférieures gauches (GEA7-1, GEA7-2 ; Fig. 103) ; 2 fragments de 

dentaires droits (GEA2-1, GEA2-32 ; Fig. 104). 

 
Description : En plus des restes de mammifères déjà décrits par Haddoumi et al. (2016) (deux 

fragments de dentaire attribués à un Amphitheriidae indéterminé et un fragment de dent attribué à 

un Dryolestida [voir plus haut]),  deux nouvelles dents mammaliennes ont été découvertes lors du 

tri du matériel provenant des nouveaux locus de GEA échantillonnés en 2015. L’une, GEA7-1, 

(Fig. 103A) consiste en une couronne complète ainsi qu’une petite partie des racines. L’autre, 

GEA7-2 (Fig. 103B), est plus complètement préservée : la couronne ainsi que la racine antérieure 

sont complètes, ainsi qu’une partie de la racine postérieure. Son état de conservation est toutefois 

assez mauvais : son paraconide est très usé, son métaconide et son talonide sont en partie brisés et 

elle présente de nombreuses fractures. Ces deux dents sont très aplaties labiolingualement, le 

paraconide et le métaconide étant placés à peine plus lingualement que le protoconide (Fig. 
103A3, B3). Le paraconide et le métaconide sont bien séparés. Le protoconide est haut (environ 

deux fois la hauteur des cuspides linguales), aplati lingualement et large dans le sens antéro-

postérieur (Fig. 103A1, A2, B1, B2). Le paraconide et le métaconide semblent avoir été 

sensiblement de même hauteur, bien que le métaconide soit brisé chez GEA7-2 et que le 

paraconide soit très usé chez les deux spécimens. Les crêtes du protoconide sont nettes. Le 

spécimen GEA7-1 présente un petit cuspule antéro-labial à la base de la face labiale du 

paraconide (Fig. 103A1) ; ce cuspule était vraisemblablement également présent chez GEA7-2. 

Le talonide est court dans le sens antéro-postérieur, mais relativement large et étendu 

labiolingualement et mésiodistalement (Fig. 103A3, B3), plus large en tout cas que chez les 

« Dryolestoidea » (à l’exception du Donodontidae gen. et sp. indet. 2). Il porte une unique 

cuspide, l’hypoconide, qui se place distalement dans l’axe du protoconide (Fig. 103A3, A5, B3, 
B5). L’entocristide apparaît anguleuse en vues occlusale et linguale, avec un petit cône disto-
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lingual (hypoconulide naissant ? ; Fig. 103A2, A3, B2, B3). La base du paraconide du spécimen 

GEA7-1 présente, en face linguale, un aspect anguleux, avec un petit cône antérieur relié à l’apex 

du paraconide par une faible crête verticale et relié par une autre faible crête, horizontale celle-ci, 

à une minuscule cuspule distale (Fig. 103A2). La couronne est supportée par deux racines 

disposées de façon légèrement oblique par rapport à l’axe vertical. Elles sont légèrement 

comprimées labiolingualement et la racine antérieure semble très légèrement plus large que la 

racine postérieure (Fig. 103A1, A2, A4, A5, B1, B2, B4, B5). Si les deux racines sont parallèles 

chez le spécimen GEA7-2, elles semblent avoir été divergentes chez le spécimen GEA7-1 (dent 

de lait, déformation ?). Une facette d’usure est visible sur la face labiale du paraconide et du 

métaconide chez GEA7-1, ainsi que sur la face linguale de l’hypoconide. Le mauvais état de 

préservation de GEA7-2 rend difficile l’identification des facettes d’usure. 

 Les deux fragments de dentaires d’Amphitheriidae gen. et sp. indet. découverts dans l e 

locus GEA2 ont été décrits en détail par Haddoumi et al. (2016) sont refigurés ici (Fig. 104), mais 

ne sont pas redécrits. 
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Figure 103. Amphitheriidae gen. et sp. indet., Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. A. GEA7-1, ?Molaire 

inférieure gauche. B. GEA7-2, molaire inférieure gauche. Vues labiale (1), linguale (2), occlusale (3), mésiale (4) et 

distale (5). Reconstructions 3D. hy = hypoconulide ; mcd = métaconide ; pcd = paraconide ; ptd = protoconide. 

Modélisations 3D à partir de données CT-scan. 
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Figure 104. Amphitheriidae gen. et sp. indet., Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. A – C. GEA2-1, 

fragment de dentaire droit de juvénile avec une prémolaire complètement sortie (P2 ou P3 ?) et une prémolaire plus 

postérieure encore dans sa loge (P3 ou P4 ?) ; vues MEB occlusale stéréographique (A), labiale (B) et lingual (C). D – 

G. GEA2-32, fragment de dentaire droit avec 3 alvéoles (les dents sont cassées, mais une partie d’une racine est 

préservée) ; vues MEB occlusale (D) et labiale (E) ; radiographies à rayons X en vues labiale (F) et linguale (G). H – L. 

GEA2-1, modèles 3D à partir de données CT-scan du dentaire droit en vues occlusale (stéréographique ; H), distale 

(I), labiale (J), linguale (K) et mésiale (L). M – O. GEA2-1, modèles 3D à partir de données CT-scan des prémolaires 

antérieures P2 ou P3 ? et P3 ou P4 ? en vues linguale (M), occlusale (N) et labiale (O). ls = face linguale enflée ; mc = 

canal mandibulaire ; mes = mésial ; mf = foramen mentonnier. D’après Haddoumi et al., 2016. 
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Discussion : Il y a deux hypothèses quant à la position phylogénétique des Amphiteriida : ils sont 

soit rapprochés des Dryolestidae et placés parmi les « Dryolestoidea », soit rapprochés des 

Zatheria et considérés comme des Zatheria souches (Lopatin & Averianov, 2007). Les résultats 

de nos analyse phylogénétiques (voir plus haut ; Figs. 89–96) et l’usage courant dans les 

publications récentes (Close et al., 2016 ; Panciroli et al., 2018) soutiennent cette seconde 

hypothèse, que nous suivons donc ici. 
 Les deux dents de GEA7 sont très similaires et appartiennent vraisemblablement à une 

même espèce, et pourraient même représenter un même individu, les deux dents appartenant 

selon toute vraisemblance à la même rangée dentaire. Une combinaison de caractères permet de 

les identifier comme des dents d’Amphitheriidae (Kielan-Jaworowska et al., 2004 ; Lopatin & 

Averianov, 2007 ; Davis, 2011) : le talonide est plus grand que chez les « Dryolestoidea » (à 

l’exception du Donodontidae gen. et sp. indet. 2 décrit plus haut, dont le talonide est sensiblement 

de même longueur, mais plus large labiolingualement) ; le paraconide est orienté verticalement, 

alors qu’il est légèrement incliné vers l’avant chez les Dryolestidae ou très bas chez les 

Paurodontidae ; l’hypoconide est en position labiale et dans le même plan labial que le 

protoconide, quand il est en position médiane chez les Paurodontidae et linguale chez les 

Dryolestidae ; enfin, la racine postérieure est légèrement plus mince que la racine antérieure. Leur 

morphologie générale se rapproche de celle des dents d’Amphitherium (Butler & Clemens, 2001 ; 

Kielan-Jaworowska et al., 2004), d’Amphibetulimus (Lopatin & Averianov, 2007) et de 

Palaeoxonodon (Sigogneau-Russell, 2003b ; Close et al., 2016 ; Panciroli et al., 2018, 2020). 

Cependant, le protoconide est droit chez les spécimens de GEA7, et non recourbé comme c’est le 

cas chez ces genres. De plus, l’angle formé par les trois cuspides du trigonide est plus obtus, 

presque plat, chez les spécimens de GEA7. Il pourrait ainsi s’agir de molaires antérieures. L’état 

de préservation et l’incomplétude de ces deux spécimens rendent difficile et prématurée leur 

attribution à un genre en particulier ; c’est pourquoi ces dents sont pour l’instant identifiées 

comme Amphitheriidae gen. et sp. indet. Une étude plus complète sera menée ultérieurement 

pour tenter de préciser leur attribution. 

 Les spécimens de GEA2 ont également été identifiés comme Amphitheriidae gen. et sp. 

indet. et ont été considérés comme appartenant probablement à la même espèce (Haddoumi et al., 

2016). L’écartement des racines observé sur la prémolaire la plus antérieure de GEA2-1 distingue 

ce spécimen des deux dents de GEA7, chez qui les racines sont plus serrées, en particulier chez 

GEA7-2 : les spécimens de GEA2 et ceux de GEA7 pourraient donc représenter deux espèces 

différentes, mais on ne peut pas exclure l’hypothèse que cette distinction soit uniquement d’ordre 

ontogénétique et/ou due à une différence de position dans la rangée dentaire. L’hypothèse la plus 



- 278 - 

 

économique, et la plus probable, reste qu’ils appartiennent tous les quatre à une même espèce.  

Quoi qu’il en soit, Haddoumi et al (2016) ont conclu de leurs observations que les spécimens de 

GEA2 représentent probablement une nouvelle espèce d’Amphitheriidae proche d’Amphitherium, 

hypothèse qui reste encore à tester à ce jour. 

 Les spécimens de GEA2, auxquels viennent maintenant s’ajouter les deux dents de GEA7, 

sont les premiers et seuls Amphitheriidae découverts dans le Gondwana à ce jour (Haddoumi et 

al., 2016). Avec les Amphitheriidae du Jurassique moyen de Grande-Bretagne (Amphitherium, 

Palaeoxonodon ; Butler & Clemens, 2001 ; Sigogneau-Russell, 2003b ; Close et al., 2016 ; 

Panciroli et al., 2018, 2020), de Russie (Amphibetulimus ; Lopatin & Averianov, 2007) et du 

Kirghizistan (Averianov, Martin et al., 2005), les spécimens de GEA sont ainsi parmi les plus 

anciens Zatheria souches connus. Ils démontrent que les représentants précoces des lignées 

mammaliennes des Theria et de leurs groupes-souches prétribosphéniques étaient également 

présents dans le Gondwana, et non seulement en Laurasie, et appuient l’importance des Zatheria 

africains dans les questions relatives à l’origine des Theria. 

 

BOREOSPHENIDA Luo, Cifelli & Kielan-Jaworowska, 2001 

Famille incertae sedis 

Genre HYPOMYLOS Sigogneau-Russell, 1992 

 

Espèce-type : Hypomylos phelizoni Sigogneau-Russell, 1992 

 

Espèce rapportée : Hypomylos micros Sigogneau-Russell, 1995a 

 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 1995a et Kielan-Jaworowska et al., 2004) : 
Mammifères tribosphéniques dont les molaires inférieures sont caractérisées par un haut 

protoconide aplati lingualement, une forte réduction du paraconide, un métaconide aplati et 

fortement incliné lingualement, un talonide long et très étroit, incliné lingualement et sans 

entoconide, et par la persistance d’une métacristide. Les bases du paraconide et du métaconide 

sont bien séparées, tout comme celles de l’hypoconide et de l’hypoconulide. 

 

Remarque : Trois dents ont été décrites et identifiées par Sigogneau-Russell (1995a) 

comme ?Hypomylos sp. Ces dents ne sont pas redécrites ci-dessous. 
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Hypomylos phelizoni Sigogneau-Russell, 1992 

Fig. 105A, B 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH, KM-B’. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 549 (= SA 54, Sigogneau-Russell, 1992), molaire inférieure droite (Fig. 105A). 

 

Matériel rapporté : KM-B’-4, molaire inférieure gauche (Fig. 105B), KM-B’-10, molaire 

inférieure droite. 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 1995a) : Espèce d’Hypomylos qui se distingue d’H. 

micros par sa plus grande taille, son hypoconide plus haut et son bassin du talonide fortement 

incliné lingualement. 

 

Description : Le spécimen type, MCM 549, est figuré de nouveau ici (Fig. 105A) : il a déjà été 

décrit par Sigogneau-Russell (1992). Le nouveau matériel issu des dernières récoltes de KM a 

livré une nouvelle dent, KM-B’-4 (Fig. 105B), pouvant être attribuée sans doute possible à cette 

espèce. Cette molaire inférieure gauche complète, dont les deux racines sont préservées, présente 

en effet toutes les caractéristiques du genre Hypomylos : le protoconide est haut et aplati 

lingualement (Fig. 105B3), le paraconide est très fortement réduit (Fig. 105B1, B3), le 

métaconide est aplati lingualement et fortement incliné (Fig. 105B2, B3), le talonide est long et 

très étroit (Fig. 105B2), incliné lingualement et sans entoconide (Fig. 105B3), et elle possède une 

métacristide. Les bases du paraconide et du métaconide sont bien séparées, tout comme celles de 

l’hypoconide et de l’hypoconulide (Fig. 105B2, B3). La largeur de son protoconide et de son 

métaconide, son hypoconide haut et la forte inclinaison linguale de son bassin du talonide la 

distinguent d’H. micros et l’identifient comme une molaire d’H. phelizoni. Le protoconide porte 

labialement à sa base une petite cuspide e (Fig. 105B1). L’entocristide est basse et peu marquée ; 

elle ne présente apparemment pas d’entoconide, mais porte toutefois une petite bosse 

lingualement (Fig. 105B2, B3). L’hypoconide est large et s’étend dans l’axe antéropostérieur. Les 

deux racines sont alignées dans un même plan antéro-postérieur : elles sont de section 

subcirculaire juste en dessous de la couronne, mais s’aplatissent légèrement distalement dans le 

sens labiolingual. La racine postérieure est plus large que la racine antérieure. Une facette d’usure 
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1 est visible dans l’hypoflexide, ainsi qu’une facette 5 sur le talonide, proche de la base de la 

métacristide, et une facette 5’ au niveau du bassin du talonide. 

 Un autre spécimen, KM-B’-10 (non figuré), correspond à une molaire inférieure droite, 

plus abîmée, dont l’hypoconulide et l’apex du protoconide sont très abrasés et dont les racines 

sont en grande partie manquantes. Son long protoconide aplati lingualement, son paraconide très 

réduit, son métaconide fortement incliné lingualement et son bassin du talonide lui aussi très 

incliné lingualement l’identifient sans doute possible comme une molaire inférieure du genre 

Hypomylos. Bien qu’environ une fois et demie plus petite que l’holotype d’H. phelizoni, elle reste 

bien plus grande que l’holotype d’H. micros, mais se rapproche en taille du spécimen KM-B’-9, 

attribué à H. micros (voir ci-dessous). Cependant, son protoconide n’est pas étroit comme l’est 

celui d’H. micros, mais est similaire à celui d’H. phelizoni, de même que son métaconide. Son 

bassin du talonide est également plus incliné lingualement que celui d’H. micros. Nous attribuons 

donc cette nouvelle dent à H. phelizoni. Comme pour la dent précédente, une facette d’usure 1 est 

visible au niveau de l’hypoflexide. Les facettes du talonide sont moins discernables du fait de 

l’état de préservation de la dent. 

 

Discussion : Cette espèce n’étant connue que par des dents inférieures, une éventuelle attribution 

au genre Tribotherium, pour lequel la seule molaire inférieure connue (en dehors d’un talonide 

isolé) fait l’objet d’une attribution en nomenclature ouverte par Sigogneau-Russell (1995a) (voir 

ci-dessous) a été envisagée. La faible hauteur du paraconide et la faible angulation antérieure du 

protoconide suggèrent une molaire supérieure avec une métacrista courte, et l’absence 

d’angulation de l’hypoconide indique une absence d’angulation entre le paracône et le métacône, 

des caractères observés sur les molaires supérieures de Tribotherium. Toutefois, la longue 

cristida obliqua d’H. phelizoni implique grand lobe parastylaire avec une longue préparacrista, 

que l’on n’observe pas chez Tribotherium. Celui-ci présente de plus une facette d’usure 6 sur le 

protocône, ce qui implique la présence d’un entoconide sur la molaire inférieure, lequel est absent 

sur les molaires inférieures d’H. phelizoni. Enfin, le bassin du talonide étroit d’H. phelizoni 

suggère que la molaire supérieure correspondante présentait un protocône étroit et court, et non 

étendu labiolingualement comme chez Tribotherium. D’autre part, la molaire inférieure rapportée 

à ?Tribotherium africanum (MCM 546) par Sigogneau-Russell (1995a) est plus courte que la 

molaire holotype d’H. phelizoni, avec un talonide plus court, un trigonide plus comprimé et un 

protoconide plus directement labial par rapport au métaconide et non aplati lingualement. Le 

protoconide est aussi plus court et plus comprimé labialement que chez H. phelizoni. Le 

métaconide est plus large à sa base que la protoconide sur cette molaire, alors que c’est l’inverse 
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pour H. phelizoni, et il est plus vertical. Sur la molaire rapprochée de Tribotherium, le para- et le 

métaconide sont presque alignés lingualement et leurs bases sont quasiment en contact, alors 

qu’elles sont bien séparées chez H. phelizoni. Le bassin du talonide est clairement plus incliné 

lingualement sur les molaires inférieures d’H. phelizoni, et elles se distinguent aussi de la molaire 

MCM 546 par la nette séparation de l’hypoconide et de l’hypoconulide, qui sont très rapprochés 

sur MCM 546. Ces différences ont conduit Sigogneau-Russell (1992, 1995a) à confirmer que les 

molaires inférieures d’H. phelizoni  ne pouvaient vraisemblablement pas appartenir à 

Tribotherium, opinion que nous suivons ici. La taille de ces dents étant proche (1,5 mm pour la 

dent MCM 546 de Tribotherium, 1,2 à 1,8 mm pour les molaires inférieures d’H. phelizoni), cette 

hypothèse reste à tester par l’étude de schémas d’occlusion. 

 Avec Tribotherium, Hypomylos est le plus ancien mammifère boréosphénide d’Afrique, et 

ces deux Boreosphenida souches comptent parmi les plus anciens du monde. 

 

Hypomylos micros Sigogneau-Russell, 1995a 

Fig. 105C 

 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 550 (= SA 76, Sigogneau-Russell, 1995a), molaire inférieure droite (Fig. 
105C). 

 

Matériel rapporté : KM-B’-9, molaire inférieure droite. 

 

Diagnose (d’après Sigogneau-Russell, 1995a) : Espèce d’Hypomylos qui se distingue d’H. 

phelizoni par sa taille réduite, son protoconide plus étroit, son métaconide relativement plus court 

et plus étroit, et un talonide plus large et sensiblement plus court, dont le bassin est moins incliné 

lingualement. L’hypoconide est plus étroit et plus pincé. 

 

Description : L’holotype de cette espèce ayant déjà été décrit en détail par Sigogneau-Russell 

(1995a), nous nous limiterons ici à une description rapide. MCM 550 (Fig. 105C) est une molaire 

inférieure droite de petite taille, dont manquent l’apex du paraconide et du métaconide ainsi 
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qu’une partie de l’hypoconide et de l’hypoconulide. Bien que considérablement plus petite que 

les molaires inférieures d’H. phelizoni (plus petite de 3/5 par rapport à l’holotype de cette 

espèce), les ressemblances sont nombreuses. Ainsi, entre autres, le métaconide occupe la même 

position par rapport au protoconide (Fig. 105C), le métaconide et le paraconide sont bien séparés 

et ne sont pas alignés lingualement (Fig. 105C2, C3), et le cuspule antéro-labial est très réduit. 

Cependant, le métaconide est plus aplati labiolingualement chez H. micros (Fig. 105C2, C3), le 

protoconide est plus étroit et plus court (Fig. 105C3), l’entocristide est plus marquée et le bassin 

du talonide est moins incliné lingualement (Fig. 105C3). L’hypoconide est plus pincé et 

l’hypoconulide est moins proéminent. L’hypoflexide entre le talonide et le trigonide est plus 

profond et plus long. 

 Le nouveau matériel issu des dernières récoltes de KM a livré une nouvelle dent, KM-B’-

9 (non figuré), correspondant à une molaire inférieure droite dont seule la couronne est préservée. 

Elle présente les caractéristiques des molaires inférieures d’Hypomylos (long protoconide aplati 

lingualement, paraconide réduit, métaconide fortement incliné lingualement, bassin du talonide 

lui aussi très incliné lingualement, absence d’entoconide). Sa taille, similaire à celle du spécimen 

KM-B’-10 décrit plus haut, la rapproche d’H. phelizoni : elle est ainsi près de deux fois plus 

grosse que le spécimen type d’H. micros. Cependant, son protoconide est plus étroit et son bassin 

du talonide est moins incliné lingualement que chez H. phelizoni, ce qui est caractéristique d’H. 

micros.  Comme chez H. micros également, l’entocristide est plus marquée et l’hypoflexide est 

plus profond. Nous attribuons donc cette dent à l’espèce H. micros. 

 

Discussion : Les dimensions de ces deux dents par rapport à l’holotype d’Hypomylos phelizoni 

pourraient l’identifier comme une prémolaire déciduale de cette espèce. Toutefois, certaines des 

différences qui existe entre ces spécimens et ceux identifiés comme H. phelizoni (protoconide 

plus étroit et plus court, métaconide plus aplati labiolingualement) semblent plus cohérentes avec 

une attribution à deux espèces distinctes. Les différences au niveau du trigonide entre la dent 

MCM 550 et la dent MCM 546 rapprochée de Tribotherium sont les mêmes qu’entre la dent 

MCM 546 et H. phelizoni (voir ci-dessus), notamment l’aplatissement lingual du protoconide et 

l’étroitesse labiolinguale du métaconide. Le talonide et ses deux cuspides, en revanche, ont des 

proportions plus proches de celles de MCM 546 que de celles d’H. phelizoni. 

 Le nouveau matériel de KM ayant livré deux dents de tailles similaires, mais appartenant à 

chacune des deux espèces d’Hypomylos,  le critère de taille, utilisé par Sigogneau-Russell (1995a) 

comme l’un des aspects permettant de faire la distinction entre H. phelizoni et H. micros, semble 
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en réalité peu pertinent, c’est pourquoi le ratio de 3/5e défini par Sigogneau-Russell (1995a) 

n’apparaît pas dans notre diagnose émendée. 

 

 

Figure 105. Hypomylos Sigogneau-Russell, 1992, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. A, B. 

Hypomylos phelizoni Sigogneau-Russell, 1992 (A : MCM 549 (holotype), molaire inférieure droite ; B : KM-B’-4,  

molaire inférieure gauche, reconstruction 3D). C. Hypomylos micros Sigogneau-Russell, 1995a, MCM 550 

(holotype), molaire inférieure droite. hc = hypoconide ; hl= hypoconulide ; mc = métaconide ; pc = paraconide ; pt = 

protoconide. B : Modélisations 3D à partir de données CT-scan. 
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Genre TRIBOTHERIUM Sigogneau-Russell, 1991c 

 

Tribotherium africanum Sigogneau-Russell, 1991c 

Fig. 106 
 

Provenance : Ksar Metlili, locus KM-ASH. 

 

Distribution : Jurassique terminal – Crétacé basal (Purbeckien) de Ksar Metlili, Formation de 

Ksar Metlili, synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, Maroc. 

 

Holotype : MCM 540 (= SA 39, Sigogneau-Russell, 1991c), molaire supérieure droite (Fig. 106). 

 

Matériel rapporté : MCM 541 (= SA 72), molaire supérieure droite, MCM 542 (= SA 71), 

fragment de molaire supérieure gauche, MCM 554 (= SA 56), fragment de molaire supérieure 

droite, MCM 546 (= SA 74), molaire inférieure gauche, KM-B’-5, molaire supérieure droite. 

 

Diagnose : Mammifère à molaires tribosphéniques dont les molaires supérieures présentent un 

protocône courbé antérieurement, bien individualisé, mais étroit et plus petit que le métacône. Le 

paracône et le métacône sont situés très labialement, le paracône est bien plus grand que le 

métacône. De petits conules non ailés sont présents. Une cuspide C, petite, mais bien 

individualisée, est présente dans la région labiale de la métacrista. Le métastyle est réduit. Il n’y a 

pas de cingulum postérieur. Un cingulum antérieur court jusqu’au parastyle. Le stylocône est 

proéminent et placé antérieurement. Le lobe parastylaire, labial par rapport au paracône, est large 

et fait saillie antérieurement. Il n’y a pas d’ectoflexus et la région stylaire est étroite. Il se 

rapproche de Picopsis, Comanchea, Falepetrus et Zygiocuspis par sa marge labiale droite, mais 

diffère des deux premiers par l’absence de mésostyle. Les molaires inférieures attribuées à cette 

espèce diffèrent de celles d’Hypomylos par un protoconide plus directement labial par rapport au 

métaconide et des para- et métaconide aux bases plus rapprochées. Les proportions des para- et 

métaconide sont les mêmes que chez Hypomylos, et comme chez lui le paraconide est bien plus 

bas que le métaconide. Le talonide est petit et moins incliné lingualement que chez Hypomylos. 

Comme chez Hypomylos, Kielantherium et Trinitherium, on ne compte que deux cuspides sur le 

talonide. 

 



- 285 - 

 

Description : Cinq dents de cette espèce, dont l’holotype (Fig. 106A) et la seule molaire 

inférieure connue (Fig. 106C), ont déjà été décrites en détail antérieurement (Sigogneau-Russell, 

1991c, 1995a). Une sixième dent, KM-B’-5 (Fig. 106B), a été découverte dans le matériel des 

nouvelles collections de KM est identifiée sans doute possible comme appartenant à Tribotherium 

africanum. Il s’agit d’une molaire supérieure droite complète. Le protocône est distinct, mais très 

étroit et de petite taille, plus petit que le métacône (Fig. 106B1, B3). La préprotocrista porte dans 

sa région labiale un paraconule bien marqué (Fig. 106B1, B2) ; en face, un métaconule réduit à 

une petite bosse sur la postprotocrista est difficilement discernable (Fig. 106B1). La 

préprotocrista est plus aiguë que la postprotocrista, à peine marquée (Fig. 106B1). Le paracône et 

le métacône sont situés sur un même plan et le protocône est placé très lingualement par rapport à 

eux (Fig. 106B1). Ils présentent une différence de taille très nette, le paracône étant bien plus haut 

que le métacône (Fig. 106B1, B3). Labialement au métacône, on observe une petite cuspide C, 

bien individualisée, dans la région labiale de la métacrista (Fig. 106B1). Un métastyle très réduit 

se situe labialement à cette cuspide C (Fig. 106B1). Un stylocône bien développé (environ 1/3 de 

la hauteur du paracône) se situe très labialement et est relié au paracône par une paracrista 

marquée. (Fig. 106B1) L’aile parastylaire est large et fait saillie mésialement ; elle porte un 

parastyle net, précédé distalement par une petite cuspule sur la crête qui le relie au stylocône (Fig. 

106B1). En vue labiale, la région stylaire est étroite et aucun ectoflexus n’est visible (Fig. 
106B1). Les deux racines sont préservées : la racine antérieure est fine et aplatie dans le sens 

labiolingual ; la racine postérieure s’étend sous toute la surface du trigone et est fortement aplatie 

mésiodistalement, reflétant l’étroitesse du protocône et du bassin du trigone (Fig. 106B2, B3). 

L’apex du paracône est nettement abrasé. Des facettes d’usure 1 et 3 sont visibles respectivement 

sur les faces antérieure et postérieure du paracône. On distingue difficilement une petite facette 4 

sur la face antérieure du métacône. Aucune facette 2 n’est visible, malgré le développement de la 

métacrista. Enfin, le protocône porte une facette 5 sur sa face antérieure, mais aucune facette 6 

n’est visible sur sa face postérieure. 

 

Discussion : Les différences entre la molaire inférieure attribuée à cette espèce et celles 

d’Hypomylos ont déjà été discutées plus haut. Elles paraissent suffisantes pour permettre 

l’attribution de la molaire inférieure MCM 546 à Tribotherium africanum. Cette hypothèse est la 

plus économique, mais il faut garder à l’esprit qu’une attribution à une autre espèce de 

Boreosphenida reste possible, bien que peu probable. Avec Hypomylos, Tribotherium est le plus 

ancien mammifère boréosphénidé d’Afrique, et ces deux Boreosphenida souches comptent parmi 

les plus anciens du monde. 
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 Deux dents encore inédites du matériel des anciennes récoltes, MCM 543 (= SA 58) et 

MCM 544 (= SA 125), semblent pouvoir se rapprocher de Tribotherium africanum et feront 

l’objet d’une étude ultérieure. 

 

 

Figure 106. Tribotherium africanum, Sigogneau-Russell 1991c, Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – 

Berriasien. A, B. Molaires supérieures droites (A : MCM 540 (holotype) ; B : KM-B’-5, reconstruction 3D). C. MCM 

546, molaire inférieure gauche. C = cuspide C ; mc = métacône ; mcd = métaconide ; ms = métastyle ; pc = 

paracône ; pcd = paraconide ; pl = paraconule ; ps = parastyle ; pt = protocône ; ptd = protoconide ; sc = stylocône. 

B : Modélisations 3D à partir de données CT-scan. 
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Remarque sur les mammifères Boreosphenida : Deux dents, MCM 547 (= SA 4) et MCM 548 

(= SA 55), ont été décrites par Sigogneau-Russell (1995a) comme Tribotheria (= Boreosphenida) 

gen. et sp. indet. Ces dents ne sont pas redécrites ici. Six autres dents, encore inédites dans le 

matériel des années 1980 et appartenant à des Boreosphenida, ne sont pas décrites ici et feront  

l’objet d’une étude ultérieure : MCM 608 (= SA 127), MCM 609 (= SA 114), MCM 610 (= SA 

115), MCM 611 (= SA 109), MCM 612 (= SA 120), et MCM 613 (= SA 158). Une révision plus 

approfondie du matériel de Boreosphenida de KM, ainsi que les rapports spécifiques 

d’Hypomylos et de Tribotherium, sera réalisée ultérieurement. 

 

Le Tableau 7 résume cette étude systématique des mammaliaformes en donnant la répartition du 

matériel de mammaliaformes par espèces et par locus. 

 
Tableau 7. Répartition du matériel de mammaliaformes (nombre de spécimens) par espèce dans les locus de Ksar 

Metlili (Tithonien – Berriasien) et de Guelb el Ahmar (Bathonien) ayant livré des restes de mammaliaformes. 

 KM-ASH KM-A1 KM-B’ KM-D2 GEA2 GEA7 
Hahnodon taqueti 1      
Denisodon moroccensis 1      
Dyskritodon amazighi 1      
Ichthyoconodon jaworowskorum 2      
Gobiconodon palaios 11      
Kryptotherium polysphenos 5      
Donodon perscriptoris 14 1 3 1   
Donodon sp. 8   1   
Donodontidae gen. et sp. indet. 1 2      
Donodontidae gen. et sp. indet. 2 2 1 2    
Donodontidae gen. et sp. indet. 3 1  1    
cf. Dryolestida indet.     1  
« Dryolestoidea » indet. 6      
Atlasodon monbaroni 1      
Microderson laaroussii 1      
Thereuodon dahmani 1      
Minimus richardfoxi 3      
Amphitheriidae indet.     2 2 
Afriquiamus nessovi 1      
Peramus sp. 1      
Hypomylos phelizoni 1  2    
Hypomylos micros 1  1    
Tribotherium africanum 5  1    
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     3. Listes fauniques 
 

 L’étude et la révision taxonomique que nous avons menées nous permettent de proposer des listes fauniques actualisées des sites de KM 

(Tab. 8) et de GEA (Tab. 9). La faune de vertébrés de KM est ainsi constituée d’au moins 53 espèces distinctes, et celle de GEA d’au moins 27 

espèces. 

 
Tableau 8. Liste faunique actualisée du site de Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. Les taxons signalés en gras sont nouvellement signalés dans la faune 

de Ksar Metlili suite à notre étude systématique. *Les dents de Thereuodon dahmani pourraient être des dents déciduales de Zatheria souche, et il se place parmi les 

« Dryolestoidea » dans certaines de nos analyses phylogénétiques ; elles pourraient donc appartenir à l’une des cinq espèces de « Dryolestoidea » de Ksar Metlili. 

 KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 KM-ASH 
Chondrichthyes        
     Hybodontiformes        
          Lonchidion marocensis ● ●    ● ● 
          Hybodontidae gen. et sp. indet. ● ● ●  ●  ● 
Actinopterygii        
     Holostei gen. et sp. indet. ●  ●  ●  ● 
     Ginglymodi gen. et sp. indet. ● ● ● ● ● ● ● 
     Pycnodontiformes gen. et sp. indet. ● ●   ●  ● 
     Osteoglossiformes gen. et sp. indet. ●  ●    ● 
     ?Cypriniformes gen. et sp. indet.       ● 
Sarcopterygii        
     Actinistia        
          Actinistia gen. et sp. indet.       ● 
          cf. Mawsoniidae gen. et sp. indet.  ●      
     Dipnoi        
          Ptychoceratodontidae gen. et sp. indet. ● ● ●  ● ● ● 
          cf. Arganodus sp.      ●  
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Tableau 8. (Suite). 

  KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 KM-ASH 
Lissamphibia        

     Albanerpetontidae        

          Anoualerpeton unicus ● ● ●   ● ● 
     Anura        

          aff. Enneabatrachus sp.       ● 
          Aygroua anoualensis       ● 
          cf. Alytidae indet.   ●     

          Anura indet. ● ● ●  ●  ● 
     Gymnophiona        

          Rubricacaecilia monbaroni       ● 
Testudinata        

     Pleurodira        

          Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype I       ● 
          Pleurodira gen. et sp. indet. morphotype II   ●     

     ?Cryptodira        

          ?Cryptodira gen. et sp. indet.       ● 
     Testudinata gen. et sp. indet. 1       ● 
     Testudinata gen. et sp. indet. 2       ● 
     Testudinata gen. et sp. indet. 3 ●       

     Testudinata gen. et sp. indet. ● ● ●  ● ● ● 
Lepidosauria        

     Sphenodontia        

          Tingitana anoualae       ● 
          Sphenodontia gen. et sp. indet. 1       ● 
          Sphenodontia gen. et sp. indet. 2   ●    ● 
     Scincomorpha        

          Paramacellodus marocensis ●  ●    ● 
          Scincomorpha indet.       ● 
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Tableau 8. (Suite). 

  KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 KM-ASH 
     Squamata incertae sedis        
          Tarratosaurus anoualensis   ●    ● 
     Squamata gen. et sp. indet. ● ● ●  ● ● ● 
Diapsida incertae sedis        
     Choristodera gen. et sp. indet. ●  ●  ● ● ● 
Crocodyliformes        
     Atoposauridae        
         cf. Theriosuchus sp. ● ● ● ● ● ● ● 
         Atoposauridae gen. et sp. indet. ● ● ●  ● ● ● 
     Thalattosuchia        
         Teleosauridae gen. et sp. indet. ● ● ● ●  ● ● 
     Crocodyliformes gen. et sp. indet. ● ● ● ● ● ● ● 
Pterosauria        
     Rhamphorhynchidae gen. et sp. indet. ●      ● 
     ?Gnathosaurinae gen. et sp. indet. ● ● ● ●  ● ● 
     Pterosauria indet. ● ● ●   ● ● 
Dinosauria        
     Theropoda        
          Theropoda gen. et sp. indet. morphotype I ● ● ●   ●  
          Theropoda gen. et sp. indet. morphotype II  ●    ●  
          Theropoda gen. et sp. indet. morphotype III   ●     
          Theropoda gen. et sp. indet. morphotype IV      ●  
          Theropoda gen. et sp. indet. morphotype V   ●     
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Tableau 8. (Suite). 

 KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 KM-ASH 
          Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype I   ●  ●   

          Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype II   ●     

          Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype III   ●     

          Coelurosauria gen. et sp. indet. ●  ● ●  ●  

          Abelisauroidea gen. et sp. ●       

         Theropoda gen. et sp. ● ● ● ● ● ● ● 
     Ornithischia        

          cf. Heterodontosauridae gen. et sp. indet.  ●      

          Ornithischia indet.       ● 
Therapsida        

     cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype I   ●    ● 
     cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype II       ● 
     cf. Cynodontia gen. et sp. indet. morphotype III       ● 
     cf. Cynodontia gen. et sp. indet.   ●     

Mammaliaformes        

     Haramiyida        

          Hahnodon taqueti       ● 
          Denisodon moroccensis       ● 
     Mammalia        

        Eutriconodonta        

          Dyskritodon amazighi       ● 
          Ichthyoconodon jaworowskorum       ● 
          Gobiconodon palaios       ● 
          Kryptotherium polysphenos       ● 
          Eutriconodonta indet. ●  ●  ● ●  
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Tableau 8. (Suite et fin). 

  KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 KM-ASH 
        Trechnotheria        
          "Dryolestoidea"        
              Donodon perscriptoris ●  ●   ● ● 
              Donodon sp.      ● ● 
              Donodontidae gen. et sp. indet. 1       ● 
              Donodontidae gen. et sp. indet. 2 ●  ●    ● 
              Donodontidae gen. et sp. indet. 3   ●    ● 
              "Dryolestoidea" gen. et sp. indet.       ● 
          Zatheria        
               Atlasodon monbaroni       ● 
               Microderson laaroussii       ● 
               Thereuodon dahmanii*       ● 
               Minimus richardfoxi       ● 
            Peramura        
               Afriquiamus nessovi       ● 
               Peramus sp.       ● 
            Boreosphenida        
               Hypomylos phelizoni   ●    ● 
               Hypomylos micros   ●    ● 
               Tribotherium africanum   ●    ● 
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Tableau 9. Liste faunique actualisée du site de Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. Les taxons signalés en gras sont nouvellement signalés dans la faune de Ksar 

Metlili suite à notre étude systématique. Note : un Sauropoda gen. et sp. indet., représenté par une unique vertèbre découverte dans la Formation d’Anoual à proximité de la 

terminaison périclinale, appartient aux macrorestes de la faune et n’a donc pas été décrit dans notre étude.  

  GEA1 GEA2 GEA3 GEA6 GEA7 
Actinopterygii      
    Ginglymodi gen. et sp. indet. ● ● ● ● ● 
    cf. Ionoscopiformes gen. et sp. indet.  ●    
    Pycnodontiformes  ●   ● 
    Osteoglossiformes  ● ● ●  
Sarcopterygii      
    Actinistia      
        cf. Mawsoniidae gen. et sp. indet.   ●   
    Dipnoi      
        cf. Arganodus sp. ● ● ● ● ● 
Lissamphibia      
    Albanerpetontidae      
        Albanerpetontidae gen. et sp. indet.  ●    
    ?Caudata      
        ?Caudata gen. et sp. indet.  ●    
Testudinata      
    Pleurodira      
        Pleurodira gen et sp. indet. morphotype III  ●    
    Testudinata gen. et sp. indet. 4  ●    
    Testudinata gen. et sp. indet. 5  ●    
    Testudinata gen. et sp. indet. 6   ●   
    Testudinata gen. et sp. indet. ● ● ● ● ● 
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Tableau 9. (Suite). 

  GEA1 GEA2 GEA3 GEA6 GEA7 
Lepidosauria      

    Sphenodontia      

        cf. Sphenodontia gen. et sp. indet. 1     ● 
        Sphenodontia gen. et sp. indet. 2  ●  ●  

    Scincomorpha      

        Scincomorpha gen. et sp. indet.  ●    

    Anguimorpha      

        cf. Parviraptor sp.  ●    

        Anguimorpha gen. et sp. indet.   ●   

    Squamata gen. et sp. indet. ● ● ●   

Diapsida incertae sedis      

    Choristodera gen. et sp. indet.  ●  ●  

Crocodyliformes      

    Atoposauridae      

        cf. Theriosuchus sp. ● ● ● ● ● 
        Atoposauridae gen. et sp. indet. ● ● ● ● ● 
    Thalattosuchia      

        Teleosauridae gen. et sp. indet.  ● ● ● ● 
        ?Metriorhynchidae gen. et sp. indet.   ●   

    Crocodyliformes gen. et sp. indet. ● ● ● ● ● 
Pterosauria      

    Rhamphorhynchidae gen. et sp. indet.  ●  ● ● 
    Pterosauria gen. et sp. indet.  ●    
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Tableau 9. (Suite et fin). 

  GEA1 GEA2 GEA3 GEA6 GEA7 
Dinosauria      
    Theropoda      
        Theropoda gen. et sp. indet. morphotype I  ●    
        Theropoda gen. et sp. indet. morphotype III   ● ●  
        Theropoda gen. et sp. indet. morphotype VI  ●   ● 
        Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype I     ● 
        Coelurosauria gen. et sp. indet. morphotype II   ●  ● 
        Abelisauroidea gen. et sp.    ● ● 
    Ornithischia      
        cf. Stegosauria gen. et sp. indet.  ●    
        Ornithischia gen. et sp. indet.  ●    
Mammalia      
    "Dryolestoidea"      
        cf. Dryolestida gen. et sp. indet.  ●    
    Zatheria      
        Amphitheriidae gen. et sp. indet.  ●   ● 
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Si les sites à microvertébrés constituent une taphocénose et ne peuvent refléter la 

paléocommunauté dans son ensemble, ils en donnent toutefois un aperçu général qui fournit 

d’importantes données sur les paléoécosystèmes, et notamment sur leur paléoécologie (Rogers & 

Brady, 2010 ; Cullen et al., 2016), grâce à l’identification de plusieurs dizaines de taxons. Les 

assemblages composés principalement de microrestes de vertébrés sont ainsi depuis longtemps 

utilisés dans les reconstitutions paléoécologiques (Estes & Berberian, 1970 ; Brinkman, 1990 ; 

Brinkman et al., 2004). Bien que ces restes soient souvent désarticulés et fragmentaires, des 

méthodes d’analyses statistiques et taphonomiques ont été mises au point (Blob & Fiorillo, 1996 ; 

Jamniczky et al., 2003, 2008) afin d’extraire le maximum de données paléoécologiques de ces 

assemblages (e.g., évaluation de la biodiversité, abondances relatives, taux d’allochtonie ; 

Brinkman et al., 2004). Ces méthodes permettent d’appréhender la paléoécologie des faunes 

marocaines de vertébrés à la transition Jurassique – Crétacé. 

 

1. Taphonomie descriptive et quantitative : analyse préliminaire 

 

 1.1. Traitement du matériel et incidences sur sa préservation 

 
 Les microrestes de vertébrés du synclinal d’Anoual sont issus de blocs de grès calcaire 

qu’il a fallu traiter par attaque acide (acide formique dilué à 7%) pour isoler les bioclastes. Or, si 

cette solution acide dissout le carbonate de calcium de la roche, elle a également tendance à 

partiellement dissoudre le carbonate de calcium et le phosphate tricalcium qui constituent les 

dents et les os contenus dans la roche, et donc à les fragiliser (Braillon, 1973). Pour réduire au 

maximum cette fragilisation des restes fossiles, il convient, comme nous l’avons fait, de saturer la 

solution acide en phosphate tricalcium, principal composant des os et des dents et beaucoup 

moins soluble dans l’acide formique que le carbonate de calcium. Ainsi, en parallèle de la 

dissolution plus rapide du carbonate de calcium de la matrice, c’est d’abord ce phosphate 

tricalcium en solution qui sera attaqué par l’acide. La dissolution du carbonate de calcium de la 

matrice libère des ions Ca2+ dans la solution, qui réagissent avec les ions PO4
2- du phosphate 

tricalcium, ce qui ralentit puis supprime la dissolution du phosphate tricalcium (Braillon, 1973) 

avant que les restes fossiles ne soient exposés à la solution acide suite à la dissolution de la 

matrice. Il convient également de réutiliser les solutions acides usagées, dont l’acidité a été 

diminuée lors de ses usages précédents, pour réduire encore le risque de dissolution des fossiles. 

Le refus lithoclastique et bioclastique récupéré à l’issue de l’attaque acide doit aussi être rincé en 
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évitant les manœuvres brutales pour ne pas risquer de casser les fossiles : il doit donc se faire 

lentement, pendant plusieurs jours, par immersion dans des bains alimentés par un faible courant 

d’eau. Malgré tout, le fractionnement par tamisage du résidu de traitement à trier, même s’il est 

fait de la façon la plus délicate possible, induit nécessairement une fragmentation mécanique des 

bio- et lithoclastes. L’élimination des éléments non fossilifères par attaque acide et tamisage 

réduit donc considérablement (99% ; Braillon, 1973) le volume de matériel à trier, mais la 

méthode a l’inconvénient de fragmenter les fossiles, fragmentation inévitable mais que l’on peut 

réduire par les précautions décrites ici. 

 

 1.2. Faciès sédimentaires 

 
 Nous l’avons vu dans le Chapitre I.2, les dépôts détritiques continentaux des Formations 

d’Anoual et de Ksar Metlili présentent des faciès sédimentaires constitués de marnes et d’argiles 

entrecoupées de bancs de grès calcaires fins à moyens, à stratification oblique (Haddoumi et al., 

1998, 2008, 2016 ; Charrière & Haddoumi, 2016). Ces faciès sont caractéristiques d’un 

environnement de plaine d’inondation deltaïque, situé à proximité de la mer et influencée par les 

variations eustatiques, avec une incursion épisodique des eaux marines dans la plaine deltaïque 

(Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998 ; Haddoumi et al., 1998, 2008, 2016 ; Charrière & 

Haddoumi, 2016). Les dépôts calcaire de la partie supérieure du membre inférieur continental de 

la Formation d’Anoual, où ont été collectés les microrestes de vertébrés de GEA correspondent, 

quant à eux, à des dépôts lacustres (Haddoumi et al., 1998, 2008, 2016). La concentration des 

fossiles de vertébrés dans ces lentilles calcaires implique une importante condensation.  Si les 

différents locus d’un même gisement présentent des faciès sensiblement identiques entre eux et 

que leur proximité indique un environnement de dépôt similaire, il y a toutefois quelques 

hétérogénéités. Les locus KM-D1 et KM-D2 présentent ainsi un faciès moins homogène, avec des 

bio- et lithoclastes beaucoup moins classés que dans les autres locus. On y trouve notamment plus 

de restes de gros os que dans les autres locus, ce qui suggère une différence locale 

d’hydrodynamisme et une localisation dans une partie du chenal plus propice au piégeage de 

matériel transporté par l’hydrodynamisme. Les locus de GEA représentent un milieu plus 

aquatique qu’à KM, avec des bioclastes plus abimés, suggérant un transport fluviatile en amont et 

un tri plus importants qu’à KM, et la présence de nombreux restes de bivalves, qui contraste avec 

la rareté des restes de vertébrés strictement terrestres. Une étude comparative des profils 

granulométriques des différents locus de GEA et de KM sera réalisée ultérieurement pour 
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compléter de façon quantitative cette première analyse des faciès sédimentaires des sites du 

synclinal d’Anoual. 

 

 1.3. Taille des restes 

 
 Pour établir des comparaisons d’ordre taphonomique entre les différents sites et locus 

étudiés, une analyse de la distribution de la fréquence de taille des éléments  constituant les 

assemblages est essentielle (Blob & Fiorillo, 1996 ; Brinkman et al., 2004 ; Vullo, 2007). 

Concernant les assemblages de microvertébrés, Blob & Fiorillo (1996) ont montré que la 

distribution de la fréquence de taille pouvait considérablement varier selon les sites, même s’ils 

sont identiques sur le plan de la sédimentologie, influant ainsi sur la composition faunique de 

l’assemblage. Afin de réduire le biais taxonomique lors de l’évaluation de la distribution de la 

fréquence de taille, seuls les éléments indéterminés doivent être pris en compte et mesurés (Blob 

& Fiorillo, 1996 ; Brinkman et al., 2004 ; Vullo, 2007). Si des sites ont des profils de distribution 

de la fréquence de taille similaires, alors les différences dans la composition faunique ne peuvent 

pas s’expliquer par la taphonomie (Blob & Fiorillo, 1996 ; Brinkman et al., 2004), et la 

composition taxonomique des différents assemblages peut être correctement comparée 

(notamment par l’analyse de la fréquence relative des différents taxons). Pour des raisons de 

contraintes de temps, ce travail a pour l’instant été réalisé uniquement pour les différents locus du 

site de KM (à l’exception de KM-ASH). Cette analyse de la distribution de la fréquence de taille 

des éléments sera menée dans un futur proche pour le site de GEA. 

 Un lot d’éléments indéterminés, de volume non préalablement défini, a été isolé 

aléatoirement pour chaque locus de KM. Parmi ces éléments, nous avons mesuré la plus grande 

longueur de ceux qui ne présentaient pas de cassure fraîche liée à la collecte ou au processus 

d’attaque acide ou de tri. Selon les locus, entre 278 et 729 éléments ont été ainsi mesurés. Afin de 

tester si la différence de taille entre les éléments des différents locus était significative, et donc 

pour pouvoir tester la similarité des profils de distribution de la fréquence de taille, des tests non 

paramétriques de Kolmogorov-Smirnov ont été réalisés (Brinkman et al., 2004). L’hypothèse 

nulle, à savoir que les différences de tailles observées entre les sites ne sont pas significatives,  et 

donc que les sites ne sont pas significativement différents sur le plan taphonomique, ne peut pas 

être rejetée au seuil de 0,05%. Ainsi, nous pouvons supposer que les différences de composition 

faunique entre les différents sites ne sont pas dues à un biais taphonomique. 
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 Les profils de distribution de la fréquence de taille (Fig. 107) montrent qu’il ne semble 

pas y avoir de tri des fossiles en fonction de la taille des éléments, c’est-à-dire qu’il n’y a 

vraisemblablement pas de biais granulométrique dans la représentation de la faune de 

microvertébrés selon les différents locus. Cependant, s’agissant des éléments identifiés, il apparaît 

que les éléments les plus fragiles et les plus petits (restes squelettiques de mammifères, de 

ptérosaures, de squamates et de lissamphibiens) sont préservés en plus grandes quantités dans les 

locus KM-A2 et KM-D2, ce qui suggère, pour ces locus, un environnement de dépôt de plus 

basse énergie, permettant une meilleure conservation de ces éléments. Cette observation est 

cohérente avec la granulométrie fine et bien triée des particules sédimentaires associées 

(lithoclastes) provenant de ces deux locus. Les faciès sédimentaires et l’environnement des 

différents locus, correspondant à des dépôts locaux de chenal fluvial, semblent globalement 

similaires ; les différences de composition faunique reflètent donc des différences dans le tri des 

restes déposés et conservés, liées à des différences locales d’hydrodynamisme dans un même 

chenal. 
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Figure 107. Distribution de la fréquence de taille des éléments indéterminés de vertébrés pour chaque locus du site 

de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), Oriental, Maroc (à l’exception de KM-ASH). La taille est mesurée en mm. 

Seuls les éléments indéterminés sont pris en compte pour éviter un biais taxonomique lié aux variations de la 

composition taxonomique entre les différents assemblages. D’après Lasseron et al., 2020. 

 

2. Analyse quantitative des faunes du synclinal d’Anoual 
 

 Si l’on exclut le locus KM-ASH, plus échantillonnée (700 kg) et surtout plus longuement 

traité, on compte entre 5 et 25 espèces au minimum dans les différents locus de KM (51 à KM-

ASH). Le locus KM-C est celui où la biodiversité est la plus faible, avec seulement 5 espèces 

représentées (Fig. 108). Cette faible diversité apparente n’est toutefois pas significative, ce locus 

ayant été beaucoup moins échantillonné que les autres : seuls 81 kg de sédiments ont été prélevés 
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et traités dans le locus KM-C, contre 675 kg pour le locus KM-A1, 189 kg pour KM-A2, 378 kg 

pour KM-B’ et 108 kg pour KM-D1. Seul le locus KM-D2 a été moins bien échantillonné (54 

kg), mais il compte 15 espèces, soit le même nombre que KM-A2 et à peine plus que KM-D1 (11 

espèces). La proximité des différents locus, ainsi que leurs faciès sédimentaires similaires, 

indiquent un même environnement de dépôt pour chaque locus : il est donc impossible que la 

différence de diversité entre KM-C et KM-D2, tous deux faiblement échantillonnés, soit due à 

une différence d’ordre environnemental. Il peut toutefois y avoir, au sein d’un même chenal, des 

conditions de dépôt différentes, et il est possible que le locus KM-C ait présenté des variations 

locales d’hydrodynamisme et/ou de profondeur, créant des conditions de dépôt moins favorables 

résultant en une moindre diversité que dans KM-D2. L’hypothèse d’une variation locale de 

l’hydrodynamisme est confortée par l’hétérogénéité des faciès des locus KM-D1 et KM-D2 (déjà 

discutée au Chapitre III.1.2), qui présentent plus de restes de gros os que les autres locus et 

semblent correspondre à une partie du chenal plus propice au piégeage de matériel transporté par 

l’hydrodynamisme.  

 

 

Figure 108. Nombre minimal d’espèces par locus à Ksar Metlili (Oriental, Maroc), Tithonien – Berriasien. 

 

 À GEA (Fig. 109), c’est le locus GEA2 qui a livré le plus d’espèces (23 espèces 

minimum). Les autres locus ont chacun livré au moins 10 espèces, à l’exception de GEA1, où 

seules cinq espèces sont connues ; elle a cependant été moins échantillonnée (650 kg) que GEA2 
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(1200 kg), GEA 3 (1300 kg), GEA6 (875 kg) et GEA7 (1000 kg). Comme pour KM, la proximité 

des locus de GEA et leurs faciès sédimentaires semblables indiquent un environnement de dépôt 

sensiblement identique pour tous les locus ; il est donc vraisemblable que cette faible diversité 

apparente dans GEA1 soit due à un biais d’échantillonnage. 
 

 

Figure 109. Nombre minimal d’espèces par locus à Guelb el Ahmar (Oriental, Maroc), Bathonien. 

 

 Une analyse quantitative a été menée sur le matériel issu des sites du synclinal d’Anoual 

pour déterminer l’abondance relative de chaque taxon, afin de détecter un éventuel biais 

taphonomique favorisant la préservation de certains taxons ou d’éléments d’une certaine taille. 

L’analyse a été faite sur les données brutes issues du dénombrement des éléments identifiés 

(MNE, Minimum Number or Elements). Habituellement, la détermination des abondances 

relatives se fait sur la base du nombre minimal d’individus (MNI, Minimum Number of 

Individuals ; Grayson, 1978 ; Plug & Plug, 1990 ; Eberth et al., 2007), mais il n’a pas été possible 

de le déterminer ici pour l’ensemble des taxons. En effet, le MNI est calculé en comptant, pour 

chaque taxon, le nombre d’occurrences d’un même élément pair, par exemple le nombre de 

fémurs gauches ou le nombre d’extrémités distales de tibias droits. Cette approche n’est pas 

possible dans le cas du matériel du synclinal d’Anoual, où la proportion de ces éléments pai rs 

dans l’ensemble des éléments préservés est faible, la plupart des taxons étant essentiellement 



 

- 306 - 
 

représentés par des dents non symétrisées, à l’exception des mammifères. Une autre méthode 

pour estimer un nombre minimal approximatif d’individus pourrait être de considérer, pour 

chaque taxon, un élément donné (par exemple les dents ou les vertèbres dorsales), et à en diviser 

le nombre dans le gisement par le nombre moyen de ces éléments chez le taxon considéré (par 

exemple, sept vertèbres cervicales chez les mammifères). Cette méthode aurait pu s’appliquer ici 

à certains taxons : certains groupes de mammifères, dont le nombre de molaires inférieures ou 

supérieures est connu, les Atoposauridae, qui possèdent en moyenne 85 dents, les anoures, qui 

possèdent une unique vertèbre sacrée et dix vertèbres présacrées au maximum, ou encore les 

dipneustes, chez qui la plupart des espèces fossiles ainsi que toutes les espèces actuelles 

possèdent quatre plaques dentaires et deux dents vomérines. Cependant, beaucoup des aut res 

taxons des faunes du synclinal d’Anoual ne sont représentés que par des éléments dont le nombre 

est variable ou inconnu : c’est le cas notamment des dents de chondrichtyens, des écailles et dents 

des nombreux groupes d’actinoptérygiens, des dents de scincomorphes, de ptérosaures, de 

dinosaures, etc. Cette normalisation des données n’aurait donc été possible que pour un nombre 

restreint d’espèces, limitant du même coup l’étendue de l’analyse des abondances relatives à ces 

seules espèces, laquelle n’aurait donc pas pu rendre compte de l’ensemble de la biodiversité des 

vertébrés du site. Or, l’un des principaux avantages de l’étude des sites à microvertébrés est 

justement cette approche écosystémique très large, en particulier dans le cas de périodes où, 

comme à la transition Jurassique – Crétacé, l’évolution des faunes est mal connue. Nous avons 

donc jugé préférable de mener l’analyse des abondances relatives sur le MNE afin de rendre 

compte au mieux de la structure globale et de la complexité de l’écosystème, en restant toutefois 

conscients des biais d’une telle approche. Afin de ne pas trop surestimer le nombre de spécimens, 

seuls les éléments à la fois suffisamment diagnostiques et suffisamment complets ont été 

comptabilisés. 

 

 Comme nous l’avons indiqué plus haut, le nombre minimal d’éléments squelettiques 

identifiés à KM se porte à 39 109, appartenant à au moins 53 espèces distinctes. À GEA, ce sont 

14 540 éléments squelettiques qui ont été identifiés, appartenant à au moins 27 espèces 

différentes. Ces chiffres sont à rapporter au volume de sédiments prélevé (environ 1,5 tonne à 

KM et 4,1 tonnes à GEA), ainsi qu’aux disparités de distribution des principaux taxons identifiés 

dans les différents locus. 

 Sur les données brutes du matériel de KM (Fig. 110) et de GEA (Fig. 111), toutes récoltes 

confondues, l’évaluation de la biodiversité par le MNE met en lumière une forte disproportion 

entre la quantité de restes d’actinoptérygiens, et celle de tétrapodes. Il apparaît que la faune est 
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largement dominée par les actinoptérygiens, qui représentent environ 77% des éléments identifiés 

à KM et 76% à GEA, dont une majorité de ginglymodes. Les Atoposauridae et les autres 

crocodyliformes constituent 16% des fossiles récoltés à KM, les ptérosaures 1,8% et les tortues 

1,2%. Ensemble, ces groupes représentent ainsi plus de 95% de la faune de KM : de façon 

remarquable, la plus grande partie de la diversité des espèces (mammifères, dinosaures, 

lépidosaures, lissamphibiens) est donc représentée par moins de 5% des éléments identifiés. À 

GEA, ce ne sont que deux groupes qui représentent plus de 95% de la faune : les actinoptérygiens 

donc, et les crocodyliformes (21% du total des éléments identifiés). Cette écrasante 

prépondérance des restes d’actinoptérygiens et, dans une moindre mesure, de crocodyliformes, 

peut s’expliquer dans un premier temps par le fait que ces taxons forment la composante faunique 

subautochtone (les sites à microvertébrés constituant des taphocénoses, il ne peut y avoir 

d’autochtonie stricte) du milieu de dépôt, là où la majorité des autres vertébrés sont probablement 

parautochtones et sont donc représentés par un moins grand nombre d’individus. En outre, le 

nombre de restes diagnostiques produit par un actinoptérygien est largement supérieur à celui 

estimé pour un tétrapode. 

 

 

Figure 110. Abondances relatives des grands groupes de vertébrés présents à Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), 

Oriental, Maroc. Les calculs ont été réalisés sur la base du nombre total d’éléments  squelettiques identifiés. 
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Figure 111. Abondances relatives des grands groupes de vertébrés présents à Guelb el Ahmar (Bathonien), 

Oriental, Maroc. Les calculs ont été réalisés sur la base du nombre total d’éléments  squelettiques identifiés. 

 

 Le nombre de restes identifiés permet aussi d’évaluer la biodiversité en établissant des 

indices de diversité. L’indice de dominance (D) permet de quantifier la dominance d’une ou 

plusieurs espèces par rapport aux autres dans l’assemblage. L’indice de Simpson (1-D), lui, 

mesure la régularité (« evenness »), quand celui de Shannon (H) mesure l’entropie, et donc la 

diversification, de la communauté (Harper, 1999 ; Hammer, 2002). L’indice de Shannon prend 

également en compte la richesse spécifique. Plus les indices de Simpson et de Shannon sont 

élevés, plus les espèces composant l’assemblage ont des proportions proches. Le calcul de ces 

indices pour les sites de KM et de GEA pris dans leur globalité (c’est-à-dire tous locus pris en 

compte ; Tab. 10) indique que l’assemblage de KM est plus équilibré (indice de dominance plus 

faible, indice de Simpson plus élevé) et plus diversifié (indice de Shannon plus élevé) que celui 

de GEA. Cela peut s’expliquer par la nature plus aquatique de GEA, où la dominance des 

actinoptérygiens paraît d’autant plus marquée que la diversité y est moindre qu’à KM, même si la 

proportion de restes d’actinoptérygiens par rapport au total d’éléments identifiés est sensiblement 

la même dans les deux sites. A KM (Tab. 11), c’est la communauté du locus KM-D2 qui apparaît 

la plus équilibrée et la plus diversifiée, par opposition au locus KM-C, dont les indices sont 

toutefois biaisés par le faible échantillonnage et la faible diversité. À GEA (Tab. 12), le locus 

GEA3 est celui dont l’assemblage est le plus équilibré et le plus diversifié contrairement au locus 
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GEA1, dont la diversité est plus faible et où la dominance des actinoptérygiens semble ainsi 

d’autant plus frappante. 

 
Tableau 10. Indices de diversité (valeurs moyennes) pour les sites de Guelb el Ahmar (GEA, Bathonien) et de Ksar 

Metlili (KM, Jurassique terminal – Crétacé basal), synclinal d’Anoual, Oriental, Maroc.  

 GEA KM 
Indice de dominance (D) 0,5088 0,3196 
Indice de Simpson (1-D) 0,4912 0,6804 

Indice de Shannon (H) 1,07 1,506 

 
Tableau 11. Indices de diversité (valeurs moyennes) pour chacun des locus de Ksar Metlili (Jurassique terminal – 

Crétacé basal), Oriental, Maroc. 

 KM-ASH KM-A1 KM-A2 KM-B’ KM-C KM-D1 KM-D2 

Indice de dominance (D) 0,4296 0,3401 0,2669 0,3338 0,7153 0,3512 0,2414 
Indice de Simpson (1-D) 0,5704 0,6599 0,7331 0,6662 0,2847 0,6488 0,7586 
Indice de Shannon (H) 1,281 1,446 1,58 1,37 0,5609 1,368 1,628 

 
Tableau 12. Indices de diversité (valeurs moyennes) pour chacun des locus de Guelb el Ahmar (Bathonien), 

Oriental, Maroc. 

 GEA1 GEA2 GEA3 GEA6 GEA7 
Indice de dominance (D) 0,7214 0,5714 0,2878 0,6325 0,4295 

Indice de Simpson (1-D) 0,2786 0,4286 0,7422 0,3675 0,5705 
Indice de Shannon (H) 0,5616 0,9332 1,582 0,863 1,291 

 

3. Analyse de la composition et de la diversité faunique des sites du synclinal 

d’Anoual : implications paléoécologiques 
 

 Les sites à accumulations de microvertébrés contiennent souvent une grande diversité 

d’espèces et fournissent ainsi d’importantes informations paléoécologiques qui viennent 

compléter les données des macrorestes (Jamniczky et al., 2008). Ils fournissent une vue 

d’ensemble de la paléobiodiversité locale et sont d’important indicateurs paléoenvironnementaux, 

d’une grande utilité dans les reconstitutions paléoécologiques (Estes & Berberian, 1970 ; 

Brinkman, 1990 ; Brinkman et al., 2004 ; Vullo, 2007 ; Rogers & Brady, 2010 ; Cullen et al., 

2016). 

 Les très grandes quantités de restes d’actinoptérygiens dans les assemblages de 

(micro)vertébrés (77% dans la faune de KM, 76% à GEA) ont parfois été interprétées comme des 



 

- 310 - 
 

événements de mort en masse, probablement monotaxiques ou concernant un petit nombre de 

taxons (Wenz & Poyato-Ariza, 1994 ; Martill et al., 2008) et liés à des phénomènes d’anoxie, de 

blooms d’algues ou de sécheresses saisonnières (Martill et al., 2008). Cette dernière hypothèse 

d’un épisode de sécheresse est la plus cohérente avec le contexte sédimentaire de chenaux et de 

plaine deltaïque de KM et de GEA. Cette grande fréquence des fossiles d’actinoptérygiens 

s’explique aussi d’une part par l’abondance de leur population, subautochtone, et d’autre part par 

le plus grand nombre d’éléments squelettiques (dents, épines, rayons, écailles, vertèbres, etc.) 

libérés dans l’environnement quand un squelette d’actinoptérygien se désarticule. La proportion 

de crocodyliformes dans les faunes de KM (16%) et de GEA (21%), quant à elle, est cohérente 

avec la fréquence généralement observée pour ce groupe dans les autres sites à microvertébrés en 

milieu de dépôt aquatique dulçaquicole (Sankey, 2008). 

 Comme nous l’avons souligné plus haut, quatre groupes – les actinoptérygiens, les 

crocodyliformes, les ptérosaures et les tortues – forment l’essentiel (95%) des restes de vertébrés 

identifiés dans la faune de KM. À GEA, les actinoptérygiens et les crocodyliformes constituent à 

eux seuls 97% du total des éléments identifiés. Ces assemblages semblent subautochtones ou 

parautochtones : le mode de vie de ces animaux est cohérent avec l’environnement de plaine 

deltaïque à dominance fluviatile de KM et l’environnement lacustre de GEA, et ils étaient 

probablement des habitants permanents du biotope local. La présence des ptérosaures (1,8%) dans 

l’association faunique majeure de KM dominée par des taxons aquatiques est interprétée comme 

le résultat d’une relation trophique : il semble en effet raisonnable de penser que ces ptérosaures 

aient pu se nourrir d’actinoptérygiens et/ou que certains d’entre eux, de petite taille, aient pu être 

la proie des plus gros crocodyliformes. Un régime alimentaire piscivore a fréquemment été 

proposé pour de nombreux ptérosaures, sur la base de leur morphologie dentaire ou de leurs 

contenus stomacaux fossilisés (Witton, 2013, 2018). Des études ont suggéré que les 

Rhamphorhynchidae, présents dans la faune de KM, utilisaient la technique du ‘skim-feeding’, 

enfonçant le bout de leur mâchoire inférieure dans l’eau en volant au-dessus de la surface pour 

capturer les proies entrant en contact avec le bec (Nessov, 1984). Même si cette hypothèse a été 

remise en cause ces dernières années (Humphries et al., 2007 ; Witton, 2013), plusieurs aspects 

anatomiques suggèrent qu’ils aient pu utiliser le ‘dip-feeding’ et attraper leur nourriture en vol à 

la surface de l’eau, ponctuellement, à la façon des sternes et des frégates actuelles (Unwin, 1988, 

2005 ; Veldmeijer et al., 2007 ; Witton, 2013). Certains Ctenochasmatidae, notamment 

Gnathosaurus et les autres Gnathosaurinae, eux aussi présents à KM, ont pu avoir un 

comportement similaire à celui des spatules actuelles, du fait de leur mâchoire à l ’extrémité 

élargie en spatule et à leurs caractéristiques dentaires, attrapant des petits poissons et d’autres 



 

- 311 - 
 

animaux nageant dans la colonne d’eau depuis un poste d’observation (Swennen & Yu, 2004 ; 

Witton, 2013). 

 La faible abondance des autres espèces peut s’expliquer de différentes façons. Les 

dinosaures, parautochtones ou allochtones, ont sans doute perdu leurs dents sur le site ou à 

proximité, mais ne sont pas morts sur place ; leurs dents ont également pu faire l’objet d’un 

transport et d’un tri préférentiels après la mort. Les lépidosaures et les mammifères ont des os 

fragiles, et comme les dinosaures, ils ne vivaient probablement pas in situ. Ils ont donc été 

préservés en moins grandes proportions que les espèces aquatiques, vraisemblablement 

subautochtones. Parmi ces taxons aquatiques, certains, comme les amphibiens, ont malgré tout 

eux aussi une faible abondance du fait de leurs os fragiles. Enfin, les chondrichtyens et les 

dipneustes ont un squelette cartilagineux, qui ne se fossile donc que très rarement. 

L’environnement plus aquatique de Guelb el Ahmar aurait dû, en principe, être plus propice à la 

présence de chondrichtyens, or, ils en sont totalement absents. Cette absence pourrait être 

imputable à un biais d’échantillonnage, moins de matériel ayant été ramené de ce site. Cependant, 

si les chondrichtyens avaient été présents dans les mêmes proportions à Guelb el Ahmar qu’à 

Ksar Metlili (0,16% du total des éléments identifiés), une vingtaine de dents au moins auraient dû 

y être mises en évidence dans le volume de matériel récolté, ce qui n’est pas le cas. Cela écarte 

donc la possibilité d’un biais d’échantillonnage. Une explication taphonomique à cette absence, 

par exemple un hydrodynamisme plus important ayant détruit ou transporté les restes de requins, 

est également peu vraisemblable, car les dents de requins sont robustes (ce sont parfois même les 

seuls vertébrés que l’on trouve dans certaines formations marines du Crétacé, avec les tortues) et 

il faudrait alors expliquer pourquoi ces espèces seraient les seules concernées. Il est plus pertinent 

d’associer cette absence à la nature lacustre de l’environnement de dépôt de GEA (Haddoumi et 

al., 2016) qui, du fait de l’absence de connexion, même ponctuelle ou lointaine, avec le littoral, 

interdit la présence de ces espèces euryhalines, contrairement à l’environnement de plaine 

deltaïque à dominance fluviatile de Ksar Metlili. Certaines espèces ont pu aussi avoir des habitats 

différents, peu propices à la fossilisation, ou leurs restes être transportés plus loin, etc.  

 

 Nous avons vu précédemment que la forte abondance des actinoptérygiens à KM et à 

GEA pouvait s’expliquer par un épisode de mort en masse, par l’abondance initiale de la 

population et par le grand nombre d’éléments squelettiques libérés lors de la décomposition d’un 

individu. Cependant, cette forte abondance est avant tout le reflet d’une surreprésentation des 

actinoptérygiens dans le matériel de KM et de GEA, à cause du très grand nombre d’écailles , 

aisément fossilisables et libérées en grande quantité à la mort d’un individu, que l’on y trouve et 
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qui sont de loin les restes les plus abondants. Une écaille ne représentant pas un individu, 

l’estimation de l’abondance relative par le comptage du nombre minimal d’éléments est ainsi 

biaisée. Afin de corriger au mieux ce biais de surreprésentation, nous avons mené une seconde 

analyse des abondances relatives en excluant les écailles d’actinoptérygiens. De la même façon, 

nous avons exclu les ostéodermes de crocodyliformes, eux aussi très abondants et à l’origine 

d’une surreprésentation du groupe (bien que de moindre ampleur que celle des actinoptérygiens). 

A KM (Fig. 112), les actinoptérygiens ne représentent alors plus que 14% des éléments identifiés, 

et la faune apparaît dominée par les crocodyliformes, au premier rang desquels les Atoposauridae 

(65%), suivis comme dans la première analyse par les ptérosaures (7,5%) et les tortues (5%). Un 

schéma similaire est observable à GEA (Fig. 113) où, après correction, les actinoptérygiens ne 

représentent plus que 25% de la faune, qui est alors dominée par les crocodyliformes et 

notamment les Atoposauridae (67%), suivis par les tortues (1,9%), les théropodes (1,4%) et les 

ptérosaures (1,1%). Bien que cette correction ne permette toujours pas d’avoir une vision exacte 

de la paléobiocénose, les résultats sont cohérents avec l’environnement de dépôt de KM et de 

GEA. Après correction, les actinoptérygiens restent plus abondants à GEA qu’à KM et 

représentent toujours un quart des éléments identifiés, ce qui est cohérent avec l’environnement 

plus aquatique défini pour GEA d’après les données sédimentologiques. Tous les locus de KM 

présentent un patron d’abondances similaire (sauf le locus KM-C, mais cela est sans doute dû à 

un moindre échantillonnage), ce qui suggère un environnement de dépôt et une composition 

faunique homogène dans tous les locus du site (Fig. 1 – Annexe IV). À GEA, presque tous les 

locus ont un patron d’abondances relatives proche de celui du site dans son ensemble, ce qui 

suggère là aussi un environnement de dépôt et une composition faunique relativement homogène 

dans tous les locus (Fig. 2 – Annexe IV). La seule exception est le locus GEA1, où les 

actinoptérygiens restent largement dominants (84%) et où la diversité faunique est faible 

(actinoptérygiens, crocodyliformes, tortues et squamates) : la proximité des autres locus et les 

faciès sédimentaires identiques suggèrent un même environnement de dépôt pour tous les locus, il 

est donc plus vraisemblable que cette différence soit due à une différence d’hydrodynamisme, 

favorisant la présence de ces quelques taxons dans la paléocommunauté locale, ou à un biais 

d’échantillonnage. 
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Figure 112. Abondances relatives des grands groupes de vertébrés présents à Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), 

Oriental, Maroc. Les écailles d’actinoptérygiens ainsi que les ostéodermes de crocodyliformes ont été exclus des 

calculs. 

 

 

Figure 113. Abondances relatives des grands groupes de vertébrés présents à Guelb el Ahmar (Bathonien), 

Oriental, Maroc. Les écailles d’actinoptérygiens ainsi que les ostéodermes de crocodyliformes ont été exclus des 

calculs. 
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Il est aussi possible de déterminer la diversité spécifique relative de chacun des différents 

taxons de vertébrés sur la base du nombre d’espèces identifiées à KM et à GEA (Fig. 3 – Annexe 
IV). Il faut cependant garder à l’esprit que les recherches menées antérieurement à ce travail de 

thèse, notamment en ce qui concerne KM, se sont principalement intéressées aux mammifères  : 

ceux-ci ont été bien plus étudiés que n’importe quel autre groupe de vertébrés des faunes du 

synclinal d’Anoual et sont donc sujets à un biais taxonomique. Certains taxons, dont les 

mammifères, sont également soumis à un biais d’identification : il est plus aisé, sur la base de 

quelques restes isolés et notamment de dents, d’identifier un mammifère, un lissamphibien ou un 

lépidosaure au rang spécifique ou générique, qu’un actinoptérygien, un crocodyliforme ou un 

ptérosaure par exemple. Ainsi, une part de la diversité de ces groupes, et en particulier celle des 

mammifères, peut être surestimée du fait de ces biais. Une révision taxonomique plus poussée des 

mammifères sera nécessaire pour diminuer l’importance de ces biais. 
 

4. Analyses cluster et dendrogrammes de similitude 
  
 Les analyses cluster (ou analyses par grappes) sont un outil statistique permettant de créer 

des dendrogrammes de similitudes (plusieurs indices de similitude sont utilisables) entre plusieurs 

assemblages (Vullo, 2007). Les assemblages sont alors groupés en fonction de leur contenu 

faunique (« mode Q » : les lignes de la matrice correspondent aux assemblages et les colonnes 

représentent les taxons). Par transposition de la matrice, ces analyses cluster peuvent aussi 

regrouper les taxons en fonction de leurs occurrences (« mode R » : les lignes de la matrice 

correspondent aux taxons et les colonnes aux assemblages) (Hammer, 2002, 2020 ; Brinkman et 

al., 2004). 

 Une analyse cluster en « mode Q », basée sur une matrice présence/absence prenant en 

compte tous les taxons de tous les locus du synclinal d’Anoual (KM et GEA confondus), a fourni 

le dendrogramme de similitude (indice de similitude de Simpson) présenté en Figure 114. Les 

locus de KM se retrouvant mêlés à GEA, on constate que ce dendrogramme ne retranscrit pas la 

position stratigraphique des assemblages (c’est également le cas lorsque l’on mène cette analyse 

avec les taxons de rang spécifique ; voir Fig. 1 – Annexe V). Cela signifie que les contenus 

fauniques des différents locus de GEA et de KM sont trop similaires pour que des groupements 

stratigraphiques des locus puissent être différenciés. En revanche, cela confirme ce qui ressortait 

de l’étude taxonomique et géologique des deux sites, très proches faunistiquement et aux milieux 

de dépôts similaires, si ce n’est un environnement un peu plus terrestre à KM. Cette similarité des 

contenus fauniques des sites du synclinal d’Anoual, malgré l’intervalle de temps qui les sépare 
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(du Bathonien au Jurassique terminal – Crétacé basal), fournit également un argument 

supplémentaire en faveur d’une relative stabilité des faunes tout au long de la transition 

Jurassique – Crétacé (voir Chapitre IV). 

 

Une seconde analyse cluster, basée sur les fréquences relatives des taxons (nombre de 

restes par rapport au nombre total d’éléments identifiés dans chaque locus) a été réalisée, en 

excluant les données concernant les non-tétrapodes et les ostéodermes de crocodyliformes. Cela 

permet de comparer les assemblages en évitant le problème posé par la surreprésentation des 

actinoptérygiens et des crocodyliformes (voir ci-dessus). La Figure 115 présente deux 

dendrogrammes, l’un groupant selon leur similitude, calculée à l’aide du coefficient de rang de 

Spearman (« mode Q »), l’autre regroupant les taxons en fonction de leurs occurrences (« mode 

R »). La matrice des fréquences relatives se retrouve au croisement des deux arbres. 
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Figure 114. Dendrogramme des indices de similitudes de Simpson, obtenu par l’analyse cluster en « mode Q » 

(méthode UPGMA) de la matrice présence/absence des différents locus à microvertébrés du synclinal d’Anoual 

(Oriental, Maroc). Les contenus fauniques de ces locus sont trop proches taxonomiquement pour que des 

groupements stratigraphiques puissent être différenciés. 
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Figure 115. Dendrogramme des indices de similitude (coefficient de corrélation de rang de Spearman), obtenu par l’analyse cluster en « mode Q » (en bas) et en « mode 

R » (à droite) (méthode UPGMA) de la matrice des fréquences relatives des tétrapodes. La matrice de données se retrouve répartie entre les deux dendrogrammes. 
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 Avec cette analyse, on constate que le locus KM-C se distingue nettement de tous les 

autres ; toutefois, c’est la faiblesse artificielle de sa diversité, conséquence de son faible 

échantillonnage, qui explique cette différence, et non un milieu et/ou un assemblage faunique 

local réellement différent des autres. La position du locus GEA1 s’explique en partie par son 

faible échantillonnage, mais aussi par la dominance des actinoptérygiens et la faible diversité du 

locus. Les autres locus se répartissent en deux grands groupes : le premier regroupe les locus 

KM-ASH, KM-A1, KM-A2, KM-B’ et KM-D1, le second comprend les locus KM-D2, GEA2, 

GEA3, GEA6 et GEA7. C’est la présence des anoures qui distingue le premier groupe du second. 

Parmi les locus du second groupe, tous sauf un appartiennent au site de GEA. Pourtant, 

l’environnement lacustre, très aquatique et plus calme, de GEA aurait dû être plus propice à la 

présence en grand nombre de ces animaux que l’environnement deltaïque et de plaine 

d’inondation de KM. Leur absence à GEA semble plutôt s’expliquer par un tri plus important en 

en amont du dépôt en milieu lacustre lors du transport fluviatile. Cette hypothèse d’un transport 

plus important et donc d’un tri plus important à GEA en amont du dépôt est cohérente avec 

l’extrême rareté des mammifères (rareté qui s’explique également par le milieu très aquatique) et 

avec l’important degré de dégradation des restes fossiles collectés dans le site, en comparaison 

avec ceux de KM. Quant à l’absence des anoures dans le locus KM-D2, elle ne peut pas 

s’expliquer par une différence d’environnement significative : en effet, les données 

sédimentologiques et la proximité des différents locus indiquent un milieu de dépôt identique, de 

chenal, pour tous les locus de KM. Il semble donc plus probable que cette absence d’anoures dans 

le locus KM-D2 s’explique par une différence locale d’hydrodynamisme au sein d’un même 

chenal, créant des conditions de vie moins favorables aux anoures. Un effet local aléatoire de 

conservation ou de présence est aussi envisageable. 

 

5. Écologie des taxons 
 

 Chondrichtyens – D’une façon générale, les requins hybodontiformes sont considérés 

comme des espèces euryhalines, capables de supporter aussi bien l’eau de mer que l’eau douce. 

Maisey (1989) a ainsi suggéré que la plupart des requins hybodontes étaient sans doute 

euryhalins, ce qui a été soutenu par la suite par d’autres études (e.g., Rees, 1998 ; Cuny et al., 

2004 ; Leuzinger et al., 2015, 2017). Le genre Lonchidion, présent à KM, a été décrit comme un 

genre euryhalin mais préférant les environnements d’eau douce ou saumâtre (Rees & Underwood, 

2002 ; Heckert et al., 2007 ; Fischer et al., 2011 ; Johns et al., 2014 ; Manzanares et al., 2017). 
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 Actinoptérygiens – Les ginglymodes actuels vivent dans des environnements 

dulçaquicoles à marins côtiers (Vullo, 2007). Les milieux de dépôts des gisements ayant livré des 

fossiles de ces actinoptérygiens indiquent qu’ils étaient déjà inféodés à ces biotopes dans le passé 

(e.g., Cavin et al., 1996 ; Cavin & Brito, 2001). Si les holostéens actuels ne sont plus représentés 

que par des formes d’eau douce ou saumâtre, des formes strictement marines ont existé par le 

passé (Xu, 2019).  Il en va de même pour les ostéoglossiformes, dont les 10 espèces actuelles ne 

se retrouvent qu’en eau douce (Barby et al., 2019), mais dont il existe des occurrences fossiles 

dans des environnements marins (Taverne & Capasso, 2012 ; Taverne, 2016). Les 

pycnodontiformes, quant à eux, ont longtemps été considérés comme purement marins, du fait de 

leur morphologie suggérant une adaptation aux milieux récifaux peu profonds (Nursall, 1996). 

Cependant, Poyato-Ariza et al. (1998) ont montré, par des analyses sédimentologiques, 

taphonomiques, paléoécologiques et isotopiques, que certains pycnodontiformes vivaient dans 

des biotopes totalement dulçaquicoles ; d’autres témoignages de ce mode de vie ont par la suite 

été rapportés (e.g., Poyato-Ariza, 2005 ; Kocsis et al., 2009 ; Cavin et al., 2020). Les 

ionoscopiformes sont eux considérés comme strictement marins (Xu et al., 2014) : leur présence à 

GEA confirme ainsi les incursions marines épisodiques dans l’environnement deltaïque et 

lacustre du site, déjà déduites de la sédimentologie (Haddoumi et al., 1998). 

 

 Sarcoptérygiens non tétrapodes – Il a été montré que les actinistiens, aujourd’hui 

uniquement représentés par des espèces marines, étaient autrefois présents également dans les 

environnements d’eau douce, au moins de façon ponctuelle (e.g., Jain, 1974 ; Poyato-Ariza et al., 

1998). Si les premiers représentants des dipneustes étaient marins (Kemp et al., 2017), la plupart 

sont dulçaquicoles à partir de la fin du Carbonifère, comme aujourd’hui (Soto & Perea, 2010 ; 

Kemp et al., 2017), mais certains genres fossiles ont été décrits comme euryhalins (Schultze & 

Chorn, 1997 ; Olive et al., 2012). 

 

 Lissamphibiens – La présence de plusieurs espèces de lissamphibiens à KM est un bon 

indicateur paléoécologique. En effet, ces animaux sont très sensibles aux variations osmotiques 

du fait de leur peau hautement perméable : s’il a existé et qu’il existe aujourd’hui des espèces 

adaptées aux environnements salins (e.g., Ferjevarya cancrivora, Bufotes viridis actuellement, 

Metaxygnathus denticulus au Dévonien, etc. ; Laurin & Soler-Gijón, 2010 ; Hopkins & Brodie, 

2015) ou aux milieux désertiques (Dayton & Fitzgerald, 2006), la plupart des espèces sont 

fortement inféodés aux milieux dulçaquicoles. Leur moindre diversité à GEA est cohérente avec 

le milieu soumis à des incursions marines épisodiques, dont les Albanerpetontidae, seuls 
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lissamphibiens présents à GEA et considérés comme strictement terrestres (McGowan & Evans, 

1995 ; McGowan, 2002), auraient pu s’accommoder.  

 

 Tortues – Bien que les tortues présentes dans le synclinal d’Anoual n’aient pas pu être 

identifiées au-delà du niveau du sous-ordre (Pleurodira, Cryptodira), plusieurs des morphotypes 

présents à KM et à GEA ont pu être rapprochés des Araripemydidae et sont considérés comme 

des taxons d’eau douce (de Broin, 1980 ; Gmira, 1995 ; Pérez-García, 2019). 

 

 Lépidosauriens – Les lépidosauriens actuels et fossiles présentent une grande variété de 

modes de vie. Si les rhynchocéphales ne sont représentés actuellement que par le seul tuatara 

(Sphenodon punctatus) et bien que leur registre fossile soit limité (environ 30 espèces ; Reynoso, 

2000), ils semblent avoir été un groupe très diversifié dans le passé. Si le tuatara actuel et la 

plupart des espèces fossiles sont strictement terrestres, certaines espèces fossiles étaient 

herbivores, voire piscivores, et certaines étaient aquatiques, voire marines (Rasmussen & 

Callison, 1981 ; Throckmorton et al., 1981 ; Carroll & Wild, 1994 ; Reynoso, 2000 ; Jones, 

2006 ; Martínez et al., 2013). Il semble toutefois plus probable que les espèces de KM aient été 

purement terrestres, et probablement omnivores ou insectivores au vu de leur dentition. Les 

« lézards » scincomorphes présentent eux aussi une grande diversité de modes de vie : tous sont 

des animaux terrestres, mais certaines espèces ont des membres réduits ou sont apodes et ont un 

mode de vie fouisseur (Rieppel, 1984). Les Paramacellodidae sont ainsi considérés comme 

terrestres et insectivores, et un mode de vie fouisseur a été proposé pour certaines espèces (Evans 

& Chure, 1998 ; Broschinski, 2000). Les anguimorphes actuels sont terrestres ou semi-

aquatiques, certains sont apodes, d’autres sont venimeux, et leurs régimes alimentaires sont variés 

(carnivores, frugivores, insectivores, piscivores). Le squamate Tarratosaurus anoualensis est lui 

probablement fouisseur, comme cela a été discuté plus haut (voir chapitre II.2.6). 

 

 Choristodères – Les choristodères sont un groupe de diapsides semi-aquatiques, 

dulçaquicoles et au mode de vie probablement semblable à celui des crocodiles actuels (Evans & 

Hecht, 1993 ; Matsumoto & Evans, 2010 ; Dong et al., 2020). Ils sont sans doute subautochtones 

dans le synclinal d’Anoual. 

 

 Crocodyliformes – Parmi les crocodyliformes représentés dans le synclinal d’Anoual, le 

genre Theriosuchus et les Atoposauridae sont considérés comme de petits prédateurs actifs 

strictement terrestres (Buscalioni & Sanz, 1990 ; Karl et al., 2006 ; Martin et al., 2010). Les 
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Teleosauridae, comme nous l’avons vu plus haut (voir Chapitre II.2.8), ont longtemps été 

considérés comme des animaux strictement marins (Bardet, 1995 ; Martin et al., 2016, 2018), 

bien qu’ils aient occasionnellement été découverts dans des environnements d’eau douce 

(Buffetaut et al., 1994 ; Young, 1948 ; Sun et al., 1992). Récemment, une étude isotopique du 

genre Indosinosuchus a permis de confirmer l’existence d’un mode de vie aquatique dulçaquicole 

chez certains de ces animaux (Martin et al., 2016, 2018). Les Teleosauridae de GEA et de KM, 

constituent un nouvel argument en faveur de la capacité de ces animaux à s’établir dans un milieu 

d’eau douce. La taille des dents retrouvées dans le synclinal d’Anoual suggère qu’il s’agissait de 

jeunes individus : il est donc possible que les milieux continentaux aient eu pour ces animaux une 

fonction de nurserie avant une migration vers le milieu marin (S. Jouve, R. Vullo, comm. pers. 

Mai 2017). Enfin, les possibles Metriorhynchidae découverts à GEA sont des animaux 

strictement marins et pélagiques (Steel, 1973), qui confirment donc l’existence d’une influence 

marine à GEA. 

 

 Ptérosaures – Les ptérosaures constituent un groupe de reptiles exclusivement volants  

dont les restes sont souvent retrouvés dans des dépôts marins et lagunaires (Wellnhofer, 1991b ; 

Bell & Padian, 1995). Ils sont également présents dans les environnements fluvio-deltaïques, 

comme c’est le cas dans le synclinal d’Anoual, ou par exemple dans le Cénomanien du Maroc 

(Wellnhofer & Buffetaut, 1999), et il existe des colonies strictement continentales, sans relation 

apparente avec le domaine marin (Bell & Padian, 1995). Comme nous l’avons vu plus haut, la 

morphologie dentaire et/ou les contenus stomacaux fossilisés ont conduit à proposer un régime 

alimentaire piscivore pour la plupart des ptérosaures (Witton, 2013, 2018). Si la technique du 

‘skim-feeding’ (survolant la surface de l’eau à basse altitude, ils auraient laissé l’extrémité de leur 

mandibule fendre l’eau pour capturer les proies entrant en contact avec leur bec ; Nessov, 1984) 

proposée pour les Rhamphorhynchidae, présents à KM, a été récemment remise en cause 

(Humphries et al., 2007 ; Witton, 2013), il est probable qu’ils aient utilisé la technique du ‘dip-

feeding’, selon laquelle l’animal capture ses proies en vol en enfonçant ponctuellement le bec 

dans l’eau, comme les sternes et les frégates (Unwin, 1988, 2005 ; Veldmeijer et al., 2007 ; 

Witton, 2013). Des auteurs ont même proposé que certaines espèces de ptérosaures aient pu 

posséder une poche sous le bec et se nourrir à la façon des pélicans (Averianov, 2013). Enfin, il 

est possible que les Gnathosaurinae, eux aussi présents à KM, et d’autres Ctenochasmatidae aient 

eu un comportement similaire à celui des spatules actuelles, du fait de leur mâchoire à l’extrémité 

élargie en spatule et à leurs caractéristiques dentaires, attrapant des petits poissons et d’autres 
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animaux nageant dans la colonne d’eau depuis un poste d’observation (Swennen & Yu, 2004 ; 

Witton, 2013). 

 

 Dinosaures – Longtemps considérés comme strictement terrestres, un grand nombre de 

découvertes au cours des vingt dernières années mettent en lumière une grande diversité de 

modes de vie chez les dinosaures. Ainsi, un mode de vie semi-aquatique, associé à un régime 

piscivore, a été proposé pour plusieurs espèces, notamment chez les Nodosauridae (Ji et al., 

2016), les Spinosauridae (Amiot et al., 2010 ; Ibrahim et al., 2014, 2020 ; Vullo et al., 

2016 ; Aureliano et al., 2018 ; Henderson, 2018 ; Arden et al., 2019) et les Dromaeosauridae 

(Cau et al., 2017). Un mode de vie arboricole, et parfois une capacité à planer d’arbre en arbre, 

est connue chez d’autres espèces, notamment chez les Scansoriopterygidae (Czerkas & Yuan, 

2002 ; Zhang et al., 2008 ; Xu et al., 2015 ; Wang et al., 2019) et les Dromaeosauridae (Xu et al., 

2003 ; Makovicky et al., 2005 ; Turner et al., 2007 ; Han et al., 2014). Les dents découvertes dans 

le synclinal d’Anoual, qu’il s’agisse des ornithischiens ou des théropodes, ne présentent aucune 

adaptation à un régime alimentaire « inhabituel », et malgré l’absence de restes squelettiques non 

dentaires (à l’exception de quelques griffes de théropodes), il semble plus que probable que les 

dinosaures du synclinal d’Anoual aient présenté le mode de vie typique de leurs groupes 

respectifs. Les petits Dromaeosauridae de type Nuthetes, dont la présence est fortement 

soupçonnée à KM, les ornithischiens de type Heterodontosauridae ou Hypsi lophodontidae, 

comme ceux présents à KM et à GEA ainsi que les stégosaures, retrouvés à GEA, sont ainsi 

strictement terrestres. 

 

 Mammifères – La paléoécologie des mammifères mésozoïques est dans l’ensemble assez 

mal connue. Longtemps considérés comme de petits animaux nocturnes et généralistes, terrestres 

ou arboricoles, et soumis aux pressions de sélection et écologiques des vertébrés terrestres 

contemporains plus imposants (Chen, 2015), leur diversité écomorphologique se fait jour au fil 

des découvertes des dernières décennies (Luo, 2007). Des mammifères mésozoïques semi-

aquatiques et piscivores (Haldanodon, Castorocauda ; Martin, 2005 ; Ji et al., 2006), de gros 

mammifères terrestres carnivores et se nourrissant d’autres mammifères et de petits dinosaures 

(Repenomamus ; Li et al., 2001 ; Hu et al., 2005), des espèces fouisseuses (Fuitafossor ; Luo & 

Wible, 2005) et d’autres planeuses (Volaticotherium, Argentoconodon ; Meng et al., 2006 ; 

Gaetano & Rougier, 2011) sont aujourd’hui connues. Parmi la faune très diversifiée de 

mammifères de KM, Dyskritodon et Ichthyoconodon ont initialement été considérés comme des 

mammifères piscivores et probablement semi-aquatiques (Sigogneau-Russell, 1995b). Toutefois, 
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comme nous l’avons vu plus haut (voir Chapitre II.2.12), il apparaît aujourd’hui que le genre 

Ichthyoconodon est proche des genres Volaticotherium et Argentoconodon et qu’il a pu être, 

comme eux, un mammifère arboricole planeur (Meng et al., 2006 ; Gaetano & Rougier, 2011). Il 

faut également noter la présence, à KM, des deux espèces du genre Donodon, dont les dents sont 

particulièrement bunodontes et suggèrent un régime alimentaire durophage : il est possible que 

ces espèces se soient nourries de mollusques à coquilles (gastéropodes, mollusques bivalves 

d’eau douce ?), d’insectes à forte carapace ou de plantes coriaces, ou encore tout cela à la fois. Un 

tel régime alimentaire est inédit chez les « Dryolestoidea ». 
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1. L’âge berriasien de la faune de Ksar Metlili : une datation incertaine 
 

 Si l’on en croit les travaux antérieurs sur les données et les interprétations stratigraphiques 

des Formations d’Anoual et de Ksar Metlili, la première est datée du Bathonien inférieur 

(Jurassique moyen ; Haddoumi et al., 1998, 2016), il y a environ 165 millions d’années, tandis 

que la seconde remonte au Berriasien (Crétacé inférieur ; Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998 ; 

Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; Haddoumi et al., 2008, 2016 ; Mojon et al., 2009 ; Charrière 

& Haddoumi, 2016), il y a 140 millions d’années. Les faunes de GEA et de KM seraient donc 

d’âges bien distincts et séparées par environ 25 millions d’années. Elles partagent pourtant de 

nombreux taxons (au moins 16 taxons en commun, voir Chapitre IV.2.1 plus loin ; Tab. 1 

Annexe VI). Ces importantes similitudes à haut niveau taxonomique s’opposent à l’existence 

supposée d’une lacune stratigraphique majeure entre les Formation d’Anoual et de Ksar Metlili et 

nous conduisent à remettre en question l’âge supposément berriasien de cette dernière. En effet, 

l’âge de la faune de GEA est bien contraint, du fait de la présence, dans le membre marin 

supérieur de la Formation d’Anoual, d’une faune de brachiopodes (et, dans une moindre mesure, 

d’ostracodes et de charophytes) très bien datée du Bathonien inférieur. En revanche, ce n’est pas 

le cas de l’âge de la faune de KM : les datations proposées avant le début de cette thèse, fondées 

sur la présence de nannofossiles calcaires et de charophytes quelques mètres au-dessus de la 

lentille fossilifère, ou encore sur la faune de requins, ne sont basées que sur la présence d’espèces 

isolées. Or, seule la présence d’associations fauniques peut livrer des informations fiables et 

pertinentes pour estimer précisément l’âge d’une faune fossile, comme cela a été reconnu par 

Sigogneau-Russell et al. (1990). Le site de KM pourrait être ainsi plus ancien que le Berriasien et 

dater du Jurassique supérieur. 

 Comme nous l’avons vu plus haut (voir Chapitre I.2), en l’absence de marqueurs 

chronostratigraphiques fiables (Monbaron, 1988 ; Sigogneau-Russell et al., 1990 ; Haddoumi et 

al., 1998, 2008 ; Charrière & Haddoumi, 2016, 2017), l’âge des terrains des « Couches rouges »  

a été très débattu. KM n’est ainsi pas la première localité à vertébrés du « Continental 

Intercalaire » pour laquelle persiste un débat entre une datation au Jurassique ou au Crétacé. La 

Formation Tiouaren au Niger, par exemple, a été datée du Crétacé inférieur par nombre d’auteurs 

(Lapparent, 1960 ; Taquet, 1976 ; Moody & Sutcliffe, 1991 ; Mateer et al., 1992 ; Sereno et al., 

1994, 1999, 2004) ; toutefois, si l’encadrement stratigraphique de cette formation a permis de 

définir son âge minimal comme aptien, il n’a pas permis de lui définir un âge maximal (Rauhut & 

López-Arbarello, 2009). Au contraire, il a été signalé (Rauhut & López-Arbarello, 2009) que 
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certaines espèces de dinosaures présentes dans la Formation Tiouaren n’étaient pas incompatibles 

avec un âge jurassique pré-Kimméridgien. Il est en fait vraisemblable que la Formation Tiouaren 

et les « Couches rouges » marocaines, ainsi sans doute que d’autres sites du « Continental 

Intercalaire », recouvrent un large intervalle de temps et qu’elles contiennent des faunes de 

différents âges. Ainsi, les âges inférés à partir des données stratigraphiques et fauniques  locales 

ne peuvent être attribués à la formation dans son ensemble. 

 Il apparaît donc nécessaire de rediscuter et de réévaluer l’âge berriasien proposé pour le 

site de KM, à la lumière des nouvelles données apportées par l’étude des restes fossiles de 

microvertébrés. 

 

2. Nouvelles données sur la datation de la faune à microvertébrés de Ksar 

Metlili : comparaisons fauniques 
 

 Afin de mieux caractériser l’âge de la faune de KM, nous avons mené des comparaisons à 

large échelle avec des faunes subcontemporaines, datant de la transition Jurassique – Crétacé. Le 

détail de ces comparaisons est donné en Annexe VI. En plus de notre comparaison de KM avec 

GEA, nous avons ainsi examiné les faunes de microvertébrés de la Formation Kota (Jurassique 

inférieur à moyen (Jain, 1973 ; Govindan, 1975 ; Yadagiri & Prasad, 1977 ; Bandyopadhyay & 

Sengupta, 2006 ; Prasad & Manhas, 2007 ; Joyce & Bandyopadhyay, 2020) ou Jurassique moyen 

à Crétacé inférieur (Vijaya & Prasad, 2001 ; Prasad & Manhas, 2007), Inde), de la mine de 

charbon de Berezovsk (Bathonien, Jurassique moyen, Russie ; Averianov et al., 2017), de la 

Langenberg Quarry (Oxfordien – Kimméridgien, Jurassique supérieur, Allemagne ; Fischer, 1991 

; Wings, 2015 ; Schwarz et al., 2017), de Guimarota (Kimméridgien, Jurassique supérieur, 

Portugal ; Schudack, 2000 ; Mateus et al., 2017), de la Formation Morrison (Kimméridgien – 

Tithonien, Jurassique supérieur, États-Unis ; Davis et al., 2018 ; Kirkland et al., 2020), de 

Chassiron (Tithonien – Berriasien, Jurassique supérieur – Crétacé inférieur, France ; Schnyder et 

al., 2012 ; Vullo et al., 2014 ; Benoit et al., 2017), de Cherves-de-Cognac (Berriasien, Crétacé 

inférieur, France ; Colin et al., 2004 ; El Albani et al., 2004 ; Benoit et al., 2017), d’Angeac-

Charente (Berriasien, Crétacé inférieur, France ; Benoit et al., 2017 ; Allain et al., in prep.) et des 

sites du Purbeck Group (Tithonien – Berriasien, Jurassique supérieur – Crétacé inférieur, 

Royaume-Uni ; Hopson et al., 2008). De telles comparaisons n’avaient jamais été faites 

auparavant, elles sont d’ailleurs toujours en cours et seront approfondies au cours de travaux 

ultérieurs. Comme cela sera explicité dans les sous-parties suivantes (IV.2.1 à IV.2.8), ces 
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comparaisons permettent d’avancer l’hypothèse d’un âge Tithonien – Berriasien, et non plus 

limité au seul Berriasien, pour le site de KM. 

 

 2.1. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et de Guelb el Ahmar 

 
 Les faunes de GEA et de KM documentent une succession faunique sans équivalent en 

Afrique. Séparées par un intervalle de temps d’environ 25 millions d’années selon les hypothèses 

précédentes (Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998 ; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993 ; 

Haddoumi et al., 1998, 2008, 2016 ; Mojon et al., 2009 ; Charrière & Haddoumi, 2016), elles 

présentent néanmoins des similitudes à divers degrés taxonomiques et partagent 16 à 18 taxons. 

Si aucun taxon de rang spécifique n’est partagé entre les deux faunes, elles ont toutefois en 

commun plusieurs genres, parmi lesquels le dipneuste Arganodus et le crocodyliforme 

Theriosuchus (Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020). Ce partage est cependant à mettre 

en regard de la grande extension stratigraphique de ces deux genres, connus entre le Tr ias 

supérieur et la fin du Crétacé inférieur pour Arganodus (e.g., Taquet, 1967 ; Martin, 1979), et 

entre le Jurassique moyen et la toute fin du Crétacé pour Theriosuchus (e.g., Martin et al., 2010, 

2014 ; Young et al., 2016). Elles présentent également de nombreuses similitudes au rang 

familial, avec la présence dans les deux sites de cœlacanthe mawsoniidés, de lissamphibiens 

albanerpétontidés (Anoualerpeton unicus à KM, une nouvelle espèce à GEA), des crocodiles 

téléosauridés et Atoposauridae différents de Theriosuchus et des ptérosaures rhamphorhynchidés 

(Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020). Chez les dinosaures théropodes, trois des 

morphotypes décrits plus haut (voir Chapitre II.2.10) sont présents à la fois à KM et à GEA. A 

plus haut niveau taxonomique, on trouve à GEA, comme à KM, des ginglymodes, des 

pycnodontiformes, des ostéoglossiformes, des tortues, des rhynchocéphales, des scincomorphes, 

des choristodères et un « Dryolestoidea » qui évoque Donodon perscriptoris, décrit à KM 

(Haddoumi et al., 2016 ; Lasseron et al., 2020). Si la plupart de ces similitudes sont de haut 

niveau taxonomique et donc de faible résolution, l’association de l’ensemble de ces taxons 

communs à GEA et à KM est intrigante. Elle met en cause l’hypothèse d’un âge strictement 

berriasien pour la faune de KM. Par ailleurs et de façon notable, ces similarités dans les deux 

faunes successives de GEA et de KM documentent une relative stabilité des faunes à partir du 

Jurassique moyen et au moins jusqu’à la fin du Jurassique supérieur. 
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 2.2. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et de la Formation Kota 

 
 Nous l’avons vu, malgré les nombreux changements paléogéographiques ayant affecté les 

faunes entre le Jurassique moyen et le Crétacé inférieur et l’importance de cette période d’un 

point de vue évolutif, les faunes gondwaniennes de vertébrés continentaux de la transition 

Jurassique – Crétacé sont mal connues, et notamment celles d’Afrique (Sigogneau-Russell et al., 

1998 ; Cifelli et al., 1999 ; Clemens et al., 2007 ; Rauhut & López-Arbarello, 2009 ; Tennant, 

Mannion & Upchurch, 2016a ; Tennant, 2017). La comparaison de la faune de KM avec celle de 

la Formation Kota en Inde est donc particulièrement importante. Les faunes indiennes ont connu 

une évolution indépendante pendant une grande partie du Mésozoïque, du fait de l’isolement du 

sous-continent indien depuis sa séparation d’avec l’Afrique et le Gondwana occidental il y a 

environ 167 millions d’années et son détachement du reste du Gondwana oriental il y a environ 

130 millions d’années (Chatterjee et al., 2013). Toutefois, elles ont pu connaître auparavant une 

évolution commune avec les faunes africaines, dont subsistent peut-être des traces dans les faunes 

du synclinal d’Anoual. L’âge précis de la Formation Kota n’est pas connu : elle a parfois été 

datée entre le Jurassique moyen et le Crétacé inférieur (Vijaya & Prasad, 2001), mais c’est un âge 

Jurassique inférieur – Jurassique moyen qui lui est plus souvent attribué, y compris dans les 

travaux les plus récents (Jain, 1973 ; Govindan, 1975 ; Yadagiri & Prasad, 1977 ; Bandyopadhyay 

& Sengupta, 2006 ; Joyce & Bandyopadhyay, 2020). Il semble ainsi qu’il y ait quelques 

similitudes dans la composition faunique des sites de KM et de la Formation Kota (Lasseron et 

al., 2020) : des dents similaires à celles des Atoposauridae et des possibles Dromaeo sauridae 

(voir Chapitre II.2.10) sont également connues dans la Formation Kota (G. V. R. Prasad, travaux 

en cours). D’autre part, le genre de mammifère triconodonte Dyskritodon, connu dans le site de 

KM avec l’espèce D. amazighi, est également présent dans la faune de la Formation Kota, avec 

l’espèce D. indicus (Prasad & Manhas, 2002), et d’autres dents d’haramiyidés y ont été récoltées 

(G. V. R. Prasad, travaux en cours). A plus haut niveau taxonomique, des requins 

hybodontiformes (Prasad et al., 2004), des ginglymodes (Prasad, 1986), des ionoscopiformes 

(Prasad, 1986), des cœlacanthes (Jain, 1974), des anoures (Prasad, 1986), des rhynchocéphales 

(Evans et al., 2001) et des crocodyliformes (Prasad, 1986) ont été découverts dans la Formation 

Kota, comme à KM, mais sont soit de genres différents de ceux de KM (hybodontiformes, 

cœlacanthes, rhynchocéphales), soit d’identification trop imprécise pour discuter d’un degré de 

rapprochement entre les deux faunes. Cependant, les ressemblances relevées entre la faune de la 

Formation Kota et celle de KM, et surtout le partage du genre Dyskritodon, sont notables. Ainsi, 
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les similarités des faunes de KM et de la Formation Kota constituent un argument supplémentaire 

pour réviser à la hausse l’âge du site de KM et proposer un possible âge Jurassique supér ieur, 

voire Jurassique moyen. 

 

 2.3. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et de la mine de charbon de 

Berezovsk 

 
 La mine de charbon de Berezovsk, dans le Bathonien (Jurassique moyen) de Sibérie 

occidentale, est connue pour avoir livré le plus riche assemblage mésozoïque de vertébrés 

continentaux d’Asie, avec 29 taxons distincts (Averianov et al., 2017). Comme à KM, l’ensemble 

des grands groupes majeurs de vertébrés y sont représentés : chondrichtyens, actinoptérygiens, 

sarcoptérygiens non tétrapodes, lissamphibiens, tortues, lépidosaures, archosaures et synapsides 

(dont des mammifères). Si les sites de Berezovsk et de KM ne partagent aucun taxon de rang 

spécifique, ni même générique, on observe toutefois quelques similitudes à plus haut niveau 

taxonomique. Au niveau familial, les deux sites partagent la présence d’anoures discoglossidés 

(Skutschas et al., 2016) et de ptérosaures rhamphorhynchidés (Averianov, Martin et al., 2005 ; 

Skutschas et al., 2009). A plus haut niveau taxonomique, on y trouve aussi, comme à KM, un 

requin hybodontiforme (rapporté au genre Hybodus ; Skutschas et al., 2009), des squamates 

scincomorphes (Valeyev, 2008), des choristodères (Cteniogenys ; Skutschas et al., 2009), des 

dinosaures ornithischiens ornithopodes (Averianov et al., 2017), des dents de cynodontes non 

mammaliaformes (Stereognathus ; Skutschas et al., 2009 ; Averianov et al., 2017), des 

mammifères triconodontidés (Averianov et al., 2008, 2017) et haramiyidés (Sineleutherus ; 

Averianov et al., 2011, 2017), des « Dryolestoidea » (dont le genre Anthracolestes ; Averianov et 

al., 2014) et des Zatheria (Lopatin & Averianov, 2007). Là encore, les similitudes sont 

relativement peu nombreuses et de haut niveau taxonomique ; elles mettent néanmoins en 

évidence des ressemblances entre des faunes laurasiatiques et gondwaniennes d’âges en théorie 

très différents qui posent question quant à l’âge supposément berriasien de KM. 

 

 2.4. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et de la Langenberg Quarry 

 
 La Langenberg Quarry, dans le Jurassique supérieur d’Allemagne (Fischer, 1991 ; Wings, 

2015 ; Schwarz et al., 2017), est notamment célèbre pour être la localité-type du sauropode nain 

Europasaurus (Sander et al., 2006). Elle a aussi livré un grand nombre de taxons, dont certains 
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sont communs avec le site de KM (Lasseron et al., 2020). On trouve ainsi dans la faune de la 

Langenberg Quarry, comme dans celle de KM, des requins hybodontiformes (Thies, 1995 ; 

Mudroch, 2001), des ginglymodes, des ionoscopiformes et des pycnodontiformes (Mudroch, 

2001), des squamates paramacellodidés (A. Richter et al., 2013, Wings, 2015 ; Schwarz et al., 

2017), des crocodyliformes atoposauridés et téléosauridés (Karl et al., 2006 ; Wings & Sander, 

2012 ; Wings, 2015 ; Schwarz et al., 2017), des dinosaures dromaeosauridés (Lubbe et al., 2009) 

et des mammifères « dryolestoïdes » (Wings, 2015). Même si ces similitudes sont de faible 

résolution, le partage de certains taxons du Jurassique supérieur – Crétacé basal 

(paramacellodidés, atoposauridés, téléosauridés, dromaeosauridés, « dryolestoïdes ») s’ajoute aux 

arguments en faveur d’une datation au Jurassique supérieur ou au Jurassique supérieur – Crétacé 

basal, plutôt qu’au Crétacé inférieur, du site de KM. 

 

 2.5. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et de la mine de Guimarota 

 
 La mine de charbon de Guimarota, dans le Kimméridgien du Portugal (Schudack, 2000), a 

livré un assemblage de vertébrés du Jurassique supérieur parmi les plus riches et les plus 

diversifiés du monde, qui peut être considéré comme un Konzentrat-Lagerstätte de par la très 

importante concentration de fossiles qui y ont été récoltés (Martin, 2000). Un grand nombre de 

taxons différents, dont beaucoup sont représentés par un nombre de spécimens conséquent, y ont 

été découverts. Parmi eux, certains sont également connus à KM. Les deux faunes ont ainsi  en 

commun le genre Paramacellodus (Broschinski, 2000), et le genre de crocodyliforme 

atoposauridé Knoetschkesuchus guimarotae avait auparavant été rattaché au genre Theriosuchus 

(Schwarz & Salisbury, 2005 ; Schwarz et al., 2017). Quelques dents de théropodes ont également 

été identifiées comme appartenant au genre Richardoestesia (Zinke & Rauhut, 1994 ; Zinke, 

1998 ; Rauhut, 2000), qui pourrait aussi être présent à KM d’après notre analyse discriminante 

des dents de théropodes (voir Chapitre II.2.10). Au niveau familial, on note aussi le partage des 

Albanerpetontidae (Wiechmann, 2000), des Atoposauridae (Krebs & Schwarz, 2000 ; Schwarz & 

Salisbury, 2005), des Teleosauridae (Krebs & Schwarz, 2000), des Rhamphorhynchidae 

(Wiechmann & Gloy, 2000) et des Dromaeosauridae (si certaines dents de KM sont effectivement 

attribuable à cette famille, voir Chapitre II.2.10 ; Zinke & Rauhut, 1994 ; Zinke, 1998 ; Rauhut, 

2000). Enfin, à haut niveau taxonomique, les deux faunes ont en commun la présence de requins 

hybodontiformes (Kriwet, 2000, 2004), de ginglymodes et de pycnodontiformes (Kriwet, 2000, 

2002), d’anoures (obs. pers.), de choristodères (obs. pers.), de squamates scincomorphes 
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(Broschinski, 2000), de dinosaures ornithischiens (Rauhut, 2000, 2001), et de mammifères 

« dryolestoïdes » et zathériens (Martin, 1999, 2000, 2001, 2002). On a donc à Guimarota un 

assemblage faunique particulièrement proche de celui que l’on connaît à KM et à GEA, même si, 

du fait des incertitudes de détermination concernant la faune de KM, la majorité de ces 

ressemblances s’observent encore une fois à haut niveau taxonomique. Toutefois, cette 

association de taxons communs à Guimarota, KM et GEA, y compris au niveau générique, 

renforce l’hypothèse d’un âge jurassique pour KM plutôt que celle d’un âge berriasien (e.g., 

Knoll, 2000 ; Evans & Sigogneau-Russell, 2001 ; Gardner et al., 2003 ; Jones et al., 2003 ; Knoll 

& Ruiz-Omeñaca, 2009). 

 

 2.6. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et de la Formation Morrison 

 
 La Formation Morrison, qui s’étend sur une large partie de l’ouest des États-Unis et qui 

est datée du Jurassique supérieur (Kimméridgien – Tithonien), est connue pour sa faune riche et 

variée de dinosaures, qui comprend de grands sauropodes, un grand nombre de théropodes des 

ornithopodes, des ankylosaures et des stégosaures (Dodson et al., 1980 ; Russell, 1989 ; 

Carpenter et al., 1998 ; Chure et al., 2006). Divers sites de cette formation ont également livré des 

assemblages de microvertébrés, avec notamment des actinoptérygiens, des dipneustes, des 

salamandres et des grenouilles, des tortues, des crocodyliformes, des choristodères, des 

lépidosaures, ainsi que 40 à 45 espèces de mammifères (Foster, 2003 ; Chure et al., 2006 ; Foster 

& Heckert, 2011 ; Davis et al., 2018 ; Panciroli et al., 2020). Cet assemblage de mammifères est 

ainsi le plus diversifié du Jurassique et l’un des plus diversifiés du Mésozoïque. Dans cette 

diversité de vertébrés, il existe quelques similitudes avec la faune de KM. Au niveau générique, 

on retrouve ainsi dans les sites de la Formation Morrison le scincomorphe Paramacellodus 

(Evans & Chure, 1998 ; Chure et al., 2006), l’anguimorphe Parviraptor (Chure et al., 2006) et 

l’anoure Enneabatrachus (Chure et al., 2006), que l’on connaît à KM. Au niveau familial, on peut 

noter le partage, entre les deux faunes, des Atoposauridae, des Rhamphorhynchidae, des 

Dromaeosauridae (dont la présence, si elle reste à confirmer, est soupçonnée à KM) et des 

Triconodontidae (Chure et al., 2006). Enfin, à plus haut niveau taxonomique, les deux faunes ont 

en commun la présence de ginglymodes, de pycnodontiformes, de dipneustes, de tortues, de 

rhynchocéphales, de choristodères, de ptérodactyloïdes, d’ornithischiens, de trechnothères et de 

dryolestoïdes (Chure et al., 2006). Avec probablement trois genres en commun, les similitudes au 

niveaux générique sont plus marquées que dans les comparaisons précédentes. Ces ressemblances 
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de bas niveau taxonomique et l’association de taxons communs invitent à reconsidérer l’âge 

berriasien qui avait été proposé pour KM, et à prendre en compte la possibilité d’une datation 

alternative au Jurassique supérieur. 

 

 2.7. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et des gisements charentais de 

Chassiron, Cherves-de-Cognac et Angeac-Charente 
 
 Au cours de deux dernières décennies, trois gisements de type purbeckien d’une grande 

richesse ont été découverts dans les Charentes : le site de Chassiron, représentatif d’un 

écosystème littoral du Tithonien et ayant livré au moins 31 taxons de vertébrés terrestres, marins 

et d’eau douce (Schnyder et al., 2012 ; Vullo et al., 2014) ; le site de Cherves-de-Cognac, 

correspondant à des dépôts allant du lagon au lac continental du Tithonien – Berriasien, riche 

d’au moins 29 espèces de vertébrés (Pouech, 2008 ; Pouech et al., 2015 ; Louchart & Pouech, 

2017) ; et le site d’Angeac-Charente, Lagerstätte constituant un véritable « instantané » d’un 

écosystème marécageux du Berriasien (Rozada et al., 2014, 2020 ; Benoit et al., 2017 ; Polette et 

al., 2018 ; Gônet et al., 2019 ; Rozada, 2019), où au moins 40 espèces de vertébrés ont été 

recensées, dont l’un des plus grand dinosaures sauropodes et probablement les plus anciens 

ornithomimosaures du monde (Néraudeau et al., 2012 ; Allain et al., 2014). La faune tithonienne 

de Chassiron n’a que peu d’affinités au niveau générique avec celle de KM, puisque seul le genre 

Theriosuchus est partagé (Vullo, 2007 ; Vullo et al., 2014). Au niveau familial, les similitudes 

sont déjà plus nettes, puisqu’on retrouve également à Chassiron des Albanerpetontidae, des 

Teleosauridae, des Rhamphorhynchidae, des Ctenochasmatidae et des Dromaeosauridae (dont la 

présence, bien qu’encore incertaine, est fortement soupçonnée à KM) (Vullo, 2007 ; Vullo et al., 

2014). Enfin, à haut niveau taxonomique, on retrouve à Chassiron un certain nombre de taxons 

que l’on connaît aussi à KM : c’est le cas des requins hybodontiformes, des ginglymodes, des 

pycnodontiformes, des ostégolossiformes, des anoures, des tortues, des squamates, des 

choristodères, des ornithischiens et des dryolestoïdes (Vullo, 2007 ; Vullo et al., 2014). Les 

affinités génériques de KM sont plus marquées avec la faune purbeckienne de Cherves-de-

Cognac, puisque les deux faunes partagent les genres Theriosuchus, Thereuodon et Peramus (et 

peut-être le genre Nuthetes, si sa présence est confirmée à KM) (Pouech, 2008). Au niveau 

familial, on retrouve à Cherves-de-Cognac, comme à KM, des Albanerpetontidae, des 

Dromaeosauridae et des Triconodontidae (Pouech, 2008). Enfin, à plus haut niveau taxonomique, 

les deux faunes ont en commun la présence de requins hybodontiformes, de ginglymodes, de 
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pycnodontiformes, de tortues, de ptérodactyloïdes, d’ornithischiens, de trechnothères et de 

dryolestoïdes (Pouech, 2008 ; Pouech et al., 2015). Les mêmes similitudes de niveau générique 

(Theriosuchus, Thereuodon, Peramus, Nuthetes (?)) sont retrouvées dans le Berriasien d’Angeac-

Charente, auxquelles viennent s’ajouter le genre Paramacellodus (Allain et al., in prep.). Au 

niveau familial, les deux faunes ont en commun la présence de Lonchidiidae, 

d’Albanerpetontidae et possiblement d’Hypsilophodontidae (si l’Ornithischia gen. et sp. indet. II 

décrit ci-dessus et qui présente des similitudes avec cette famille s’avère en faire partie) (Allain et 

al., in prep.). Enfin, à haut niveau taxonomique, on retrouve à Angeac-Charente comme à KM 

des ginglymodes, des pycnodontiformes, des anoures, des tortues, des rhynchocéphales, des 

ptérosaures ptérodactyloïdes, et des mammifères eutriconodontes et « dryolestoïdes » (Allain et 

al., in prep.). Ces trois sites purbeckiens présentent ainsi des associations fauniques très proches 

de celle de KM qui conduisent à envisager la possibilité de considérer KM comme appartenant au 

faciès purbeckien. Si Cherves-de-Cognac et Angeac-Charente sont datés du Berriasien, le site de 

Chassiron est lui daté du Jurassique supérieur : un âge tithonien est donc possible pour le site de 

KM. 

 

 2.8. Comparaison des faunes de Ksar Metlili et des sites du Purbeck Group 

 
 Le Purbeck Group, dans le sud-est de l’Angleterre, s’est déposé au cours du Tithonien et 

du Berriasien (Hopson et al., 2008). Ce groupe lithostratigraphique est célèbre pour sa grande 

diversité de reptiles (notamment de lépidosaures) et de mammifères fossiles. Ce sont ainsi huit 

genres de squamates et une vingtaine des mammifères qui y ont été décrits (Evans, 1994 ; Ensom 

& Sigogneau-Russell, 1998, 2000 ; Sigogneau-Russell & Ensom, 1994, 1998 ; Sigogneau-Russell 

et al., 2001 ; Evans & Searle, 2002 ; Ensom, 2007 ; Butler et al., 2012 ; Evans et al., 2012). Les 

faunes de microvertébrés livrées par les différents sites du Purbeck Group présentent quelques 

points communs avec celle de KM. Au niveau générique, les deux faunes partagent les genres 

Paramacellodus (Hoffstetter, 1967 ; Evans & Searle, 2002), Parviraptor (en nomenclature 

ouverte à KM ; Evans, 1994 ; Evans & Searle, 2002), Theriosuchus (Salisbury, 2002), Peramus 

(Sigogneau-Russell, 1999 ; Davis, 2012) et Thereuodon (Sigogneau-Russell & Ensom, 1998). Au 

niveau familial, on note la présence dans le Purbeck Group d’autres Atoposauridae 

(Oweniasuchus ; Salisbury, 2002) et de Dromaeosauridae (avec le genre Nuthetes, dont la 

présence est soupçonnée à KM ; Milner, 2002). Enfin, à plus haut niveau taxonomique, les deux 

faunes en ont commun la présence de tortues, de scincomorphes, d’ornithischiens, 
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d’Eutriconodonta (Butler et al., 2012), de Trechnotheria (Ensom & Sigogneau-Russell, 2000), de 

Dryolestoidea (Ensom & Sigogneau-Russell, 1998) et de Boreosphenida (Sigogneau-Russell & 

Ensom, 1994 ; Sigogneau-Russell et al., 2001). Si la majorité des similitudes sont là encore de  

haut niveau taxonomique, on remarque toutefois une plus grande proportion de taxons génériques 

partagés par rapport aux autres comparaisons menées. Il semble donc que l’on puisse établir un 

rapprochement relativement robuste entre les faunes de KM et du Purbeck Group, certains étant 

datés du Tithonien, d’autres du Berriasien. Cela apporte de nouveaux arguments en faveur de 

l’interprétation de KM comme un faciès purbeckien, comme d’autres sites hors d’Angleterre 

(e.g., Chassiron, Cherves-de-Cognac, Angeac-Charente, Boulonnais, Jura suisse et français, 

Pologne, etc. ; Allen & Wimbledon, 1991 ; Cuny et al., 1991 ; Deconinck et al., 2000 ; Colin et 

al., 2004 ; Schnyder et al., 2005, 2012 ; Mazin et al., 2006 ; Vullo et al., 2014 ; Benoit et al., 

2017 ; Allain et al., in prep.), et donc à proposer, pour la faune de KM, un âge correspondant, 

c’est-à-dire Tithonien – Berriasien. 

 

3. Autres éléments en faveur d’une révision de la datation de la faune de Ksar 

Metlili 
 
 Mis à part les similitudes entre les différentes faunes de la transition Jurassique – Crétacé 

que nous avons mises en lumière ci-dessus, d’autres éléments de discussion apportent des 

arguments en faveur d’une révision de l’âge du site de KM. Plusieurs taxons semblent indiquer 

que KM était un refuge nord-africain pour les représentants de lignées reliques. C’est le cas 

notamment du cf. Heterodontosauridae gen. et sp. indet. (voir Chapitre II.2.10), dont la seule dent 

connue présente une morphologie très simple, proche de celle d’hétérodontosaures du Jurassique 

inférieur (Lycorhinus, Abrictosaurus, Heterodontosaurus) ou supérieur (Nanosaurus, Fruitadens) 

(Norman, Sues et al., 2004 ; Norman, Witmer et al., 2004 ; Carpenter & Galton, 2018), très 

différente de celle des espèces contemporaines. Par cette morphologie dentaire plésiomorphe, 

cette espèce d’hétérodontosaure apparaît comme proche des premiers représentants du groupe, 

et/ou pourrait être l’un des derniers survivants d’une lignée évolutive ancienne relique. Elle 

s’accorde avec l’hypothèse d’un gisement plus ancien que ce qui avait été proposé, et constitue un 

argument supplémentaire en faveur d’un âge jurassique supérieur pour le site de KM. D’autres 

lignées reliques, qui pourraient favoriser un âge jurassique, sont potentiellement présentes à KM : 

elles incluent les cynodontes non mammaliaformes dont nous avons décrit trois morphotypes plus 

haut (voir Chapitre II.2.11) et qui sont les plus jeunes connus en dehors d’Asie, avec des dents 
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très similaires à celles des espèces du Permien et du Trias. L’on peut citer également les 

ptérosaures gnathosaurinés qui, si leur identification est confirmée (voir Chapitre II.2.9), sont 

parmi les derniers représentants du groupe, et les mammaliaformes haramiyidés (voir Chapitre 

II.2.12), dont les occurrences crétacées sont débattues (Huttenlocker et al., 2018). D’autre part, la 

présence du genre Anoualerpeton à la fois dans la faune supposément crétacée de KM et dans le 

Bathonien d’Angleterre fournit un indice fort en faveur d’une révision au moins au Jurassique 

supérieur de l’âge de la faune de KM. 

 La paléobiogéographie fournit aussi quelques indices concernant une possible 

réévaluation de l’âge de la faune de KM au Jurassique. En effet, bien que KM soit un site 

gondwanien, sa faune ne présente que très peu d’affinités gondwaniennes, contrairement aux 

affinités pangéennes et laurasiatiques qui, elles, sont nombreuses (voir Chapitre V.2). Si les 

affinités laurasiatiques peuvent s’expliquer par des épisodes de dispersion dans le sens Nord – 

Sud au cours du Jurassique et du Crétacé inférieur, l’explication la plus parcimonieuse pour ces 

fortes affinités pangéennes de la faune de KM est qu’elle est restée temporellement proche de 

l’événement de vicariance résultant de la fragmentation de la Pangée au Jurassique. Si tel est le 

cas, alors la faune de KM pourrait être plus ancienne qu’on ne le pensait et remonter en fait au 

Jurassique supérieur au moins, même si l’hypothèse d’un âge crétacé ne peut toujours pas être 

définitivement écartée. 

 

4. Nouvelles données sur la datation du site de Ksar Metlili : conclusions et 

perspectives concernant la position de la limite Jurassique – Crétacé 
 

 A la lumière des nouvelles données issues de l’étude des microrestes de vertébrés 

nouvellement récoltés dans le site de KM, il apparaît que l’âge berriasien initialement proposé 

pour ce site (Sigogneau-Russell et al., 1990) doit être révisé. En effet, il existe de nombreuses 

similitudes entre la faune de KM et celles d’autres sites de la transition Jurassique – Crétacé, plus 

anciens ou subcontemporains. Ces similitudes, tout comme la présence à KM de plusieurs 

possibles lignées reliques et les affinités pangéennes encore importantes de la faune, semblent 

s’opposer à l’existence d’une lacune stratigraphique majeure entre ces différents gisements et 

nous conduisent à envisager la possibilité d’une datation au Jurassique supérieur, peut-être au 

Kimméridgien ou au Tithonien, du site de KM. Nous ne pouvons cependant pas exclure 

l’hypothèse d’un âge crétacé (Berriasien), tel qu’il avait été proposé, pour plusieurs raisons. La 

première, et la plus importante, est que ces similitudes entre les faunes des sites de la transition 
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Jurassique – Crétacé s’observent à haut niveau taxonomique, du fait des incertitudes de 

détermination persistantes. Cela est lié à la fragmentation des restes de vertébrés de KM, source 

d’une faible résolution taxonomique. Il est également possible que les taxons partagés entre la 

faune de KM et celles étudiées ici, notamment celle de GEA, géographiquement proche et donc 

d’intérêt particulier, soient en fait des taxons ayant une grande extension stratigraphique, 

recouvrant la période entre le Jurassique moyen et le début du Crétacé inférieur. Enfin il est aussi 

possible que le site de KM ait été un refuge pour des espèces d’affinités jurassiques, qui seraient 

parvenu à s’y maintenir en dépit de leur extinction ailleurs dans le monde au Crétacé, comme il 

en existe parmi les gisements russes de Sibérie occidentale (Formation Ilek) ou de Yakoutie 

(Formation Batylykh) (Skutschas, 2016 ; Averianov et al., 2018 ; Skutschas et al., 2018). Si l’on 

fait le bilan des comparaisons fauniques, notre étude soutient plutôt un âge 

Kimméridgien/Tithonien – Berriasien pour le site de KM, comme cela avait déjà été proposé 

auparavant suite à l’étude des charophytes situés quelques mètres au-dessus de la lentille à 

microvertébrés  (Haddoumi et al., 2008 ; Mojon et al., 2009). L’incertitude sur l’âge du site de 

KM, soulignée dès les premiers travaux de biostratigraphie (Sigogneau-Russell et al., 1990), avait 

par la suite disparu de certaines publications qui s’en tenaient à en donner un âge berriasien (e.g., 

Knoll, 2000 ; Evans & Sigogneau-Russell, 2001 ; Gardner et al., 2003 ; Jones et al., 2003 ; Knoll 

& Ruiz-Omeñaca, 2009). Les comparaisons fauniques menées ici mettent en lumière un cachet 

très purbeckien pour la faune de KM. Nous concluons ainsi de ces nouvelles données que KM 

correspond en fait à un faciès purbeckien, c’est-à-dire d’un âge compris entre le Tithonien 

(Jurassique terminal) et le Berriasien (Crétacé basal), comme c’est le cas pour les faciès 

purbeckiens européens (Cuny et al., 1991 ; Callomon & Cope, 1995 ; Deconinck et al., 2000 ; 

Riboulleau et al., 2007 ; Vullo et al., 2014 ; Brigaud et al., 2018). 

 

Les ressemblances des assemblages fauniques que nous avons observées entre les sites du 

synclinal d’Anoual et les autres sites de la transition Jurassique – Crétacé que nous avons étudiés, 

bien que de haut niveau taxonomique, semblent indiquer une relative stabilité des faunes tout au 

long de la période comprise entre le Jurassique moyen et le Crétacé inférieur. Cela va à l’encontre 

de l’hypothèse déjà ancienne, mais récemment remise au goût du jour d’une crise biologique à la 

transition Jurassique – Crétacé (Tennant, Mannion & Upchurch, 2016a, 2016c ; Tennant, 2017). 

Cette hypothèse, qui suggère un changement faunique drastique (faunal turnover) et une 

extinction de masse autour de la limite Jurassique – Crétacé, avec un taux d’extinction générique 

d’environ 20% dans les milieux marins, avait été proposée dans les années 1980 (Raup & 

Sepkoski, 1982, 1984 ; Sepkoski, 1986). Bien que débattue (Hoffman, 1985 ; Benton, 1986 ; 
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Hallam, 1986 ; Hallam & Wignall, 1997), elle était ensuite revenue ponctuellement dans la 

littérature jusqu’au début des années 2010 (Sepkoski, 1992, 1993 ; Barnes et al., 1996 ; Rampino 

& Haggerty, 1996 ; Hallam, 1998 ; Benton, 2001 ; Ruban, 2005 ; Purdy, 2008 ; Melott & 

Bambach, 2011). Elle était toutefois peu à peu tombée en désuétude du fait de l’absence d’indices 

d’un changement environnemental drastique ou d’un événement catastrophique à cette période, et 

du manque de preuves concernant un changement faunique de grande ampleur à la même époque 

(Hallam, 1986 ; Hallam & Wignall, 1997 ; Bambach et al., 2002, 2004) avant qu’elle ne soit à 

nouveau proposée dans les travaux de Tennant (Tennant, Mannion & Upchurch, 2016a ; Tennant, 

Mannion, Upchurch et al., 2016c ; Tennant, 2017). Or, les comparaisons fauniques que nous 

avons menées ici semblent indiquer une stabilité relative des assemblages fauniques en Europe, 

en Afrique du Nord et en Amérique du Nord, entre le Jurassique moyen et le début du Crétacé 

inférieur, sans changement d’importance. Les données issues de l’étude des microrestes du 

synclinal d’Anoual ne soutiennent pas l’hypothèse d’une crise biologique à la transition 

Jurassique – Crétacé, ce qui rejoint les conclusions d’autres études portant sur les théropodes 

(Canale et al., 2017) ou les reptiles marins (Benson & Druckenmiller, 2014). 

 

 Cette apparente stabilité des faunes entre le Bathonien et le Berriasien soulève une autre 

question, celle de la position stratigraphique de la limite Jurassique – Crétacé, actuellement 

placée à la limite entre le Tithonien et le Berriasien, il y a 145 millions d’années. La définition de 

la limite entre le Jurassique et le Crétacé est un problème récurrent depuis plusieurs décennies et 

qui ne connaît pas encore de conclusion consensuelle (Remane, 1991 ; Wimbledon, 2008 ; Enay, 

2020 ; Allain et al., in prep.). Il a été démontré qu’à petite échelle, et contrairement aux limites 

Trias – Jurassique et Crétacé – Paléogène, la limite Jurassique – Crétacé, définie comme la limite 

entre Tithonien et Berriasien, ne correspond à aucun changement significatif dans les 

environnements marins, ce qui rend difficile d’y voir une limite claire (Remane, 1991 ; Granier, 

2019a ; Enay, 2020 ; Allain et al., in prep.). Sans changement faunique d’importance entre le 

Bathonien et le Berriasien, il est légitime de se demander si faire coïncider la limite Jurassique – 

Crétacé avec la limite Tithonien – Berriasien correspond ou non à une réalité stratigraphique et 

biologique. Ainsi, il est difficile d’identifier un marqueur fiable pour la limite Tithonien – 

Berriasien, qui a connu une certaine instabilité au fil des années (Granier, 2019a ; Enay, 2020). 

Oppel (1865) parlait ainsi d’un « Tithonische Etage », rassemblant les actuels étages du Tithonien 

et du Berriasien. Comme pour les vertébrés terrestres, il ne semble pas non plus y avoir de réel  

turnover parmi les microfossiles marins (e.g., foraminifères, algues calcaires), à l’exception de la 

disparition de trois espèces de Crassicolaria (Granier, 2019a, 2019b), ce que l’on ne peut pas 
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qualifier de changement faunique drastique. À l’inverse, il apparaît que la base du Valanginien 

non seulement corresponde à une crise biologique, avec un turnover des ammonites, des 

Calpionellidae, des foraminifères marins et des algues calcaires, mais qu’en plus la limite 

Berriasien – Valanginien soit, elle, remarquablement stable dans les travaux de 

chronostratigraphie (Granier, 2019a ; Enay, 2020). De plus, il n’existe aucun événement 

géochimique à la limite Tithonien – Berriasien, alors que l’événement Weissert, qui marque le 

début des événements d’anoxie océanique du Crétacé, a lieu à limite Berriasien – Valanginien 

(Granier, 2019a).  Il semble donc, et les données issues des sites à microrestes du synclinal 

d’Anoual viennent soutenir cette hypothèse, qu’il faille revenir aux conclusions de d’Orbigny 

(1841) et d’Oppel (1865) et déplacer la limite entre Jurassique et Crétacé plus haut, à la limite 

entre Berriasien et Valanginien, il y a 140 millions d’années, comme cela est discuté ces dernières 

années (Granier, 2019a, 2019b ; Enay, 2020 ; Allain et al., in prep.). Le Berriasien ne serait plus 

dès lors le premier étage du Crétacé, mais deviendrait le dernier étage du Jurassique. 
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1. Cadre paléogéographique global à la transition Jurassique – Crétacé 
 

La période comprise entre le Jurassique moyen et le début du Crétacé inférieur voit 

l’émergence ou la première diversification de la plupart des grands groupes modernes de 

vertébrés terrestres. La mise en place de ces faunes, accompagnée de phénomènes de vicariance 

et de dispersion, est intimement liée aux grands événements tectoniques qui affectent le globe à 

cette période. La fin du Jurassique est ainsi le théâtre d’événements géologiques majeurs 

entraînant la fragmentation de la Pangée. L’ouverture de la Néo-Téthys, commencée au Permien 

(Angiolini et al., 2003 ; Muttoni et al., 2009 ; Kroner et al., 2016), se poursuit et provoque la 

séparation du Gondwana, au sud, de la Laurasie, au nord (Gheerbrant & Rage, 2006 ; Pouech, 

2008 ; Tennant, 2017). À partir du Jurassique moyen, la Laurasie se fragmente en plusieurs 

provinces séparées par des mers épicontinentales (Upchurch et al., 2002). L’ouverture de l’océan 

Atlantique Central, débutée il y a 200 millions d’années, sépare l’Europe de l’Amérique du Nord, 

et s’accompagne d’une augmentation de la vitesse d’écartement des plaques entre le Jurassique 

moyen et le Jurassique supérieur (Hynes, 1990 ; Scotese, 1991 ; Seton et al., 2012). Puis, 

l’ouverture finale de l’océan Atlantique Sud à la fin du Crétacé inférieur provoque le 

morcellement du Gondwana (Li & Powell, 2001 ; Stampfli & Borel, 2002 ; Blakey, 2008 ; 

Tennant, 2017). En Afrique, de multiples phases de rifting se mettent en place au cours du 

Jurassique supérieur (Ford & Golonka, 2003). Les courbes eustatiques du niveau marin global 

montrent un pic au Kimméridgien – Tithonien, suivi d’une baisse à partir de la limite Tithonien – 

Berriasien et au cours du Berriasien (Tennant, 2017). Les nouvelles données issues du synclinal 

d’Anoual, à l’interface entre Laurasie et Gondwana (Fig. 116), vont nous permettre 

d’appréhender la façon dont se sont mises en place les faunes nord-africaines dans ce contexte 

géodynamique global mouvementé, et quels sont leurs liens avec les autres faunes 

subcontemporaines en Laurasie et dans le Gondwana. 
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Figure 116. Reconstitution du cadre paléogéographique de l’Afrique du Nord au Tithonien (148,2 Ma),  Jurassique 

supérieur. L’ouverture de la Néo-Téthys se poursuit et sépare la Laurasie du Gondwana, tandis que l’expansion de 

l’Océan Atlantique central sépare l’Europe de l’Amérique du Nord. Les sites à microvertébrés du synclinal 

d’Anoual, indiqués par l’étoile rouge, se placent à l’interface entre les blocs laurasiatique et gondwanien. Fond de 

carte d’après Scotese, 2013. 

 

2. Affinités et implications paléobiogéographiques des faunes de 

microvertébrés continentaux du synclinal d’Anoual 

 

 2.1. Taxons d’affinités gondwaniennes 

 
 Au cours de la transition Jurassique – Crétacé, l’Afrique n’est pas encore isolée comme 

elle le sera à partir de l’Aptien – Albien. À l’époque, elle est encore connectée à l’Amérique du 

Sud dans le bloc gondwanien occidental, mais l’ouverture de la Téthys occidentale et de l’Océan 

Atlantique Central l’ont déjà séparée de la Laurasie (Cecca et al., 1993 ; Gheerbrant & Rage, 

2006). Les échanges fauniques par voie terrestre étaient donc encore possibles entre l’Amérique 
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du Sud et l’Afrique jusqu’à l’Aptien – Albien. Pourtant, et contre toute attente, les faunes du 

synclinal d’Anoual ne présentent que très peu d’affinités gondwaniennes. Celles-ci ne sont 

représentées que par les actinoptérygiens ostéoglossiformes, les dipneustes ptychocératodontidés 

et les ptérosaures cténochasmatidés. Il faut aussi citer le dipneuste Arganodus, présent dans le 

Gondwana depuis le Trias (Soto & Perea, 2010 ; Haddoumi et al., 2016), et l’une de deux seules 

formes connues de dipneustes dans le Jurassique gondwanien, avec Ceratodus (ou Neoceratodus) 

africanus (Soto & Perea, 2010). Or, les assemblages de dipneuste du Jurassique de Laurasie sont 

caractérisés par la présence d’autres genres, comme Ferganoceratodus et Potamoceratodus 

(Cavin et al., 2007 ; Pardo et al., 2010), ce qui montre clairement qu’il y a eu une vicariance entre 

les dipneustes gondwaniens et laurasiatiques au Trias (Cavin et al., 2007). D’autres taxons, 

comme les crocodyliformes atoposauridés, les théropodes dromaeosauridés et surtout le genre de 

mammifère Dyskritodon, présent dans la Formation Kota en Inde (Prasad & Manhas, 2002), 

pourraient également présenter des affinités gondwaniennes, mais on ne peut exclure pour ceux-ci 

une origine laurasiatique et une arrivée en Afrique du Nord suite à un événement de dispersion 

trans-téthysien (voir Chapitre V.2.2 ci-dessous), ou encore une ancienne distribution pangéenne. 

Enfin, les choristodères de GEA sont les plus anciens connus au monde (voir Chapitre III.2.7), ce 

qui pourrait indiquer une origine gondwanienne pour ce groupe, bien qu’une origine pangéenne 

ne puisse être exclue (voir Chapitre V.2.2. ci-dessous). Plus généralement, les relations et 

échanges fauniques entre l’Afrique et le reste du Gondwana sont paradoxalement rares pendant 

tout le Crétacé (Gheerbrant & Rage, 2006 ; Lasseron et al., 2020). Toutefois, ces interprétations 

sont à mettre en regard de la rareté des faunes de microvertébrés sud-américaines au Jurassique. 

 

 2.2. Taxons d’affinités laurasiatiques ou d’origine pangéenne ou 

cosmopolite : événements de dispersion trans-téthysiens et héritage pangéen 
 
 Contrairement aux affinités gondwaniennes, et assez paradoxalement, les faunes du 

synclinal d’Anoual comprennent de nombreux taxons aux affinités clairement laurasiatiques. 

D’autres ont, eux, une distribution pangéenne ou cosmopolite. Cela suggère, pour une partie de 

ces faunes, soit une évolution in situ, par vicariance, à partir de taxons pangéens présents en 

Afrique avant sa séparation d’avec la Laurasie, soit l’existence d’événements de dispersion entre 

l’Afrique et la Laurasie au cours de la fin du Jurassique et du début du Crétacé. Pour quelques-

uns de ces taxons, une ancienne distribution pangéenne ne peut être définitivement exclue en 
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l’état actuel des connaissances, mais d’autres indiquent clairement l’existence d’événements de 

dispersion trans-téthysiens. 

 

 Actinoptérygiens et sarcoptérygiens non tétrapodes – La plupart des taxons 

d’actinoptérygiens décrits dans le synclinal d’Anoual ont une large distribution au cours de la 

transition Jurassique – Crétacé. C’est le cas notamment des ginglymodes, qui ont une répartition 

pangéenne à cette période et qui, au-delà de leurs occurrences à KM (Lasseron et al., 2020) et à 

GEA (Haddoumi et al., 2016), sont connus sur tous les continents (e.g., Biese, 1961 ; Kirkland & 

Armstrong, 1992 ; Buffetaut et al., 1994 ; Kriwet et al., 1997 ; Kriwet, 2000 ; Thies & Turner, 

2001 ; Arratia et al., 2002 ; Flynn et al., 2006 ; Cavin et al., 2007 ; Pouech et al., 2015). Les 

ionoscopiformes, quant à eux, sont largement distribués en Europe, en Afrique et dans les deux 

Amériques du milieu du Trias jusqu’à la fin du Crétacé (Vullo & Courville, 2014 ; Xu et al., 

2014). Chez les sarcoptérygiens non tétrapodes, les cœlacanthes mawsoniidés ont une répartition 

pangéenne au Trias, puis se diversifient par évolution vicariante pendant la fragmentation de la 

Pangée et du Gondwana (Miguel et al., 2014). 

 

 Lissamphibiens – Les amphibiens albanerpétontidés (Anoualerpeton unicus à KM, 

Albanerpetontidae gen. et sp. indet. à GEA) et alytidés (aff. Enneabatrachus et Alytidae gen. et 

sp. indet. à KM), précédemment inconnus dans le Gondwana au Jurassique et au début du 

Crétacé, sont supposés être d’origine laurasiatique (Gheerbrant & Rage, 2006). Leur présence à 

GEA et à KM, en pleine fragmentation de la Pangée, résulte soit d’un événement de vicariance, 

soit d’un événement de dispersion trans-téthysien dans le sens Nord – Sud (Gheerbrant & Rage, 

2006), probablement au cours du Jurassique moyen ou avant, ce qui permettrait d’expliquer la 

présence d’une espèce d’albanerpétontidé à GEA. Dans le cas des Albanerpetontidae, l’hypothèse 

d’un héritage pangéen vicariant est à ne pas négliger : en effet, si leurs premières occurrences 

fossiles remontent au Bathonien (Anoualerpeton priscus en Angleterre, et l’Albanerpetontidae 

gen. et sp. indet. de GEA ; Gardner et al., 2003 ; Haddoumi et al., 2016), les phylogénies récentes 

(voir par exemple Marjanović & Laurin, 2013) suggèrent l’existence d’une longue lignée fantôme 

et une émergence dès la fin du Permien. La présence des Caudata à GEA peut aussi s’expliquer 

par un tel événement : dès ses premières occurrences (Skutschas, 2013) et tout au long du 

Jurassique, le groupe n’est en effet connu qu’en Laurasie, à l’exception des restes collectés à 

GEA (l’identification d’un Caudata à Madagascar par Flynn et al. (2006) ne pouvant pas être 

confirmée). L’hypothèse de cet événement de dispersion nécessite l’existence d’une voie terrestre 

traversant la Téthys, la mer étant une barrière efficace à la dispersion des amphibiens. Cette route 
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a pu être celle des « Mediterranean Tethyan Sills », un petit chapelet d’îles sur la plate-forme 

continentale reliant l’Europe et l’Afrique et émergé pendant les périodes de bas niveau marin 

(Vrielynck et al., 1996 ; Dercourt et al., 2000). À l’inverse, les gymnophiones, représentés à KM 

par Rubricacaecilia monbaroni, sont aujourd’hui restreints aux continents de l’ancien Gondwana, 

mais leur distribution originelle était probablement pangéenne, leur plus ancien représentant ayant 

été découvert en Amérique du Nord (Jenkins & Walsh, 1993 ; Sigogneau-Russell et al., 1998). 

 

 Reptiles – A l’exception de leurs occurrences dans le synclinal d’Anoual et d’une 

occurrence dans le Bathonien de Madagascar (Flynn et al., 2006), les reptiles choristodères ne 

sont connus qu’en Laurasie : en Europe (Bathonien – Miocène), en Asie (Bathonien – Éocène) et 

en Amérique du Nord (Jurassique supérieur – Paléocène) (Matsumoto & Evans, 2010). D’autre 

part, les crocodyliformes atoposauridés sont des composants typiques des faunes laurasiatiques du 

Jurassique supérieur et du Crétacé, notamment en Europe (Martin et al., 2010), et ils sont presque  

exclusivement connus en Laurasie durant la transition Jurassique – Crétacé (Matsumoto et al., 

2013 ; Tennant & Mannion, 2014 ; Tennant, Mannion & Upchurch, 2016a), à l’exception de leurs 

occurrences dans le synclinal d’Anoual. Ainsi, avec une forme indéterminée du Jurassique 

inférieur à moyen de la Formation Kota (Prasad et al., 2014) et l’Atoposauridae supposé 

Brillanceausuchus du Crétacé inférieur du Cameroun (Michard et al., 2008 ; Martin et al., 2010), 

les restes de GEA et de KM sont les seules occurrences connues d’Atoposauridae dans le 

Gondwana. Les squamates anguimorphes, représentés à GEA par un taxon proche de Parviraptor 

(cf. Parviraptor sp.) et un anguimorphe indéterminé, sont un taxon typiquement laurasiatique : ils 

sont ainsi présents dans les trois continents laurasiatiques au Jurassique (Evans, 2003), et 

Parviraptor n’est connu, à l’exception de GEA, que du Jurassique moyen au Crétacé inférieur en 

Laurasie. On peut donc envisager, pour ces trois taxons, un événement de dispersion trans-

téthysien, sans pouvoir exclure pour autant l’hypothèse d’une vicariance à partir d’une 

distribution pangéenne plus ancienne, du fait du faible registre fossile gondwanien de ces 

animaux. Concernant les archosaures, le morphotype de dents de ptérosaures indéterminés de 

GEA (décrit sous l’appellation Pterosauria gen. et sp. indet. dans le Chapitre II.2.9) est présent 

chez plusieurs taxons laurasiatiques (Wukongopteridae, Jianchangopterus, Pterodactylus, 

Germanodactylus) et se retrouve dans certains assemblages de microvertébrés d’Europe 

occidentale au Jurassique moyen et supérieure (e.g., Vullo et al., 2014), mais il est par ailleurs 

inconnu dans le registre fossile du Jurassique moyen gondwanien. Enfin, si les dinosaures 

dromaeosauridés avaient probablement une distribution globale à la fin du Jurassique (Makovicky 

et al., 2005), certaines dents d’Anoual pourraient appartenir au genre Richardoestesia (voir 
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Chapitre III.2.10), ce qui suggère des similitudes avec les sites du Jurassique supérieur – Crétacé 

inférieur de la péninsule ibérique (voir Chapitre IV.2.5 ; Knoll & Ruiz-Omeñaca, 2009) et donc 

d’autres implications paléobiogéographiques. Du fait de certaines hypothèses de calibration de la 

phylogénie des dinosaures théropodes maniraptoriens (e.g., Novas & Pol, 2005 ; Turner et al ., 

2007), de l’âge ancien (à la limite Trias – Jurassique) de la séparation entre la plaque ibérique et 

le Gondwana et de l’histoire paléogéographique de celle-ci au cours du Jurassique et du Crétacé 

(Dercourt et al., 2000), il semble peu probable que ces similitudes fauniques soient dues à un 

événement de vicariance. Knoll & Ruiz-Omeñaca (2009) ont ainsi favorisé l’hypothèse d’un 

événement de dispersion trans-téthysienne entre l’Europe et l’Afrique du Nord à la transition 

Jurassique -Crétacé pour expliquer la présence de ces dinosaures théropodes à Anoual. 

 D’autres reptiles du synclinal d’Anoual sont plutôt d’affinités pangéennes. Les 

rhynchocéphales ont ainsi une distribution cosmopolite très tôt dans leur évolution, et sont 

présents en Europe, en Amérique du Nord, à Madagascar et en Amérique du Sud dès le Trias ; au 

Jurassique inférieur, ils sont également présents en Asie, en Afrique et en Inde (Evans et al., 

2001 ; Martínez et al., 2013 ; Haddoumi et al., 2016). Par ailleurs, les rhynchocéphales de KM 

pourraient être hérités des rhynchocéphales bathoniens de GEA. Au Bathonien, en dehors de 

GEA, les squamates scincomorphes ne sont présents qu’en Grande-Bretagne et en Sibérie 

occidentale, mais leur distribution s’étend au Jurassique supérieur, où ils sont signalés en 

Amérique du Nord, en Europe, en Asie et en Afrique (Evans, 2003 ; Averianov et al., 2017). Les 

paramacellodidés, en particulier, sont bien connus en Laurasie, mais ne sont connus dans le 

Gondwana que par deux occurrences en dehors du synclinal d’Anoual, dans le Jurassique 

supérieur de Tendaguru, en Tanzanie (Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996 ; Broschinski, 

1999), et dans le Crétacé inférieur du Brésil (Bittencourt et al., 2020). Au vu de l’ancienneté de 

leur registre fossile et de leur époque de divergence supposée, il semble probable que leur 

distribution et leur présence dans le synclinal d’Anoual soient le signe d’un héritage pangéen 

local (Bittencourt et al., 2020), contrairement à l’hypothèse d’un événement de dispersion trans-

téthysien que nous avions favorisée plus tôt (Lasseron et al., 2020). Chez les crocodyliformes, les 

Teleosauridae ont une distribution pangéenne dès le Jurassique moyen ; on les retrouve 

principalement en Europe (Evans & Milner, 1994 ; Jouve, 2009), mais aussi en Amérique du 

Nord (Buffetaut, 1979) et du Sud (Gasparini et al., 2000), en Chine (Liu, 1961) et en Afrique du 

Nord (Lapparent, 1955 ; Fara et al., 2002). Enfin, les ptérosaures rhamphorhynchidés, présents à 

GEA comme à KM, sont connus dans de nombreuses localités du Jurassique moyen et supérieur 

(Barrett et al., 2008) à travers le monde. 
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 Mammaliaformes – Plusieurs des mammifères présents à GEA ou à KM sont très 

probablement d’origine laurasiatique. Par exemple, le triconodonte Gobiconodon et le Zatheria 

Thereuodon sont également connus dans le Jurassique et le Crétacé inférieur de Laurasie 

(Sigogneau-Russell & Ensom, 1998 ; Sigogneau-Russell, 2003a ; Kielan-Jaworowska et al., 

2004 ; Gheerbrant & Rage, 2006 ; Pouech, 2008 ; Butler & Sigogneau-Russell, 2016 ; Allain et 

al., in prep.). Le gobiconodontidé Gobiconodon palaios de KM semble proche de G. bathoniensis  

du Jurassique moyen d’Angleterre (Butler & Sigogneau-Russell, 2016), et le genre Thereuodon 

est représenté dans le Crétacé inférieur d’Angleterre par l’espèce T. taraktes (Sigogneau-Russell 

& Ensom, 1998), et dans le Crétacé inférieur de France par une espèce non identifiée mais 

certainement proche de T. taraktes (Allain et al., in prep.), ce qui semble en faveur d’une 

dispersion trans-téthysienne pour ces deux espèces. Les Amphitheriidae, présents à GEA, n’ont à 

ce jour aucune occurrence connue en Amérique du Nord (Haddoumi et al., 2016), mais sont 

connus dans le Jurassique moyen et supérieur d’Europe et d’Asie (Evans, 1992 ; Averianov, 

Martin et al., 2005 ; Averianov, Lopatin et al., 2005), ce qui rend probable l’origine laurasiatique 

des Amphitheriidae de GEA. La faune de KM inclus aussi deux genres de mammifères 

tribosphéniques, Hypomylos (2 espèces) et Tribotherium (1 espèce), qui sont les plus anciens 

Tribosphenida (= Boreosphenida ; Luo et al., 2001) d’Afrique et parmi les plus anciens du monde 

(Sigogneau-Russell, 1991c, 1995a ; Kielan-Jaworowska et al., 2004). Or, la diversité connue des 

Tribosphenida et leurs relations phylogénétiques suggèrent que le groupe a une origine 

laurasiatique (Luo et al., 2001, 2002, 2003). Les deux Boreosphenida souches présents à KM 

soutiennent donc l’hypothèse d’un ou plusieurs événements de dispersion entre la Laurasie et 

l’Afrique avant le début du Crétacé, dès le Jurassique supérieur et probablement bien avant. 

 D’autre part, les affinités pangéennes sont nombreuses chez les mammaliaformes et 

mammifères du synclinal d’Anoual. Les Hahnodontidae, initialement décrits comme une famille 

de multituberculés endémiques de KM (Sigogneau-Russell, 1991b ; Hahn & Hahn, 2003), ont 

récemment été classés parmi les Haramiyida (voir Chapitre II.2.12 ; Huttenlocker et al., 2018), 

qui sont également présents en Amérique du Nord au Crétacé inférieur (Cifelliodon). 

Huttenlocker et al. (2018) ont alors expliqué la présence de ce groupe en Amérique du Nord et au 

Maroc par la présence de couloirs de dispersion d’étendue pangéenne, accessibles à des clades 

reliques comme les Haramiyida. Toutefois, une ancienne distribution pangéenne semble plus 

probable, du fait de la présence d’Haramiyida dans le Jurassique africain (Tendaguru, Tanzanie ; 

Heinrich, 1999, 2001, 2004) et dans le Jurassique et le Crétacé d’Inde (Anantharaman et al., 

2006 ; G. V. R. Prasad, travaux en cours). Le Triconodontidae Ichthyoconodon jaworowskorum, 

du Jurassique supérieur – Crétacé inférieur de KM, est classé parmi les Volaticotherini, avec 
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Argentoconodon fariasorum, du Jurassique inférieur d’Argentine (Gaetano & Rougier, 2010, 

2011), et Volaticotherium antiquum, du Jurassique supérieur – Crétacé inférieur de Chine (Meng 

et al., 2006) (voir Chapitre II.2.12). Or, considérant l’âge jurassique inférieur d’Argentoconodon, 

des lignées fantômes menant à Volaticotherium et à Ichthyoconodon doivent s’étendre au moins 

jusqu’au Jurassique inférieur et il est probable que les Volaticotherini aient eu une distribution 

pangéenne dès cette époque. Il est possible qu’Ichthyoconodon soit apparu en Afrique par 

vicariance suite à la fragmentation de la Pangée (Lasseron et al., 2020). 

 Le cas des « Dryolestoidea » présente plusieurs niveaux de lecture. À l’exception de leurs 

occurrences dans le Jurassique moyen et le Jurassique supérieur – Crétacé inférieur du synclinal 

d’Anoual, ils sont connus dans le Jurassique supérieur et le Crétacé inférieur d’Europe et 

d’Amérique du Nord, et dans le Crétacé supérieur d’Amérique du Sud (e.g., Ensom & Sigogneau-

Russell, 1998 ; Martin, 1999, 2000, 2001 ; Bonaparte, 2002 ; Kielan-Jaworowska et al., 2004 ; 

Rougier et al., 2009, 2011, 2012 ; Chornogubsky, 2011 ; Chimento et al., 2012 ; Forasiepi et al., 

2012 ; Cifelli et al., 2014 ; Wible & Rougier, 2017 ; Harper et al., 2019). Cette répartition 

pourrait indiquer une origine laurasiatique et un événement de dispersion trans-téthysien à la fin 

du Jurassique. Toutefois, les plus anciens « Dryolestoidea » connus sont Anthracolestes, dans le 

Bathonien de Sibérie occidentale (Averianov et al., 2014), et le cf. Dryolestida gen. et sp. indet. 

du Bathonien de GEA (Haddoumi et al., 2016), qui rappelle Donodon perscriptoris, ce qui 

suggère plutôt une répartition cosmopolite dès le Jurassique moyen. Enfin, la famille des 

Donodontidae est, elle, endémique à la faune de Ksar Metlili, et sa position en groupe-frère des 

Zatheria (voir Chapitre II.2.12), auxquels on attribue habituellement une origine laurasiatique 

(Luo et al., 2001), rend aussi possible une origine africaine ou gondwanienne pour les Zatheria 

(voir Chapitre V.2.3 ci-dessous). 

 

 Remarques – Au-delà des faunes de vertébrés, Haddoumi et al. (2008) et Mojon et al. 

(2009) ont également identifié des ostracodes d’affinités européennes dans le Jurassique moyen 

du synclinal d’Anoual. La flore terrestre de GEA montre, elle, des affinités pangéennes : elle se 

compose principalement d’Araucariaceae, de Cheirolepidiaceae et de Podocarpaceae, lesquelles 

familles ont une distribution pangéenne (McLoughlin, 2001). Selon Haddoumi et al. (2008) et 

Mojon et al. (2009), l’espèce de charophyte Aclistochara africana, collectée dans les calcaires 

lacustres de GEA1, a également des affinités pangéennes. Les données sur la flore de KM sont, 

quant à elles, toujours en cours d’étude. 

 La composante laurasiatique des faunes du Jurassique moyen et du Jurassique terminal – 

Crétacé basal du synclinal d’Anoual fournit ainsi des indices supplémentaires qui montrent que 
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les échanges biotiques entre la Laurasie et l’Afrique après la dislocation de la Pangée n’ont pas 

été des événements mineurs et accidentels, mais au contraire ont été des événements multiples et 

répétés probablement dès le Jurassique moyen (Gheerbrant & Rage, 2006). D’autre part, la large 

distribution pangéenne de certains taxons de la faune de KM est un indice supplémentaire 

important en faveur d’une révision de son âge au Jurassique supérieur – Crétacé inférieur, car cela 

montre qu’elle a peu divergé de l’événement de vicariance provoqué par la fragmentation de la 

Pangée au cours du Jurassique. Enfin, les distributions pangéennes d’un certain nombre de taxons 

des sites du synclinal d’Anoual sont cohérentes avec le cosmopolitisme général du Jurassique 

(Ezcurra & Agnolín, 2012) et avec le contexte paléogéographique de l’époque. Il faut aussi noter 

que certains des taxons aujourd’hui considérés comme d’origine laurasiatique pourraient en fait 

être d’origine pangéenne mais ne pas encore avoir été documentés dans les continents 

gondwaniens, du fait des importantes lacunes du registre fossile de ces continents. 

 

 2.3. Endémisme et absences remarquables 

 
 En sus de ses rares affinités gondwaniennes et de ses nombreuses relations laurasiatiques 

et pangéennes, la faune de KM se distingue par deux autres caractères paléobiogéographiques. 

D’abord, certains des taxons qui la constituent, en particulier parmi les mammifères, semblent 

endémiques d’Afrique, voire d’Afrique du Nord, car ils y sont présents mais sont inconnus en 

Amérique du Sud, malgré la connexion des deux continents dans l’ensemble ouest-gondwanien 

(« Samafrica »), toujours présent à la transition Jurassique – Crétacé. La plupart des Zatheria 

souches de KM (Atlasodon, Microderson, Minimus, Afriquiamus ; Thereuodon constitue une 

exception, puisqu’il est connu également dans le Crétacé inférieur de France et d’Angleterre) 

semblent ainsi endémiques du synclinal d’Anoual, même si leur groupe a une distribution 

laurasiatique. De la même façon, les Donodontidae sont endémiques de la faune de KM, malgré 

les affinités laurasiatiques ou pangéennes du groupe des « Dryolestoidea » (voir Chapitre V.2.2 

ci-dessus). D’autre part, les Boreosphenida de KM sont très particuliers par rapport aux autres 

formes laurasiatiques. De plus, les Boreosphenida sont inconnus à cette époque en Amérique du 

Sud (Kielan-Jaworowska et al., 2004). La faune de KM se singularise des faunes laurasiatiques 

équivalentes par l’association de « Dryolestoidea » (les Donodontidae endémiques) avec des 

mammifères tribosphéniques, ce qui contraste avec les assemblages laurasiatiques (Haddoumi et 

al., 2016) ; les espèces qui la composent ne ressemblent à aucune autre et sont toutes endémiques 

de KM. Certains genres de l’herpétofaune de KM (Aygroua, Rubricacaecilia, Tingitana, 



 

- 352 - 

 

Tarratosaurus) pourraient aussi être endémiques. Enfin, il est probable que les taxons reliques 

présents dans le synclinal d’Anoual (cynodontes non mammaliaformes, ornithischien « basal ») 

en soient endémiques. D’autre part, la faune de KM se distingue aussi par certaines absences 

remarquables, et notamment celle des Australosphenida, restreints aux provinces gondwaniennes 

depuis leur première occurrence au Jurassique inférieur à moyen (à Madagascar et en Amérique 

du Sud ; Flynn et al., 1999 ; Kielan-Jaworowska et al., 2004 ; Rougier, Martinelli et al., 2007), et 

qui sont connus dans tout le Gondwana à la transition Jurassique – Crétacé, sauf en Afrique 

(Kielan-Jaworowska et al., 2004). Ces deux particularités de la faune de KM suggèrent un 

provincialisme africain ou nord-africain au sein du Gondwana avant la séparation de l’Afrique et 

de l’Amérique du Sud. Cette hypothèse d’un provincialisme nord-africain à la transition 

Jurassique – Crétacé avait déjà été proposée (Philippe et al., 2003 ; Gheerbrant & Rage, 2006 ; 

Rauhut & Lopez-Arbarello, 2008 ; Haddoumi et al., 2016). 

 La faune de vertébrés de GEA ne montre aucun endémisme significatif, à l’exception 

peut-être de l’espèce identifiée ici comme cf. Dryolestida gen. et sp. indet. qui rappelle Donodon 

perscriptoris. Toutefois, du fait de la nature fragmentaire des restes et parfois de leur mauvais état 

de conservation, la plupart des taxons de GEA sont identifiés à haut niveau taxonomique, ce qui 

limite l’analyse des relations paléobiogéographiques. 

 

 2.4. Conclusions sur les relations et implications paléobiogéographiques des 

faunes de microvertébrés du synclinal d’Anoual 
 
 Les faunes de microvertébrés continentaux du synclinal d’Anoual ont une composition 

paléobiogéographique complexe. Alors que l’on aurait pu s’attendre à des affinités 

gondwaniennes marquées, celles-ci sont remarquablement rares, ce qui avait déjà été signalé 

auparavant pour la faune de GEA (Haddoumi et al., 2016) et se trouve confirmé ici pour celle-ci 

et pour la faune de KM. À l’inverse, elles présentent un fort cachet laurasiatique, qui implique un 

ou plusieurs événements de dispersion trans-téthysiens entre le Jurassique moyen et le début du 

Crétacé inférieur. Une large part de ces deux faunes est aussi issue d’un héritage pangéen 

vicariant. Cela est particulièrement important pour la faune de KM, dont la grande proportion de 

taxons pangéens implique qu’elle reste temporellement proche de l’événement de vicariance 

provoqué par la fragmentation de la Pangée au Jurassique, et donc qu’elle pourrait remonter au 

Jurassique supérieur au moins. Enfin, de rares taxons endémiques suggèrent une évolution 

indépendante dans un contexte de provincialisme africain ou intra-africain au sein du Gondwana 



 

- 353 - 

 

dès le Jurassique. Cette hypothèse d’un isolement géographique et/ou biologique de l’Afrique au 

sein du Gondwana, voire d’un isolement intra-africain (Philippe et al., 2003 ; Gheerbrant & Rage, 

2006 ; Rauhut & Lopez-Arbarello, 2008 ; Haddoumi et al., 2016), est soutenue par la rareté des 

taxons d’affinités gondwaniennes dans les faunes du synclinal d’Anoual, ainsi que par leurs 

nombreuses affinités laurasiatiques, en particulier avec les assemblages européens.  Une autre 

possibilité est que la quasi absence de taxons gondwaniens et l’apparente abondance des affinités 

laurasiatiques soit due à une incomplétude majeure du registre fossile du Gondwana à la 

transition Jurassique – Crétacé : des taxons originellement connus uniquement en Laurasie 

pourraient avoir été présents dans le Gondwana mais ne pas y avoir été retrouvés. Cela 

impliquerait un contexte paléobiogéographique pangéen persistant à la transition Jurassique – 

Crétacé, cohérent avec la présence de possibles taxons reliques que nous avons mis en évidence. 
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Les travaux menés dans le cadre de cette thèse se sont concentrés sur la paléobiodiversité, 

l’évolution et la paléobiogéographie des assemblages de vertébrés de deux sites marocains de la 

transition Jurassique – Crétacé, Guelb el Ahmar et Ksar Metlili. Ils s’inscrivent dans le cadre plus 

général de l’appréhension de l’évolution des faunes de vertébrés gondwaniens au cours du 

Mésozoïque et particulièrement lors de la transition Jurassique – Crétacé, entre le Jurassique 

moyen et le début du Crétacé inférieur. 

 Les faunes de vertébrés de la transition Jurassique – Crétacé sont mal connues, notamment 

dans le Gondwana et tout particulièrement en Afrique, où l’on ne connaît que très peu de sites 

datant de cette période. Il s’agit pourtant d’une période pivot d’une extrême importance, qui voit 

des bouleversements paléogéographiques majeurs et l’émergence de la plupart des groupes 

majeurs de vertébrés continentaux modernes. Ainsi, les sites de Ksar Metlili et de Guelb el 

Ahmar, qui ont livré deux des faunes de vertébrés continentaux parmi les plus riches et les plus 

diversifiées du Mésozoïque africain et gondwanien, se révèlent d’une importance capitale pour 

combler les lacunes du registre fossile de la transition Jurassique – Crétacé. Les travaux 

précédents font état d’au moins 39 espèces distinctes à Ksar Metlili, dont 22 nouvelles, et d’au 

moins 29 espèces à Guelb el Ahmar, représentant l’intégralité des grands groupes majeurs de 

vertébrés continentaux (chondrichtyens, actinoptérygiens, sarcoptérygiens non tétrapodes, 

lissamphibiens, lépidosauriens, tortues, archosaures et mammifères). 

 Nous avons fait ici l’étude du matériel issu des récentes missions menées dans le synclinal 

d’Anoual entre 2010 et 2018, ainsi que la révision du matériel collecté dans les années 1980, 

publié ou encore inédit. Nous avons ainsi fait l’étude systématique et la révision de 53 649 restes 

de vertébrés (14 540 à Guelb el Ahmar et 39 109 à Ksar Metlili), qui nous ont permis de mettre 

en lumière une biodiversité plus importante encore que ce qui avait été précédemment estimé 

dans le synclinal d’Anoual. La faune de Ksar Metlili comprend désormais un minimum de 53 

espèces. Parmi elles, 4 ont vu leur identification taxonomique révisée, 14 sont nouvellement 

reconnues dans ce site et 9 représentent des espèces nouvelles qui devront être nommées et/ou 

décrites ultérieurement (1 rhynchocéphale, 1 dinosaure hétérodontosaure, 3 cynodontes non 

mammaliaformes et 4 mammifères « dryolestoïdes »). La faune de Guelb el Ahmar, quant à elle, 

est revue à 27 espèces, dont une est nouvelle. Parmi ces espèces, beaucoup sont parmi les rares 

occurrences de leur groupe dans les provinces gondwaniennes, voire sont les premières 

répertoriées : c’est le cas notamment des lissamphibiens albanerpétontidés et alytidés, des 

squamates paramacellodidés et Parviraptor, des choristodères, des crocodyliformes Theriosuchus 

et téléosauridés et des ptérosaures ?gnathosaurinés. D’autres sont parmi les plus anciens 

représentants de leurs groupes respectifs, comme c’est le cas des gymnophiones, des 
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choristodères, des crocodyliformes atoposauridés et des mammifères boréosphénides. Ces 

derniers sont les plus anciens d’Afrique et comptent parmi les plus anciens du monde. Enfin, le 

dinosaure cf. hétérodontosauridé, les ptérosaures ?gnathosaurinés, les trois espèces de cynodontes 

non mammaliaformes et les deux espèces de mammifères haramiyidés semblent représenter des 

lignées reliques, soit parce qu’elles comptent parmi les derniers représentants de leurs groupes 

respectifs, soit parce qu’elles ne présentent aucun caractère qui les rapproche des groupes connus 

au Crétacé, mais des caractères qui rappellent les tout premiers membres de leur groupe. 

 Notre étude des mammifères s’est focalisée sur les « Dryolestoidea », groupe le plus 

abondamment représenté dans la faune de mammifères de Ksar Metlili et paradoxalement le 

moins étudié. Il en ressort que ces animaux sont non seulement les mammifères les plus 

abondants à Ksar Metlili, mais également les plus diversifiés, avec au moins 5 espèces dont 4 

nouvelles. Nous présentons dans cette thèse la première analyse phylogénétique des 

« Dryolestoidea » prenant en compte les espèces décrites à Ksar Metlili. La matrice de caractères 

utilisée ici résulte d’une combinaison de plusieurs matrices d’auteurs défendant des 

interprétations différentes, et elle intègre quelques nouveaux caractères issus de l’étude 

morphologique des dents des « Dryolestoidea » de Ksar Metlili. Bien que préliminaire, cette 

analyse livre des résultats intéressants. D’abord, nous retrouvons la polyphylie des différents 

représentants du groupe, les Meridiolestida sud-américains se plaçant dans un clade à part hors 

des Cladotheria, séparé des Dryolestidae qui sont eux apparentés aux Paurodontidae, et des 

taxons de Ksar Metlili. Ceux-ci ont une position plus apicale que les Meridiolestida, ce qui 

indique que la radiation des « Dryolestoidea » en Afrique du Nord n’est pas à l’origine de celles 

des Meridiolestida en Amérique du Sud, contrairement à ce qui avait été précédemment avancé. 

L’analyse phylogénétique suggère en outre l’existence d’un clade africain regroupant les 5 

espèces de Ksar Metlili, confirmant ainsi les observations morphologiques, et nous conduit à 

inclure ces 5 espèces au sein des Donodontidae, dont nous proposons en conséquence une 

diagnose émendée. Les Donodontidae se positionnent en groupe-frère des Zatheria, ce qui est 

cohérent avec le registre fossile africain, des Zatheria étant déjà connus en Afrique au 

Mésozoïque. Cette analyse, qui reste à développer, fournit des éléments intéressants pour discuter 

de l’origine des Zatheria, jusqu’à présent considérés de berceau laurasiatique. La position des 

Donodontidae en groupe-frère des Zatheria trouvée ici soulève en effet l’hypothèse d’une origine 

alternativement gondwanienne de ces derniers. Cette thèse met en lumière l’ancienneté et une 

diversité significative, négligée jusqu’ici, du registre fossile mésozoïque africain des premiers 

Zatheria, qui contraste avec de grandes lacunes du registre fossile mésozoïque africain par 
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ailleurs. Cela ouvre des perspectives quant à la compréhension de l’histoire évolutive et 

paléobiogéographique et quant à la phylogénie des mammifères modernes (Theria). 

 Les restes de microvertébrés du synclinal d’Anoual se concentrent dans des lentilles 

calcaires correspondant à des épisodes de lacs d’interfluves. Cela implique une importante 

condensation, ce qui complique les interprétations taphonomiques. Une analyse taphonomique 

préliminaire nous a toutefois permis de mettre en évidence des différences locales 

d’hydrodynamisme entre les différents locus d’un même gisement, malgré des 

paléoenvironnements sensiblement identiques du fait de leur proximité et des faciès sédimentaires 

similaires. L’analyse de la taille des éléments indéterminés issus des locus de Ksar Metlili a 

démontré que ceux-ci ne sont pas significativement différents entre eux et qu’il n’y a pas de biais 

granulométrique significatif dans la représentation de la faune. L’absence de certains taxons dans 

certains locus semble s’expliquer principalement par des variations localisées de milieu, liées à 

des différences d’hydrodynamisme favorisant la conservation de certains taxons. Cette analyse 

taphonomique reste préliminaire : elle doit être complétée pour Ksar Metlili et doit maintenant 

être menée pour Guelb el Ahmar. 

 Notre approche paléoécologique quantitative des sites du synclinal d’Anoual a mis en 

lumière une disproportion très nette entre les taxons non tétrapodes, et notamment les 

actinoptérygiens, et les tétrapodes. Les faunes de Ksar Metlili comme de Guelb el Ahmar 

apparaissent très largement dominées par les actinoptérygiens, accompagnés des crocodyliformes, 

ainsi que des ptérosaures et des tortues à Ksar Metlili. Ensemble, ces taxons représentent plus de 

95% des faunes du synclinal d’Anoual. Il semble que cette cohorte de taxons représente la 

composante subautochtone de ces faunes, tandis que les autres groupes sont probablement 

parautochtones. L’étude des indices de diversité montre que la faune de Ksar Metlili est plus 

diversifiée et plus équilibrée que celle de Guelb el Ahmar, ce qui est cohérent avec les données 

sédimentologiques. Celles-ci indiquent en effet un environnement plus aquatique à Guelb el 

Ahmar qu’à Ksar Metlili, ce qui explique le déséquilibre en faveur des taxons aquatiques, et 

notamment des actinoptérygiens, dans cette faune. L’abondance des actinoptérygiens dans les 

deux faunes pourrait s’expliquer par des événements de mort en masse dus à des épisodes de 

sécheresse, ce qui ne contrasterait pas avec le paléoenvironnement de plaine d’inondation 

deltaïque et de lacs d’interfluves épisodiques. Toutefois, cette abondance reflète avant tout le 

grand nombre d’éléments libérés lors de la décomposition d’un individu chez les actinoptérygiens 

par rapport aux tétrapodes, notamment les très nombreuses écailles et dents. Il y a donc une 

surreprésentation des actinoptérygiens dans les faunes du synclinal d’Anoual. Du fait de leurs 

nombreux ostéodermes, les crocodyliformes sont eux aussi surreprésentés, bien que dans une bien 
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moindre mesure. Une analyse corrigée des abondances relatives, ne prenant pas en compte les 

écailles d’actinoptérygiens et les ostéodermes de crocodyliformes, montre que les faunes du 

synclinal d’Anoual sont en fait largement dominées par les crocodyliformes, qui représentent 

environ les deux tiers des éléments identifiés. Les actinoptérygiens restent toutefois plus 

abondants à Guelb el Ahmar qu’à Ksar Metlili, même après correction (25% des éléments 

identifiés), ce qui confirme la nature plus aquatique de ce site par rapport à Ksar Metlili. La 

construction de dendrogrammes de similitudes a permis de démontrer que les contenus fauniques 

des locus de Guelb el Ahmar et de Ksar Metlili étaient trop proches pour permettre la distinction 

des deux sites entre eux, et cela en dépit de l’important intervalle stratigraphique qui les sépare. 

Cette analyse apporte un premier élément en faveur de l’absence de changement faunique 

significatif chez les vertébrés tout au long de la transition Jurassique – Crétacé, ou au moins entre 

le Jurassique moyen et la fin du Jurassique supérieur. Les dendrogrammes de similitude mettent 

aussi en évidence que la présence ou l’absence d’anoures semble être le facteur le plus 

discriminant qui différencie les locus de Ksar Metlili de ceux de Guelb el Ahmar : cette 

différence s’explique vraisemblablement par un transport et un tri plus importants en en amont du 

dépôt en milieu lacustre à Guelb el Ahmar. Enfin, une brève revue de l’écologie générale de 

chaque grand groupe a été menée. 

 Notre étude systématique de la faune de vertébrés continentaux du synclinal d’Anoual a 

fourni certains éléments permettant de rediscuter l’âge berriasien initialement proposé pour le site 

de Ksar Metlili. La datation berriasienne, débattue, de cette faune est remise en question par de 

nombreuses similitudes avec le site de Guelb el Ahmar, qui s’opposent à l’existence d’une lacune 

stratigraphique majeure entre les deux gisements. Des comparaisons fauniques inédites avec 

diverses faunes laurasiatiques et gondwaniennes couvrant la période du Jurassique moyen au 

Crétacé inférieur montrent de nombreuses similitudes avec la faune de Ksar Metlili, et le partage 

de taxons parfois de niveau générique, qui conduisent à envisager la possibilité d’une datation  

alternative du site au Jurassique supérieur. La présence de lignées reliques, de genres partagés 

avec le Jurassique moyen européen, et les nombreuses affinités laurasiatiques et pangéennes de la 

faune de Ksar Metlili montrent une certaine proximité temporelle avec l’événement de vicariance 

provoqué par la fragmentation de la Pangée au Jurassique. La combinaison de tous ces éléments 

nous conduit à considérer le site de Ksar Metlili comme un faciès purbeckien et à envisager une 

datation alternative plus ancienne que le Berriasien, possiblement tithonienne, comme c’est le cas 

pour certains sites purbeckiens ; d’autres éléments sont nécessaires pour lever cette question, c’est 

pourquoi nous considérons le site de Ksar Metlili comme d’âge tithonien – berriasien. Les 

comparaisons fauniques que nous avons menées mettent aussi en lumière la relative stabilité des 
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faunes de vertébrés entre le Jurassique moyen et le Jurassique terminal, voire le Crétacé inférieur. 

Les données issues de l’étude des microrestes de vertébrés du synclinal d’Anoual vont ainsi à 

l’encontre de l’hypothèse récemment réhabilitée par certains auteurs de l’existence d’une crise 

biologique et d’un changement faunique d’importance (faunal turnover) à la limite Jurassique – 

Crétacé.  D’autre part, elles apportent des arguments non négligeables dans le débat concernant la 

position de la limite Jurassique – Crétacé. Celle-ci est actuellement placée à la limite entre le 

Tithonien et le Berriasien. Toutefois, cette limite souffre d’une certaine instabilité depuis 

plusieurs décennies du fait de l’absence de marqueurs stratigraphiques fiables, et ne présente pas 

de changement faunique significatif, non seulement chez les vertébrés, comme nous l’avons 

démontré, mais aussi chez les microfossiles marins. Les données issues de l’études des faunes de 

vertébrés du synclinal d’Anoual soutiennent ainsi le déplacement de la limite Jurassique – 

Crétacé à la base du Valanginien, qui elle est stable est présente un véritable changement 

faunique. Nous proposons donc de considérer le Berriasien comme le dernier étage du Jurassique, 

et le Valanginien comme le premier étage du Crétacé. 

 Les faunes du synclinal d’Anoual, localisées dans le nord du Gondwana, présentent  une 

histoire paléobiogéographique complexe : les affinités gondwaniennes sont paradoxalement assez 

rares et, a contrario, les affinités laurasiatiques et pangéennes sont nombreuses et marquées. Les 

affinités laurasiatiques suggèrent l’existence d’un ou de plusieurs événements de dispersion trans-

téthysiens, peut-être dès le Jurassique moyen, quand les affinités pangéennes suggèrent une 

proximité temporelle avec l’événement de vicariance que provoque la fragmentation de la 

Pangée. La rareté des taxons gondwaniens, l’abondance des taxons laurasiatiques et la présence 

de quelques taxons endémiques suggèrent aussi qu’une partie de ces faunes est issue d’une 

évolution indépendante dans un contexte de provincialisme africain (géographique et/ou 

biologique), voire intra-africain, au sein du Gondwana, et ce dès le Jurassique moyen. 

 Ce travail confirme l’importance des faunes à microrestes de vertébrés, trop souvent 

délaissées, pour préciser, voire réviser les données issues de la macrofaune, qui ne permettent pas, 

seules, d’avoir une vue d’ensemble des paléocommunautés. Les gisements du synclinal d’Anoual 

en particulier, par leur richesse et leur diversité exceptionnelles, ouvrent une fenêtre sans 

équivalent en Afrique et dans le Gondwana sur les écosystèmes de la transition Jurassique – 

Crétacé, participent à combler les lacunes du registre fossile de cette période et offrent un apport 

majeur à la compréhension de l’évolution des faunes de vertébrés continentaux à la transition 

Jurassique – Crétacé. Certaines questions présentées ici nécessitent d’être développées, 

notamment le volet taphonomique, où une étude de l’abrasion et de l’intempérisation, par 

exemple, pourrait fournir des résultats à même de préciser les analyses préliminaires menées dans 
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le cadre de cette thèse. La phylogénie des « Dryolestoidea » mérite également d’être approfondie, 

pour mieux comprendre et étayer les relations de parentés des Donodontidae de Ksar Metlili entre 

eux et pour tester plus avant l’hypothèse de leur rapprochement avec les Zatheria. Les caractères 

génériques de Donodon codés dans notre matrice doivent être redéfinis, et d’autres caractères non 

pris en compte dans cette analyse préliminaire méritent d’être intégrés à notre matrice et étudiés 

(e.g., dominance de la cuspide stylaire médiane (cuspide C) sur le stylocône chez Donodon). 

D’autre part, plusieurs axes de recherche permettront d’établir une vision à plus large échelle de 

l’évolution des faunes mésozoïques de vertébrés dans les écosystèmes gondwaniens : 

1) La recherche et l’exploration de nouveaux sites à microvertébrés datant d’autres époques

au Maroc permettront d’étendre le cadre temporel des travaux présentés dans cette thèse ;

2) Le développement de l’étude des mammifères de Ksar Metlili, nécessaire pour plusieurs

groupes tels que les Hahnodontidae et les Boreosphenida ;

3) Le développement des comparaisons fauniques, notamment avec les faunes du Bathonien 

d’Angleterre (Kirtlington, Forest Marble Formation) et de la Formation Kota, en Inde.
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Annexe I – Analyse morphométrique des dents de dinosaures théropodes 
 

Cette annexe présente les données morphométriques des dents de dinosaures théropodes 

retrouvées parmi les microrestes de vertébrés du synclinal d’Anoual (Tab. 1 – Annexe I). Ces 

mesures ont été utilisées dans le cadre d’une analyse morphométrique (analyse discriminante) 

menée à l’aide du logiciel PAST3 (Hammer et al., 2001) afin de rapprocher ces dents des 

différents groupes de théropodes (voir Chapitre III.2.10). Elles ont pour cela été intégrées au jeu 

de données actualisé par Hendrickx et al. (2015a) à partir de diverses sources (voir les références 

citées). Les indices utilisés sont les mêmes que ceux utilisés par Hendrickx et al. (2015a), à 

savoir : CBL, la longueur de la base de la couronne ; CBW, la largeur de la base de la couronne ; 

CH, la hauteur de la couronne ; AL, la longueur apicale de la couronne ; MCL, la longueur à mi-

hauteur de la couronne ; MCW, la largeur à mi-hauteur de la couronne ; MC, la densité de 

denticules mésiaux ; et DC, la densité de denticules distaux (nombre de denticules distaux sur 5 

mm). Ces variables sont en effet celles qui décrivent le mieux la quantité de variation entre les 

dents de théropodes, et elles caractérisent à la fois la taille de la couronne, sa largeur, son 

allongement, son épaisseur à différentes hauteurs, ainsi que la taille des denticules.  Les données 

présentées ici sont les mesures brutes : celles-ci ont par la suite été transformées en logarithmes 

décimaux (log), afin de mieux refléter un jeu de données multivariées normalement distribuées 

(Hendrickx et al., 2015a). 

 

 Le jeu de données d’Hendrickx et al. (2015a) est disponible à l’adresse suivante : 

http://dx.doi.org/10.4202/app.00056.2013. 

 

 

http://dx.doi.org/10.4202/app.00056.2013
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Tableau 1 – Annexe I. Données morphométriques sur les dents de dinosaures théropodes du synclinal d’Anoual. Voir le texte pour la signification des indices. 

Taxon Specimen CBL CBW CH AL CBR CHR MCL MCW MCR MC DC 
Abelisauroidea gen. et sp. indet. KM-A1-12 2,26 1,47 3,41 3,38 0,650442 1,50885 1,79 1,04 0,581006 40 60 
Theropoda gen. et sp. indet. I KM-A1-13 1,63 0,84 2,65 2,91 0,515337 1,625767 1,33 0,69 0,518797  60 
Theropoda gen. et sp. indet. I KM-A1-13 1,5 0,82 1,87 2,47 0,546667 1,246667 1,07 0,54 0,504673 35 ? 
Theropoda gen. et sp. indet. II KM-A2-9 1,82 1,22 3,34 3,13 0,67033 1,835165 1,25 0,8 0,64 55 65 
Theropoda gen. et sp. indet. I KM-A2-9 2,59 1,26 5,21 5,92 0,486486 2,011583 1,89 1,05 0,555556 70 40 
Theropoda gen. et sp. indet. I KM-B'-22 1,18 1,03 2,09 2,28 0,872881 1,771186 0,74 0,5 0,675676  40 
Theropoda gen. et sp. indet. V KM-B'-24 1,58 1,17 2,61 6,01 0,740506 1,651899 1,39 0,96 0,690647  95 
Coelurosauria gen. et sp. indet. II KM-B'-25 0,97 0,8 1,51 1,68 0,824742 1,556701 0,88 0,68 0,772727  70 
Coelurosauria gen. et sp. indet. I KM-B'-26 1,78 1,2 2,54 2,76 0,674157 1,426966 1,39 1 0,719424  65 
Theropoda gen. et sp. indet. III KM-B'-26 0,81 0,54 0,89 0,98 0,666667 1,098765 0,56 0,41 0,732143 30 ? 
Coelurosauria gen. et sp. indet. III KM-B'-26 1,65 0,83 3,18 3,32 0,50303 1,927273 1,38 0,62 0,449275  70 
Coleurosauria gen. et sp. indet. I KM-D1-6 2,31 1,21 3,31 3,65 0,52381 1,4329 1,77 0,98 0,553672  60 
Theropoda gen. et sp. indet. IV KM-D2-8 1,22 0,78 3,12 3,78 0,639344 2,557377 0,78 0,6 0,769231   
Theropoda gen. et sp. indet. I KM-D2-11 5,49 3,23 9,93 11,35 0,588342 1,808743 4,22 2,87 0,680095 30 18 
Theropoda gen. et sp. indet. I GEA2-5 2,22 0,98 3,48 3,89 0,441441 1,567568 1,78 0,83 0,466292  40 
Theropoda gen. et sp. indet. VI GEA2-57 1,59 1,12 3,06 3,4 0,704403 1,924528 1,28 0,91 0,710938   
Coelurosauria gen. et sp. indet. II GEA3-24 5,42 6,2 16,76 16,87 1,143911 3,092251 4,91 4,88 0,99389   
Theropoda gen. et sp. indet. III GEA3-23 2,15 0,99 3,18 3,45 0,460465 1,47907 1,68 0,9 0,535714  55 
Theropoda gen. et sp. indet. III GEA6-4 2,13 1,52 4,04 4,14 0,713615 1,896714 1,79 1,14 0,636872  50 
Abelisauroidea gen. et sp. indet. GEA6-5 1,86 1,39 2,58 2,63 0,747312 1,387097 1,64 1,31 0,79878 35 50 
Theropoda gen. et sp. indet. VI GEA7-15 1,21 0,73 2,4 2,53 0,603306 1,983471 0,91 0,68 0,747253   
Abelisauroidea gen. et sp. indet. GEA7-14 2,51 1,59 3,75 4,03 0,633466 1,494024 2,19 1,19 0,543379 40 45 
Abelisauroidea gen. et sp. indet. GEA7-17 2,06 1,09 2,6 2,7 0,529126 1,262136 1,46 0,87 0,59589 50 75 
Coelurosauria gen. et sp. indet. I GEA7-18 2,35 1,64 3,88 4,14 0,697872 1,651064 1,9 1,34 0,705263  55 
Coelurosauria gen. et sp. indet. II GEA7-16 4,13 4,11 8,31 8,61 0,995157 2,012107 3,84 3,17 0,825521 30 50 
Coelurosauria gen. et sp. indet. I GEA7-9 1,1 0,57 1,93 2,1 0,518182 1,754545 0,89 0,45 0,505618  65 
Coelurosauria gen. et sp. indet. I GEA7-10 2,28 1,64 3,3 3,64 0,719298 1,447368 2,09 1,33 0,636364  75 
Coelurosauria gen. et sp. indet. I GEA7-11 1,63 1,09 2,53 2,65 0,668712 1,552147 1,25 0,84 0,672  50 
Coelurosauria gen. et sp. indet. I GEA7-12 2,14 1,05 2,48 3,07 0,490654 1,158879 1,59 0,87 0,54717  50 
Coelurosauria gen. et sp. indet. I GEA7-13 2,53 1,68 2,78 3,06 0,664032 1,098814 1,72 1,21 0,703488  50 
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Annexe II – Phylogénie des « Dryolestoidea » : liste et détail des caractères 

morphologiques 
 

 Cette liste présente les 190 caractères morphologiques codés dans la matrice de caractères 

utilisée dans les analyses phylogénétiques des « Dryolestoidea » présentées dans le Chapitre 

II.2.12. Elle donne le détail des états de caractères, de leur codage et de leur optimisation 

(ordonnés ou non). 

 Les caractères 1 à 109 (57,37% du total) sont issus des matrices d’Averianov et al. (2013, 

2014). Les caractères 110 à 182 (38,42% du total) proviennent des matrices de Rougier et al. 

(2011, 2012) et de Wible & Rougier (2017). Enfin, les caractères 183 à 190 (4,21% du total) sont 

nouveaux. 

 

1. Maxillary incisor.  
  0. Absent   

  1. Present   

 

2. Lower incisors, number (ordered).   
  0. Four or more   

  1. Three 

  2. Fewer than three 

 

3. Lower anteriormost incisor (i1) enlargement and procumbency.   

  0. Absent   

  1. Present, both procumbent and enlarged (more than 50% the second incisor (i2))   

 

4. Upper canine, height.   

  0. Long, at least twice the height of tallest postcanine   

  1. Short, less than twice the height of tallest postcanine  

 

5. Upper canine, number of roots.   

  0. Two   

  1. One   
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6. Lower canine, shape.   

  0. Caniniform (unlike premolars)   

  1. Premolariform (similar in shape and size with last premolar, possibly with posterior 

cingulid or cingulid cusp)   

 

7. Lower canine, number of roots.   

  0. One   

  1. Two   

 

8. Upper postcanine tooth-row.   
  0. Straight   

  1 arcuate   

 

9. Diastema separating P1 from P2 (distance equal or larger than half of the P1). Taxa 
missing P1 or/and P2 coded inapplicable.   

  0. Present   

  1. Absent   

 

10. Ultimate upper premolar.   

  0. Similar in length or shorter and narrower than M1   

  1. Robust, about twice longer and similar in width with M1   

 

11. Ultimate upper premolar, anterior accessory cusp.   

  0. Distinct crown cusp   

  1. Cingular cusp or absent   

 

12. Ultimate upper premolar, posterior accessory cusp.   

  0. Distinct crown cusp   

  1. Cingular cusp or absent   

 

 

 

 

 



 

- 437 - 
 

13. Ultimate upper premolar, cingulum (ordered).   

  0. Complete around the crown   

  1. Only labial cingulum   

  2. No cingulum   

  3. Labial and distal cingulum   

 

14. Ultimate upper premolar, supernumerary roots.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

15. Lower premolars, number (ordered).   

  0. Three or less   

  1. Four   

  2. Five or more   

 

16. Lower premolars, relative size.   

  0. Gradual increase in size posteriorly   

  1. p2 smaller than p1 and p3   

  2. p1-2 similar in size and distinctly smaller than p3-4   

  3. Only p3-4 present   

  4. Gradual increase in size but ultimate premolar smaller than penultimate   

 

17. Lower premolars, anterior accessory cusp.   

  0. Distinct cusp on all premolars   

  1. Distinct cusp on ultimate premolar, precingulid or absent on more anterior premolars   

  2. Precingulid or absent on all premolars   

 

18. Lower premolars, lingual cingulid.   
  0. Continuous   

  1. Incomplete or absent   

 

19. Ultimate lower premolar, size relative to first molar.   
  0. Lower or subequal   

  1. Taller   
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20. Ultimate lower premolar, W/L ratio (ordered).   

  0. 0.50 or less   

  1. Between 0.51 and 0.70   

  2. 0.71 or greater   

 

21. Ultimate lower premolar, molarization (arrangement of principal cusps a, b (if present) 
and c).   

  0. Premolariform (cusps a, b [if present] and c aligned straight or a slight angle)   

  1. Molariform, with three trigonid cusps forming a triangle (distinctive triangulation)   

 

22. Ultimate lower premolar, symmetry of the main cusp a (protoconid)   

  0. Symmetrical, anterior and posterior cutting edges are straight and equal or subequal in 

length   

  1. Asymmetrical, anterior edge is convex in outline than the posterior edge   

  2. Asymmetrical, posterior edge is concave in outline and longer than the anterior edge   

  3. Asymmetrical, anterior edge is concave and longer than the posterior edge   

 

23. Ultimate lower premolar, distinct distal cingulid cusp d.   
  0. Absent, labial and lingual cingulids if present converging to the pointed posterior end 

of the crown   

  1. Present as cingulid cusp   

  2. Posterior part of the crown rectangular, with a prominent transverse distal cingulid   

 

24. Ultimate lower premolar, supernumerary roots.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

25. Ultimate lower premolar cusp c (between main cusp a and cingulid cusp d).   
  0. Present   

  1. Absent   

26. Ultimate lower premolar, distal root (taxa with single root coded inapplicable).   

  0. Subequal to mesial root   

  1. Large, elongated root, more than 50% of crown length   
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27. Replacement in first molariform locus.   

  0. Present   

  1. Absent   

 

28. Upper molars, number (ordered).   

  0. Three or less   

  1. Four   

  2. Five   

  3. Six   

  4. Seven or eight   

 

29. Upper molars, contact.   
  0. Upper molars extensively contact each other   

  1. Upper molars do not contact each other, or barely do so   

 

30. Upper molar shape (calculated on widest molar in series when possible) (ordered).   
  0. As long as wide, or longer (L/W > 0.99)   

  1. Wider than long (0.75 < L/W < 0.99)   

  2. Much wider than long (L/W < 0.75)   

 

31. Upper molars, labial cingulum.   

  0. Long, extending between marginally placed small stylocone (or parastyle) and 

metastyle   

  1. Reduced to a short ridge between metastyle and enlarged stylocone and displaced 

somewhat lingually   

  2. Reduced to few marginal cusplets or absent   

 

32. Upper molars, precingulum.   

  0. Narrow and closely attached to crown, to absent   

  1. Developed, forming a lingual cusp   

33. Upper molars, postcingulum.   

  0. Narrow and closely oppressed to crown, to absent   

  1. Developed, forming a lingual cusp   
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34. Upper molars, pre- and postcingulum elevation.   

  0. Pre- and postcingulum absent, or little differentiated, or close to crown base   

  1. Elevated reaching occlusal surface   

 

35. Upper molars, number of roots (ordered).   

  0. One   

  1. Two   

  2. Three   

  3. More than three   

 

36. Upper molars, position of lingual root (taxa with single root coded inapplicable) 

(ordered).   
  0. Absent   

  1. Under paracone   

  2. Under protocone or trigon   

 

37. First upper molar, supernumerary roots (ordered).   

  0. Absent   

  1. Present   

 

38. Upper molars, stylocone (=cusp B) (ordered).   

  0. Absent   

  1. Present, small stylar cusp   

  2. Present, prominent cusp subequal or larger than paracone   

 

39. Upper molars, metacone (=cusp C).   
  0. Present   

  1. Absent   

 

40. Upper molars, metacone (=cusp C), position relative to paracone (taxa with metacone 
absent coded inaplicable).   

  0. Metacone labial to paracone   

  1. Metacone approximately aligned mesiodistally with paracone   

 



 

- 441 - 
 

41. Upper molars, metacone (= cusp C), shape and size (taxa with metacone absent coded 

inaplicable).   
  0. Metacone higher and larger than paracone   

  1. Cusp-like, smaller but compatible in size with paracone   

  2. Crest-like, distinctly smaller than paracone   

 

42. Upper molars, preparacrista.   

  0. Extended labially or mesiolabially towards parastyle or small stylocone   

  1. Recurved distally towards enlarged and central stylocone   

 

43. Upper posterior molars, stylocone position.   

  0. Along buccal edge   

  1. Separated   

 

44. Upper molars, median crest.   

  0. Absent   

  1. Present, between stylocone and paracone   

  2. Present, between median stylar cusp and paracone   

 

45. Upper molars, crest between stylocone and metacone (taxa with metacone absent coded 
inaplicable).   

  0. Absent   

  1. Present   

 

46. Upper molars, ectoflexus.   

  0. Present   

  1. Absent   

 

47. Upper molars, parastylar lobe.   

  0. Absent or poorly developed   

  1. Present   
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48. Upper molars, lingual cingulum (taxa with protocone coded as present).   

  0. Present   

  1. Absent   

 

49. Upper molars, with a functional lingual protocone that grinds against a basin on the 

lowers (for taxa with unknown upper molars inferred from lowers).   
  0. Absent   

  1. Present   

 

50. Penultimate and ultimate upper molars, both have "last molar" appearance with 
reduced metastylar region.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

51. First lower molar, trigonid angle.   

  0. Main cusps forming a simple longitudinal row   

  1. Acute angle   

  2. Obtuse angle   

 

52. First lower molar, supernumerary roots.   
  0. Absent   

  1. Present   

 

53. Lower molars, number (ordered).   
  0. Three or less   

  1. Four   

  2. Five   

  3. Six or seven   

  4. Eight or more   

 

54. Lower molars, unilateral hypsodonty (buccal side much taller than the lingual side or 

not).   
  0. Absent   

  1. Present   
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55. Lower molars, length to width ratio (L/W) (ordered).   

  0. More than 1.1   

  1. 1.1 or less   

 

56. Lower molars, minimum trigonid angle (ordered).   

  0. Main cusps forming a simple longitudinal row   

  1. Obtuse angle (>95)   

  2. Acute angle (<90)   

 

57. Lower molars, contact (ordered).   
  0. Lower molars contact each other somewhere along the mesial and distal edges of the 

crown   

  1. Lower molars do not contact each other, being separated by interdental spaces   

 

58. Lower molars, roots (ordered).   

  0. Subequal   

  1. Posterior root much smaller   

  2. Single root (posterior root absent)   

  3. Anterior root smaller   

 

59. Lower molars, roots section.   

  0. Oval or circular   

  1. Mesiodistally compressed   

 

60. Lower molars, roots separation (ordered).   

  0. Roots divided   

  1. Incipient or incomplete separation   

 

61. Lower molars, main cusps labiolingual compression (at the level of the cusp base but 

above the cingulid).   
  0 present   

  1 absent   
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62. Lower molars, relative height of the primary cusp a (protoconid) to cusp c (metaconid) 

(measured as the height ratio of a and c from the bottom of the valley between the two 
adjacent cusp, on m1).   

  0. Posterior cusp c is less than 40% of the primary cusp a (protoconid)   

  1. Posterior cusp c is more than 40% of cusp a   

 

63. Lower molars, paracristid-protocristid in occlusal view.   

  0. In one line   

  1. Uppercase lambda shaped   

  2. D-shaped   

 

64. Lower molars, paracristid and protocristid, lowest point.   
  0. Approximately at the same level   

  1. Distinctly higher on protocristid   

  2. Higher on paracristid   

 

65. Lower molars, protocristid orientation.   

  0. Longitudinal   

  1. Oblique   

  2. Transverse   

 

66. Lower molars, labial curvature of protoconid (cusp a) at the base level relative to the 
curvature of paraconid (cusps b) and metaconid (cusp c).   

  0. Cusps a, b, and c have the same degree of bulging   

  1. Cusp a is far more bulging than cusps b, c   

 

67. Lower molars, paraconid, direction (procumbency of the paraconid) (ordered).   

  0. Almost vertical, parallel to protoconid (no procumbency)   

1. Mesiodorsally directed, deviated from protoconid (paraconid projected as a conical 

cusp beyond the crown base)   
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68. Lower molars, paraconid, size relative to metaconid (ordered).   

  0. Subequal   

  1. Paraconid smaller than metaconid   

  2. Paraconid higher than metaconid   

 

69. Lower molars, metaconid (ordered).   
  0. Pointed   

  1. Blunt, or chisel-like, or bifid   

 

70. Lower molars, paraconid and metaconid proximity (ordered).   
  0. Bases widely separated   

  1. Bases approaching each other, becoming confluent   

  2. Single cusp (amphyconid)   

 

71. Lower molars, distal metacristid.   

  0. Absent   

  1. Incomplete   

  2. Complete   

 

72. Lower molars, cristid obliqua (ordered).  
  0. Absent   

  1. Present   

 

73. Lower molars, hypoflexid (ordered).   
  0. Absent or shallow   

  1. Deep (but less than 50% of the talonid width)   

  2. Very deep (>50% of the talonid width)   

 

74. Lower molars, taloned.   

  0. Absent or cingulid cusp d   

  1. Present, single-cusped, heel-like (talonid cusp somewhat lingual to paraconid-

metaconid line)   

  2. Present, single-cusped, shelf-like (talonid cusp on paraconid-metaconid line)   

  3. Present, two or three cusped   
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75. Lower molars, talonid to trigonid ratio (ordered).   

  0. Narrow (talonid <40% of trigonid)   

  1. Wide (talonid is >40% of trigonid)   

 

76. Lower molars, talonid elevation (ordered).  

  0. Talonid/protoconid height ratio < 20%   

  1. Talonid/protoconid height ratio > 20%   

 

77. Lower molars, talonid basin.   

  0. Absent   

  1. Incipient   

  2. Present   

 

78. Lower molars, cingulid cuspule f.   
  0. Absent   

  1. Present   

 

79. Lower molars, mesial transverse cingulid (ordered).  
  0. Absent   

  1. Present as a continuous shelf bellow the trigonid without occlusal function   

  2. Present, having occlusal contact with the upper molar   

 

80. Lower molars, cingulid cuspule e.   

  0. Present   

  1. Absent   

 

81. Lower molars, lingual cingulid on trigonid (ordered).  

  0. Complete   

  1. Incomplete or absent   

 

82. Lower molars, posterior lingual cingulid.   

  0. Distinctive   

  1. Weak or absent   
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83. Lower molars, labial cingulid.   

  0. Absent or incomplete   

  1. Complete   

 

84. Lower molars, posterolabial cingulid (postcingulid).   

  0. Absent or short   

1. Present, connected to hypoconulid, extending between talonid and the base of 

protoconid   

  2. Present, horizontal above the gum level   

 

85. Lower molars, hypoconulid (cusp d).   

  0. At the cingulid level   

  1. Elevated above the cingulid level   

 

86. Lower molars, accessory cusps on labial side.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

87. Lower molars, extensive wear in hypoflexid (facet 3).   

  0. Absent   

  1. Present   

 

88. Wear facets.   

  0. Absent for lifetime   

  1. Absent at eruption, but later development by extensive wear of the cusps, which 

changes the shape of the crown   

2. Development of wear facets on a morphology approximatively present upon eruption 

(basic crown shape present upon eruption of the teeth, with only limited remodeling by 

wear facets)   

 

89. Anterior end of dentary upturned dorsally so the incisors placed above the level of 

molars.   
  0. Absent   

  1. Present   
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90. Mandibular symphysis, posterior end.   

  0. At canine or p1   

  1. Anterior to canine   

  2. At p2-3 or more posterior   

 

91. Posterior mental foramen, position.   
  0. In canine and anterior premolar region   

  1. At penultimate premolar   

  2. At ultimate premolar   

  3. At first molar or more posterior   

 

92. Ratio of dentary height to crown height under tallest molar (measured on lingual side).   
  0. Less than twice   

  1. Twice or more   

 

93. Height of mandibular ramus between canine and last molariform (ordered).   
  0. Sub-uniform   

  1. Becomes higher posteriorly   

 

94. Dentary, height of labial alveolar border relative to the lingual border.   
  0. Subequal (at least 80%)   

  1. Labial border much lower than the lingual one (less than 80 %)   

 

95. Masseteric fossa, ventral border.   

  0. Absent   

  1. Present as a broad and low crest   

  2. Present as a well-defined and thin crest   

 

96. Dentary, masseteric process.   

  0. Absent   

  1. Present   
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97. Meckelian groove in adults.   

  0. Present   

  1. Vestigial or absent   

 

98. Meckelian groove, extension (taxa without Meckelian groove coded inapplicable).   

  0. Does not reach mandibular symphysis anteriorly   

  1. Extended between mandibular symphysis and mandibular foramen   

 

99. Meckelian groove, orientation (taxa without Meckelian groove coded inapplicable).   

  0. Convergent on ventral border   

  1. Parallel to ventral border   

 

100. Mandibular foramen, position to coronoid process.   

  0. Below or near the level of the anterior border of the coronoid process   

  1. Posterior to the anterior edge of the coronoid process (the distance between the 

mandibular foramen and the level of beginning of the anterior edge of the coronoid 

process is greater than length of two middle molars)   

 

101. Mandibular foramen dorsal to prominent longitudinal ridge.   

  0. Absent   

  1. Present   

102. Shape of the coronoid process.   
  0. Anteroposteriorly broad   

  1. Narrow, separated from condylar process by deep mandibular notch   

 

103. Tilting of the coronoid process of dentary (measured as the angle between the alveolar 
line and anterior border of coronoid process).   

  0. Coronoid process is strongly reclined and the coronoid angle is obtuse (>135°)   

  1. Coronoid process less reclined (135?115°)   

  2. Coronoid process is near vertical and the coronoid angle small (95?115°)   
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104. Pterygoid fossa.   

  0. Absent   

  1. Restricted to a small area posterior to mandibular foramen   

  2. Expanded on coronoid process   

 

105. Pterygoid crest (ordered).   
  0. Present, reaching dentary condyle   

  1. Present, extending to base of angular process   

  2. Absent   

 

106. Angular process.   

  0. Absent   

  1. Present, as extension of medial pterygoid shelf   

  2. Present, divergent from medial pterygoid shelf   

 

107. Coronoid, or its attachment scar, in adults.   
  0. Present   

  1. Absent   

 

108. Retromolar space, at least half the length of the last molar.   
  0. Present   

  1. Absent   

 

109. Dentary peduncle, orientation.   
  0. Dentary condyle is continuous with the semicircular posterior margin of the dentary   

  1. Dentary peduncle forms an angle less than 40 degrees to the alveolar margin   

  2. Dentary peduncle forms an angle of 40 degrees or greater to the alveolar margin   

 

110. Symphysis height.   

  0. Robust, verticalized   

  1. Slender, oblique, or approaching horizontal   
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111. Postdentary trough.   

  0. Present   

  1. Absent   

 

112. Groove for replacement of dental lamina.   

  0. Present   

  1. Absent   

 

113. Angular process direction.   

  0. Small knobby process, not projected   

  1. Straight process, posteriorly directed   

  2. Transversely flaring   

  3. Inflected   

  4. Downturned   

 

114. Antero-posterior position of the angular process relatively to the dentary condyle.   

  0. Anterior position, the angular process is below the main body of the coronoid process   

  1. Posterior position, the angular process is placed at the level of the posterior end of the 

coronoid process   

 

115. Vertical position of the angular process.   

  0. Low, at or near the level of the ventral border of the mandibular horizontal ramus   

  1. High, at or near the level of the molar alveolar line   

 

116. Medial fossa on the angular process of the dentary.   

  0. Present   

  1. Absent   

 

117. Pterygoid shelf.   

  0. Absent   

  1. Present   
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118. Masseteric foramen.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

119. Crest of the masseteric fossa along the anterior border of the coronoid process.   

  0. Absent or weakly developed   

  1. Present as a distinctive anterior border   

 

120. Mylohyoid process at the level of the anterior border of the coronoid process.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

121. Lower mandibular margin/condylar peduncle.   

  0. Not continuous, interrupted by an angular process or a sharp angle   

  1. Continuous as a single line in lateral view   

 

122. Shape and relative size of the dentary articulation.   

  0. Small and dorsoventrally compressed   

  1. Condyle is massive and bulbous, transversely broad in its dorsal aspect   

2. Condyle mediolaterally narrow and vertically deep, forming a broad arc in lateral 

outline, either ovoid or triangular in posterior view   

 

123. Ventral border of the dentary peduncle.   

  0. Posteriorly tapering without a condyle   

  1. Columnar or ridge-like   

  2. Ventrally flaring   

  3. Robust and short   

 

124. Position of the dentary condyle relatively to the vertical level of the postcanine alveoli.   

  0. Below or about the same level as the postcanine alveoli   

  1. Above the level of the postcanine alveoli   
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125. Alignment of the ultimate molar to the anterior margin of the coronoid process of the 

dentary.   
  0. Ultimate functional molar is medial to the coronoid process   

  1. Ultimate functional molar is in alignment with the anterior margin of the coronoid 

process   

 

126. Shape of the ventral edge of the jaw in the area of the angular process.   

  0. Straight   

  1. Convex   

  2. Concave   

 

127. Incisor replacement.   
  0. Alternating and multiple replacement   

  1. Diphyodont replacement or none   

 

128. Staggered incisor.   
  0. Absent   

  1. Present   

 

129. Canine replacement.   
  0. Multiple replacements   

  1. Diphyodont   

 

130. Replacement of premolariforms.   
  0. Multiple replacements   

  1. One replacement or none   

 

131. Penultimate lower premolar size.   
  0. Small and subequal to other premolars   

  1. Larger than any of the other premolars, longer and/or taller   

  2. Hypertrophied, dominant tooth in the series   
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132. Penultimate lower premolar - paraconid (cusp b).   

  0. Much smaller than metaconid (cups c) of the same tooth, or absent   

  1. Well-developed as an important cusp of the trigonid   

 

133. Last lower premolar - anterior cusp b (paraconid).   

  0. Present, at least subequal to cusp c, or posterior cingular cusp of the same tooth   

1. Small, much smaller than cups c or posterior cingular of the same tooth, or vestigial to 

absent   

 

134. Last upper premolar - functional protocone.   
  0. Absent   

  1. Present   

 

135. Last upper premolar - parastylar hook.   
  0. Present   

  1. Absent or very small   

 

136. Development of postprotocrista on upper molars for double rank postvallum shear (for 
molars with reversed triangulation of molar cusps only).   

  0. Postprotocrista is short and does not extend labially beyond metacone   

  1. Postprotocrista is long and extends labially beyond metacone   

 

137. Precise opposition of upper and lower molars (either one-to-one, or occluding at the 

opposite embrasure or talonid).   
  0. Absence of precise opposition of upper and lower molars   

  1. Present (either one-to-one, or occluding at the opposite embrasure or talonid)   

 

138. Relative elevation of the bases of the paraconid (cusp b) and the metaconid (cusp c).   
  0. Almost or at the same level   

  1. Base of the paraconid higher than the base of the metaconid   

  2. Base of the metaconid higher than the base of the paraconid   
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139. Cristid obliqua orientation.   

  0. Oriented to or lingual to the metaconid-protoconid notch   

  1. Hypertrophied and directed to the posterior part of the metaconid   

  2. Short and pointed anteriorly between the metaconid-protoconid notch and the 

protoconid   

 

140. Lower molar - pre-entocristid on the talonid heel.   

  0. Talonid lacks medial and longitudinal crest   

  1. Pre-entoconid cristid of talonid is in alignment with the metaconid or with the 

postmetacristid if the latter is present   

  2. Pre-entocristid crest is offset from the metaconid and it is lingual to the base of the 

metaconid   

 

141. Labial curvature of the main cusps a, b and c at the level of cusp valley of the 
penultimate and ultimate upper molars (ordered).   

  0. Cusps a, b and c have about the same degree of bulging   

  1. Cusp a is slightly concave (or far less convex than either cusp b or c)   

 

142. Cingulid shelf wrapping around anterointernal corner of lower molar to extend to the 

lingual side of the trigonid below the paraconid (ordered).   
  0. Absent   

  1. Present, weakly developed and restricted to the mesial aspect of the paraconid base   

  2. Present, strongly developed, running along most of the lingual base of the paraconid   

 

143. Interlocking mechanism between two adjacent lower molars.   

  0. Absent   

1. Present, posterior cingular cuspule d of the preceding molar fits in between cingular 

cuspules e and f of the succeeding molar or flat surfaces of mesial cingula or cusp b   

  2. Present, posterior cingular cuspule d fits in between cingular cuspule e and cusp b of 

the succeeding molar   

  3. Present, posterior cingular cuspule d of the preceding molar fits into and embayment or 

vertical groove of the anterior aspect of cusp b of the succeeding molar   
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144. Size ratio of posterior molars (lower molars preferred when available) (ordered).   

  0. Last three postcanines forming a series of posteriorly decreasing size   

  1. Penultimate molar is the largest of the molars   

  2. Ultimate molar is the largest of the molars   

 

145. Orientation of the paracristid relatively to the longitudinal axis of molars (ordered).   
  0. Longitudinal   

  1. Oblique   

  2. Transverse   

 

146. Paraconid presence on lower molars (ordered).   

  0. Present   

  1. Absent   

 

147. Mesiolingual surface of paraconid on lower molars (ordered).   

  0. Rounded   

  1. Forming a keel   

 

148. Hypoconid.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

149. Hypoconulid orientation.   

  0. Cusp tip erect or procumbent   

  1. Cusp tip recumbent (reclined posteriorly)   

150. Entoconid.   
  0. Absent   

  1. Present but far from hypoconulid, at least equal to one cusp length   

  2. Present and twinned with hypoconulid   

 

151. Height of the entoconid compared with other talonid cusps.   

  0. Lower than the hypconulid (or even vestigial)   

  1. Subequal height to the hypoconulid   
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152. Alignment of the paraconid, the metaconid and the entoconid.   

  0. Cusps not aligned   

  1. Cusps aligned   

 

153. Trigon basin (protocone must be present).   

  0. Absent   

  1. Present, the labial slope of the protocone determines a basin against the lingual slope of 

the paracone/metacone   

 

154. Transverse width of protocone on upper molars.   
  0. Narrow (distance from the protocone apex to the paracone apex is <0.60 of the total 

tooth width)   

 1. Strongly transverse (distance from the protocone apex to the paracone apex is >0.60 of 

the total tooth width)   

 

155. Anteroposterior development of the lingual region on upper molars (protocone must be 
present).   

  0. Narrow (anteroposterior distance medial to the paracone and metacone is <0.30 of the 

total length)   

  1. Moderate development (distance between position of conules = 0.31-0.50 of the total 

tooth length)   

  2. Long (distance between conules >0.51 of the total tooth length)   

 

156. Conules on upper molars.  
  0. Absent   

  1. Present but weak and without cristae   

  2. Conules distinctive, with cristae   

 

157. Centrocrista between paracone and metacone of upper molars (only for tribosphenic 

forms) (ordered).   
  0. Straight   

  1. V-shaped, with labially directed postparacrista and premetacrista   
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158. Upper molars cuspule e (ordered).   

  0. Present   

  1. Absent   

 

159. Upper molars interlock.   

  0. Absent   

  1. Tongue-in-groove interlock   

 

160. Central crest (medianergrat) in triangular upper molariforms.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

161. Outline of m1.   

  0. Oval-shaped   

  1. Laterally compressed   

  2. Oblong with slight labial bulge   

  3. Oblong with strong labial bulge   

  4. Triangular or tear-drop shaped   

  5. Rectangular or slightly rhomboidal   

 

162. Shape of the lingual margin in lower molars.   

  0. Notched   

  1. Flat   

 

163. Aspect ratio of M1.   

  0. Laterally compressed   

  1. Oval-shaped or spindle-shaped   

  2. Triangular outline   

  3. Dumbbell-shaped   

  4. Rectangular or nearly so   
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164. Topographic relationships of wear facets to main cusps.   

  0. Lower cusps a and c support two different wear facets (1 and 4) that contact the upper 

main cusp a   

  1. Lower cusps a and c support a single wear facet (4) that contacts the upper primary 

cusp b   

 

165. Development and orientation of prevallum/postvallid shearing.   

  0. Absent   

  1. Present, and obtuse   

  2. Present, hypertrophied, and transverse   

 

166. Upper molar - development of Facet 1 and preprotocrista (or paracrista).   
  0. Facet 1 (prevallum crest) is short, and does not extend to the stylocone area   

  1. Wear facet 1 extends beyond into the hook-like area near the stylocone   

2. Long preprotocrista (below the paracone-stylocone crest) is added to the prevallum 

shear and extends labially beyond the paracone   

 

167. Differentiation of wear facet 3 and wear facet 4 (ordered).   
  0. Absent   

  1. Present   

  2. Facet hypertrophied on the flanks of the V-shaped talonid   

 

168. Orientation of wear facet 4 (ordered).   

  0. Present and oblique to the long axis of the tooth   

  1. Present and forming a more transverse angle to the long axis of the tooth   

 

169. Wear pattern on the taloned.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

170. Direction of jaw movement during occlusion.   

  0. Dorsomedial movement   

  1. Dorsomedial movement with a significant medial component   

  2. Dorsoposterior movement   
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171. Upper molars, bifid metastyle.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

172. Superficial features on occluding surfaces of wear facets 5 and 6 in talonid for basined 

talonid.   
  0. Smooth surface on the talonid (or on cusp d)   

1. Multiple ridges within the talonid   

 

173. Stylocone relationships in triangular upper teeth.   
  0. Stylocone connected to paracrista or mesial to its end   

  1. Stylocone distal to labial ending of the paracrista   

  2. Stylocone detached of the paracrista occupying a central position on the crown   

 

174. Upper molars, paracone orientation.   

  0. Erect   

  1. Recumbent   

  2. Procumbent   

 

175. Upper molars, accessory cusps on buccal side (ordered).   
  0. Absent   

  1. Present   

 

176. Lower molariforms, number of roots (ordered).   

  0. One   

  1. Two   

  2. Three or more   

 

177. Replacement of at least some functional molariforms.   

  0. Present   

  1. Absent   
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178. Trigon major axis orientation, as indicated by the distal wall of the trigonid (ordered).   

  0. Labially   

  1. Mesially   

  2. Sharply distal   

 

179. Prehypoconulid crest (a crest connecting the metaconid with the hypoconulid along the 
lingual edge of the tooth).   

  0. Absent   

  1. Present   

 

180. Penultimate upper premolar, supernumerary roots.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

181. Penultimate lower premolar, supernumerary roots.   

  0. Absent   

  1. Present   

 

182. Penultimate lower premolar, distal root.   

  0. Subequal to mesial root   

  1. Large, elongated root, more than 50% of the crown length   

 

183. Upper molars, median stylar cusp (new).   

  0. Absent   

  1. Present   

 

184. Extension of the median ridge in triangular upper molariform (central 

crest/medianergrat) (new).  
  0. Reaching the labial edge of the tooth crown   

1. Interrupting in the middle of the primary trigon basin and not reaching the labial edge 

of the tooth crown   
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185. Asymmetry of the paracone crests (new).   

  0. Absent, pre- and postparacrista of subequal slope   

  1. Present, preparacrista steeper than postparacrista   

 

186. Relative position of the paracone to the median stylar cusp (taxa without median stylar 

cusp coded inaplicable) (new).   
  0. Paracone and median stylar cusp labiolingually aligned, facing each other   

1. Paracone slightly deported toward parastylar hook, thus not labiolingually aligned with 

median stylar cusp and not facing it   

 

187. Posteriorly (and labially) deported metastyle (new).   

  0. Absent   

  1. Present   

 

188. Paraconid axis with two different orientations in lingual view (forward then upward)  

(new).   
  0. Absent   

  1. Present   

 

189. Orientation of the para- and protocristid in their lingual area (for lower molariforms 
with triangular occlusal outline) (new).   

  0. Divergent   

  1. Parallel   

  2. Convergent   

190. Asymmetry of the protoconid crests of posterior lower molars in labial view (for 

triangular and tribosphenic lower molars) (new).   
  0. Absent, paracristid and protocristid of subequal slope   

  1. Present, paracristid less steep than protocristid 
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Annexe III – Phylogénie des « Dryolestoidea » : matrice de caractères 
 

Tableau 1 – Annexe III. Matrice de 46 taxons et 190 caractères utilisée dans l’analyse phylogénétique portant 

sur les « Dryolestoidea » présentée dans le Chapitre II.2.12 de cette thèse. 

 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 

Phascolotherium bucklandi ? 0 ? ? ? 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 0 

Amphilestes broderipi ? 0 ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 

Tinodon bellus ? ? ? ? ? 1 1 ? 0 0 ? ? ? ? 0 
Yermakia domitor ? 0 0 ? ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? 0 

Gobiotheriodon inifinitus ? 1 0 ? ? ? 0 0 ? ? ? ? ? ? 0 
Kiyatherium cardiodens ? 1 ? 1 1 ? 0 0 0 0 0 0 0 0 1 

Zhangheotherium quiquescuspidens ? 1 1 ? ? 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 0 

Maotherium sinense 0 1 1 1 0 0 0 0 ? 0 0 0 0 0 0 

Spalacotherium tricuspidens ? 1 ? ? ? 0 1 0 ? 0 1 0 0 0 0 
Spalacolestes cretulablatta ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Dryolestes priscus ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 ? ? ? ? 1 
Dryolestes leiriensis 1 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1 0 0 0 1 

Laolestes eminens ? 0 1 ? ? 1 1 0 ? 1 1 1 0 0 1 

Krebsotherium lusitanicum ? 0 ? 0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 
Guimarotodus inflatus ? ? ? ? ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 

Amblotherium gracile ? 0 1 0 0 ? 1 0 ? ? ? ? ? ? 2 

Amblotherium pusillum ? 0 1 ? ? 0 0 ? 1 1 ? ? ? ? 1 
Crusafontia cuencana ? 0 0 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 

Euthlastus cordiformis ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 
Tathiodon agilis ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 

Paurodon valens ? 0 0 ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? ? 0 

Henkelotherium guimarotae ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? 0 1 1 1 0 ? 
Drescheratherium acutum 1 ? ? 0 1 ? ? 0 ? 0 1 1 1 0 ? 

Amphitherium prevostii ? 0 0 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? 2 

Palaeoxonodon ooliticus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Amphibetulimus krasnolutskii ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Nanolestes drescherae ? 0 ? ? ? ? 1 ? ? 0 1 0 0 0 2 
Arguimus khosbajari ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 2 

Peramus tenuirostris ? ? ? ? ? ? 0 0 1 0 1 0 0 0 2 

Kielantherium gobiense ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Prokennalestes spp. ? 0 0 ? 0 1 1 1 0 0 1 0 1 0 2 
Vincelestes neuquenianus 0 2 1 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 

Cronopio dentiacutus 0 ? ? 0 1 0 0 1 0 0 1 0 2 0 0 
Leonardus cuspidatus ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? 

Reigitherium bunodontum ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Mesungulatum houssayi ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 0 1 ? ? ? ? 

Coloniatherium cilinskii ? 2 ? 0 0 0 1 1 ? 0 1 1 3 1 0 
Peligrotherium tropicalis 0 2 0 0 0 0 1 1 ? 0 1 1 3 1 0 

Nanolestes patagonensis 1 0 ? 0 0 0 ? 1 0 0 1 1 2 0 0 
Anthracolestes sergei ? 0 ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodon perscriptoris ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodon sp. ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodontidae gen. et sp. indet. 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 2 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 

Phascolotherium bucklandi 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? 
Amphilestes broderipi 0 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 ? ? ? 

Tinodon bellus 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 ? ? 0 0 

Yermakia domitor 0 1 1 0 0 0 ? 0 0 0 0 ? ? ? 0 
Gobiotheriodon inifinitus 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 

Kiyatherium cardiodens 0 1 0 0 ? 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Zhangheotherium quiquescuspidens ? ? ? 0 ? 0 0 ? 0 ? ? 0 1 0 ? 
Maotherium sinense 0 1 ? 0 ? 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Spalacotherium tricuspidens 0 1 0 0 ? 0 0 0 0 0 0 ? 3 0 1 
Spalacolestes cretulablatta ? 1 0 0 ? 0 ? ? 0 0 0 ? 3 ? 2 

Dryolestes priscus ? 2 1 1 2 0 1 0 0 1 0 1 4 0 2 

Dryolestes leiriensis 1 2 0 1 2 0 1 0 0 1 0 1 4 0 2 

Laolestes eminens 1 2 0 1 1 0 1 1 0 1 0 1 4 0 2 
Krebsotherium lusitanicum 1 2 0 1 1 0 1 0 0 1 0 1 4 0 2 

Guimarotodus inflatus 1 2 0 1 2 0 1 0 0 1 0 1 ? ? ? 
Amblotherium gracile ? 2 0 1 1 0 1 0 0 1 0 1 ? 0 2 

Amblotherium pusillum 0 2 1 1 ? 0 1 0 0 1 0 1 ? 0 2 
Crusafontia cuencana 2 2 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 ? 0 2 

Euthlastus cordiformis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 

Tathiodon agilis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 2 

Paurodon valens 3 2 0 1 1 0 1 0 0 1 0 1 ? 1 1 
Henkelotherium guimarotae ? 2 0 1 ? 0 1 0 0 1 0 1 2 0 1 

Drescheratherium acutum ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 2 0 1 
Amphitherium prevostii 0 2 1 0 1 0 1 0&1 0 1 0 1 ? ? ? 

Palaeoxonodon ooliticus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 

Amphibetulimus krasnolutskii ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Nanolestes drescherae 4 2 1 0 1 0 1 1 0 1 0 1 ? ? 0 
Arguimus khosbajari ? 2 1 0 0 0 2 1 0 1 0 1 ? ? ? 

Peramus tenuirostris 4 2 1 0 0 0 2 1 0 1 0 1 0 0 0 
Kielantherium gobiense ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? 1 

Prokennalestes spp. 0 2 0&1 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 

VIncelestes neuquenianus 3 2 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 
Cronopio dentiacutus 0 ? 1 1 ? ? 2 2 0 ? 1 ? 1 1 2 

Leonardus cuspidatus ? ? 1 0 1 1 3 2 ? 0 1 ? ? 1 2 

Reigitherium bunodontum ? ? 1 1 1 1 2 2 1 ? 0 ? ? 0 ? 
Mesungulatum houssayi ? ? 1 ? ? ? ? 2 ? 0 1 ? ? 0 2 

Coloniatherium cilinskii 3 1 1 0 ? 1 3 2 1 0 1 0 1 0 2 
Peligrotherium tropicalis 3 ? 1 ? ? ? ? 2 1 ? ? 0 1 0 2 

Nanolestes patagonensis 0 2 1 0 2 1 ? 0 0 1 ? ? 0 1 2 

Anthracolestes sergei 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodon perscriptoris ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 
Donodon sp. ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 
Donodontidae gen. et sp. indet. 2 ? 2 1 ? 2 1 ? 0 0 1 0 ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 2 
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Tableau 1. (Suite). 

 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 

Phascolotherium bucklandi ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Amphilestes broderipi ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Tinodon bellus 0 0 0 0 1 0 ? 1 ? ? 1 0 0 0 0 

Yermakia domitor 0 0 0 0 1 0 ? 1 ? 0 1 0 0 0 0 
Gobiotheriodon inifinitus 0 0 0 0 1 0 ? 1 ? 0 1 0 ? ? 0 

Kiyatherium cardiodens 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 

Zhangheotherium quiquescuspidens 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 
Maotherium sinense 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 

Spalacotherium tricuspidens 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 2 0 0 0 0 
Spalacolestes cretulablatta 0 0 0 0 1 0 0 1 1 ? ? 0 0 0 ? 

Dryolestes priscus 1 0 0 0 2 1 0 1 0 0 2 1 0 0 1 

Dryolestes leiriensis 1 0 0 0 2 1 0 1 0 0 2 1 0 0 1 

Laolestes eminens 1 0 0 0 2 1 0 1 0 0 2 1 0 2 0 
Krebsotherium lusitanicum 1 0 0 0 2 1 0 1 0 0 2 1 0 1 0 

Guimarotodus inflatus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Amblotherium gracile 1 0 0 0 2 1 0 0 0 0 2 0 0 ? 0 

Amblotherium pusillum 1 0 0 0 2 1 0 0 0 0 2 0 0 ? 0 
Crusafontia cuencana 1 0 0 0 2 1 0 1 0 ? ? 0 0 0 0 

Euthlastus cordiformis 0 0 0 0 2 1 2 2 0 1 1 0 0 0 0 

Tathiodon agilis 0 0 0 0 2 1 ? 1 0 0 2 0 0 0 0 

Paurodon valens 0 0 0 0 2 1 ? 1 0 0 2 0 0 0 0 
Henkelotherium guimarotae 0 0 0 0 2 1 0 1 0 0 2 0 0 1 0 

Drescheratherium acutum 0 0 0 0 2 1 0 1 0 0 2 0 0 0 0 
Amphitherium prevostii ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Palaeoxonodon ooliticus 2 0 0 0 2 1 ? 1 0 0 2 0 0 0 0 

Amphibetulimus krasnolutskii ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Nanolestes drescherae 2 0 0 0 2 1 ? 2 0 0 2 0 0 0 0 
Arguimus khosbajari ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Peramus tenuirostris 2 0 0 0 2 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 
Kielantherium gobiense 2 0 0 0 2 2 ? 1 0 1 1 0 0 0 0 

Prokennalestes spp. 2 0 0 0 2 2 0 1 0 1 1 0 0 0 0 

VIncelestes neuquenianus 0 0 0 0 2 1 0 1 1 ? ? ? 0 0 ? 
Cronopio dentiacutus 2 0 0 0 0&1 0 0 1 1 ? ? 0 0 0 ? 

Leonardus cuspidatus 2 0 0 0 1 0 0 1 1 ? ? 0 1 2 ? 

Reigitherium bunodontum ? 1 1 1 2 1 ? ? ? ? ? ? 1 ? ? 
Mesungulatum houssayi 2 1 1 0 2 1 1 1 1 ? ? 0 1 2 ? 

Coloniatherium cilinskii 0&2 1 1 0 2 1 1 1 1 ? ? 0 1 0 ? 
Peligrotherium tropicalis 2 1 1 1 2 1 1 1 1 ? ? 0 1 0 ? 

Nanolestes patagonensis 2 0 0 0 0 ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 

Anthracolestes sergei ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodon perscriptoris 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 2 0 0 2 0 
Donodon sp. 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 2 0 0 2 0 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 2 0 0 0 0 
Donodontidae gen. et sp. indet. 2 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Thereuodon dahmani 0 0 0 0 1 1 ? 1 0 0 2 0 0 1 0 
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Tableau 1. (Suite). 

 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 60 

Phascolotherium bucklandi ? ? ? 0 ? 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 
Amphilestes broderipi ? ? ? 0 ? 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 

Tinodon bellus ? 0 0 0 ? 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Yermakia domitor 0 0 0 0 ? 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 
Gobiotheriodon inifinitus 0 0 0 0 ? ? 0 1 0 0 2 0 0 0 0 

Kiyatherium cardiodens 0 1 0 0 0 ? 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Zhangheotherium quiquescuspidens 0 0 ? 0 ? 0 0 2 0 ? ? 0 0 1 0 
Maotherium sinense 0 0 0 0 0 0 0 3 0 ? ? 0 0 1 0 

Spalacotherium tricuspidens 0 1 0 0 0 ? 0 3 1 0 2 0 0 1 0 
Spalacolestes cretulablatta 0 1 1 0 ? 1 0 3 1 1 2 0 0 1 0 

Dryolestes priscus 1 1 1 0 0 1 0 4 1 1 2 0 1 0 0 

Dryolestes leiriensis 1 1 1 0 0 1 0 4 1 1 2 0 1 0 0 

Laolestes eminens 0&1 1 1 0 0 1 0 4 1 1 2 0 1 0 0 
Krebsotherium lusitanicum 1 1 1 0 0 1 0 4 1 1 2 0 1 0 0 

Guimarotodus inflatus ? ? ? 0 ? 1 0 4 1 1 2 0 1 0 0 
Amblotherium gracile 0 1 1 0 0 1 0 4 1 1 2 0 1 0 0 

Amblotherium pusillum 0 1 1 0 0 ? 0 4 1 1 2 0 1 0 0 
Crusafontia cuencana 0 1 1 0 ? 1 0 4 1 1 2 0 1 0 0 

Euthlastus cordiformis 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Tathiodon agilis 0 1 1 0 0 1 0 ? 0 0 2 0 0 0 0 

Paurodon valens 0 1 1 0 0 1 0 1&2 0 0 2 1 0 0 0 
Henkelotherium guimarotae 0 1 1 0 0 ? 0 3 ? ? ? 0 0 0 0 

Drescheratherium acutum 0 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Amphitherium prevostii ? ? ? 0 ? 1 0 3 0 0 2 0 0 0 0 

Palaeoxonodon ooliticus 0 1 1 0 ? ? ? ? 0 0 2 ? 0 0 0 

Amphibetulimus krasnolutskii ? ? ? 0 ? ? ? ? 1 0 ? 0 0 0 0 

Nanolestes drescherae 0 1 1 0 ? 1 0 2 0 0 2 0 0 0 0 
Arguimus khosbajari ? ? ? 0 ? ? 0 1 0 0 2 0 0 0 0 

Peramus tenuirostris 0 1 0 0 ? 2 0 0 0 0 2 0 0 0 0 
Kielantherium gobiense 0 1 0 1 ? 2 0 1 0 0 2 0 0 0 0 

Prokennalestes spp. 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 2 0 0 0 0 

VIncelestes neuquenianus 1 0 0 0 0 2 0 0 0 0 1 1 0 0 0 
Cronopio dentiacutus 1 1 1 0 0 2 0 1 1 1 2 1 ? 1 1 

Leonardus cuspidatus 1 0 1 0 1 1 1 ? 1 1 2 1 0 1 0 

Reigitherium bunodontum ? ? 1 0 ? 1 1 ? 1 1 2 0 0 1 0 
Mesungulatum houssayi 1 0 1 0 1 ? ? ? 1 1 2 0 0 1 0 

Coloniatherium cilinskii 1 0 1 0 1 1 1 1 1 1 2 0 0 1 0 
Peligrotherium tropicalis 1 0 1 0 1 1 1 1 1 1 2 0 0 1 0 

Nanolestes patagonensis 1 0 1 0 0 1 0 0 1 1 2 1 ? 1 1 

Anthracolestes sergei ? ? ? 0 ? ? ? ? 1 0 2 0 1 0 0 

Donodon perscriptoris 0 1 1 0 ? ? ? ? 1 0 2 0 0 0 0 
Donodon sp. 0 1 1 0 ? ? ? ? 1 0 2 ? 0 0 0 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 0 1 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodontidae gen. et sp. indet. 2 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 2 0 0 0 0 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 2 0 0 0 1 
Thereuodon dahmani 1 0 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 72 73 74 75 

Phascolotherium bucklandi 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Amphilestes broderipi 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Tinodon bellus 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Yermakia domitor 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Gobiotheriodon inifinitus 1 ? 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Kiyatherium cardiodens 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Zhangheotherium quiquescuspidens 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Maotherium sinense 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Spalacotherium tricuspidens 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Spalacolestes cretulablatta 1 0 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Dryolestes priscus 1 1 2 1 2 1 1 1 1 0 1 0 0 2 0 

Dryolestes leiriensis 1 1 2 1 2 1 1 1 1 0 1 0 0 2 0 

Laolestes eminens 1 1 2 1 2 1 1 1 1 0 1 0 0 2 0 

Krebsotherium lusitanicum 1 1 2 1 2 1 1 1 1 0 1 0 0 2 0 
Guimarotodus inflatus 1 1 2 1 2 1 1 1 1 0 1 0 0 2 0 

Amblotherium gracile 1 1 2 1 2 1 1 0 0 0 0 0 0 2 0 

Amblotherium pusillum 1 1 2 1 2 1 1 0 0 0 0 0 0 2 0 
Crusafontia cuencana 1 1 2 1 2 1 1 1 0 0 1 0 0 2 0 

Euthlastus cordiformis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Tathiodon agilis 1 1 2 1 1 1 1 1 0 0 1 0 0 2 0 

Paurodon valens 1 0 2 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 

Henkelotherium guimarotae 1 1 ? 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 
Drescheratherium acutum ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Amphitherium prevostii 1 0 1 1 1 1 1 0 0 0 2 1 1 1 1 

Palaeoxonodon ooliticus 1 0 1 1 1 1 1 0&1&2 0 0 2 1 1 3 1 

Amphibetulimus krasnolutskii 1 0 1 2 1 1 1 2 0 0 2 1 1 ? 1 

Nanolestes drescherae 1 0 1 1 1 1 1 1 0 0 2 1 1 3 1 

Arguimus khosbajari 1 0 1 1 1 1 1 0 0 0 2 1 2 3 1 
Peramus tenuirostris 1 0 1 2 1 1 1 0&1&2 0 0 2 1 1 3 1 

Kielantherium gobiense 1 0 1 2 1 1 1 2 0 0 2 1 1 3 1 

Prokennalestes spp. 1 0 1 1 1 1 1 1 0 0 2 1 1 3 1 

VIncelestes neuquenianus 1 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 

Cronopio dentiacutus 1 0 1 ? 1 1 ? ? ? 1 ? 0 0 0 0 

Leonardus cuspidatus 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
Reigitherium bunodontum 1 ? 1 ? 1 1 ? 0 ? 1 0 0 0 0 0 

Mesungulatum houssayi 1 1 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Coloniatherium cilinskii 1 1 1 ? 1 1 0 ? 0 1 0 0 0 0 0 

Peligrotherium tropicalis 1 1 1 0 1 1 0 0 ? 1 0 0 0 0 0 

Nanolestes patagonensis 1 1 1 0 1 1 ? 0 ? 1 0 0 0 0 0 

Anthracolestes sergei 1 0 1 1 1 1 1 1 0 0 1 0 0 2 0 
Donodon perscriptoris 1 1 2 0 2 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 

Donodon sp. 1 1 2 0 2 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 2 1 1 2 0 2 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 1 1 2 0 2 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 
Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 76 77 78 79 80 81 82 83 84 85 86 87 88 89 90 

Phascolotherium bucklandi 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 
Amphilestes broderipi 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 2 

Tinodon bellus 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 2 

Yermakia domitor 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 
Gobiotheriodon inifinitus 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Kiyatherium cardiodens 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Zhangheotherium quiquescuspidens 0 0 0 1 0 ? 0 0 0 0 0 0 1 0 0 
Maotherium sinense 0 0 0 1 0 ? 0 0 0 0 0 0 1 0 1 

Spalacotherium tricuspidens 0 0 0 1 1 0 0 1 1 0 0 0 2 0 ? 
Spalacolestes cretulablatta 0 0 0 1 1 0 1 1 1 0 0 0 2 ? ? 

Dryolestes priscus 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 0 2 

Dryolestes leiriensis 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 0 2 

Laolestes eminens 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 0 2 
Krebsotherium lusitanicum 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 1 0 2 

Guimarotodus inflatus 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 0 ? 
Amblotherium gracile 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 1 2 0 2 

Amblotherium pusillum 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 1 2 0 2 
Crusafontia cuencana 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 1 2 1 2 

Euthlastus cordiformis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 

Tathiodon agilis 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 ? ? 

Paurodon valens 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 0 0 
Henkelotherium guimarotae 0 0 ? 0 ? 1 1 ? ? 0 0 1 2 ? ? 

Drescheratherium acutum ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 2 ? ? 
Amphitherium prevostii 1 0 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 2 0 2 

Palaeoxonodon ooliticus 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? ? 

Amphibetulimus krasnolutskii 1 0 1 0 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? ? 

Nanolestes drescherae 1 0 1 0 0 1 1 0 0 1 0 1 2 0 0 
Arguimus khosbajari 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? 2 

Peramus tenuirostris 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 0 1 2 0 0 
Kielantherium gobiense 1 2 1 0 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? 0 

Prokennalestes spp. 1 2 0 1 1 1 1 0 0 1 0 1 2 0 2 

VIncelestes neuquenianus 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 0 2 1 0 
Cronopio dentiacutus 0 0 ? 0 ? 1 1 0 ? 0 0 0 2 0 2 

Leonardus cuspidatus 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 2 ? ? 

Reigitherium bunodontum 0 0 0 2 1 1 1 0 2 0 1 0 2 ? ? 
Mesungulatum houssayi 0 0 0 2 1 1 1 0 2 0 0 0 2 ? ? 

Coloniatherium cilinskii 0 0 0 2 1 1 1 0 2 0 0 0 2 0 2 
Peligrotherium tropicalis 0 0 0 2 1 1 1 0 2 0 1 0 2 0 2 

Nanolestes patagonensis ? 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 2 1 0 

Anthracolestes sergei 0 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 1 2 0 0 

Donodon perscriptoris 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? ? 
Donodon sp. 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodontidae gen. et sp. indet. 2 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1 2 ? ? 
Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 91 92 93 94 95 96 97 98 99 100 101 102 103 104 105 

Phascolotherium bucklandi 3 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 

Amphilestes broderipi 3 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 
Tinodon bellus 2 0 0 0 1 ? 0 0 0 0 0 0 2 1 0 

Yermakia domitor 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 ? 
Gobiotheriodon inifinitus 1 1 0 0 2 0 0 0 0 0 0 ? ? 1 ? 
Kiyatherium cardiodens 1 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 1 0 ? 0 

Zhangheotherium quiquescuspidens ? 1 0 0 ? 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 
Maotherium sinense 2 1 0 0 2 0 ? ? ? ? ? 1 0 ? 0 

Spalacotherium tricuspidens 0 1 0 1 1 0 0 ? 0 0 0 0 1 2 0 
Spalacolestes cretulablatta ? 0 0 1 1 1 1 ? ? 1 0 0 1 ? ? 
Dryolestes priscus 0 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 2 ? 

Dryolestes leiriensis 0 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 2 1 
Laolestes eminens 0 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 2 1 

Krebsotherium lusitanicum 1 1 1 1 2 0 0 1 0 0 0 0 1 2 1 
Guimarotodus inflatus ? 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 ? 2 1 

Amblotherium gracile 0 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 1 1 2 1 
Amblotherium pusillum 0 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 1 1 2 1 
Crusafontia cuencana 3 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 2 2 1 

Euthlastus cordiformis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Tathiodon agilis ? ? ? 0 ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 

Paurodon valens 1&2 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 ? 1 ? 1 
Henkelotherium guimarotae ? 1 1 ? ? 0 0 1 0 0 0 0 1 2 1 
Drescheratherium acutum ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Amphitherium prevostii 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 2 
Palaeoxonodon ooliticus ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 

Amphibetulimus krasnolutskii 3 0 0 1 1 ? 0 ? 1 0 0 ? ? 1 ? 
Nanolestes drescherae 2 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 0 1 ? 2 

Arguimus khosbajari 1&2 0 0 1 0 0 1 ? ? ? ? ? 1 ? ? 
Peramus tenuirostris 1&2 0 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 1 1 2 
Kielantherium gobiense 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 ? ? ? ? ? 

Prokennalestes spp. 1 0 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0 1 2 2 
VIncelestes neuquenianus 0 1 0 0 2 0 1 ? ? 1 1 0 1 2 1 

Cronopio dentiacutus 0 1 1 1 1 1 1 ? ? 1 ? 1 1 ? ? 
Leonardus cuspidatus ? ? ? 1 ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 
Reigitherium bunodontum 2 1 ? 1 ? ? 1 ? ? ? ? ? 2 ? ? 

Mesungulatum houssayi ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Coloniatherium cilinskii 2 1 1 1 1 ? 1 ? ? 1 ? ? 2 ? ? 

Peligrotherium tropicalis 2 1 1 1 2 ? 1 ? ? 1 0 0 2 1 ? 
Nanolestes patagonensis 0 1 1 1 1 0 1 ? ? 1 0 1 2 1 2 

Anthracolestes sergei 0 ? 0 1 1 0 0 1 1 0 0 ? 1 ? ? 
Donodon perscriptoris ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodon sp. ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodontidae gen. et sp. indet. 2 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 106 107 108 109 110 111 112 113 114 115 116 117 118 119 120 

Phascolotherium bucklandi 0 0 0 0 1 0 0 - - - - 0 0 0 0 

Amphilestes broderipi 1 0 0 ? 1 1 1 ? ? ? ? 0 0 ? 0 

Tinodon bellus 0 1 0 0 1 1 1 ? ? ? ? 0 ? ? 0 

Yermakia domitor 0 1 0 ? 1 1 1 ? ? ? ? 0 0 0 0 
Gobiotheriodon inifinitus ? ? 0 ? 1 1 1 - - - - 0 0 ? 0 

Kiyatherium cardiodens 0 1 0 0 ? 1 1 - - - - 0 0 1 0 
Zhangheotherium 
quiquescuspidens 0 0 0 0 1 1 1 ? ? ? ? 0 0 1 0 

Maotherium sinense 0 ? 0 0 1 ? ? - - - - 0 0 1 0 
Spalacotherium tricuspidens 0 1 0 0 1 1 1 ? ? ? ? 0 ? 1 0 

Spalacolestes cretulablatta ? ? 0 ? 1 1 1 - - - - 1 ? 1 0 

Dryolestes priscus 1 ? 1 ? 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 

Dryolestes leiriensis 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 
Laolestes eminens 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 

Krebsotherium lusitanicum 1 0 1 ? 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 

Guimarotodus inflatus 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Amblotherium gracile 1 0 0 1 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 
Amblotherium pusillum 1 0 0 1 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 

Crusafontia cuencana 1 0 1 2 1 1 1 1 1 0 0 1 0 1 0 

Euthlastus cordiformis ? ? ? 2 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Tathiodon agilis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Paurodon valens 2 0 0 ? 0 1 1 ? ? ? ? 0 ? 1 0 

Henkelotherium guimarotae 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 

Drescheratherium acutum ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Amphitherium prevostii 2 1 1 1 1 1 1 4 1 0 1 0 0 1 0 
Palaeoxonodon ooliticus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Amphibetulimus 
krasnolutskii ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Nanolestes drescherae 2 1 1 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Arguimus khosbajari ? 1 0 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 
Peramus tenuirostris 2 0 0 1 1 1 1 4 1 0 1 0 0 1 0 

Kielantherium gobiense ? 0 0 ? 1 1 1 4 1 0 ? 0 1 1 0 

Prokennalestes spp. 2 0 0 ? 1 1 1 1 1 0 1 0 1 1 0 

VIncelestes neuquenianus 1 0 1 2 1 1 1 1&4 1 0 1 0 0 1 0 
Cronopio dentiacutus 0 1 0 0 1 1 1 3 1 0 1 0 0 1 0 

Leonardus cuspidatus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Reigitherium bunodontum ? ? 0 ? 1 1 1 ? ? ? ? 0 ? 1 0 

Mesungulatum houssayi ? ? ? ? ? 1 1 ? ? ? ? 0 ? ? 0 
Coloniatherium cilinskii ? 1 0 ? 1 1 1 1 1 0 ? 0 0 1 0 

Peligrotherium tropicalis ? 1 0 2 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 

Nanolestes patagonensis 2 1 0 2 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 

Anthracolestes sergei ? 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 ? 
Donodon perscriptoris ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodon sp. ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodontidae gen. et sp. 
indet. 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 2 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 121 122 123 125 126 127 128 129 130 131 132 133 134 135 135 
Phascolotherium bucklandi 1 1 1 0 1 1 ? ? ? ? 0 0 1 ? ? 
Amphilestes broderipi 1 1 1 0 0 ? ? 0 ? 1 0 0 1 0 ? 
Tinodon bellus 1 1 1 1 1 1 ? 0 ? ? 0 0 0 0 ? 
Yermakia domitor 1 1 1 1 1 1 ? ? ? ? 0 ? 0 ? ? 
Gobiotheriodon inifinitus 1 ? 1 1 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Kiyatherium cardiodens 1 1 1 1 1 1 ? ? ? ? 0 0 1 1 ? 
Zhangheotherium 
quiquescuspidens 1 1 1 1 1 1 ? 0 1 1 0 1 0 1 0 

Maotherium sinense 1 ? ? ? 1 1 ? ? ? ? 0 0 1 ? ? 
Spalacotherium tricuspidens 1 1 1 1 1 1 ? ? 1 ? 1 0 0 1 0 
Spalacolestes cretulablatta 1 ? ? ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Dryolestes priscus 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 0 0 1 0 
Dryolestes leiriensis 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 0 0 1 0 
Laolestes eminens 0 1 1 1 1 0&2 ? 0 1 ? 0 0 0 1 0 
Krebsotherium lusitanicum 1 ? 1 ? 1 1 ? ? ? ? 0 0 0 1 1 
Guimarotodus inflatus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? 
Amblotherium gracile 0 1 1 1 1 0&2 ? 0 1 ? 0 0 0 1 ? 
Amblotherium pusillum 0 1 1 1 1 0&2 ? 0 1 ? 0 0 0 1 ? 
Crusafontia cuencana 1 1 1 1 1 0 ? ? ? ? 0 0 1 ? ? 
Euthlastus cordiformis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Tathiodon agilis ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Paurodon valens ? ? ? ? 1 ? ? ? 1 ? 0 0 1 1 0 
Henkelotherium guimarotae 0 1 1 1 1 0&2 1 0 1 1 0 0 0 1 0 
Drescheratherium acutum ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 
Amphitherium prevostii 0 1 1 1 1 2 ? 0 ? ? 0 0 1 0 ? 
Palaeoxonodon ooliticus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Amphibetulimus 
krasnolutskii ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Nanolestes drescherae ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Arguimus khosbajari ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 1 ? ? 
Peramus tenuirostris 0 1 1 1 1 2 ? 0 1 ? 0 0 1 1 0 
Kielantherium gobiense 0 ? ? 1 1 ? ? ? ? ? 0 0 1 0 0 
Prokennalestes spp. 0 1 3 1 1 2 ? 0 ? ? 0 1 1 0 1 
VIncelestes neuquenianus 0 1 1 1 1 0&2 ? 0 1 ? 0 0 1 1 0 
Cronopio dentiacutus 1 1 1 1 0 1 ? ? 1 ? 1 0 1 2 0 
Leonardus cuspidatus ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 2 0 
Reigitherium bunodontum ? ? ? ? 1 2 ? ? ? ? 1 0 1 0 0 
Mesungulatum houssayi ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 2 ? 0 1 0 
Coloniatherium cilinskii ? ? ? ? 0 2 ? ? 1 ? 2 1 0 1 0 
Peligrotherium tropicalis 0 ? 1&3 1 0 2 ? ? 1 ? 2 1 1 2 0 
Nanolestes patagonensis 0 1 1 1 1 2 ? 1 ? ? 0 0 0 2 0 
Anthracolestes sergei 1 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodon perscriptoris 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodon sp. ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
Donodontidae gen. et sp. 
indet. 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 2 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

 

 



 

- 472 - 
 

 
Tableau 1. (Suite). 

 136 137 138 139 140 141 142 143 144 145 146 147 148 149 150 

Phascolotherium bucklandi ? ? 0 - - 0 0 1 0 1 0 0 1 - 0 

Amphilestes broderipi ? 1 0 ? 0 ? 0 1 0 0 0 ? 0 ? 0 
Tinodon bellus ? 1 0 ? 0 1 2 1 0 1 0 0 0 0 0 

Yermakia domitor ? 1 0 ? 0 ? 2 1 0 1 0 0 0 0 0 

Gobiotheriodon inifinitus ? 1 0 ? 0 ? 2 1 0 1 0 0 0 0 0 
Kiyatherium cardiodens 0 1 0 - 0 1 2 1 1 1 0 0 0 0 0 
Zhangheotherium 
quiquescuspidens 0 1 0 ? 0 1 2 1 0 1 0 0 0 0 0 

Maotherium sinense ? 1 0 - 0 ? 2 1 0 2 0 0 0 0 0 
Spalacotherium tricuspidens - 1 0 ? 0 1 2 1 0 1 0 0 0 0 0 

Spalacolestes cretulablatta - 1 0 - 0 1 2 1 0 1 0 0 0 0 0 

Dryolestes priscus - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
Dryolestes leiriensis - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Laolestes eminens - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Krebsotherium lusitanicum - 1 0 - 0 1 ? 1 0 2 0 0 0 0 0 
Guimarotodus inflatus ? 1 0 - 0 1 2 1 0 2 0 1 0 0 0 

Amblotherium gracile 0 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Amblotherium pusillum 0 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
Crusafontia cuencana 0 1 0 - 0 1 0 1 0 2 0 0 0 0 0 

Euthlastus cordiformis - ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Tathiodon agilis - 1 0 - 0 1 0 0 ? 1 0 0 0 1 0 
Paurodon valens - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 

Henkelotherium guimarotae - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Drescheratherium acutum - 1 ? ? ? 1 ? ? 0 1 0 ? ? ? ? 
Amphitherium prevostii ? 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 1 0 

Palaeoxonodon ooliticus - 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 ? 1 1 0 
Amphibetulimus 
krasnolutskii - 1 0 - 0 1 0 ? ? 1 0 0 0 0 0 

Nanolestes drescherae - 1 0 1 0 1 0 ? ? 1 0 0 1 0 0 

Arguimus khosbajari - 1 0 - 0 1 0 1 2 1 0 0 0 0 0 

Peramus tenuirostris - 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0&1 1 1 0 
Kielantherium gobiense - 1 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 

Prokennalestes spp. 1 1 0 0 1 1 0 1 2 1 0 0 1 1 1 

VIncelestes neuquenianus - 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
Cronopio dentiacutus - 1 0 ? 0 1 0 0 0 2 0 0 0 0 0 

Leonardus cuspidatus - 1 0 ? ? 1 0 0 0 2 0 0 0 ? 0 

Reigitherium bunodontum - 1 0 ? 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
Mesungulatum houssayi - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Coloniatherium cilinskii - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Peligrotherium tropicalis - 1 0 ? 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
Nanolestes patagonensis - 1 0 ? 0 1 0 0 0 2 0 0 0 - 0 

Anthracolestes sergei - ? 0 - 0 ? 0 ? ? 1 0 0 0 - 0 

Donodon perscriptoris - 1 0 - 0 1 0 0 - 2 0 1 0 0 0 
Donodon sp. - 1 0 - 0 1 0 0 - 2 0 1 0 0 0 
Donodontidae gen. et sp. 
indet. 1 - 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 2 - 1 0 - 0 1 0 ? ? 2 0 1 1 0 0 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 3 - 1 0 - 0 1 0 ? ? 2 0 1 1 0 0 

Thereuodon dahmani - 1 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 151 152 153 154 155 156 157 158 159 160 161 162 163 164 165 

Phascolotherium bucklandi - - - ? ? ? ? ? ? - 1 1 ? 1 ? 

Amphilestes broderipi ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? 1 1 0 1 0 
Tinodon bellus ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 2 0 1 1 1 

Yermakia domitor - - - - - ? ? ? ? ? 2 0 ? 1 ? 

Gobiotheriodon inifinitus - - - - - ? ? ? ? ? ? 0 ? 1 ? 
Kiyatherium cardiodens - - - - - 0 - 0 0 0 4 1 2 1 1 
Zhangheotherium 
quiquescuspidens ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 4 1 2 1 1 

Maotherium sinense - - - - - 0 - 0 0 0 4 1 2 1 1 
Spalacotherium tricuspidens ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 4 1 2 1 1 

Spalacolestes cretulablatta - - - - - 0 - 0 0 0 4 1 2 1 1 

Dryolestes priscus ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 4 1 2 1 1 
Dryolestes leiriensis ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 4 1 2 1 1 

Laolestes eminens ? ? ? ? ? 0 0 0 0 1 4 1 2 1 1 

Krebsotherium lusitanicum - - - - - 0 - 1 0 0 4 1 2 1 1 
Guimarotodus inflatus - - - - - 0 - ? ? ? 4 1 ? 1 1 

Amblotherium gracile ? ? ? ? ? 0 0 0 0 1 4 1 2 1 1 

Amblotherium pusillum ? ? ? ? ? 0 0 0 0 1 4 1 2 1 1 
Crusafontia cuencana - - - - - 0 - 1 0 0 4 1 2 1 ? 

Euthlastus cordiformis ? ? - - - 0 - 1 ? 0 ? ? 2 1 ? 

Tathiodon agilis - - - - - 0 - 1 0 0 ? 1 2 1 ? 
Paurodon valens - - ? - ? ? ? ? ? ? 4 1 2 1 1 

Henkelotherium guimarotae ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 4 1 2 1 1 

Drescheratherium acutum ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 1 ? ? 2 1 1 
Amphitherium prevostii ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 4 1 1 1 1 

Palaeoxonodon ooliticus - - - - - 0 0 0 0 0 ? 1 1 1 1 
Amphibetulimus 
krasnolutskii - - - - - 0 0 1 ? 0 ? 1 ? 1 ? 

Nanolestes drescherae - - - - - 0 0 1 ? 0 ? 0 ? 1 ? 

Arguimus khosbajari - - - - - 0 - ? ? ? 5 0 ? 1 ? 

Peramus tenuirostris ? ? ? 0 0 0 0 0 0 0 3 1 1 1 1 
Kielantherium gobiense 0 ? 1 0 0 0 0 0 0 0 3 1 1 1 2 

Prokennalestes spp. 1 0 1 1 1 1 0 0 0 ? 3 1 2 1 2 

VIncelestes neuquenianus 0 ? 1 0 0 0 ? 0 0 0 3 1 1 1 1 
Cronopio dentiacutus - - ? - - 0 ? 0 0 0 4 1 2 1 1 

Leonardus cuspidatus ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 1 4 1 2 1 1 

Reigitherium bunodontum ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 5 1 2 1 0 
Mesungulatum houssayi ? ? ? ? ? 0 ? 0 ? 1 5 1 2 1 1 

Coloniatherium cilinskii - ? ? ? ? 0 ? 0 0 1 5 1 2 1 1 

Peligrotherium tropicalis ? ? ? ? ? 0 ? 0 0 1 5 1 4 1 1 
Nanolestes patagonensis - - ? - - 0 ? 1 0 0 4 0&1 2 1 1 

Anthracolestes sergei - - - - - ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 

Donodon perscriptoris - - - - - 0 - 0 0 1 ? 0 2 1 1 
Donodon sp. - - - - - 0 - 0 0 1 ? 0 2 1 1 
Donodontidae gen. et sp. 
indet. 1 ? ? - - - 0 - 0 0 0 ? ? 2 ? 1 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 2 - - ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 3 - - ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 

Thereuodon dahmani ? ? - - - 0 - 1 ? 1 ? ? 2 ? ? 
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Tableau 1. (Suite). 

 166 167 168 169 170 171 172 173 174 175 176 177 178 179 180 

Phascolotherium bucklandi ? 0 ? 0 0 ? - ? ? ? 1 ? ? - ? 

Amphilestes broderipi ? 0 ? 0 0 ? ? ? ? 0 1 ? ? 0 0 
Tinodon bellus ? 0 ? 0 0 1 ? 0 0 0 1 ? 0 0 ? 

Yermakia domitor ? 0 - 0 0 ? ? ? ? ? 1 ? 0 0 ? 

Gobiotheriodon inifinitus ? 0 - 0 0 ? ? ? ? ? 1 ? 0 0 ? 
Kiyatherium cardiodens 0 0 - 0 1 0 ? 0 1 0 1 ? 1 0 0 
Zhangheotherium 
quiquescuspidens 0 0 ? 0 1 0 ? 0 1 0 1 1 1 0 0 

Maotherium sinense 0 0 - 0 1 0 ? 0 1 0 1 ? 1 0 0 
Spalacotherium tricuspidens 1 0 ? 0 1 0 ? 0 1 0 1 ? 1 0 0 

Spalacolestes cretulablatta 1 0 - 0 1 0 ? 0 1 0 1 ? 1 0 ? 

Dryolestes priscus 1 0 ? 0 1 1 ? 1 1 0 1 1 0 0 0 
Dryolestes leiriensis 1 0 ? 0 1 1 ? 1 1 0 1 1 0 0 0 

Laolestes eminens 1 0 ? 0 1 1 ? 1 1 0 1 1 1 0 0 

Krebsotherium lusitanicum 1 0 - 0 1 0 ? 0 1 0 1 ? 1 0 0 
Guimarotodus inflatus ? 0 - 1 1 ? ? ? ? ? 1 ? ? 0 ? 

Amblotherium gracile 1 0 ? 0 1 1 ? 0 ? 0 1 1 1 0 0 

Amblotherium pusillum 1 0 ? 0 1 1 ? 0 ? 0 1 1 1 0 0 
Crusafontia cuencana 1 0 - 1 1 0 ? 0 1 0 1 ? ? 0 0 

Euthlastus cordiformis 1 ? ? ? ? 0 ? 0 1 0 ? ? ? ? ? 

Tathiodon agilis 1 0 - 0 1 0 ? 0 1 0 1 ? ? 0 ? 
Paurodon valens 1 0 ? 0 ? ? ? ? ? 0 1 ? ? 0 0 

Henkelotherium guimarotae 1 0 ? 0 1 1 ? 0 1 0 1 1 0 0 0 

Drescheratherium acutum 1 ? ? ? ? 1 ? 1 0 0 1 ? 1 ? 0 
Amphitherium prevostii 1 1 0 0 1 1 ? 0 0 0 1 ? 0 0 0 

Palaeoxonodon ooliticus 1 1 0 0 1 1 ? 0 1 0 1 ? 0 0 ? 
Amphibetulimus 
krasnolutskii 1 ? ? 0 1 0 ? 0 1 0 1 ? ? 0 ? 

Nanolestes drescherae 1 ? ? ? 1 1 ? 0 1 0 1 ? ? 0 ? 

Arguimus khosbajari ? 2 0 1 1 ? ? ? ? ? 1 ? ? 0 ? 

Peramus tenuirostris 1 1 0 0 1 1 ? 0 0&1 0 1 ? 0 0 0 
Kielantherium gobiense 1 1 0 1 1 1 0 0 0 0 1 ? 0 0 ? 

Prokennalestes spp. 2 1 0 1 1 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 

VIncelestes neuquenianus 1 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 ? 0 0 0 
Cronopio dentiacutus 1 0 ? 0 1 1 ? 0 1 0 0 1 1 0 0 

Leonardus cuspidatus 1 0 ? 0 ? 0 ? 2 0 0 1 ? 1 ? 0 

Reigitherium bunodontum 1 0 ? 0 1 ? ? 2 0 1 1 1 ? 0 ? 
Mesungulatum houssayi 1 0 ? 0 ? 1 ? 2 1 0 1 ? 0 0 ? 

Coloniatherium cilinskii 1 0 ? 0 1 1 ? 2 1 0 1 1 0 0 1 

Peligrotherium tropicalis 1 0 ? 0 1 1 ? 2 1 1 1 1 0 0 1 
Nanolestes patagonensis 1 0 ? - 1 ? ? 0 0 0 0 ? 1 0 0 

Anthracolestes sergei ? 0 - 1 1 ? - ? ? ? 1 ? ? ? ? 

Donodon perscriptoris 1 0 - 1 1 0 - 0 0 0 1 0 ? 0 ? 
Donodon sp. 1 0 - 1 1 0 - 0 0 0 1 0 ? 0 ? 
Donodontidae gen. et sp. 
indet. 1 1 0 - ? 1 0 ? 0 0 0 ? ? ? ? ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 2 ? 0 - 1 1 ? - ? ? ? 1 0 ? 0 ? 

Donodontidae gen. et sp. 
indet. 3 ? 0 - 1 1 ? - ? ? ? 0 ? ? 0 ? 

Thereuodon dahmani ? ? ? ? ? 0 ? 0 1 0 ? ? ? ? ? 
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Tableau 1. (Suite et fin). 

 181 182 183 184 185 186 187 188 189 190 

Phascolotherium bucklandi 0 1 ? ? ? ? ? 0 0 0 
Amphilestes broderipi 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 
Tinodon bellus 0 0 0 - 0 - 0 0 0 0 
Yermakia domitor 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 

Gobiotheriodon inifinitus 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 
Kiyatherium cardiodens 0 0 0 - 0 - 0 0 0 0 
Zhangheotherium quiquescuspidens 0 0 0 - 0 - 0 0 0 0 
Maotherium sinense 0 0 0 - 1 - 0 0 1 0 

Spalacotherium tricuspidens 0 ? 0 - 0 - 0 0 1 0 
Spalacolestes cretulablatta ? ? 0 - 0 - 0 0 1 0 
Dryolestes priscus 0 0 0 - 0 - 0 0 1 1 
Dryolestes leiriensis 0 0 0 - 0 - 0 0 1 1 

Laolestes eminens 0 0 0 0 0 - 0 0 1 0 
Krebsotherium lusitanicum 0 0 0 - 1 - 0 0 1 1 
Guimarotodus inflatus 0 0 ? ? ? ? ? 0 1 1 
Amblotherium gracile 0 0 0 ? 0 - 0 0 1 1 

Amblotherium pusillum 0 0 0 ? 0 - 0 0 1 1 
Crusafontia cuencana 0 0 0 - 1 - 0 0 1 1 
Euthlastus cordiformis ? ? 0 - 1 - 0 0 ? ? 
Tathiodon agilis ? ? 0 - 1 - 0 0 1 0 

Paurodon valens 0 0 ? ? ? ? ? 0 1 1 
Henkelotherium guimarotae 0 0 0 - 0 - 0 0 1 1 
Drescheratherium acutum ? ? 0 ? 0 - 0 ? ? ? 
Amphitherium prevostii 0 0 0 - 0 - 0 0 1 0 

Palaeoxonodon ooliticus ? ? 0 - 1 - 0 0 1 1 
Amphibetulimus krasnolutskii ? ? 0 - 1 - 0 0 1 1 
Nanolestes drescherae ? ? 0 - 1 - 0 0 1 1 
Arguimus khosbajari 0 0 ? ? ? ? ? 0 1 0 

Peramus tenuirostris 0 0 0 - 1 - 0 0 1 1 
Kielantherium gobiense 0 ? ? ? ? ? ? 0 1 1 
Prokennalestes spp. 0 0 0 - 0 - 0 0 1 1 
VIncelestes neuquenianus 0 0 0 - 0 - 0 0 1 1 

Cronopio dentiacutus 0 1 0 - 1 - 0 0 1 0 
Leonardus cuspidatus 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 
Reigitherium bunodontum 1 ? 1 0 0 0 0 0 1 0 
Mesungulatum houssayi ? 1 1 1 0 0 0 0 1 0 

Coloniatherium cilinskii 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 
Peligrotherium tropicalis 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 
Nanolestes patagonensis 0 ? 0 - 0 - 0 0 1 0 
Anthracolestes sergei ? ? ? ? ? ? ? 0 1 1 

Donodon perscriptoris ? ? 1 0 1 0 0 0 1 1 
Donodon sp. ? ? 1 1 1 1 1 0 1 1 
Donodontidae gen. et sp. indet. 1 ? ? 0 - 0 - 0 0 ? ? 
Donodontidae gen. et sp. indet. 2 ? ? ? ? ? ? ? 1 1 1 

Donodontidae gen. et sp. indet. 3 ? ? ? ? ? ? ? 0 2 1 
Thereuodon dahmani ? ? 0 0 1 - 1 ? ? ? 
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Annexe IV – Abondances et diversités spécifiques relatives 
 

 Les diagrammes généraux d’abondances relatives des grands groupes de vertébrés des 

sites du synclinal d’Anoual, après correction du biais dû à la surreprésentation des 

actinoptérygiens, ont été illustrés dans le Chapitre III.2 de cette thèse. Nous fournissons ici le 

détail des abondances relatives des grands groupes de vertébrés pour chaque locus de Ksar Metlili 

(Fig. 1 – Annexe IV) et de Guelb el Ahmar (Fig. 2 – Annexe IV). Les diversités spécifiques 

relatives de ces grands groupes de vertébrés sont également figurées ici, pour Ksar Metlili et 

Guelb el Ahmar (Fig. 3 – Annexe IV). 
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Figure 1 – Annexe IV. Abondances relatives des grands groupes de vertébrés présents dans les différents locus du site de Ksar Metlili (Tithonien – Berriasien), Oriental, Maroc. 

Les écailles d’actinoptérygiens ainsi que les ostéodermes de crocodyliformes ont été exclus des calculs. A. KM-A1. B. KM-A2. C. KM-B’. D. KM-C. E. KM-D1. F. KM-D2. G. KM-

ASH. 
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Figure 2 – Annexe IV. Abondances relatives des grands groupes de vertébrés présents dans les différents locus du site de Guelb el Ahmar (Bathonien), Oriental, Maroc. Les 

écailles d’actinoptérygiens ainsi que les ostéodermes de crocodyliformes ont été exclus des calculs. A. GEA1. B. GEA2. C. GEA3. D. GEA6. E. GEA7. P = Pterosauria ; Th = 

Theropoda. 
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Figure 3 – Annexe IV. Diversités relatives des grands groupes de vertébrés présents dans les sites du synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc). A. Ksar Metlili, Tithonien – Berriasien. 
B. Guelb el Ahmar, Bathonien. 
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Annexe V – Analyse cluster complémentaire 
 

 Des analyses clusters ont été menées dans le Chapitre III.4 de cette thèse afin d’étudier 

statistiquement le degré de similitude des locus des deux sites à microvertébrés du synclinal 

d’Anoual. La première (Fig. 114) était basée sur une matrice de présence/absence des grands 

groupes de vertébrés de ces deux sites. Nous présentons ici (Fig.1 – Annexe V) une analyse 

cluster complémentaire, également en « mode Q », mais basée sur une matrice de 

présence/absence des taxons de rang spécifique (que l’espèce soit formellement identifiée ou non) 

des différents locus de KM et de GEA. Si la topologie du dendrogramme de similitude obtenu 

diffère de celle présentée dans la thèse, les résultats sont comparables : les locus de KM et ceux 

de GEA se retrouvent mêlés, ce qui implique, une fois encore, que les contenus fauniques des 

différents locus de GEA et de KM sont trop similaires pour que des groupements stratigraphiques 

des locus puissent être différenciés. Comme précédemment, cela fournit également un argument 

supplémentaire en faveur d’une relative stabilité des faunes tout au long de la transition 

Jurassique – Crétacé (voir Chapitre IV). 
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Figure 1 – Annexe V. Dendrogramme des indices de similitudes de Simpson, obtenu par l’analyse cluster en 
« mode Q » (méthode UPGMA) de la matrice présence/absence au rang spécifique des taxons des différents locus à 
microvertébrés du synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc). Les contenus fauniques de ces locus sont trop proches 
taxonomiquement pour que des groupements stratigraphiques puissent être différenciés. 
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Annexe VI – Comparaisons fauniques 
 

 Le tableau présenté ici (Tab. 1 – Annexe VI) liste les taxons en commun entre les sites 

marocains de Guelb el Ahmar, Ksar Metlili et les autres sites de la transition Jurassique – Crétacé 

listés dans le Chapitre IV.2, à savoir : 

• La Formation Kota (Jurassique inférieur à moyen (Jain, 1973 ; Govindan, 1975 ; Yadagiri 

& Prasad, 1977 ; Bandyopadhyay & Sengupta, 2006 ; Prasad & Manhas, 2007 ; Joyce & 

Bandyopadhyay, 2020) ou Jurassique moyen à Crétacé inférieur (Vijaya & Prasad, 2001 ; 

Prasad & Manhas, 2007), Inde) ; 

• La Berezovsk Quarry (Bathonien, Jurassique moyen, Russie ; Averianov et al., 2017) ; 

• La Langenberg Quarry (Oxfordien – Kimméridgien, Jurassique supérieur, Allemagne ; 

Fischer, 1991 ; Wings, 2015 ; Schwarz et al., 2017) ; 

• Guimarota (Kimméridgien, Jurassique supérieur, Portugal ; Schudack, 2000 ; Mateus et 

al., 2017) ; 

• La Formation Morrison (Kimméridgien – Tithonien, Jurassique supérieur, États-Unis ; 

Davis et al., 2018 ; Kirkland et al., 2020) ; 

• Chassiron (Tithonien – Berriasien, Jurassique supérieur – Crétacé inférieur, 

France ; Schnyder et al., 2012 ; Vullo et al., 2014 ; Benoit et al., 2017) ; 

• Cherves-de-Cognac (Berriasien, Crétacé inférieur, France ; Colin et al., 2004 ; El Albani 
et al., 2004 ; Benoit et al., 2017) ; 

• Angeac-Charente (Berriasien, Crétacé inférieur, France ; Benoit et al., 2017 ; Allain et al., 

in prep.) ; 

• Les sites du Purbeck Group (Tithonien – Berriasien, Jurassique supérieur – Crétacé 

inférieur, Royaume-Uni ; Hopson et al., 2008). 

Ce tableau compare liste aussi la distribution écologique et stratigraphique de ces taxons 

partagés, ainsi que leur distribution géographique entre le Jurassique moyen et le Crétacé 

inférieur. 
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Tableau 1 – Annexe VI. Liste des taxons de vertébrés partagés par les faunes de Guelb el Ahmar, Ksar Metlili et d’autres sites de la transition Jurassique – Crétacé et comparaison 

de leur distribution écologique, de leur extension stratigraphique et de leur distribution géographique entre le Jurassique moyen et le Crétacé inférieur. Les listes fauniques des 

sites de comparaison présentées ici se limitent à souligner les taxons partagés avec les faunes du synclinal d’Anoual et ne représentent pas leur liste faunique complète. 

Abréviations : Af, Afrique ; ANG, Angeac-Charente ; As, Asie ; BQ, Berezovsk Quarry ; Cont., continental ; CdC, Cherves-de-Cognac ; Ch, Chassiron ; CZ, zone côtière ;  Eu,  

Europe ; FW, eau douce ; GEA, Guelb el Ahmar ; Gu, Guimarota ; In, Inde ;  KF, Formation Kota ; KM, Ksar Metlili ; LC, Crétacé inférieur ; LD, Dévonien inférieur ; Litt., littoral s.l. ; 

LJ, Jurassique inférieur ; LP, Permien inférieur ; LQ, Langenberg Quarry ; LS, Silurien inférieur ; LT, Trias inférieur ; Lt, littoral s.s. ; Mar., marin ; MD, Dévonien moyen ; MF, 

Formation Morrison ; MJ, Jurassique moyen ; MT, Trias moyen ; NA, Amérique du Nord ; PG, Purbeck Group ; PR, paralique ; SA, Amérique du Sud ; TE, terrestre ; UC, Crétacé 

supérieur ; UCa, Carbonifère supérieur ; UD, Dévonien supérieur ; UJ, Jurassique supérieur ; UP, Permien supérieur ; UT, Trias supérieur. 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Chondrichthyes                                     

Hybodontiformes   X     X X     X                 

Lockovian LD - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

Lonchidiidae Lonchidion             X                   

Carnian UT - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA 

  Autres Lonchidiidae                 X X X            

Moscovian Uca - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

Hybodontidae     X   X X   X        X           

Frasnian UD - 

Maastrichthian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

Actinopterygii                                       

Holostei   X           X                   
Cisuralian UP - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Ginglymodi   X   X X X X X X X X X           
Berriasian LC - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 
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Tableau 1 – Annexe VI. (Suite). 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Ionoscopiformes   X   X X X     X   X             
Anisian MT - 

Cenomanian UC 
Eu, As, Af, NA, SA 

Pycnodontiformes       X X X X X X X X X           
Sakmarian LP - 

Pleistocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Osteoglossiformes       X       X                   
Bathonian MJ - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

?Cypriniformes               X                   
Tithonian UJ - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA 

Sarcopterygii                                       

Actinistia                                       

Mawsoniidae       X       X                   

Changhsingian 

UP - 

Maastrichtian 

UC 

Af, SA, In 

Autres Actinistia   X           X                   
Givetian MD - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Dipnoi               X                       

Arganodontidae cf. Arganodus     X                           
Induan LT - 

Aptian LC 
Af, SA 

Ptychoceratodontidae               X                   

Induan LT - 

Maastrichtian 

UC 

As, Af 

Autres Dipnoi     X       X                     
Aeronian LS - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Lissamphibia                                       

Allocaudata                                       

Albanerpetontidae Anoualerpeton             X                   
Bathonian MJ - 

Berriasian LC 
Eu, Af 

  Autres Albanerpetontidae     X   X     X X X X           
Bathonian MJ - 

Pliocene 
Eu, Af 
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Tableau 1 – Annexe VI. (Suite). 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Caudata                                       

Caudata     X X   X X   X   X             
Moscovian Uca - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA 

Anura                                       

Alytidae (aff.) Enneabatrachus           X X                   

Kimmeridgian 

UJ - Berriasian 

LC 

Af, NA 

  (cf.) Alytidae   X     X   X                   
Bathonian MJ - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA 

incertae sedis Aygroua             X                   Berriasian LC Af 

Autres Anura   X       X X X X   X X           
Sinemurian LJ - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Gymnophiona                                       

  Rubricacaecilia                                 
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Reptilia                                       

Testudinata                                       

Testudinata     X X   X   X   X X X           
Rhaetian UT - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Pleurodira       X   X   X                   
Tithonian UJ - 

Holocene 
Eu, Af, SA 

Cryptodira     X   X X   X X                 
Rhaetian UT - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 
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Tableau 1 – Annexe VI. (Suite). 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Lepidosauria                                       

Sphenodontia   X         X                     
Olenekian LT - 

Holocene 
Eu, Af, NA, SA, In 

  Tingitana             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Sphenodontia gen. et sp. indet. 1     X       X                   
Bathonian MJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Sphenodontia gen. et sp. indet. 2     X       X                   
Olenekian LT - 

Holocene 
Eu, Af, NA, SA, In 

Scincomorpha Paramacellodus         X X X       X           
Bathonian MJ - 

Albian LC 
Eu, Af, NA 

  Paramacellodidae       X X X         X           

Bathonian MJ - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA 

  Scincomorpha indet.   X X   X X X     X             
Bathonian MJ - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Anguimorpha       X   X X         X           
Bathonian MJ - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA 

  (cf.) Parviraptor     X   X X                     
Bathonian MJ - 

Barremian LC 
Eu, As, Af, NA 

incertae sedis Tarratosaurus             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Autres squamates   X X X   X X X X     X           
Wuchiapingian 

UP - Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Choristodera                                       

Choristodera     X X   X X X X   X             
Rhaetian UT - 

Miocene 
Eu, As, Af, NA 
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Tableau 1 – Annexe VI. (Suite). 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Crocodyliformes                                       

Crocodyliformes indet.   X   X   X   X       X           
Carnian UT - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

Atoposauridae (cf.) Theriosuchus     X       X X X X X           

Bajocian MJ - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af 

  Atoposauridae     X X X   X       X           

Bathonian MJ 

- Barremian 

LC 

Eu, As, Af 

Thalattosuchia Teleosauridae     X X X   X X   X             
Toarcian LJ - 

Albian LC 
Eu, Af, NA 

  ?Metriorhynchidae indet.     X                           
Bajocian MJ - 

Aptian LC 
Eu, As, Af, SA 

Pterosauria                                       

Pterosauria       X       X   X X             

Norian UT - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

Rhamphorhynchidae     X X   X   X X                 
Hettangian LJ 

- Tithonian UJ 
Eu, As, Af, NA 

Ctenochasmatidae ?Gnathosaurinae indet.             X                   
Tithonian UJ - 

Barremian LC 
Eu, Af 

  Ctenochasmatidae indet.               X   X             
Oxfordian UJ 

- Aptian LC 
Eu, As, Af, SA 

Dinosauria                                       

Theropoda Theropoda indet.     X   X   X                   
Anisian MT - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

  Coelurosauria   X X X X X X X X X X           
Carnian UT - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA, SA 

  Abelisauroidea     X       X                   
Aalenian MJ - 

Maastrichtian 
Eu, As, Af, SA 
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Tableau 1 – Annexe VI. (Suite). 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Sauropoda Sauropoda indet.     X                           

Norian UT - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

  Autres Sauropoda X X     X X     X X             

Norian UT - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

Ornithischia Ornithischia indet.     X       X                   

Norian UT - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

  (cf.) Heterodontosauridae   X       X X     X X           
Norian UT - 

Barremian LC 
Eu, As, Af, NA 

  (cf.) Stegosauria   X X X   X   X X X             

Toarcian LJ - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

  Autres Ornithischia X X     X X   X X X             

Norian UT - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

Synapsida                                       

Cynodontia Cynodontia indet. morphotype I             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Cynodontia indet. morphotype II             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Cynodontia indet. morphotype III             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Mammaliaformes                                       

Haramiyida                                       

Hahnodontidae Hahnodon             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Denisodon             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Autres Haramiyida     X                             
Rhaetian UT - 

Berriasian LC 
Eu, As, Af 
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Tableau 1 – Annexe VI. (Suite). 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Mammalia                                       

Eutriconodonta                                       

  Eutriconodonta   X   X   X X   X X X           
Pliensbachian LJ 

- Santonian UC 
Eu, As, Af, NA, SA 

incertae sedis Dyskritodon X           X                   
Toarcian LJ - 

Berriasian LC 
Af, In 

Triconodontidae Ichthyoconodon             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Gobiconodontidae Gobiconodon             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Eu, As, Af, NA 

Amphilestidae Kryptotherium             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

"Dryolestoidea"                                       

Donodontidae Donodon perscriptoris             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Donodon sp.             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Donodontidae gen. et sp. 1             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Donodontidae gen. et sp. 2             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Donodontidae gen. et sp. 3             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Dryolestida cf. Dryolestida indet.     X                           

Bathonian MJ - 

Maastrichtian 

UC 

Eu, As, Af, NA, SA 

Autres "Dryolestoidea"   X X   X X X   X X X X           
Bathonian MJ - 

Miocene 
Eu, As, Af, NA, SA 
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Tableau 1 – Annexe VI. (Suite et fin). 

Taxa 

Locality Environment 

Stratigraphic 

range 

Geographical 

distribution (MJ - 

LC) KF BQ GEA LQ Gu MF KM Ch CdC ANG PG 
Cont. Litt. Mar. 

TE FW PR Lt CZ 

Zatheria                                       

incertae sedis Atlasodon             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Microderson             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Minimus             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Thereuodontidae Thereuodon             X   X X             
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Eu, Af 

Amphitheriidae     X X                           
Bathonian MJ - 

Callovian MJ 
Eu, As, Af 

Peramura                                       

Peramuridae Afriquiamus             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Peramus             X   X X X           
Bathonian MJ - 

Berriasian LC 
Eu, Af 

Boreosphenida                                       

  Hypomylos             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

  Tribotherium             X                   
Tithonian UJ - 

Berriasian LC 
Af 

Autres Boreosphenida                       X           
Bathonian MJ - 

Holocene 
Eu, As, Af, NA 
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Annexe VII – Articles 

 
 Les travaux menés dans le cadre de cette thèse ont fait l’objet de deux articles publiés. Le 

premier article a été publié dans le volume spécial en hommage à Jean-Claude Rage des Comptes 

Rendus Palevol et porte sur les cynodontes non mammaliaformes de Ksar Metlili . Il fait la 

description des dents isolées attribuées aux deux premiers morphotypes de cynodontes non 

mammaliaformes discutés dans le Chapitre II.2.11 de cette thèse (le troisième morphotype décrit 

dans ce chapitre n’était pas encore connu) et passe en revue les différentes identifications 

possibles et les éléments qui les rapprochent des cynodontes non mammaliaformes. 

  Le second article a été publié dans Geological Magazine et donne un aperçu général de la 

paléobiodiversité des microvertébrés de Ksar Metlili. Il fait la liste des taxons identifiés (liste 

mise à jour dans le Chapitre II.3. de cette thèse) et de leurs implications biostratigraphiques et 

paléobiogéographiques, sur la base d’une partie des nouvelles données (récolte de 2010). 

 

Lasseron, M. (2019). Enigmatic teeth from the Jurassic–Cretaceous transition of Morocco: The 

latest known non-mammaliaform cynodonts (Synapsida, Cynodontia) from Africa? Comptes 

Rendus Palevol 18, 897‑907. https://doi.org/10.1016/j.crpv.2019.05.002 
 

Lasseron, M., Allain, R., Gheerbrant, E., Haddoumi, H., Jalil, N.-E., Métais, G., Rage, J.-C., 
Vullo, R. & Zouhri, S. (2020). New data on the microvertebrate fauna from the Upper 

Jurassic or lowest Cretaceous of Ksar Metlili (Anoual Syncline, eastern Morocco). Geological 

Magazine 157, 367‑392. https://doi.org/10.1017/S0016756819000761 

https://doi.org/10.1016/j.crpv.2019.05.002
https://doi.org/10.1017/S0016756819000761
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Two tooth morphotypes corresponding  to one  or  two  tetrapod species  from  the  Late Juras-

sic  or  Earliest  Cretaceous  locality of Ksar  Metlili  (KM),  Anoual Syncline (eastern  Morocco),

are  reported and  described. These teeth  cannot  be  related to any  of the  identified  verte-

brate major groups  of this  site. They  are tricusped and uniradiculate,  with a  high  and  large

main central  cusp mesio-distally  surrounded  by  two  smaller  accessory  cusps.  Their  mor-

phology  is reminiscent  of several taxa such  as pterosaurs, notosuchians  and  mammals,  with

which  they  are compared  here. These morphotypes  are  tentatively  referred  to cf. Cynodon-

tia  indet. They  would  be the  most  recent non-mammaliaform  cynodonts  reported in Africa

and  among the  latest  described. The  KM  specimens  display  remarkable plesiomorphic  den-

tal  features  with  respect  to known  contemporaneous  non-mammaliaform  cynodonts. They

might  indicate  the  survival  of a relict  lineage in a North African  refugium.
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r  é  s  u  m é

Deux  morphotypes  de  dents de  la localité  de Ksar  Metlili  (KM),  dans  le  Jurassique  supérieur

ou le Crétacé basal  du  synclinal d’Anoual (Maroc oriental), et  correspondant  à une  ou deux

espèces de tétrapodes, sont  signalés  et  décrits. Ces dents ne  peuvent  être  rattachées  à

aucun  des groupes majeurs de vertébrés  identifiés dans  ce  site. Elles sont tricuspides  et  uni-

radiculées, avec  une  cuspide  centrale  principale  haute et  bien  développée  entourée  par  deux

cuspides accessoires  mésio-distales  plus  réduites. Leur  morphologie  rappelle  plusieurs  tax-

ons tels que  les  ptérosaures, notosuchiens  et mammifères,  auxquels  elles  sont comparées

ici. Ces morphotypes sont  provisoirement  attribués à cf. Cynodontia  indet. Ils  seraient  les

plus récents  cynodontes  non  mammaliaformes  signalés en  Afrique  et  parmi les  plus jeunes

E-mail address: maxime.lasseron@edu.mnhn.fr

https://doi.org/10.1016/j.crpv.2019.05.002

1631-0683/© 2019 Académie  des sciences. Published by Elsevier Masson SAS. This is  an  open access article under the CC BY-NC-ND license (http://

creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).

https://doi.org/10.1016/j.crpv.2019.05.002
http://www.sciencedirect.com/science/journal/16310683
http://www.sciencedirect.com
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1016/j.crpv.2019.05.002&domain=pdf
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
mailto:maxime.lasseron@edu.mnhn.fr
https://doi.org/10.1016/j.crpv.2019.05.002
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/


898 M.  Lasseron / C. R.  Palevol 18 (2019) 897–907

décrits. Les  spécimens  de  KM  montrent  des caractéristiques  dentaires  remarquablement
plésiomorphes par  rapport  aux  cynodontes non mammaliaformes  contemporains  connus.
Ils pourraient  appartenir à une lignée relique ayant  survécu  dans  un refuge  nord-africain.

©  2019  Académie  des sciences.  Publié  par Elsevier Masson  SAS. Cet article est  publié  en
Open Access  sous  licence  CC  BY-NC-ND (http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/

4.0/).

1. Introduction

The Cynodontia is  the youngest of the six therapsid lin-
eages,  which also include dinocephalians, biarmosuchians,
gorgonopsians, anomodonts, and therocephalians (Abdala
and  Ribeiro, 2010; Botha et al., 2007), since the earli-
est  known cynodont record and their first radiation date
back  from the Latest Permian, nearly 252 million years ago
(Abdala  and Ribeiro, 2010; Abdala et al., 2007; Botha et al.,
2007;  Ruta et al., 2013). It  is the only surviving therap-
sid lineage, comprising the extant mammals (Botha et al.,
2007;  Hopson and Kitching, 2001; Rowe, 1988; Rubidge
and  Sidor, 2001). Moreover, these are the only therapsids
which main diversification occurred in the Triassic (Abdala,
2007;  Abdala and Ribeiro, 2010; Ruta et al., 2013).

Extinct representatives of the group are  comprised in
a  paraphyletic assemblage known as non-mammaliaform
cynodonts; they represent the stage at which many mam-
malian characteristics first appeared in therapsids (Botha
et  al., 2007; Hopson and Kitching, 2001; Martinelli et al.,
2017a).  Here, we report and describe a  new dental mate-
rial  from the Late Jurassic or Earliest Cretaceous locality
of  Ksar Metlili, Anoual Syncline, eastern Morocco, iden-
tified  as possible non-mammaliaform cynodonts species.
We  discuss the possible taxonomic affinities of this new
material.

Abbreviations–CR2P =  Research Centre on
Palaeontology–Paris, France; KM =  Ksar Metlili fossil
locality, Ksar Metlili Formation, Late Jurassic–Earliest
Cretaceous, Anoual Syncline, eastern Morocco;
MNHN = National Museum of Natural History, Paris, France.

2.  Location and geological setting

The fossils were discovered in the microvertebrate
locality of Ksar Metlili, Morocco, which is located in
the  “Couches rouges” (“Red Beds”, or “Continental inter-
calaire”;  Kilian, 1931), nearby the city of Anoual. This
fossiliferous locality belongs to the Ksar Metlili Formation,
which was considered to be Early Cretaceous (?Berriasian)
in age for a long time (Haddoumi et al., 1998, 2008; Mojon
et  al., 2009; Sigogneau-Russell et al., 1990), but could be
instead  regarded as Late Jurassic at least (Lasseron et al., in
prep.).

The  mixing of continental (e.g., wood, mammals,
dinosaurs, root traces; etc.), brackish (e.g., bivalves) and
marine  (e.g., echinoderms, corals, brachiopods, etc.) species
in  the KM Formation (Sigogneau-Russell et al., 1990),
as well as the sedimentary facies (e.g., fine-to-medium-
grained sandstones, overturned cross stratifications, ripple
marks;  Haddoumi et al., 2008) suggest a near-shore,

river-dominated deltaic depositional environment, prob-
ably  controlled by eustatic variations (Haddoumi et al.,
2008; Sigogneau-Russell et al., 1990, 1998; Lasseron et al.,
in  press).

The  KM site delivered a rich and diverse microver-
tebrate fauna, with more than 24,500 identified speci-
mens,  representing at least 47 species. This vertebrate
assemblage includes mammals, dinosaurs, pterosaurs,
crocodylomorphs, turtles, lepidosaurs, lissampibians, lung-
fishes,  coelacanths, actinopterygians, and chondrichthyans
(Botha et al., 2007; Duffin and Sigogneau-Russell, 1993;
Sigogneau-Russell et al., 1998; Watabe et al., 2007;
Lasseron et al., in press).

3.  Materials and methods

The  teeth described here were recovered from blocks
of calcareous sandstones collected in  2010, following acid
attack  of the matrix using 7% formic acid saturated with
tricalcium phosphate. The recovered lithoclastic and bio-
clastic  residue was then reconcentrated using hydrogen
peroxide. Different size fractions were separated from each
other  using sieves of 5-, 2-, 1-, and 0.5-mm mesh, and finally
sorted  under a  stereomicroscope.

The  orientation of these isolated teeth was  made follow-
ing the criteria of Godefroit and Battail (1997). The most
convex side  of the crown is traditionally regarded as the
labial  face, so we applied this criterion to  identify the lin-
gual  and labial faces of the KM specimens. The mammal
lineage shows a  general trend toward simpler and smaller
dental  structures in  the anterior direction, and the acces-
sory  cusps are  usually more numerous or better developed
on  the distal side, so the side bearing the most developed
and  differentiated accessory cusp has been considered as
probably  distal and the side bearing the most reduced one
as  mesial; the distal inclination of the cusps, when present,
also helps to  determine the mesial and distal faces of the
teeth.  All  measurements were made on lingual face (Fig. 1).

These  teeth are provisionally stored at the MNHN and
will  be housed, after study, at the Faculty of Sciences Aïn
Chock,  University Hassan II of Casablanca, Morocco. The
collection numbers given here (prefix KM)  are provisional;
they will receive a permanent one (prefix FSAC) when the
specimens will be relocated at Casablanca.

4. Systematic palaeontology

cf.  Synapsida Osborn, 1903
cf. Cynodontia Owen, 1861
cf. Cynodontia gen. et sp. indet. (Figs. 2,  3, 4)
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Fig. 1. Measurements made on the Ksar Metlili cf. non-mammaliaform cynodonts teeth. TH = total height; CH = crown height; RH =  root height; CxL = length
at  the cervix dentis.
Fig.  1. Mesures effectuées sur les dents de cf. cynodontes non mammaliaformes de Ksar  Metlili. TH = hauteur totale ; CH = hauteur de la couronne ;
RH =  hauteur de la racine ; CxL = longueur au niveau du  cervix dentis.

Fig. 2. Specimen KM-B’-44, tooth of cf. Cynodontia gen. et sp. indet., in (A) labial, (B)  lingual and (C) occlusal views. (D) Close-up on the main central cusp
apex,  in lingual view. SEM views.
Fig. 2. Spécimen KM-B’-44, dent de cf. Cynodontia gen. et sp. indet., en vues (A) labiale, (B) linguale et  (C) occlusale. (D) Détail de l’apex de la cuspide
centrale  principale, en vue linguale. Vues MEB.
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Fig. 3. Teeth of cf. Cynodontia gen. et  sp. indet. A. Specimen KM-B’-43 in (A1) labial, (A2) lingual and (A3) occlusal views. B. Specimen KM-B’-98 in (B1)
labial,  (B2) lingual, and (B3) occlusal views. SEM views.
Fig.  3. Dents de cf. Cynodontia gen. et  sp. indet. A. Spécimen KM-B’-43 en vues (A1) labiale, (A2) linguale et (A3) occlusale. B. Spécimen KM-B’-98 en vues
(B1)  labiale, (B2) linguale et (B3) occlusale. Vues MEB.

Referred material. KM-B’-44: complete?upper tooth
crown with almost complete root (Fig. 2); KM-B’-43: distal
part  of an?upper tooth crown (accessory cusp and par-
tial  main cusp; Fig.  3A); KM-B’-98: complete?lower tooth
crown  (Fig. 3B); KM-?-1: almost complete?lower tooth
(Fig.  4).

Description. The tooth KM-B’-44 (Fig.  2) is almost
complete, with the whole crown and most of the root. It
is  uniradiculate, with a  straight and hollow root almost
as long as the crown, from which it is separated by  a
slight constriction (Figs. 2A, 2B); this constriction also
marks the limit of the enamel and thus corresponds to
the  cervix dentis. The root shows an apical bulge. The
tooth  is strongly compressed transversely and broadly
symmetrical in occlusal view (Fig. 2C). It bears a  high main
central cusp flanked by  two small accessory cusps on both
mesio-distal sides, one being strongly reduced relatively
to the other one. The larger accessory cusp is probably
distal and the reduced one is mesial, following the general
trend toward simpler and smaller dental structures in  the
anterior  direction in the mammal  lineage. The distal cusp is

clearly  separated from the main central cusp and is  about
the  third of the crown’s size in  height. The crown has a
slight convexity that is probably labial, and so it is  slightly
curved lingually. The labial face is smooth (Fig. 2A), but the
crown  apex shows converging ridges on its lingual face
(Fig.  2D). In  KM-B’-44, the ridges extend approximatively
to the middle of the crown height. Lingual and labial faces
of  the crown are separated by slight carinae.

The specimen KM-B’-43 (Fig. 3A) consists of a  tooth
fragment: only one accessory cusp and the main central
cusp  apex are preserved. As for KM-B’-44, the preserved
accessory cusp (probably distal) is well developed, but,
in  comparison with KM-B’-44, it is  higher relatively to
the  main central cusp, its height being about the half of
that  of the central one. The crown is slightly concave lin-
gually.  The lingual face of the main central cusp apex bears
slight converging ridges, which extend to  the middle of
the  crown height, just at the level of the accessory cusp
edge (Fig.  3A2).

The  specimen KM-B’-98 (Fig. 3B) is  a  complete tooth
crown. As for the teeth KM-B’-44 and KM-B’43 (Figs. 2, 3A),
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Fig. 4. Specimen KM-?-1, tooth of cf. Cynodontia gen. et  sp. indet., in (A) labial, (B) lingual and (C) occlusal views. SEM views.

Fig.  4. Spécimen KM-?-1, dent de cf. Cynodontia gen. et sp. indet., en vues (A) labiale, (B)  linguale et (C) occlusale. Vues MEB.

Fig. 5. Specimen KM-B’-99, tooth of cf. Cynodontia indet. (undetermined morphotype) in (A)?labial, (B)?lingual and (C) occlusal views. SEM views.

Fig. 5. Spécimen KM-B’-99, dent de cf. Cynodontia indet. (morphotype indéterminé) en vues (A) ?labiale, (B) ?linguale et (C) occlusale. Vues au MEB.

the distal accessory cusp is  more differentiated than the
other  one and as for KM-B’-43, it is higher relatively to  the
main  central cusp than in KM-B’-44 and measures about
half  of its height. The crown is slightly curved lingually.
Because this tooth is stockier, wider and lower than the
other  two, we infer that it might belong to the lower tooth
row.

The  morphology of the specimen KM-?-1 (Fig. 4) is
noticeably close to the morphotype of the three previous
teeth described above, but without apical ridges (Fig.  4B).
The  transverse compression is not symmetrical and the
labial  face is inflated while the lingual face is  flat (Fig. 4C).
The  two accessory cusps are  about half of the tooth height;
they  are of similar size but poorly developed relatively
to the main central cusp, in  comparison with the three
previous teeth. The crown is slightly curved lingually, as
in  the teeth described above, but the distal side  of the
crown  is slightly convex, which is  unseen in  the three other.
There  are slightly marked anterior and posterior carinae. A
ridge  connecting the two accessory cusps with the base of
the  main central one on the lingual face can be seen on

SEM  views (Fig. 4B), even if it is  difficult to  detect with a
stereomicroscope. As for KM-B’-98, its stocky morphology
suggests that it belongs to the lower tooth row. The root is
oval  in cross section.

See  Table 1 for the dimensions of KM-B’-44, KM-B’-43,
KM-B’-98 and KM-?-1.

The  three isolated teeth KM-B’-44, KM-B’-43 and
KM-B’-98 described here share several features that could
indicate  and characterize a  single and same species: (1) a
broadly  symmetrical transverse compression in  occlusal
view,  and (2) an apical ornamentation consisting of ridges
on  the lingual face of the main central cusp. In addition,
their dimensions are  very similar (Table 1). The tooth
KM-?-1, which differs by several features (e.g, no apical
ridges, asymmetry of the lateral compression, similar
size  of the accessory cusps, slight convexity of the distal
side  of the crown), could represent a distinct species. The
tentative  referral of these morphotypes to Cynodontia is
discussed  in Section 5.

cf.  Cynodontia indet. (Fig. 5)
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Table  1

Dimensions (in mm)  of the possible non-mammaliaform cynodont teeth from Ksar Metlilia .

Tableau  1

Dimensions (en mm)  des possibles dents de cynodontes non mammaliaformes de Ksar Metlilib .

cf. Cynodontia gen. et  sp. indet. cf. Cynodontia indet.

KM-B’-44 KM-B’-43 KM-B’-98 KM-?-1 KM-B’-99

TH 4.02 ? ?  3.01 ?

CH 2.17 2.43 2.15 1.54 1.29

RH 1.85 ? ?  1.47 ?

CxL 1.40 0.93 (1.75) 1.43 1.52 1.16 (1.37)

a Estimated values for incomplete teeth are indicated in brackets. See Fig. 1  for abbreviation meaning.
b Les valeurs estimées pour les spécimens incomplets sont indiquées entre parenthèses. Voir la Fig. 1 pour la signification des  abréviations.

Referred material. KM-B’-99: distal part of a tooth

crown (Fig. 5).

Description. Only the tooth crown is  preserved. The

apex  of the main central cusp  and the mesial accessory cusp

are  missing (Fig. 5). The morphology of this tooth is closely

related  to other KM tricuspid teeth described here, but it is

too  incomplete to allow its formal specific assignation.

See Table 1 for the dimensions of KM-B’-99.

5. Comparisons and discussion

In the KM material described here, two dental mor-

photypes are characterized and are distinguished as

representing one or two tetrapod species. However, we do

not  exclude that these morphotypes could also represent

two  ontogenetic stages and/or two dental positions of the

same  species.

The  teeth attributed to the morphotype 1 (KM-B’-44,

KM-B’-43, and KM-B’-98; Figs. 2, 3)  are distinguished by

their  symmetrical transverse compression in occlusal view

and  their lingual apical ornamentation made of ridges con-

verging  on the apex of the main central cusp. In contrast, the

material  attributed to the morphotype 2 (KM-?-1; Fig. 4)

has  no apical ridges–and this absence does not seem to be

due  to wear, since the tooth does not  bear any sign of it–, the

transverse  compression is not symmetrical and the distal

side  of the crown is slightly convex.

All these teeth are reminiscent of those of the pterosaurs

Eudimorphodon (see Dalla Vechia, 2013; Jenkins et al.,

2001;  Kellner, 2015; Wellnhofer, 2003 for comparison)

or Peteinosaurus (Dalla Vechia, 2013) with multi-cusped

teeth. Nevertheless, these taxa are primarily Triassic in

age,  and all post-Triassic pterosaurs have single-cusped

teeth or are toothless (Kellner, 2003). Considering that

numerous  pterosaurs are known in  Late Jurassic to late

Early  Cretaceous Lagerstätten (Butler et al., 2009, 2013)

and  have yielded the best record of the pterosaur diver-

sity,  the occurrence of a  fossil gap in  this interval for

similar pterosaur teeth seems unlikely. In addition, in  Eudi-

morphodon, the crown is  much shorter and higher than

in  cynodonts, and the enamel is  strongly wrinkled, with

numerous  ridges (Hahn et al., 1984; Sigogneau-Russell and

Hahn,  1994), while cynodont enamel is frequently smooth,

as  in KM-?-1 (Fig. 4), and may  be wrinkled only at the tips

of  the main cusps (as in Gaumia incisa; Hahn et al., 1987;

Sigogneau-Russell and Hahn, 1994), as in  the KM morpho-

type  1. In the KM material, these ridges do not seem to

result  from acid attack because of their localised position.

Hahn et al. (1984) also used other criteria to make the dif-

ference between Eudimorphodon-like pterosaur teeth and

non-mammaliaform cynodont ones. Following the authors,

the  most important among them are  (1) the constriction

between the crown and the root, present in  pterosaur teeth,

but  often absent or  only slightly marked in cynodonts, and

(2)  the incipient division of the root in  cynodonts, unseen

in  pterosaurs. The crown–root constriction is  really slight

in  the KM specimens (Figs. 2, 4), close to  what can be

seen  in Gaumia? incisa (Hahn et al., 1987), Prozostrodon

brasiliensis (Martinelli et al., 2017b; Pacheco et al., 2018)

or  Thrinaxodon liorhinus (Abdala et al., 2013). The tooth

KM-B’-44 (Fig. 2) shows an incipiently root division; the

development of a  double-rootedness has been reported

for  several non-mammaliaform cynodonts taxa, such as

Microconodon tenuirostris (Sues, 2001) and Rewaconodon

tikiensis (Datta et al., 2004), but as far  as is known, all

pterosaurs have a  single and undivided root (Fröbisch and

Fröbisch,  2006). Furthermore, cutting edges are often sharp

in  ‘dromatheriid’ cynodonts, but only weakly developed in

Eudimorphodon (Fröbisch and Fröbisch, 2006); in the KM

specimens,  even if the carinae are slight, they are  sharper

than what can be seen in  Eudimorphodon (see Hahn et al.,

1984)  in occlusal view. Thus, the pterosaur identity of the

KM  material can be confidently refuted, even though we

cannot  exclude the hypothesis of a  basal and unknown

lineage of pterosaurs maintained in the Late Jurassic or

Earliest Cretaceous of Africa.

Another interesting systematic comparison of the

KM  material can be made with notosuchian crocodylo-

morphs. Representatives of this clade have developed an

unexpected array of dental morphologies comparable to

mammals  and their extinct relatives, and several were

initially identified as mammals because of their complex,

multicuspid teeth and heterodont dentition (Candidodon

itapecuruense and Lavocatchampsa sigogneaurussellae, for

example; Martin and Lapparent de Broin, 2016). Some

notosuchians, such as Lavocatchampsa sigogneaurussellae

from the Kem-Kem Beds of the Cretaceous of Morocco

(Martin and Lapparent de Broin, 2016), Candidodon itapecu-

ruense  from the late Early Cretaceous of Brazil (Carvalho,

1994; Carvalho and Campos, 1988; Santos et al., 2011) or

Malawisuchus mwakasyungutiensis from the Early Creta-

ceous  of Malawi (Gomani, 1997), have tricuspid teeth, with

a  large main central cusp flanked by two  accessory cusps,

one being smaller than the other one. Their crown–root

junction is  constricted. However, in these species, the

crown–root constriction is  strongly marked and the cin-
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gulum bears small and rather numerous cuspids arranged
all  around the tooth crown (Carvalho, 1994; Carvalho
and Campos, 1988; Martin and Lapparent de Broin, 2016;
Santos  et al., 2011), which is  not the case in the KM teeth
described here. Moreover, the transverse compression is
less  distinct in notosuchian teeth than in the specimens
reported here (see Carvalho, 1994; Martin and Lapparent
de Broin, 2016; Santos et al., 2011 for comparison). Thus,
a  notosuchian identity of the KM teeth seems unlikely.

The difference in  the development of the two  accessory
cusps reminds the mammal  lineage, where the tooth com-
plexification usually increases distally. The KM specimens
are quite similar in morphology to  single-rooted premo-
lariform teeth of some eutriconodontan mammals such as
the  small gobiconodontid BMNH M  45513 described by
Sweetman (2006) in the Barremian of southern England, or
Gobiconodon borrisiaki from the Aptian-Albian of Mongolia
(Kielan-Jaworowska and Dashzeveg, 1998). However, they
differ  from BMNH M 45513 in having a straight, not  curved
root  and less clearly separated accessory cusps; in  the KM
specimens  of morphotype 1 (KM-B’-44, KM-B’-43 and KM-
B’-98;  Figs. 2, 3), only the apex of the main central cusp
is  curved (lingually), whereas in BMNH M 45513 the base
of  the cusps is lingually convex (i.e. cusp base not  inflated
in  the KM material); moreover, the roots of the KM speci-
mens  show an apical bulge, and the apex of the main cusp  of
the  teeth attributed to  morphotype 1 bears ridges, which is
not  the case in BMNHN M 45513 (Sweetman, 2006). They
also  differ from p2–p3 of G. borrisiaki, which are  slightly
bent mesiolingually in comparison with m1–m2  (Kielan-
Jaworowska and Dashzeveg, 1998), a  feature which seems
absent  in the KM specimens because of their straight root.
The  shape of the root is also different: in G. borrisiaki, the
uniradiculate teeth as well as those with two roots, have a
strong  vertical constriction in  the root (Kielan-Jaworowska
and Dashzeveg, 1998; Sweetman, 2006), whereas in  KM-?-
1  the root is oval in cross section. Thus, we  exclude the
eutriconodontan hypothesis for the KM teeth attribution.

The KM teeth are somewhat similar to those figured by
Lucas  and Oakes (1988) and Godefroit and Battail (1997)
and  identified as  non-mammaliaform cynodonts. The Trity-
lodontidae  are the only Late Jurassic surviving family of this
non-mammaliaform cynodonts (Ruta et al., 2013). How-
ever,  Tritylodontidae have complex teeth, with several
rows  of curved cusps well adapted to their herbivorous diet
(Velazco  et al., 2017). In comparison, the KM teeth mor-
phology is quite simple and is clearly different from the
non-mammaliaform cynodonts from the Late Jurassic (see
Hu  et al., 2009; Maisch et al., 2004; Velazco et al., 2017;
Watabe et al., 2007) for comparison material) or Early Cre-
taceous  (see Lopatin and Agadjanian, 2008; Matsuoka and
Setoguchi,  2000; Matsuoka et al., 2016; Setoguchi et al.,
1999;  Tatarinov and Mashchenko, 1999) for comparison
material). Thus, the tritylodontid systematic hypothesis
can be reasonably excluded.

Such  quite simple tooth morphology is  also found in
the anterior dentition of probainognathian cynodonts,
such as Prozostrodon brasiliensis (Barberena et al., 1987;
Bonaparte and Barberena, 2001; Martinelli et al., 2017b;
Pacheco et al., 2018) from the Late Triassic of Brazil. It
also  reminds even more basal cynodonts such as the Late

Permian  Nanictosaurus and Cynosaurus suppostus (Van
den  Brandt and Abdala, 2018; Van Heerden and Rubidge,
1990), or the Early Triassic Thrinaxodon (Abdala et al.,
2013; Van Heerden and Rubidge, 1990), although the roots
of  the KM specimens seem to be shorter and the height of
the  main cusp in  morphotype 1 is much higher.

The KM teeth are even more similar to  those of Trias-
sic  non-mammaliaform cynodonts (Fig. 6). Their general
morphology and their small size are reminiscent of the
teeth  of the Late Triassic non-mammaliaform cynodonts
from Saint-Nicolas-de-Port (Rhaetian, France; Godefroit
and Battail, 1997), such as Gaumia (Godefroit and Battail,
1997; Hahn et al., 1987; Figs. 6F, 6G) and Pseudotricon-
odon (Godefroit and Battail, 1997; Hahn et al., 1984; Lucas
and  Oakes, 1988; Fig. 6H). They share a high main central
cusp surrounded by a  smaller accessory cusp, one being
less  developed than the other one. A  similar pattern can
be  seen also in the first postcanines of some Late Trias-
sic  Tritheledontidae, such as Pachygenelus (Gow, 1980).
The  KM specimens are also very similar to the tricuspid
postcanine teeth of ‘dromatheriids’, such as Microconodon
tenuirostris (Simpson, 1926; Sues, 2001; Sues et al., 1994;
Fig.  6I), Rewaconodon tikiensis (Datta et al., 2004) and
the  recently described Polonodon woznikiensis (Sulej et al.,
2018;  Fig. 6J) from the early Late Triassic of United States,
India and Poland respectively. However, in  Polonodon the
roots  have a strong vertical constriction (Sulej et al., 2018),
whereas in KM-?-1 the root is oval in cross section.

No wear facets are  noticeable on these teeth, so it is  diffi-
cult  to define an occlusion pattern. However, because their
morphology  is close to  that of Triassic non-mammaliaform
cynodonts, we can suppose that the occlusion pattern was
also  similar. In Thrinaxodon, when the jaws are closed,
the lower postcanines teeth lay lingual to the upper ones,
but  without any contact between the two  sets (Crompton,
1972, 1995); they did not  occlude with one another and
so  did not develop extensive intermolar contact and attri-
tion  wear facets (Crompton, 1972; Crompton and Jenkins,
1968). The main cusps of the upper and lower postca-
nines lay adjacent to the intervals between successive teeth
(Crompton and Jenkins, 1968). A  close pattern of the crown
(but  the roots are different) can be seen in the probain-
ognathian Probainognathus (Crompton, 1995), Brasilodon
and Brasilitherium (Bonaparte et al., 2003, 2005). In trith-
elodonts, such as Pachygenelus and Diarthroganthus, the
postcanines developed wear facets on the lingual face of
the  upper ones and labial face of the lower ones, producing
sharp edges along the apical border (Crompton, 1995); so,
the  tooth rows also lay medial relatively to  each other, as
in  Thrinaxodon and Probainognathus, but with contact.

Thus, we tentatively propose a  similar pattern of occlu-
sion  for the KM non-mammaliaform cynodonts, with lower
tooth  row occluding lingual relatively to  the upper tooth
row  and, because there is no noticeable wear facets, maybe
without direct contact between the lower and the upper
teeth (Fig. 7) as in  Thrinaxodon. Another explanation for
this  absence of wear facets is  that the teeth presented here
could  be newly, recently erupted teeth, still unworn by
food  consumption; the KM possible cynodonts could be
subadult  individuals, with a  tooth replacement frequency
higher than in  the adults. Tooth wear in  this case would
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Fig. 6. Comparative sketches of the Ksar Metlili cynodont-like teeth and other non-mammaliaform cynodonts, in lingual view and at the same scale. cf.
Cynodontia  gen. et  sp. indet., specimens (A) KM-B’-44, (B) KM-B’-43, (C) KM-B’-98, ?upper tooth and (D) KM-?-1, ?upper tooth. (E)?Cynodontia indet.,
specimen  KM-B’-99. (F)  Gaumia longiradicata. (G)  Gaumia? incisa. (H) Pseudotriconodon wildi. (I) Microconodon tenuirostris, USNM 448600, upper tooth. (J)
Polonodon woznikiensis, ZPAL V.34/51. (F,  G from Hahn et al., 1987; H  from Hahn et al., 1984; I from Sues et  al.,  1994; J from Sulej et al., 2018).
Fig.  6. Schémas comparatifs des dents de Ksar Metlili attribuées à des cynodontes, comparées à d’autres dents de cynodontes non mammaliaformes, en
vue  linguale et à la même  échelle. cf. Cynodontia gen. et sp. indet., spécimens (A) KM-B’-44, (B)  KM-B’-43, (C) KM-B’-98, dent ?supérieure, et (D) KM-?-1,
dent  ?supérieure. (E) ?Cynodontia indet., spécimen KM-B’-99. (F) Gaumia longiradicata. (G) Gaumia ? incisa. (H) Pseudotriconodon wildi. (I) Microconodon
tenuirostris,  USNM 448600, dent supérieure. (J)  Polonodon woznikiensis, ZPAL V.34/51. (F d’après Sues et  al., 1994 ; G d’après Sulej et  al., 2018 ;  H, I d’après
Hahn  et al., 1987 ; J  d’après Hahn et al., 1984).

be expected in more advanced stages, as in  Bonacynodon
schultzi (Martinelli et al., 2016).

The KM teeth also show features that are rare for cyn-
odonts, such as the apical bulge of the root or the ridges on
the  apex of the lingual face (see for example Martinelli et al.,
2017a,  b; Pacheco et al., 2018). Thus, if the hypothesis that
these  teeth belong to a bizarre and still unknown lineage
of  non-mammaliaform cynodonts is possible, we cannot
exclude  that they represent another taxon. This explains
our  attribution of the KM teeth in  open nomenclature as cf.
non-mammaliaform cynodonts.

After  a first phase of diversification toward the end
of  the Permian and only a slight decrease after the
Permian–Triassic extinction event (Abdala and Ribeiro,
2010; Botha et al., 2007), non-mammaliaform cynodonts
had a remarkable diversification in  the Middle Triassic
(Abdala, 2004). However, their diversity dropped during
the  Jurassic: they are only represented by  the family Trity-
lodontidae, with a  few Asian genera (Averianov et al., 2017;
Lopatin  and Agadjanian, 2008; Hu et al., 2009; Maisch
et al., 2004; Matsuoka and Setoguchi, 2000; Matsuoka et al.,
2016;  Setoguchi et al., 1999; Tatarinov and Mashchenko,
1999; Velazco et al., 2017; Watabe et al., 2017). Thus,
the non-mammaliaform cynodont fossil record is really
poor around the Jurassic–Cretaceous transition, and it is
restricted  to Asia. Hence, in the current state of the present
fossil  data, the KM cf. non-mammaliaform cynodonts are
for  sure the youngest known in Africa and in  Gondwana,

and among the youngest ever described in the world out-
side  Asia.

The KM material would include the latest represen-
tatives of the non-mammaliaform cynodonts, but with
strongly  plesiomorphic dental features that remind the
first  members of the group and especially the Late Trias-
sic  ones. This could be explained in  two  ways: first, the
KM  species belong to a  North African relict lineage, which
had  retained ancestral dental characteristics all along its
evolution  until the Late Jurassic-Early Cretaceous; second,
the  plesiomorphic dental features of the KM species are the
result  of a  convergent evolution with Late Permian–Triassic
cynodonts within a  more recent lineage. The hypothesis
of a  relict lineage fits well with the occurrence of other
relict lineages recently reported in  the KM fauna, such
as  basal ornithischians and haramiyidan mammaliaforms
(Lasseron et al., in  press).

6.  Conclusions

One or two putative new non-mammaliaform cyn-
odonts are described from the Ksar Metlili Formation (Late
Jurassic  or  Earliest Cretaceous), eastern Morocco. The KM
new  material documents a  poorly known period and sug-
gests  that some non-mammaliaform cynodonts persisted
until  the Late Mesozoic not only in  Asia, but also in Africa.
The  KM non-mammaliaform cynodonts would be the most
recent  known from Gondwana, and among the latest



M. Lasseron /  C. R.  Palevol 18 (2019) 897–907 905

Fig. 7. Sketch of the pattern of occlusion proposed for the Ksar  Metlili cf.
non-mammaliaform cynodonts teeth, in distal view. Based on the speci-
mens KM-B’-44 (left) and KM-B’-98 (right).
Fig. 7. Schéma du  modèle d’occlusion proposé pour les dents de cf. cyn-
odontes  non mammaliaformes de Ksar Metlili, en vue  distale. Il est basé
sur  les spécimens KM-B’-44 (à gauche) and KM-B’-98 (à droite).

known. However, an interesting point is that the morphol-
ogy  of KM non-mammaliaform cynodonts teeth does not
seem  to fit with their geological age. Their Late Mesozoic
age would favour systematic relationships to  Tritylodon-
tidae, but their simple structure brings them closer to the
Late  Permian and Triassic non-mammaliaform cynodonts.

The  most likely explanation retained here is  that the KM
specimens belong to a relict lineage of non-mammalian
cynodonts that  retained basal dental features and survived
until  the Late Jurassic at least in  a North African refugium,
along with other relict lineages recently reported from the
same  site.
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Abstract

The Middle Jurassic – Early Cretaceous period witnessed the emergence of some major represent-
atives of modern continental vertebrate groups (stem lissamphibians, squamates, therianmammals
and birds) and angiosperms, at a time when fragmentation of Pangaea was underway. The succes-
sive Moroccan microvertebrate faunas of Ksar Metlili (?Berriasian) and Guelb el Ahmar
(Bathonian) from the Anoual Syncline significantly improve our poor knowledge of
Gondwanan and especially African palaeobiodiversity at this time. They are among the richest
known from the Mesozoic of Gondwana, and are well placed in northwestern Africa to record fau-
nal interchanges with Laurasia. Here we focus on the Ksar Metlili fauna, first documented in the
1980s and most recently resampled in 2010, which produced 24 541 microremains representing 47
species of 8 main groups (Chondrichthyes, Actinopterygii, Sarcopterygii, Lissamphibia,
Lepidosauromorpha, Testudinata, Archosauromorpha and Synapsida). It includes remarkable taxa:
the oldest stem boreosphenidan mammals from Gondwana, probably some of the last non-mam-
maliaform cynodonts, a basal ornithischian, possibly freshwater teleosaurid crocodylomorphs, and
some of the rare occurrences of choristoderes and albanerpetontids in Gondwana. Comparison of
the Ksar Metlili fauna with that of Guimarota (Kimmeridgian, Portugal) further provides evidence
of numerous shared taxa of Laurasian affinities, in contrast to the occurrence of few taxa with
Gondwanan affinities. This suggests complex palaeobiogeographical relationships – implying both
vicariance and dispersal events – ofNorthAfrica withinGondwana at the Jurassic–Cretaceous tran-
sition. Finally, the faunal similarities with the Guelb el Ahmar fauna question the Cretaceous age of
the Ksar Metlili fauna, suggesting an alternative possible Late Jurassic age.

1. Introduction

Continental vertebrate faunas from the Jurassic–Cretaceous transition are rare and poorly
known (Cifelli et al. 1999; Clemens et al. 2007; Knoll & Ruiz-Omeñaca, 2009; J. P. Tennant,
unpub. Ph.D. thesis, Imperial College London, 2016; Tennant et al. 2016; Fig. 1). This is espe-
cially true for the Gondwanan faunas, particularly the African ones (Sigogneau-Russell et al.
1998; Rauhut & López-Arbarello, 2009). Yet, the Jurassic–Cretaceous transition is a pivotal
interval, both from evolutionary and geodynamic perspectives. The Middle Jurassic to Early
Cretaceous period saw the emergence or the first diversification of some of the major modern
clades of terrestrial vertebrates: modern lissamphibians and dinosaurs diversified 165 million
years ago, probably after the Pliensbachian–Toarcian mass extinction event (Marjanović &
Laurin, 2007; Allain & Aquesbi, 2008; Allain & Läng, 2009); birds appeared 150 million years
ago (Ostrom, 1976; Zhou, 2004); and the first tribosphenic therian mammal (Tribosphenida),
Juramaia, has been dated as early Late Jurassic, about 160 million years ago (Ji et al. 2002; Luo
et al. 2003, 2011), as have the first modern representatives of squamates, including snakes
(Evans & Jones, 2010; Caldwell et al. 2015). The angiosperms made their first radiation about
125–130 million years ago (Heimhofer et al. 2005; Hochuli et al. 2006; Berendse & Scheffer,
2009). The Late Jurassic period was also the time of major geodynamic events involving the
break-up of Pangaea, with the opening of the Neo-Tethys and Central Atlantic oceans, leading
to the separation of Gondwana from Laurasia (Gheerbrant & Rage, 2006; J. Pouech, unpub.
Ph.D. thesis, Claude Bernard – Lyon 1 University, 2008; J. P. Tennant, unpub. Ph.D. thesis,

https://www.cambridge.org/core/terms. https://doi.org/10.1017/S0016756819000761
Downloaded from https://www.cambridge.org/core. MNHN - Museum National d'Histoire Naturelle, on 05 Mar 2020 at 16:24:20, subject to the Cambridge Core terms of use, available at

https://www.cambridge.org/geo
https://doi.org/10.1017/S0016756819000761
https://doi.org/10.1017/S0016756819000761
mailto:maxime.lasseron@edu.mnhn.fr
https://orcid.org/0000-0002-8125-6782
https://www.cambridge.org/core/terms
https://doi.org/10.1017/S0016756819000761
https://www.cambridge.org/core


Imperial College London, 2016; Tennant et al. 2016), and eventu-
ally to the fragmentation of Gondwana (Li & Powell, 2001; Stampfli
& Borel, 2002; Blakey, 2008). The Jurassic and Cretaceous verte-
brate faunas evolved as a consequence of these tectonic events
and changing geographic position of the continents.

Morocco is a key area for understanding the palaeobiogeograph-
ical history of vertebrates because of its geographic position on the
African shores of the Tethys (Sigogneau-Russell et al. 1998;
Gheerbrant & Rage, 2006; Haddoumi et al. 2016), at a crossroad
between Laurasia and Gondwana. A remarkably rich and diverse
continental microvertebrate fauna, first described in the course of
three field campaigns in 1983, 1986 and 1988, occurs in a lenticular
calcareous sandstone near the village of Anoual and the Ksar Metlili
fort (Sigogneau-Russell et al. 1998) in the High Atlas Mountains,
eastern Morocco. This site, known as Ksar Metlili (previously also
called the ‘Anoual locality’) belongs to the Ksar Metlili Formation
(Haddoumi et al. 1998; Sigogneau-Russell et al. 1998) and was origi-
nally dated as Berriasian (earliest Cretaceous, 140 Ma to 145 Ma) on
the basis of calcareous nannofossils (Sigogneau-Russell et al. 1990).
The vertebrate assemblage includesmammals, dinosaurs, pterosaurs,
crocodylomorphs, turtles, squamates, rhynchocephalians, lissamphi-
bians, lungfishes, coelacanths, actinopterygians and chondrichthyans
(Duffin & Sigogneau-Russell, 1993; Sigogneau-Russell et al. 1998). In
2010, an international expedition of French, Swiss and Moroccan
researchers discovered new sites withmicrovertebrate accumulations
in the Anoual Formation (Bathonian,Middle Jurassic) near the local-
ity of Guelb el Ahmar (Haddoumi et al. 2016), and the original Ksar
Metlili fossil locality was revisited. About 1.5 tons of sediments were
sampled for screen-washing (Figs 2, 3) from several new loci of the
KsarMetlili locality.We describe here this newKsarMetlili collection
as well as that of the 1980s.

The Anoual Syncline is the only place in Africa that has yielded
microvertebrate assemblages ofMiddle Jurassic and possibly earliest

Cretaceous age. From a palaeobiological perspective, it includes the
two richest and most diversified faunas known in Africa and
Gondwana for this period (Sigogneau-Russell et al. 1998;
Haddoumi et al. 2016). These faunas are currently among the
best-known representatives of the Mesozoic African palaeoecosys-
tems. In addition, the Anoual Syncline records one of the few
Jurassic–Cretaceous faunal successions in Gondwana (Haddoumi
et al. 2016), if the Cretaceous age of the Ksar Metlili Formation is
confirmed (see Section 6.c below). The aim of this paper is to update
the faunal list of the KsarMetlili fossil locality, to examine the diver-
sity and the main taphonomic and palaeoenvironmental character-
istics of this fossil assemblage, and to review the biostratigraphical
and palaeobiogeographical significance of the fauna.

Abbreviations. CR2P – Centre for Research on Palaeontology,
Paris, France; GEA – Guelb el Ahmar locality, Anoual Formation,
Bathonian (Middle Jurassic), Anoual Syncline, Morocco; KM –

Ksar Metlili fossil locality, Ksar Metlili Formation, ?Berriasian
(Lower Cretaceous), Anoual Syncline, Morocco (it corresponds to
the fossil locality discovered in 1983 by D. Sigogneau-Russell’s team
(old collections, indicated by the prefixesMCMor SA and deposited
at the National Museum of Natural History), including the new loci
sampled in 2010 by our team (Fig. 3; new collections, indicated by
the prefix KM and currently housed at the MNHN); they will be
deposited at the Faculty of Sciences Aïn Chock after study, with
the prefix FSAC-KM); MNHN – National Museum of Natural
History, Paris, France.

2. Geological context

The Ksar Metlili (KM) microvertebrate site, which forms the focus
of this study, is situated in the ‘Couches Rouges’ (‘Red Beds’, or
‘Continental Intercalaire’; Kilian, 1931) in the Moroccan eastern
High Atlas Mountains, c. 12 km west of Anoual City, near the

Fig. 1. (Colour online) Continental vertebrate localities known from the
Upper Jurassic (Kimmeridgian; bottom) and the Lower Cretaceous
(Berriasian; top). Each point represents a locality. Modified from paleo-
biodb.org (Paleobiology Database Contributors, 2019).
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Ksar Metlili fort (32° 42 0 2″ N, 3° 13 0 3″ W; Fig. 2). These ‘Red
Beds’ are widely distributed in the Middle and High Atlas
(Haddoumi et al. 2016).

2.a. Stratigraphy and age of the Ksar Metlili site

In the Anoual Syncline, Haddoumi et al. (1998, 2008) distin-
guished three Middle Jurassic–Cretaceous stratigraphical units

in the ‘Red Beds’, which comprise from base to top: the Anoual
Formation (lower Bathonian), the Ksar Metlili Formation
(?Berriasian or upper Tithonian – lower Berriasian transition)
and the Dekkar Group (?Barremian to Cenomanian). The Ksar
Metlili Formation is delimited at its base by an erosional discon-
formity (‘D1’, Fig. 4) and at its top by a cartographic unconform-
ity (the angle of unconformity is slight at the outcrop scale but is
of regional scale and so easily recognized on a geological map;

Fig. 2. (Colour online) Geographic and geologi-
cal settings of the Anoual Syncline. (a) Location
of the study area and (b) simplified geological map
of the Anoual Syncline indicating the KM and
GEA microvertebrate localities. Fm – Formation.
Reprinted from Gondwana Research, vol. 29,
Haddoumi et al. (2016), Guelb el Ahmar
(Bathonian, Anoual Syncline, eastern Morocco):
first continental flora and fauna including mam-
mals from the Middle Jurassic of Africa, pp. 290–
319, Copyright (2016), with permission from
Elsevier.

Fig. 3. (Colour online) Location of the fossilif-
erous loci from the KM site. (a) Geological section
and (b) location of the sampled fossiliferous loci
from KM (2010 expedition, photography R. Allain):
sites KM-A1, KM-A2, KM-B’, KM-C, KM-D1 and KM-
D2. The sites are close to each other, separated by
a few metres (up to 10–20 m).
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‘D2’, Fig. 4), constituting a lenticular bedded deposit of c. 80 m
thickness (Haddoumi et al. 2008).

The age of the ‘Couches Rouges’ has long been debated because
of the absence of reliable chronostratigraphic markers (Monbaron,
1988; Sigogneau-Russell et al. 1990; Haddoumi et al. 2016), but a
Middle Jurassic to Early or early Late Cretaceous age is generally
assigned to the strata (Sigogneau-Russell et al. 1990; Zouhri et al.
2017). However, opinions diverge about the temporal interpreta-
tion of this sequence. The ‘Red Beds’ containing the KMmicrover-
tebrate lens are a thick pelitic sandstone sequence that lies in
stratigraphic conformity on the upper Bajocian – ?lower
Bathonian marls and limestones (Pholadomya marls and lime-
stones Formation, Fig. 4; Haddoumi et al. 2016). A few dozen
metres above the microvertebrate-yielding lens, there are some
slightly discordant conglomerates, but the same index minerals
(micas, potash feldspars and kaolinite) are present below and
above the discordance D2. This led Sigogneau-Russell et al.
(1990) to exclude the presence of a major hiatus and to suggest that
the sequence may be continuous from the Bathonian to the
Cenomanian. However, given the involved time span (c. 68 Ma),
continuous sedimentation (i.e. the absence of an important gap)
would imply incredibly low sedimentation rates, which are unlikely
in the geodynamic context. Haddoumi et al. (2008) recognized
instead a major discontinuity (D1) between the Anoual and
Ksar Metlili formations. In the south of the Anoual Syncline it
is represented by a hardened surface, often ferruginous, which
incises the marine upper member of the Anoual Formation
(Fig. 4: D1). The Ksar Metlili Formation directly overlies the
continental lower member of the Anoual Formation (Fig. 4) in sev-
eral sections described by Haddoumi et al. (2008).

The original Berriasian age of the KM microvertebrate site
was based on the discovery of calcareous nannofossils resem-
bling the genera Polycostella (Tithonian–lower Berriasian),
Micrantholithus (Berriasian–Aptian) and Nannoconus (upper
Tithonian–Barremian) in a marly horizon located just below
the microvertebrate-yielding lens (Sigogneau-Russell et al.
1990). The presence the selachian Egertonodus basanus at the
KM fossil locality would also support this Berriasian age (Duffin &
Sigogneau-Russell, 1993). Gyrogonites of the Porocharaceae
Porochara maxima have been identified 5 to 7 m above the KM
lens (Haddoumi et al. 2008; Mojon et al. 2009). This species is
restricted to the late Tithonian and early Berriasian period, thus
suggesting that the top of the KsarMetlili Formation was deposited
during this interval. However, all those datings (calcareous nanno-
fossils, charophytes and fauna) are based only on the presence of
isolated species and not on faunal associations, which would give
more reliable information on the Ksar Metlili Formation age, as
was acknowledged by Sigogneau-Russell et al. (1990).

2.b. Sedimentary facies

The sedimentary facies of the Ksar Metlili Formation are similar to
those of the continental lower beds of the Anoual Formation (fine-
to-medium-grained sandstones, overturned cross-stratifications,
ripple marks, root traces; Haddoumi et al. 2008). The Ksar
Metlili Formation was likely deposited in a river-dominated deltaic
plain, close to the sea (Sigogneau-Russell et al. 1990, 1998;
Haddoumi et al. 2008). All the vertebrate-bearing beds sampled
in the various KM loci show this kind of transitional facies. The
KM microvertebrate lens is intercalated between two marine

Fig. 4. (Colour online) Stratigraphic log and
sequential evolution of the ‘Red Beds’ exposed
in the Anoual Syncline, with indication of the
stratigraphic position of the KM and GEA local-
ities. Barr – Barremian; Fm – Formation.
Modified from Haddoumi et al. (2008, Creative
Commons BY-NC-SA 4.0).
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horizons (Sigogneau-Russell et al. 1990, 1998). There is a mixing of
continental (wood, mammals, dinosaurs, etc.), brackish (bivalves)
and undisputedly marine (echinoderms, coral, brachiopods, etc.)
forms in this horizon, which suggests a near-shore, deltaic depo-
sitional environment, probably influenced by eustatic variations
(Sigogneau-Russell et al. 1990).

3. Materials and methods

The fossil microvertebrates reported here were discovered in a
0.2 m thick lenticular calcareous sandstone covering a surface of
c. 200 m2; and was first sampled in the 1980s (Sigogneau-Russell
et al. 1998; Jones et al. 2003; Fig. 4). In 2010 we resampled six
fossiliferous loci, separated a few metres apart (KM-A1, KM-A2,
KM-B’, KM-C, KM-D1 and KM-D2; Fig. 3), in the same calcareous
fossiliferous sandstone bed.

The KM faunal assemblage consists of microvertebrate fossil
remains with a size range of 0.5 to 30 mm, but most elements
are millimetre sized. It includes the remains of various taxa, which
have been disarticulated, fragmented and transported. It is domi-
nated by isolated teeth and fish scales. This taphocoenosis provides
a partial picture of the palaeocommunity. However, it has been
demonstrated that such microvertebrate sites remain broadly rep-
resentative of the local palaeobiodiversity (Rogers & Brady, 2010;
Cullen et al. 2016). By giving a general overview of it, such sites
highlight the link between large-scale environmental and faunal
changes, and they are important biochronological and palaeoen-
vironmental indicators (Rogers & Brady, 2010; Cullen et al. 2016).

3.a. Material

Except for the pterosaur and dinosaur material (Knoll, 2000; Knoll
& Ruiz-Omeñaca, 2009), the original KM collections made by
Sigogneau-Russell and colleagues in the 1980s (prefix MCM or
SA) are housed at the MNHN. The new material collected in
2010, which comprises 24 541 microvertebrate elements, will be
housed, after study, at the Faculty of Sciences Aïn Chock,
University Hassan II, Casablanca, Morocco (with the prefix
FSAC-KM). Full details of specimen numbers are given in the
online Supplementary Material Table S1.

3.b. Specimen preparation

The newly sampled blocks of calcareous sandstone containing the
KMmicroremains were processed by acid attack, using 7 % formic
acid saturated with tricalcium phosphate. The lithoclastic and bio-
clastic sand recovered following this process was reconcentrated
using hydrogen peroxide; size fractions were separated from each
other using sieves of 5, 2, 1 and 0.5mmmesh and then sorted under
stereomicroscope.

The counting of the vertebrate microremains was made using
the ‘Count Image Elements’ script specially developed by
Auréliane Gailliègue (pers. comm. to ML, April 2017). It is based
on the principle of picture segmentation: the elements are pictured
on a white background; the script then analyses the picture and
groups together the pixels with the same grey level. A grey level
threshold value is calculated using the Otsu method (see Sezgin
& Sankur, 2004 for details) and defines two pixel categories: the
pixels with a grey level above the threshold value (i.e. constituting
the fossils) are attributed to one category; those with a grey level
below this value (i.e. constituting the background) are attributed
to the other. The number of pixel groups in the first category is

the number of fossils. Thus, this script allows the counting of ele-
ments on the basis of the difference in contrast.

4. Review of the Ksar Metlili fauna

4.a. Faunal list and palaeobiodiversity of the Ksar Metlili
fauna

The KM collections made by D. Sigogneau-Russell and colleagues
in the 1980s have been presented in numerous publications
(Sigogneau-Russell et al. 1988, 1990, 1998; Sigogneau-Russell,
1989, 1991a, 1991b, 1991c, 1992, 1995a, 1995b, 1999, 2003;
Duffin & Sigogneau-Russell, 1993; Sigogneau-Russell & Ensom,
1994, 1998; Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996; Evans &
Sigogneau-Russell, 1997, 2001; Knoll, 2000; Gardner et al. 2003;
Hahn & Hahn, 2003; Jones et al. 2003; Knoll & Ruiz-Omeñaca,
2009); these include the microvertebrate fauna from the
‘Séquence B des Couches Rouges’ of the Anoual Syncline
(Sigogneau-Russell et al. 1990), now called the Ksar Metlili
Formation (Haddoumi et al. 2008). Here we provide an updated
taxonomic list of the KM microvertebrate fauna, based both on
the old and new collections (Table 1).

The 1980s collections comprise 271 numbered specimens,
belonging to at least 39 species, among which 22 were new and
described for the first time: one selachian, one albanerpetontid,
one caecilian, one anuran, one sphenodontian, one squamate
and 16 mammals. The new collections contain 30 species
(Tables 2, 3). Considering the entire collection and shared species
of both old and new collections, there are at least 47 vertebrate spe-
cies in the KM fauna.

4.b. Taxonomic composition of the Ksar Metlili fauna

4.b.1. Chondrichthyes
In the KM fauna, the chondrichthyans are only represented
by elasmobranchs. Two Hybodontiformes genera have been
identified, Egertonodus basanus and Lonchidion marocensis
(Duffin & Sigogneau-Russell, 1993; Rees & Underwood, 2002).
The Valanginian–Aptian stratigraphic range of E. basanus (Biddle
& Landemaine, 1988; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993;
Frederickson et al. 2018) would tend to confirm a Cretaceous age
for the Ksar Metlili deposit, although it does not provide a full cor-
roboration of the previously suggested Berriasian age (Duffin &
Sigogneau-Russell, 1993).Moreover, E. basanus could be a synonym
of E. duffini, described from the middle Bathonian of Great Britain
(Rees & Underwood, 2008), so Egertonodus does not provide any
precision on the biostratigraphic dating of the KM fossil locality.

4.b.2. Actinopterygii
Ginglymode actinopterygian remains are predominant in the
KM limestones. Because of the incompleteness of the majority
of the scales, it is difficult to make the distinction between
Lepisosteiformes and Semionotiformes, and we thus assign the
material to Ginglymodi indet. Pycnodontiformes, Osteoglossiformes
and, tentatively, Cypriniformes are also identified (Duffin &
Sigogneau-Russell, 1993; Sigogneau-Russell et al. 1998). Some
spine-shaped bones in the newmaterial are reminiscent of pectoral
or dorsal fin spines of Siluriformes (see Argyriou et al. 2015;
Kovalchuk & Ferraris, 2016; Vallone et al. 2017 for comparison
material) or Polypteriformes (see Daget et al. 2001 and Gayet
et al. 2002 for comparison). These are elongated and flat bones
with one end larger than the other. This larger, proximal end
bears a bulge with four processes that suggest articular facets,
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Table 1. Faunal list of the microvertebrates from the Ksar Metlili locality, Anoual Syncline, eastern Morocco, with details for each local sampled locus*

KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 Original site (KM 1983)

Chondrichthyes

Hybodontiformes

Lonchidion (Lissodus) marocensis • • • •

Egertonodus basanus • • • • •

Actinopterygii

Ginglymodi indet. • • • • • • •

Pycnodontiformes indet. • • • •

Osteoglossiformes indet. • • •

?Cypriniformes indet. •

?Siluriformes or ?Polypteriformes indet. • • •

Sarcopterygii

Actinistia

Actinistia indet. •

cf. Mawsoniidae indet. •

Dipnoi

cf. Ptychoceratodontidae indet. • • • • • •

Lissamphibia

Albanerpetontidae

Anoualerpeton unicus • • • • •

Anura

aff. Enneabatrachus •

Aygroua anoualensis •

cf. Alytidae indet. •

Anura indet. • • • • •

Gymnophiona

Rubricacaecilia monbaroni •

Diapsida incertae sedis

Choristodera indet. • • • •

Testudinata

Pleurodira

?Araripemydidae indet. •

Cryptodira indet. •

Testudinata indet. • • • • •

Lepidosauromorpha

Sphenodontia

Tingitana anoualae •

Sphenodontia indet. ('Sphenodontia B') •

Sphenodontia indet. • •

Scincomorpha

Paramacellodus marocensis •

Scincomorpha indet. •

Squamata incertae sedis

Tarratosaurus anoualensis •

(Continued)
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Table 1. (Continued )

KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 Original site (KM 1983)

Squamata indet. • • • • • •

Crocodylomorpha

Atoposauridae indet. • • • • •

cf. Theriosuchus indet. •

Teleosauridae indet. • • • • •

Crocodylomorpha indet. • • • • • • •

Pterosauria

Ctenochasmatidae indet. (Gnathosaurinae?) • •

?Rhamphorhynchidae indet. • •

Pterosauria indet. • • • • •

Dinosauria

Ornithischia

Ornithischia indet. (basal) •

Ornithischia indet. •

Saurischia

Maniraptora

Dromaeosauridae indet. • • •

Theropoda indet. • • • • • • •

Therapsida

cf. Cynodontia indet. morphotype 1 •

cf. Cynodontia indet. morphotype 2 •

Mammalia

Eutriconodonta

Dyskritodon amazighi •

Gobiconodon palaios •

Kryptotherium polysphenos •

Ichthyoconodon jaworowskorum •

Eutriconodonta indet. • • • •

Haramiyida

Hahnodon taqueti •

Denisodon moroccensis •

‘Symmetrodonta’ (Trechnotheria)

Atlasodon monbaroni •

Microderson laaroussii •

Thereuodon dahmanii •

Minimus richardfoxi •

Afriquiamus nessovi •

‘Symmetrodonta’ indet. • •

Dryolestoidea

Donodon perscriptoris • •

Dryolestidae indet. • • • •

Zatheria

Peramus sp. •

(Continued)
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two on the dorsal face and two on the ventral face (Fig. 5). We ten-
tatively assign them to ?Siluriformes or ?Polypteriformes. At
present, the oldest fossil record of Siluriformes varies from 72
Ma (Gayet & Meunier, 2003) to 88.6 Ma; Patterson, 1993; Gayet
& Otero, 1999). The earliest fossil occurrence of polypteriforms
is Cenomanian (Gayet et al. 2002). Thus, if one of these attribu-
tions is confirmed, then we shift back the earliest fossil occurrence
of one of these groups by 45 million years at least. Thin-sections of
these bones are currently under histological study and could con-
firm or modify this assignment, as some features in the bone
microstructure could be reminiscent of what can be seen in the
Holostei.

4.b.3. Sarcopterygii
The 2010 material includes lungfish dental plates similar to the
material referred to Ptychoceratodontidae in the old collections
(Duffin & Sigogneau-Russell, 1993; Sigogneau-Russell et al.
1998), and so probably belongs to the same family. It also includes
an actinistian postparietal shield: its ornamentation, made of sub-
circular grooves and of antero-posteriorly oriented subparallel gut-
ters (Fig. 6a), is typical of the Mawsoniidae (G. Clément, pers.
comm. ML, March 2017). The notch observed in the lateral
view of the external edge is probably the vestige of the otic canal
(Fig. 6b). Thus, we refer this bone to cf. Mawsoniidae.

4.b.4. Lissamphibia
4.b.4.a. Albanerpetontidae (Fig. 7a, b). The presence of an alba-
nerpetontid, Anoualerpeton unicus, both in old and new collec-
tions, has to be emphasized. New remains of this species
(Fig. 7a, b) increase the available material for this only known
Gondwanan representative of albanerpetontids (Sigogneau-
Russell et al. 1998; Gardner et al. 2003). The genus is also present
in the upper Bathonian of the Kirtlington Cement Quarry
(‘Kirtlington Mammal Bed’, Forest Marble Formation), Great
Britain, where it is represented by the species A. priscus
(Gardner et al. 2003).

4.b.4.b. cf. Alytidae (Fig. 7c).Thematerial collected in 2010 yielded
15 stegochordal, opisthocoelous vertebrae, wider than long, with
short, robust and distally enlarged transverse processes that were
unknown in the old collections and that we refer to cf. Alytidae
(Holman, 2003; S. Bailon, pers. comm. to ML, November 2018;
Fig. 7c); this identificationmust be considered provisional, because
the anuran postcranial skeleton is always more uniform than the
skull and because the material is fragmentary. Before the discovery
of the KM fauna, alytids were unknown inGondwana until the Late
Cretaceous period of India (Prasad & Rage, 1991). Consequently,
the KM locality yields the oldest known Gondwanan alytids if the
present identification is confirmed.

In the old collections, two other anuran species were discovered:
the alytid aff. Enneabatrachus sp. and the pipioid or pelobatoid
Aygroua anoualensis (Jones et al. 2003). A caecilian species,
Rubricacaecilia monbaroni, was also recognized: it is the earliest
Gondwanan caecilian record (Sigogneau-Russell et al. 1998;
Evans & Sigogneau-Russell, 2001).

4.b.5. Choristodera
Some robust vertebrae unknown in the old KM collections are
found in the new material (Fig. 8): their centrum is amphicoelous
or amphiplatyan, with an opened neurocentral suture and a dis-
tinct longitudinal ridge bordered laterally by longitudinal grooves
on the floor of the neural canal, the cotyle rims are thick, and a
slight ventral constriction gives them a coil form; all these charac-
ters are reminiscent of choristoderan reptiles (Evans, 1991;
Averianov et al. 2006; Vullo et al. 2014; Haddoumi et al. 2016),
so we assign them to this group, although this identification needs
to be substantiated with additional material. These freshwater or
amphibious diapsids are well known in Laurasia (Matsumoto
et al. 2013), but up to now the first and only known
Gondwanan choristoderes had been recovered from the Middle
Jurassic of the Guelb el Ahmar locality, Morocco (Haddoumi

Table 1. (Continued )

KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2 Original site (KM 1983)

Zatheria indet. •

Cladotheria indet.

Stem Boreosphenida

Hypomylos phelizoni • •

Hypomylos micros • •

Tribotherium africanum • •

*Taxa in grey are new with respect to the old collections and determinations.

Table 2. Minimum number of species of the microvertebrate taxa from the Ksar
Metlili site

Taxon

Number of
species,

old collections

Number of
species,

new collections

Number of
species,

both collections

Chondrichthyes 2 2 2

Actinopterygii 4 4 5

Sarcopterygii 2 2 2

Amphibia 4 2 5

Choristodera 0 1 1

Testudinata 2 1 2

Lepidosauromorpha 4 2 4

Archosauromorpha 5 8 8

?Cynodontia 0 2 2

Mammalia 16 6 16
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et al. 2016). Thus, the KM specimens represent one of the few
occurrences of choristoderes in Gondwana.

4.b.6. Testudinata
The turtles from the KM material are currently under study.
Tentative identification of shell fragments suggests they could be
represented by three taxa with a great deal of reservation:
Chelonii indet., Pelomedusoides indet. and ?Araripemydidae
indet. (cf. Taquetochelys sp.?; Gmira, 1995; Zouhri et al. 2017).
The rest of the material is referred to as Pleurodira indet.,
Cryptodira indet. or Testudinata indet.

4.b.7. Lepidosauromorpha
The KM lepidosauromorphs are represented by sphenodontians
and squamates. At least two different sphenodontians are present:
Tingitana anoualae (Evans & Sigogneau-Russell, 1997) and an
unnamed but distinct taxon referred to as ‘Sphenodontia B’ by
Evans & Sigogneau-Russell (1997). They were considered as the
first post-Jurassic record of the group in Africa (Evans &
Sigogneau-Russell, 1997; Zouhri et al. 2017), but the Berriasian
age for the KM fauna is here reassessed as possibly Jurassic (see
Section 6.c below).

Squamates are represented by scincomorphs, with the species
Paramacellodus marocensis (Richter, 1994), and by an incertae
sedis fossorial lizard, Tarratosaurus anoualensis (Broschinski &
Sigogneau-Russell, 1996).

4.b.8. Crocodylomorpha
At least two types of crocodylomorphs were reported in the old KM
collections (Sigogneau-Russell et al. 1990, 1998), but they have
never been identified or studied. The new material highlights four
types of crocodylomorphs: cf. Theriosuchus, teleosaurids, atopo-
saurids and a robust-toothed undetermined form.

4.b.8.a. cf. Theriosuchus (Fig. 9a). Two fused premaxillae orna-
mented with subcircular grooves were recovered in the 2010
material (Fig. 9a). Given the small size of the premaxillary
ascending process (Fig. 9a), we can suppose that the division
of external nares was made essentially by the anterior nasal
process, which is reminiscent of the genus Theriosuchus
(T. pusillus and T. grandinaris; J. P. Tennant, pers. comm. to
ML, May 2017); thus, we tentatively assign this specimen
to cf. Theriosuchus (Tennant et al. 2016).

Table 3. Vertebrate relative abundances in the different loci of the Ksar Metlili site (% of total vertebrate microremains collected)

Taxon KM-A1 KM-A2 KM-B' KM-C KM-D1 KM-D2

Chondrichthyes 1.18 % 0.74 % 0.25 % 0.10 %

Actinopterygii indet.

Ginglymodi indet. 9.37 % 1.48 % 13.19 % 23.33 % 18.27 % 14.70 %

?Siluriformes/?Polypteriformes 0.05 % 1.76 % 0.37 %

Osteoglossiformes 0.16 %

Pycnodontiformes 0.10 % 0.25 % 0.25 %

Actinistia 0.25 %

Dipnoi 0.36 % 0.49 % 0.84 % 0.25 % 0.31 %

Albanerpetontidae 0.05 % 0.49 % 0.05 % 0.10 %

Anura 1.75 % 1.97 % 0.95 % 1.60 %

Rhynchocephalia 0.03 %

Squamata 0.21 % 2.46 % 0.18 % 0.62 % 0.41 %

Testudinata 13.54 % 2.71 % 1.50 % 8.15 % 0.83 %

Choristodera 0.05 % 0.24 % 0.25 % 0.21 %

Atoposauridae 19.82 % 40.39 % 56.88 % 54.94 % 38.30 %

Crocodylomorpha indet. 39.50 % 30.30 % 11.64 % 53.33 % 12.10 % 19.57 %

Thalattosuchia 0.05 % 0.25 % 1.94 % 20.00 % 0.31 %

Pterosauria 9.68 % 16% 3.63 % 22.26 %

Ornithischia 0.25 %

Theropoda 1.34 % 1.48 % 0.71 % 3.33 % 2.35 % 1.97 %

cf. Cynodontia 0.11 %

Mammalia 0.36 % 0.74 % 0.76 % 0.49 % 0.93 %

Vertebrata indet. 5.44 % 0.12 %

Tetrapoda indet. 2.57 %

Sampled volume (kg) 675 189 378 81 108 54

For actinopterygians and crocodylomorphs, only teeth were considered (see Section 6.a). The most abundant taxa are bolded.
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4.b.8.b. Teleosauridae (Fig. 9b). Teleosaurids are identified by
slender, elongated, conical teeth, slightly recurved backwards
and bearing numerous thin and regularly spaced longitudinal
striae, converging towards the apex. They could be confused with
caniniform teeth of atoposaurids, but within teleosaurids the tooth
ornamentation is more pronounced, with higher ridges (Vignaud,
1997; Haddoumi et al. 2016), and overall the cross-section is sub-
circular, the crown is slightly compressed labiolingually but
less than in atoposaurids, and carinae are weak to absent
(Haddoumi et al. 2016), contrary to atoposaurid teeth (see, for
example, Schwarz-Wings et al. 2009). The ratio between the

longitudinal diameter of the crown base and the crown height
is >3.5 (S. Jouve, pers. comm. to ML, May 2017; Vignaud, 1997;
Fig. 9b). They closely resemble the teeth observed in teleosaurids such
as Teleosaurus, Pelagosaurus and Steneosaurus (Vignaud, 1997; Pierce
& Benton, 2006) and to those identified as ‘Teleosauridae indet.’ in the
GEA fauna (Haddoumi et al. 2016). These teleosaurid teeth could be
related to the morphotype A3 described by Vignaud (1997).

4.b.8.c. Atoposauridae (Fig. 9c). Atoposaurids are identified by
numerous lanceolate to leaf-shaped dental crowns, labiolingually
compressed with a lingual concavity and both mesial and distal cari-
nae; both lingual and labial faces bear thin vertical wrinkles diverging
towards the carinae (Vullo et al. 2014; Fig. 9c). The teeth here
described as belonging to atoposaurids are frequently assigned to
Theriosuchus sp. in the case of Jurassic material (Vullo et al. 2014),
even if an alternative attribution cannot be definitively rejected.

Atoposaurids and Theriosuchus are thought to be mostly, if not
strictly, terrestrial crocodylomorphs, and their good representation
in the KM fossil material points to amostly terrestrial palaeoenviron-
ment. It is worth noting that Theriosuchus is usually considered as an
atoposaurid (Young et al. 2016), although for some authors this is a
polyphyletic taxon that includes two groups of advanced neosuchians
that would not belong to the Atoposauridae (Tennant et al. 2016).

Teleosaurids are, by contrast, strictly aquatic, and are often con-
sidered as purely marine reptiles (Bardet, 1995). However, some
recent discoveries showed that some teleosaurids were able to live
in freshwater (Martin et al. 2015); the KM specimens are among
the first-known possible freshwater teleosaurids, and so constitute
new evidence in favour of freshwater habitats for the family. Given
the size of their teeth in the KMmaterial they were probably young
individuals (as for the GEA specimens; Haddoumi et al. 2016),
which might suggest that they lived in a freshwater ‘nursery’ before
moving to the sea (S. Jouve, pers. comm. to ML, May 2017).

All these crocodylomorph taxa are under study and will be
described in a dedicated paper (ML Ph.D. work in progress).

4.b.9. Pterosauria
Two pterosaur groups can be recognized in the KM fauna (Knoll,
2000): one with slender, elongated teeth quite similar to those of
ctenochasmatid pterosaurs such as Gnathosaurinae (Fig. 10a),
and another with stronger and smoother teeth, reminiscent of
the Ornithocheiridae (Fig. 10b), according to Knoll (2000).
However, this second dental morphotype is also known within
Rhamphorhynchidae (Averianov et al. 2005; Vullo et al. 2014),
so the occurrence of Ornithocheiridae in the KM fauna cannot
be confirmed without additional diagnostic material; furthermore,
the small size (less than 20 mm) and the possible Jurassic age we
suggest here for the KM fauna would rather favour its assignment
to ?Rhamphorhynchidae.

Though the KM ?Gnathosaurinae teeth represent one of the
rare Cretaceous occurrences of the group (Knoll, 2000;
Sweetman & Martill, 2010), and they are among the latest repre-
sentatives of this group while being the first discovered in Africa
(Knoll, 2000), these results must be considered with caution, since
their teeth are frequently confused with those of teleosaurid croc-
odylomorphs (see, for example, Buffetaut & Jeffery, 2012), so a
thorough revision of the KM pterosaur material is needed.

4.b.10. Dinosauria
4.b.10.a. Ornithischia (Fig. 11).Most of the dinosaur remains from
the old KM collections are still undetermined and unstudied. Here,

Fig. 5. Possible fin spine of ?Siluriformes or ?Polypteriformes indet. (KM-A1-40).
(a) Dorsal view. (b) Ventral view. (c) Close-up on proximal end, dorsal view. (d)
Close-up on proximal end, ventral view. af – articular facet (?).

Fig. 6. (Colour online) Left postparietal shield of cf. Mawsoniidae indet. (KM-A2-11).
(a) Dorsal view. (b) Left lateral view. oc – otic canal.
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we report the discovery in the 2010 material of a single ornithi-
schian tooth (Fig. 11) that cannot be assigned to any known species
and seems to represent a basal species of ornithischian, even if it is
relatively young in geological age. The crown is slightly compressed
laterally and shows a strong cingulum; it bears five well-developed
cusps, aligned in the antero-posterior plane, with a central cusp
about twice as high as the others; the lingual face of the crown
is slightly concave; the root is unique, robust, and about one
and a half times the size of the crown in height (Fig. 11). It is some-
what similar to the ‘Ornithopoda basal indet. formeA’ described by
J. Pouech (unpub. Ph.D. thesis, Claude Bernard – Lyon 1
University, 2008) from the Berriasian of Cherves-de-Cognac
(Charente, France). It can also be compared to a recently described
neornithischian tooth from the Cenomanian of Utah (Avrahami et
al. 2018). To a lesser degree, it also resembles the tooth from the
Barremian of England attributed to an undetermined ornithischian
or possibly referable to a heterodontosaurid by Sweetman (2016).
This tooth from the KM fauna is also reminiscent of those
described by Thulborn (1973) from the Kimmeridgian of

Portugal and referred to the hypsilophodontid Trimucrodon
cuneatus (nomen dubium); however, in T. cuneatus, the mesial-
most and distalmost denticles are salient and diverge away from
the crown, which is not the case in the KM specimen. Further
investigations are in progress, and this specimen will be described
in a future publication (ML Ph.D. work in progress).

4.b.10.b. Theropoda. The theropods are only documented by teeth,
andmost of them are related to Theropoda indet., Maniraptoriformes
indet. or Maniraptora indet. (Knoll & Ruiz-Omeñaca, 2009). Knoll &
Ruiz-Omeñaca (2009) reported the presence of three Velocira-
ptorinae morphotypes, but this should be considered cautiously
owing to the difficulty in identifying a theropod subfamily from only
isolated teeth (Hendrickx et al. 2015). A large part of these taxa could
rather be related to Dromaeosauridae, which would be one of the ear-
liest occurrences of this group, together with the teeth from theUpper
Jurassic of Guimarota (Rauhut, 2000) and the specimens from the
Barremian of China (Norell & Makovicky, 2004). Isolated teeth ten-
tatively attributed to dromaeosaurid-like theropods are reported from

Fig. 7. Lissamphibians. (a) Fused frontals (A: KM-A2-7) of
Anoualerpeton unicus in (a1) dorsal and (a2) ventral views. (b) Left
dentary (B: KM-B’-12) of same in (b1) lingual and (b2) labial views.
(c) Dorsal vertebra of cf. Alytidae indet. (KM-B’-18) in (c1) dorsal
and (c2) ventral views.

Fig. 8. (Colour online) Dorsal vertebrae of Choristodera indet.
(a) KM-B’-49 in (a1) ventral, (a2) dorsal and (a3) anterior (?) views.
(b) KM-D1-18 in (b1) ventral, (b2) dorsal and (b3) anterior (?) views.
lr = longitudinal ridge; ns – neurocentral suture.

Fig. 9. Crocodylomorpha. (a) Fused premaxilla-
ries of cf. Theriosuchus sp. indet. (KM-B’-42) in
(a1) dorsal, (a2) left lateral and (a3) ventral
views. (b) Tooth of Teleosauridae indet. (KM-
B’-53). (c) Tooth of Atoposauridae indet. (KM-C-
2) in (c1) labial and (c2) lingual views. pap – pre-
maxillary ascending process.
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the Middle Jurassic of England (Metcalf et al. 1992), but their iden-
tification is uncertain and no fossil bones have been recovered from
the Middle Jurassic so far. However, it is possible that those potential
dromaeosaurid teeth from the KM fauna belong instead to
Noasauridae or a basal tyrannosauroid (C. Hendrickx, pers. comm.
to ML, March 2018). An in-depth revision of the KM theropod
material, in progress, is beyond the scope of the present study.

4.b.11. cf. Cynodontia
Two toothmorphotypes that cannot be related to any of the identified
major groups at KsarMetlili were found in the newmaterial collected
in 2010 (Fig. 12; Lasseron, 2019). The firstmorphotype (Fig. 12a) con-
sists of uniradiculate teeth with a slightly lingually curved and smooth
crown, but some striae are observable on the labial face apex (Fig. 12a;
see Lasseron, 2019 for details). The second dental morphotype
(Fig. 12b) is broadly similar, but the lateral compression is not
symmetrical (the labial face is more convex; Fig. 12b3) and there is
no apical ridge (see Lasseron, 2019 for details).

These teeth are similar in morphology to single-rooted premo-
lariform teeth of the small gobiconodontid BMNH M 45513

described by Sweetman (2006) from the Barremian of southern
England (S. C. Sweetman, pers. comm. to ML, September 2018),
and those of Gobiconodon borrisiaki from the Aptian–Albian of
Mongolia (Kielan-Jaworowska &Dashzeveg, 1998). However, they
differ from both of them in several points (straight root, less clearly
separated accessory cusps, presence of cingulum, etc. See Lasseron,
2019 for details). These teeth are also somewhat similar to those
figured by Lucas & Oakes (1988) and Godefroit & Battail (1997)
and identified as non-mammaliaform cynodonts (Pseudo-
triconodon, Gaumia). They are also similar to the tricuspid post-
canine teeth of ‘dromatheriids’, such asMicroconodon tenuirostris
(Simpson, 1926; Sues et al. 1994; Sues, 2001), Rewaconodon tikien-
sis (Datta et al. 2004) and Polonodon woznikiensis (Sulej et al. 2018)
from the lower Upper Triassic of the United States, India and
Poland, respectively. Considering this ‘dromatheriid’ resemblance
and the differentiation made by Datta et al. (2004) between the
teeth of Rewaconodon, the KM specimens pictured in Figure 12a
(KM-B’-44) and in Figure 12b (KM-?-1) may represent an anteri-
ormost ‘premolariform’ and a posterior postcanine tooth, respec-
tively. Thus, the KM specimens are tentatively referred to one or
two species of non-mammaliform cynodonts (F. Abdala, pers.
comm. to ML, September 2018). If their identification is con-
firmed, they would be among the last representatives of the
non-mammaliaform cynodonts, along with the tritylodontids
Montiricus kuwajimaensis from the Barremian/Aptian of Japan
(Setoguchi et al. 1999; Matsuoka & Setoguchi, 2000; Matsuoka
et al. 2016), Xenocretosuchus sibiricus and X. kolossovi from the
?Valanginian–Hauterivian–Barremian and Barremian–Aptian of
Russia, respectively (Tatarinov & Mashchenko, 1999; Lopatin &
Agadjanian, 2008), and Stereognathus sp. from the Bathonian of
Russia (Averianov et al. 2017). The detailed study of those possible
cynodontian teeth will be published separately (Lasseron, 2019).

4.b.12. Mammalia
Mammals are remarkably diverse in theKM fauna. At least 16 species
were identified in the old collections, and unpublished specimens
belonging to new taxa remain to be described. Eutriconodontans
are represented by Dyskritodon amazighi, Ichthyoconodon jaworow-
skorum (Sigogneau-Russell, 1995b), Gobiconodon palaios and
Kryptotherium polysphenos (Sigogneau-Russell, 2003). Sigogneau-
Russell (1995b) considered I. jaworowskorum and D. amazighi as
semi-aquatic mammals. More recently, Gaetano & Rougier (2011)
referred I. jaworowskorum to the Volaticotherini, which are gliding
mammals. Allotherians are represented by two species, Hahnodon
taqueti (Sigogneau-Russell, 1991b; Hahn & Hahn, 2003) and
Denisodon moroccensis (Hahn & Hahn, 2003), which are referred
to the family Hahnodontidae. Recently Huttenlocker et al. (2018)
showed that the Hahnodontidae does not belong to the Multi-
tuberculata but to the Haramiyida. Five species of ‘Symmetro-
donta’ (Trechnotheria) are present: Atlasodon monbaroni,
Microderson laaroussii (Sigogneau-Russell, 1991a), Thereuodon dah-
manii (Sigogneau-Russell, 1989; Sigogneau-Russell & Ensom, 1998;
the holotype of this species has also been regarded as a deciduous
posterior upper premolar of a holotherian, possibly zatherian, see
Martin, 2002), Minimus richardfoxi and Afriquiamus nessovi
(Sigogneau-Russell, 1999). The dryolestoids are the most frequently
found among the mammal material in the KM fauna, and they
are represented by at least one species, Donodon perscriptoris
(Sigogneau-Russell, 1991a). In addition, one species of ‘peramurid’
is present, Peramus sp. (Sigogneau-Russell, 1999). Finally, three stem
boreosphenidan (tribosphenidans) species have been described by

Fig. 10. Pterosauria. (a) Tooth of Ctenochasmatidae (?Gnathosaurinae) indet. (KM-
A2-21). (b) Tooth of ?Rhamphorhynchidae indet. (KM-A1-38). ca – carina.

Fig. 11. Tooth of Ornithischia indet. (KM-A2-8). (a) Lingual view. (b) Labial view.
(c) Occlusal view.
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Sigogneau-Russell: Hypomylos phelizoni (Sigogneau-Russell, 1992,
1995a; Fig. 13a), H. micros (Sigogneau-Russell, 1995a) and
Tribotherium africanum (Sigogneau-Russell, 1991c, 1995a; Fig. 13b).
They are among the oldest known stem boresophenidan mammals
and the first documented in Africa. Only four species of mammals,
already described in the old collections, have been identified in the
KM material collected in 2010: the dryolestoid D. perscriptoris,
and the three stemboreosphenidansH.phelizoni (Fig. 13a),H.micros
and T. africanum (Fig. 13b).

5. Quantitative analysis of the Ksar Metlili fauna

The number of identified taxa is broadly stable among the KM sites
(Fig. 14; Table 1), with the notable exception of locality C, where
only four taxa can be recognized with certainty (Figs 3, 14).
However, this is not significant as locality C is much less sampled:
only 81 kg of rocks were sampled there, versus 675 kg for A1, for
example (12 %; Table 3).

The fossil material from Ksar Metlili collected in 2010 has been
subject to a quantitative analysis to determine the relative

Fig. 12. cf. Cynodontia. (a) Tooth of morpho-
type 1 (KM-B’44) in (a1) labial, (a2) lingual and
(a3) occlusal views. (b) Tooth of morphotype 2
(KM-?-1) in (b1) labial, (b2) lingual and (b3)
occlusal views.

Fig. 13. Stem boreosphenidan mammals. (a) Left lower molar of Hypomylos phelizoni (KM-B’-4) in (a1) lingual, (a2) labial and (a3) occlusal views. (b) Right upper molar of
Tribotherium africanum (KM-B’-5) in (b1) mesial, (b2) distal and (b3) occlusal views.
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abundance of each taxon, in order to detect a possible taphonomic
bias or a size sorting. This analysis was carried out on the raw data
from the element counting (Minimum Number of Elements,
MNE). However, it was impossible to reliably determine a
Minimum Number of Individuals (MNI) from actinopterygian
scales or teeth, archosaur teeth and turtle plates. Thus, it was con-
sidered preferable to limit the study to theMNE, in order to under-
stand the overall structure of the vertebrate assemblage. We
recovered 24 541 fossil specimens from the 1.5 tons of matrix col-
lected from six different loci, and we identified 30 species. We have
also examined the distribution disparities of the main taxa identi-
fied in the different localities (Table 3).

From the raw data from the 2010material, it is apparent that the
fauna is widely dominated by actinopterygians, representing more
than 71 % of the elements, including a majority of ginglymodians
(Fig. 15). Atoposaurids and other crocodylomorphs (except teleo-
saurids) represent 21 % of the fossils recovered in the KM fauna,
and pterosaurs and turtles 2.5 % and 1.6 %, respectively (Fig. 15).

6. Discussion

6.a. Faunal composition analysis and diversity:
palaeoecological implications

Microvertebrate accumulations record a wide variety of taxa and
provide important palaeoecological data that complement data
frommacroremain localities (Jamniczky et al. 2008). They provide
a general overview of the local palaeobiodiversity and are impor-
tant palaeoenvironmental indicators of great use for palaeoecolog-
ical reconstructions (Estes & Berberian, 1970; Brinkman, 1990;
Brinkman et al. 2004; Vullo, 2007; Rogers & Brady, 2010; Cullen
et al. 2016).

The noticeably higher frequency of fishes in (micro-)vertebrate
assemblages (71 % in the KM fauna) has been interpreted to be the
result of mass mortality events, probably monotaxic or with a few
taxa (Wenz & Poyato-Ariza, 1994; Martill et al. 2008), which could
be linked to anoxia, algal blooms or seasonal drought phenomenon
(Martill et al. 2008). The last hypothesis is the most consistent with
the sedimentary context of the KM locality. This high frequency
can also be due to the large number of bones released when a fish
skeleton gets disarticulated (teeth, scales, spines, vertebrae, etc.).
The proportion of crocodylomorphs in the KM fauna (21 %) is
consistent with the frequency of crocodylomorphs usually
observed in localities yielding microremains (Sankey, 2008).

Finally, four major groups – actinopterygians, crocodylomorphs,
pterosaurs and turtles – represent more than 95 % of the vertebrate
remains found in the KM fauna, and this assemblage appears to be
autochthonous or sub-autochthonous, because the lifestyle of these
taxa is consistent with the river-dominated deltaic environment of
the KM locality, i.e. they were probably permanent inhabitants of
the local biotope. The presence of pterosaurs (2.5 %) in this major
KM faunal association dominated by aquatic taxa could be the
result of a trophic relationship: it seems reasonable to assume that
pterosaurs were feeding on bony fishes and/or that some of them
were eaten by crocodylomorphs. Fish-eating behaviour has
been frequently reported for pterosaurs, based on their dental

Fig. 14. (Colour online) Identified species number in each locus of the Ksar Metlili
site, based on the 2010 sampled material.

Fig. 15. (Colour online) Relative abundances of the Ksar Metlili taxa, based on
the 2010 sampled material, considering all the elements or only teeth for actinoptery-
gians and crocodylomorphs. Others = Vertebrata indet., Chondrichthyes,
Pycnodontiformes, Osteoglossiformes, ?Siluriformes or Polypteriformes, Actinistia,
Dipnoi, Tetrapoda indet., Albanerpetontidae, Anura, cf. Choristodera, Squamata,
Rhynchocephalia, Teleosauridae, Ornithischia, Theropoda, ?Cynodontia, Mammalia.
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morphology or their gut content (Witton, 2013, 2018).
Rhamphorhynchidae (or Ornithocheiridae, see pterosaur system-
atics in Section 4.b.9 above) are sometimes thought to use skim-
feeding, pushing their lower jaw tip through the water to snap
up food upon impact (Nessov, 1984); even if this hypothesis has
been recently discounted (see Humphries et al. 2007; M. P.
Witton, unpub. Ph.D. thesis, Univ. Portsmouth, 2008; Witton,
2013), several anatomical features support dip-feeding, in which
the animal gleans food from the water’s surface like terns and frig-
ate birds (Unwin, 1988, 2005; Veldmeijer et al. 2006; Witton,
2013). Some Ctenochasmatoidea, such as Gnathosaurus and other
Gnathosaurinae, could have a feeding behaviour similar to that of
modern spoonbills, because of their spatulate jaw and dental

profile, snatching small fishes and other swimming animals from
the water column (Swennen & Yu, 2004; Witton, 2013). The low
abundance of the other taxa can be explained by different reasons:
shed teeth for dinosaurs; the fragility of amphibian, lepidosaurian
and mammal small bones; the cartilaginous skeleton of chon-
drichthyans and lungfishes (lungfishes are really scarce in the
KM fauna, in contrast to the GEA fauna where their dental plates
are frequent among the macroremains); different habitats; more
transported remains, etc.

Actinopterygians are over-represented in the KM material,
because of the large number of scales. This can be explained by
the accumulation of individuals, the large number of preserved
scales per individual and their robustness, which is characteristic

Fig. 16. (Colour online) Size-frequency distributions of unidentified vertebrate material for each locus of the Ksar Metlili site (size in millimetres). Only unidentified elements are
used here, in order to avoid the taxonomic bias due to variation in taxonomic composition in the different loci (see Section 6.b).
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of the Anoual sites. In order to correct this bias and to get as close as
possible to the MNI, a second analysis was developed, considering
only their teeth (Fig. 15). In the same way, we also did not count the
crocodylomorph osteoderms. In this analysis, actinopterygians
only represent 13 % of the fauna, and the fauna appears dominated
instead by crocodylomorphs, including atoposaurids (65 %), fol-
lowed by pterosaurs (8 %) and turtles (5 %), as in the first analysis.
Even if this correction still does not represent an exact picture of
the palaeobiocoenosis, these results are consistent with the depo-
sitional environment of the KM locality. A similar pattern of rel-
ative abundances is found in all the KM sampled loci, suggesting
the depositional environment and the faunal composition are
broadly homogeneous in all the loci.

6.b. Taphonomy and representativeness of the identified
faunal diversity

In order to establish comparisons of the taphonomic characters of
the different studied sites, an analysis of fossil size-frequency dis-
tribution in the KM assemblage is essential (Blob & Fiorillo, 1996;
Brinkman et al. 2004; Vullo, 2007). Blob & Fiorillo (1996) showed
that this distribution may vary considerably between sites, even if
they have identical sedimentological characteristics, because of the
taxonomic composition. Thus, in order to reduce this taxonomic
bias, only undetermined fossil remains have to be included in the
analysis (Blob & Fiorillo, 1996; Brinkman et al. 2004; Vullo,
2007). Ifmicrovertebrate assemblages have similar size distributions,
the taphonomic explanation for faunal differences can be rejected
(Blob & Fiorillo, 1996; Brinkman et al. 2004), and the taxonomic
composition of the assemblages can be properly compared (in terms
of relative abundances of taxa).

For each locality, the measurements of maximum length were
made on a set of randomly drawn fossils (n= 278 to 729) (Fig. 16)
devoid of any fresh breaks linked with the collecting or sorting
process (see online Supplementary Material Table S2 for details).
To test whether the size difference was significant and thus the
similarity of the size-frequency distributions, non-parametric
Kolmogorov-Smirnov tests were applied in the comparison of
the size-frequency distributions (Brinkman et al. 2004). The null
hypothesis (the observed differences among the sites are not sig-
nificant, and so the sites are not significantly different) cannot
be rejected at the 0.05 threshold (online Supplementary Material
Table S3). Thus, faunal differences may have a biological basis,
rather than a taphonomic one.

These patterns of size-frequency distribution show that there is
no sorting of the fossils due to the element size, i.e. there is no
major granulometric bias in the representation of the microfauna
between the different sampled loci. However, it appears that the
most delicate taxa (lissamphibians, squamates, pterosaurs and
mammals) are preserved in greater quantities in A2 and D2
(Table 3), suggesting a low-energy depositional environment.
This observation is consistent with the fine and well-sorted gran-
ulometry of the associated sedimentary particles (lithoclasts) from
the respective localities. The sedimentary facies and environment
of all loci, corresponding to a local fluvial channel deposit, is
actually similar and the preservational differences only reflect local
hydrodynamic differences in the same channel: the bioclastic
elements are not concentrated and sorted in the same way at the
bottom or at the edge of the channel.

Table 4. Faunal list of the Guelb el Ahmar site (Bathonian, Middle Jurassic),
compared with the Ksar Metlili microvertebrate fauna

Guelb el Ahmar
(Anoual Formation)

Ksar Metlili (Ksar
Metlili Formation)

Chondrichthyes

Hybodontiformes

Lonchidion (Lissodus)
marocensis

•

Egertonodus basanus •

Actinopterygii

Ginglymodi indet. • •

Pycnodontiformes indet. •

Osteoglossiformes indet. • •

?Cypriniformes indet. •

?Siluriformes or
Polypteriformes indet.

•

cf. Ionoscopiforrmes indet. •

Sarcopterygii

Actinistia

Actinistia indet. •

cf. Mawsoniidae indet. • •

Dipnoi

cf. Ptychoceratodontidae
indet.

•

Arganodus sp. •

Albanerpetontidae

Anoualerpeton unicus •

Albanerpetontidae indet. •

Caudata

Caudata indet. •

Anura

aff. Enneabatrachus •

Aygroua anoualensis •

cf. Alytidae indet. •

Anura indet. •

Gymnophiona

Rubricacaecilia monbaroni •

Diapsida incertae sedis

cf. Choristodera indet. • •

Testudinata

Pleurodira

?Araripemydidae indet. •

Cryptodira indet. •

Testudinata indet. • •

Lepidosauromorpha

Sphenodontia

Tingitana anoualae •

(Continued)
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6.c. New data on the dating of the Ksar Metlili site

The 2010 expedition also resulted in the discovery of the new
microvertebrate fossil locality of Guelb el Ahmar (GEA) in the
Anoual Formation, which is stratigraphically right below the
Ksar Metlili Formation, and where about 1.8 tons of sediments
were sampled (Haddoumi et al. 2016). The GEA fossil locality is
Bathonian (Middle Jurassic) in age, and it is one of the richest
continental vertebrate assemblages from the Middle Jurassic of
Gondwana (Haddoumi et al. 2016). The GEA and KM fossil local-
ities from the Anoual Syncline are reference faunas documenting
the evolution of vertebrates at or close to the Jurassic–Cretaceous
transition, which remains noticeably poorly known in Africa and
Gondwana.

The GEA fossil locality is less than 5 km northeast of the
KM site, and it essentially consists of lacustrine deposits.
The brachiopod fauna (Burmirhynchia gr. termeriae-aethiensis
and Kallirhynchia oranensis) and, to a lesser extent, the ostracods
and charophytes found in the marine upper member of the Anoual
Formation strictly constrain the minimum age of the GEA fossil
locality as early Bathonian (Haddoumi et al. 1998, 2016). The
GEA faunal assemblage is taxonomically close to that of the KM

Table 4. (Continued )

Guelb el Ahmar
(Anoual Formation)

Ksar Metlili (Ksar
Metlili Formation)

Sphenodontia indet.
('Sphenodontia B')

•

Sphenodontia indet. • •

Scincomorpha

Paramacellodus marocensis •

Scincomorpha indet. • •

Squamata incertae sedis

Tarratosaurus anoualensis •

Anguimorpha

cf. Parviraptor •

Squamata indet. • •

Crocodylomorpha

Atoposauridae indet. • •

cf. Theriosuchus indet. •

Teleosauridae indet. • •

?Metriorhynchidae indet. •

Crocodylomorpha indet. • •

Pterosauria

Ctenochasmatidae indet.
(Gnathosaurinae ?)

•

Rhamphorhynchidae indet. • •

Pterosauria indet. •

Dinosauria

Ornithischia

cf. Stegosauria indet. •

Ornithischia indet. (basal) •

Ornithischia indet. •

Saurischia

Maniraptora

Dromaeosauridae indet. •

Theropoda indet. • •

Therapsida

cf. Cynodontia indet.
morphotype 1

•

cf. Cynodontia indet.
morphotype 2

•

Mammalia

Eutriconodonta

Dyskritodon amazighi •

Gobiconodon palaios •

Kryptotherium polysphenos •

Ichthyoconodon

jaworowskorum

•

Eutriconodonta indet. •

(Continued)

Table 4. (Continued )

Guelb el Ahmar
(Anoual Formation)

Ksar Metlili (Ksar
Metlili Formation)

Haramiyida

Hahnodon taqueti •

Denisodon moroccensis •

‘Symmetrodonta’
(Trechnotheria)

Atlasodon monbaroni •

Microderson laaroussii •

Thereuodon dahmanii •

Minimus richardfoxi •

Afriquiamus nessovi •

Symmetrodonta indet. •

Dryolestoidea

Donodon perscriptoris •

Dryolestidae indet. • •

Zatheria

Peramus sp. •

Zatheria indet. •

Amphitheriidae indet. •

Cladotheria indet.

Stem Boreosphenida

Hypomylos phelizoni •

Hypomylos micros •

Tribotherium africanum •

Vertebrata incertae sedis •* •

*referred to as ‘Lissamphibia incertae sedis’ in Haddoumi et al. (2016). The taxa in bold are
shared by the GEA and KM faunas.
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fauna, except for some taxa that are missing in the GEA fauna
(Table 4). This can be explained in different ways, but an important
point is the difference in faunal richness between these two sites,
KM being far richer than GEA despite a similar volume of sampled
sediments (1.5 and 1.8 tons, respectively). Terrestrial vertebrates
from the GEA fauna are less diversified and less abundant than
aquatic ones, which is consistent with the lacustrine sedimentary
facies of the GEA fossiliferous levels (Haddoumi et al. 2008).
Moreover, the low-energy depositional (lacustrine) environment
of the GEA locality did not concentrate fossil remains as much
as in the KM locality, which explains the lower abundance (per
square metre) and diversity of fossils in the GEA assemblage.

By contrast, some taxa are present in the GEA fauna but not in
the KM fauna, for example the ionoscopiforms, metriorhynchids
and stegosaurs (Table 4). Ionoscopiforms and metriorhynchids,
two strictly aquatic taxa (Bardet, 1995; Brandalise de Andrade
et al. 2010; Xu et al. 2014), confirm that the environment at the
GEA site was more aquatic than at the KM site.

The KM and GEA faunas share numerous taxa (14 common
taxa, Table 4), despite their noticeably distinct ages following cur-
rent stratigraphic data and interpretation. The strong resemblance
of these faunas seems to stand against the existence of a supposed
major stratigraphic gap (~23 Ma) between the Bathonian Anoual
Formation and the Ksar Metlili Formation, thus questioning the
inferred Berriasian age of the KM site (Sigogneau-Russell et al.
1990, 1998; Duffin & Sigogneau-Russell, 1993; Haddoumi et al.
2008, 2016; Mojon et al. 2009). However, we cannot definitely
exclude an Early Cretaceous age for the KM fauna for several rea-
sons. The first and the most important one is that the recognized
similarities between the KM fauna and the studied Jurassic faunas
(GEA and Guimarota) are at higher systematic levels, owing to the
numerous uncertainties in the determinations as a consequence of
the poor state of preservation of the fossil material, which results in
low taxonomic resolution. Another explanation is that some of the
shared taxa with the GEA fauna could be long-lived taxa spanning
the Middle Jurassic and Early Cretaceous periods, or that the
African KM localities could be a refugium for vertebrates with
Jurassic affinities, as are sites in Western Siberia (Ilek
Formation) and Yakutia (Batylykh Formation) (Skutschas, 2016;
Averianov et al. 2018; Skutschas et al. 2018). However, the close
taxonomic resemblance of the GEA and KM faunas indicates that
an age as old as Late Jurassic for the KM fauna cannot be excluded
in the current state of understanding of their taxonomic
composition.

The KM site is not the first vertebrate-yielding locality from the
‘Continental Intercalaire’ for which a Cretaceous or Jurassic age
remains debated. In Morocco, the dating of the ‘Red Beds’ has
always been debated because of the absence of reliable chronostra-
tigraphicmarkers (see Section 2 above and Charrière &Haddoumi,
2016, 2017 formore details). The Tiouaren Formation in Niger was
assumed to be Lower Cretaceous by many authors (Lapparent,
1960; Taquet, 1976; Moody & Sutcliffe, 1991; Mateer et al. 1992;
Sereno et al. 1994, 1999, 2004), but even if the stratigraphic rela-
tionships of the Tiouaren Formation with the over- and underlying
formations have helped to constrain its minimum age as Aptian,
they do not provide a maximum age for that formation (Rauhut
& López-Arbarello, 2009). Some dinosaur taxa from the
Tiouaren Formation would not be inconsistent with a pre-
Kimmeridgian Jurassic age (Rauhut & López-Arbarello, 2009).
In fact, it is likely that the Tiouaren Formation and the
Moroccan ‘Red Beds’, both spanning a large time interval, contain
faunas of different ages and thus the ages inferred from

stratigraphic and faunal data cannot be attributed to the entire
formation.

A better characterization of the age of the KM fauna requires
some large-scale comparisons with subcontemporaneous faunas,
such as those from the Bathonian of Kirtlington, Britain, the
Upper Jurassic Morrison Formation, North America, or the
Lower Cretaceous Purbeck Limestone Group of Britain. Such com-
parisons have never been done and are currently still in progress,
but we provide here a preliminary comparison with the Guimarota
site (Portugal) that has been dated as Kimmeridgian (Upper
Jurassic) on the basis of the ostracod fauna (Schudack, 2000).
This site has yielded a rich and diversified microvertebrate fauna
(Zinke, 1998; Martin & Krebs, 2000; Martin, 2001). The faunal
assemblage from Guimarota shows affinity with that of the KM
fauna at higher taxonomic levels. The two faunas share hybodont
selachians (Kriwet, 2000, 2004), pycnodontiform actinopterygians
(Kriwet, 2000, 2002), albanerpetontids (Wiechmann, 2000;
Gardner et al. 2003), atoposaurids (Schwarz & Salisbury, 2005), tel-
eosaurids (Schwarz, 2002), ornithischian dinosaurs (Zinke, 1998;
Rauhut, 2000, 2001), dromaeosaurid theropods (Zinke, 1998;
Rauhut, 2000) and dryolestid and zatherian mammals (Martin,
1999, 2000, 2001, 2002). Considering all these taxa together, this
faunal association is consistent with a possible Late Jurassic age
for the KM fauna, although the high taxonomic-rank affinity with
Guimarota does not permit a definitive conclusion.

The faunal assemblage from the Langenberg Quarry, in the
upper Oxfordian to upper Kimmeridgian (Fischer, 1991) of
northern Germany, also shows numerous affinities with the KM
fauna. Hybodont selachians (Thies, 1995; A. Mudroch, unpub.
Ph.D. thesis, Univ. Hannover, 2001), ginglymode, pycnodontiform
and ionoscopiform actinopterygians (A. Mudroch, unpub. Ph.D.
thesis, Univ. Hannover, 2001), paramacellodid lizards (Wings,
2015; Richter et al. 2013; Schwarz et al. 2017), teleosaurid and ato-
posaurid crocodylomorphs (Karl et al. 2006; Wings & Sander,
2012; Wings, 2015; Schwarz et al. 2017), dromaeosaurid theropods
(Lubbe et al. 2009) and dryolestid mammals (Wings, 2015) are
shared between the two faunas. Like the previous comparison with
the Guimarota mine, this comparison with the Langenberg Quarry
fauna is a new consistent element to propose a possible Late
Jurassic age for the KM fauna even if, again, these higher taxo-
nomic-level affinities do not permit a definitive conclusion.

There seems to be some similarity in faunal composition
between the KM site and the Lower–Middle Jurassic Kota
Formation of India: teeth similar to those referred to the
Atoposauridae and Dromaeosauridae are also known from the
Kota Formation (G. V. R. Prasad, work in progress). The Kota
Formation also shares the triconodont mammal Dyskritodon (D.
indicus) with the KM site, and further haramiyid teeth have been
recovered from this formation (G. V. R. Prasad, work in progress).
Thus, the Kota Formation vertebrates may represent some of the
few Gondwanan affinities of the KM fauna (see Section 6.d.1
below) and, because of its Lower–Middle Jurassic age (Prasad &
Manhas, 2002), it could be another argument to propose a possible
Late Jurassic age for the KM fauna.

Besides faunal comparisons with the GEA and Guimarota fau-
nas, other elements of discussion may argue for a Late Jurassic
age for the KM fauna instead of Early Cretaceous. The ornithischian
tooth described here (see Section 4.b.10.a above) has quite a simple
morphology, compared to other Jurassic and Cretaceous ornithi-
schians, such as Lycorhinus, Abrictosaurus, Heterodontosaurus,
Nanosaurus or Hypsilophodon (Norman et al. 2004; Carpenter &
Galton, 2018). Because of its plesiomorphic morphology, it seems
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closely related to the early representatives of the group or could be a
survivor of an ancient, basal lineage. Thus, this ornithischian tooth
could argue in favour of a Jurassic age for the KM fauna. Another
argument is the possible presence in the KM fauna of several relict
lineages. This includes first the youngest known putative non-mam-
maliaform cynodonts outside Asia, with teeth that are morphologi-
cally close to those of Late Permian – Early Triassic species (see
Section 4.b.11 above and references therein). It is more reasonable
to hypothesize the survival of such an African relict lineage until the
Late Jurassic rather than the Early Cretaceous. The same can be said
about the presence of ?Gnathosaurinae pterosaurs, of which the KM
species are among the latest representatives (see Section 4.b.9 above
and references therein), and of haramiyidan mammaliaforms (see
Section 4.b.12 above), which are scarce outside Eurasia
(Huttenlocker et al. 2018).

The palaeobiogeography also gives clues concerning a possible
reassessment of the age of the KM fauna to the Jurassic. There are
many taxa with Pangaean affinities and only a few with
Gondwanan affinities in the KM fauna, despite its location in
Gondwana (see Section 6.d below). The most parsimonious
explanation of such a strong Pangaean affinity of the fauna is that
it remained close in time to the vicariant event resulting from the
Jurassic Pangaean fragmentation. If so, then the KM fauna could be
older than previously thought, i.e. of Jurassic age, even if we still
cannot exclude the Cretaceous hypothesis.

6.d. Palaeobiogeographical implications

6.d.1. Taxa with Gondwanan affinities
During the Jurassic–Cretaceous transition, Africa was still sutured
with South America in the West Gondwanan block, but the incipi-
ent opening of the Western Tethys and Central Atlantic Ocean
drifted it away from Laurasia (Cecca et al. 1993; Gheerbrant &
Rage, 2006). Terrestrial faunal relationships between South
America and Africa were possible until Aptian/Albian time.
However, and unexpectedly, few taxa of Gondwanan affinities
are currently identified in the KM fauna. They are only represented
by osteoglossiform actinopterygians, cf. ptychoceratodontid lung-
fishes and ctenochasmatid pterosaurs. Other taxa, such as atopo-
saurids, dromaeosaurids and the mammal genus Dyskritodon
(G. V. R. Prasad, work in progress), may represent Gondwanan
affinities of the KM fauna, but we cannot exclude a trans-
Tethyan dispersal from a Laurasian origin or an old Pangaean
distribution for those taxa (see Sections 6.d.2 and 6.d.3 below).
More generally, the known faunal relationships and dispersals
betweenAfrica and other Gondwanan continents are paradoxically
scarce during the entire Cretaceous period (Gheerbrant & Rage,
2006). There is no taxon of Gondwanan affinity in the GEA fauna,
with the possible exception of the dipnoan Arganodus, which
seems to be present in Gondwana between the Triassic and
Cretaceous periods (Soto & Perea, 2010; Haddoumi et al. 2016).

6.d.2. Taxa with Laurasian affinities: evidence for
trans-Tethyan dispersals
In contrast to the occurrence of few Gondwanan taxa, the KM
fauna includes numerous vertebrate taxa with Laurasian affinities
that suggests either vicariance or dispersal events between Laurasia
and Africa during Late Jurassic or Early Cretaceous times. An old
Pangaean distribution cannot be excluded for some of these taxa
based on the current state of the data presented here, but some
other taxa clearly favour dispersal events.

The albanerpetontid and alytid anurans, previously unknown
in Gondwana during Jurassic and Early Cretaceous times, are
thought to be of Laurasian origin (Gheerbrant & Rage, 2006).
Their presence in the KM fauna, at the time of Pangaean fragmen-
tation, results either from a vicariance event or more likely from a
N–S trans-Tethyan dispersal event (Gheerbrant & Rage, 2006).
The hypothesis of a trans-Tethyan dispersal of the albanerpetontid
and alytid anurans requires the existence of a terrestrial route
across the Tethys, because the sea is an effective barrier for the dis-
persal of amphibians. It could have been provided by the
Mediterranean Tethyan Sill during low eustatic levels (Vrielynck
et al. 1995; Dercourt et al. 2000). Paramacellodid squamates, such
as Paramacellodus marocensis from the KM fauna, are well known
in Laurasia but have only two occurrences in Gondwana
(Tendaguru, in the Upper Jurassic of Tanzania, and KM;
Broschinski & Sigogneau-Russell, 1996; Broschinski, 1999); so,
the hypothesis of a trans-Tethyan dispersal from Laurasia towards
Africa is plausible, although we cannot exclude a possible old
Pangaean distribution. Choristoderan reptiles and atoposaurid
crocodylomorphs are exclusively known in Laurasia during this
period (Matsumoto et al. 2013; Tennant & Mannion, 2014;
Tennant et al. 2016), but have Gondwanan occurrences as early
as Bathonian time (from Morocco and Madagascar; Flynn et al.
2006; Haddoumi et al. 2016); thus, a trans-Tethyan dispersal of
these two groups is possible, although, and again, we cannot def-
initely exclude the Pangaean vicariance hypothesis.

Several mammals found in the KM fauna are also most likely of
Laurasian origin. For example, the triconodont Gobiconodon and
the ‘symmetrodont’ Thereuodon are known from the Jurassic and
the Lower Cretaceous of Laurasia (Sigogneau-Russell & Ensom,
1998; Sigogneau-Russell, 2003; Kielan-Jaworowska et al. 2004;
Gheerbrant & Rage, 2006; J. Pouech, unpub. Ph.D. thesis,
Claude Bernard – Lyon 1 University, 2008; Butler & Sigogneau-
Russell, 2016). The gobiconodontid (eutriconodont) Gobiconodon
palaios from the KM fauna seems to be close to G. bathoniensis
from the Middle Jurassic of Great Britain (Butler & Sigogneau-
Russell, 2016), and Thereuodon dahmani from the KM fauna is
close to T. taraktes from the Lower Cretaceous of Britain
(Sigogneau-Russell & Ensom, 1998), which stands in favour of a
trans-Tethyan dispersal of these genera. Likewise, dryolestoids
are known only in Laurasia before the Late Cretaceous period,
which indicates a Laurasian origin for the group (Kielan-
Jaworowska et al. 2004). Their presence in the KM fauna can be
indeed explained by a trans-Tethyan dispersal event (but see
Section 6.d.3 below). The KM fauna also includes the stem boreos-
phenidans Hypomylos and Tribotherium, which are the oldest
known tribosphenidans (= Boreosphenida; Luo et al. 2001) in
Africa. On a global scale, they are even among the first represent-
atives of the tribosphenidans (Sigogneau-Russell, 1991c; Kielan-
Jaworowska et al. 2004). The Laurasian diversity and the phylogenetic
relationships of the Tribosphenida suggest a Laurasian origin for
this group (Luo et al. 2001, 2002, 2003). The two stem boreosphe-
nidan species from the KM site further support the hypothesis of
one or more dispersal events between Laurasia and Africa by the
beginning of the Cretaceous period and possibly well back into Late
Jurassic time. The KM fauna provides additional data showing that
trans-Tethyan biotic interchanges between Laurasia and Africa
were not minor and accidental events (Gheerbrant & Rage,
2006) and may have occurred as early as the Jurassic period.

As for the KM fauna, previous studies (Haddoumi et al. 2016)
have shown that the GEA fauna displays noticeable affinities with
Laurasian faunas, with the presence of albanerpetontids, caudatan
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amphibians, anguimorph squamates, choristoderes, amphithe-
riids, dryolestoids and stem boreosphenidans (Table 4; Haddoumi
et al. 2016). Moreover, the atoposaurid teeth from the GEA and
KM faunas represent some of the scarce occurrences of this group
in Gondwana (Haddoumi et al. 2016); atoposaurids are instead
well known in Laurasia. However, because of their presence in both
the KM and GEA faunas, we cannot exclude an old cosmopolitan
distribution for all or part of these taxa, which thus could be
vicariant Pangaean taxa.

6.d.3. Pangaean vicariant taxa
Several taxa from the KM fauna, including mammals, suggest a
likely old inherited Pangaean distribution. This includes the hah-
nodontids that were initially described as belonging to an endemic
African multituberculate family during Early Cretaceous time
(Sigogneau-Russell, 1991b; Hahn & Hahn, 2003). Their recent
discovery in the Lower Cretaceous of North America led
Huttenlocker et al. (2018) to the inclusion of the family in the
Haramiyida, and to explaining their presence in both North
America and Africa by the existence of Pangaea-wide dispersal cor-
ridors, accessible to relictual clades of vertebrates such as haramiyi-
dans. However, an old Pangaean distribution seems more likely
because of the already reported presence of haramiyidans in the
African Jurassic (Tanzania; Heinrich, 1999, 2001, 2004) and the
Indian Jurassic and Cretaceous (Anantharam et al. 2006; G. V.
R. Prasad, work in progress). The dryolestoids are known to occur
in the Upper Jurassic and Lower Cretaceous of both Europe and
North America and in the Upper Cretaceous of South America
(Kielan-Jaworowska et al. 2004; Cifelli et al. 2014), which cannot
exclude their wider early distribution in both Gondwana and
Laurasia. Triconodontids are known from as early as the
Jurassic of South America, with Argentoconodon fariasorum
(Gaetano & Rougier, 2010, 2011); this species shares four unam-
biguous synapomorphies with Ichthyoconodon jaworowskorum
from the KM fauna and with Volaticotherium antiquus from the
Middle Jurassic of China (see Gaetano & Rougier, 2007, 2010,
2011). These three species thus represent a monophyletic group
of triconodontids, the tribe Volaticotherini, nested within the
Alticonodontinae (Gaetano & Rougier, 2011). Considering the
Early Jurassic age of A. fariasorum, ghost lineages for
Ichthyoconodon and Volaticotherium must extend back at least
to Early Jurassic time. Ichthyoconodon might have arisen from
vicariant evolution in Africa following Pangaean fragmentation
(Gheerbrant & Rage, 2006). The genus Dyskritodon might also
have had an old Pangaean distribution, because of the presence
of the species D. indicus in the Lower or Middle Jurassic of
India (Prasad &Manhas, 2002). The following other non-mamma-
lian taxa from the KM fauna also have Pangaean affinities: the gin-
glymodians of cosmopolitan distribution; the ionoscopiform
actinopterygians, widely distributed in Europe, Africa and the
Americas from the Middle Triassic to the end of the Cretaceous
period (Vullo & Courville, 2014); the mawsoniid actinistians of
Pangaean Triassic distribution (Miguel et al. 2014); the rhyncho-
cephalians, known from the Triassic in Europe, Madagascar and
the Americas, and from the Lower Jurassic in Asia, Africa and
India (Evans et al. 2001;Martínez et al. 2013); the scincomorphans,
present in North America, Europe and Africa since Late Jurassic
time (Evans, 2003) and in Asia since Middle Jurassic time
(Averianov et al. 2016); and the teleosaurid crocodylomorphs
that have a cosmopolitan distribution in Middle Jurassic time
(Haddoumi et al. 2016). Apart from triconodontid mammals, all

these taxa are also present in the GEA fauna (Table 4; Haddoumi
et al. 2016), which is significant.

6.d.4. African endemism
Some of the KM taxa seems to be endemic to Africa or even to
North Africa, despite its connection with South America and thus
with other Gondwanan landmasses. Some taxa, such as stem
zatherian and boreosphenids, are present in the KM fauna but
unknown in South America (Kielan-Jaworowska et al. 2004).
Australosphenids are known in the whole of Gondwana during
that time, except in Africa (Kielan-Jaworowska et al. 2004). The
hypothesis of a North African provincialism, with a geographic
and/or biological isolation of North Africa within Africa and
Gondwana before the separation of Africa and South America,
has been suggested in previous studies (Gheerbrant & Rage,
2006; Haddoumi et al. 2016): it could explain the presence of some
taxa in North Africa but not in South America, and the absence of
others from North Africa despite their presence in South America.
No significant endemism has been detected in the GEA vertebrate
fauna, but this fauna is still poorly documented, so this is not a
definitive statement (Haddoumi et al. 2016).

6.d.5. Summary of the palaeobiogeographical significance of
the KM fauna
The current study of the KM fauna shows that it has, as a whole, a
complex palaeobiogeographical composition. This North African
fauna includes a predominant number of vicariant Pangaean taxa.
It also includes several Laurasian immigrants implying trans-
Tethyan dispersals. The involved dispersal events might be as early
asMiddle Jurassic for the taxa that were already present in the GEA
fauna (albanerpetontids, choristoderes, atoposaurids and dryoles-
toids mammals), although we cannot exclude that the Jurassic taxa
known in the GEA fauna could alternatively have an old Pangaean
distribution. The Gondwanan taxa are by contrast few in the KM
fauna, as was already noted in the GEA fauna (Haddoumi et al.
2016). Some endemic taxa also suggest evolution in the context
of a ?Jurassic North African provincialism.

7. Conclusions

The KM and GEA fossil localities from the Anoual Syncline pro-
vide critical fossil data on the palaeobiodiversity and evolution of
vertebrate faunas from the Middle–Upper Jurassic/Lower
Cretaceous of Africa and Gondwana, which remain poorly known.
Their unrivalled richness and diversity open an exceptional win-
dow on the Mesozoic palaeoecosystems of Africa. Considering
both the old and new collections from the KM locality, at least
47 distinct species are identified. Some of them, such as mammals,
are highly diversified in the KM fauna. The Crocodylomorpha is
the dominant taxon, which indicates a more terrestrial environ-
ment at the KM than at the GEA site. A predominating four-taxa
association is identified: actinopterygians, crocodylomorphs,
pterosaurs and turtles, representing more than 95 % in relative
abundance of the recovered fossil material. The KM fossil locality
has produced some remarkable taxa including the oldest possible ?
Siluriformes or ?Polypteriformes, the earliest Gondwanan record
of caecilians and alytids, and one of the scarce Gondwanan
records of albanerpetontids (with the albanerpetontid genus
Anoualerpeton also recorded from the Middle Jurassic of
England) and of choristoderes. Ksar Metlili also yielded one of
the first occurrences of freshwater teleosaurids and an ornithi-
schian with surprisingly primitive dental features relative to other
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contemporaneous ornithischians. Finally, the KM locality pre-
serves some of the last-known non-mammalian cynodonts outside
Asia and some of the first-known stem boreosphenidan mammals,
which are also the earliest known from Africa. Moreover, the KM
fauna has a complex composite palaeobiogeographic history: it is
mainly composed of taxa with Pangaean and Laurasian affinities,
whereas only a few Gondwanan taxa have been found. This assem-
blage seems to be the result of Pangaean fragmentation and vicar-
iance and of several trans-Tethyan dispersal events in Africa. The
taxonomic comparisons between the GEA, Guimarota and KM
faunas provide new data questioning the previously proposed ear-
liest Cretaceous age for the KM fauna. The taxonomic similarities
between these three key faunas seem to stand against the existence
of an important time gap between the microvertebrate sites from
the Anoual and Ksar Metlili formations. This leads us to conclude
that a Late Jurassic age for the KM fauna, instead of Early
Cretaceous, still cannot be rejected.

The study of the KM fauna is still in progress. Turtles, crocodiles,
non-mammalian cynodonts and several mammal taxa have to be
further studied, and the taxonomy of lissamphibians and theropods
must be revised. More fossil remains from the KM locality, currently
in preparation, might provide important data on the palaeobiodiver-
sity, evolutionary and palaeobiogeographical history of African and
Gondwanan vertebrates during the Jurassic period.
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“Now this is not the end. 

It is not even the beginning of the end. 

But it is, perhaps, the end of the beginning.” 

 

Winston Churchill, 10 novembre 1942 



 

 
 

 

  



 

 
 

 

 

 

 



 

 
 

 L’évolution des vertébrés continentaux au Jurassique supérieur et au cours de la transition Jurassique – 

Crétacé reste mal connue et peu documentée. Cela est encore plus frappant pour les faunes du Gondwana, en  

particulier celles d’Afrique. Il s’agit pourtant d’une période pivot qui voit d’importants bouleversements 

paléogéographiques et l’apparition des grands clades modernes de vertébrés terrestres. La découverte, dans le 

synclinal d’Anoual (Oriental, Maroc), de nouveaux sites fossilifères, à Guelb el Ahmar (Jurassique moyen) et à 

Ksar Metlili (Jurassique supérieur – Crétacé inférieur), comble ces lacunes dans les archives fossiles et permet un 

nouveau regard sur cette période. 

 Ces faunes de microvertébrés sont les plus riches et les plus diversifiées du Mésozoïque gondwanien. Ces 

deux sites ont livré plus de 53 000 microrestes identifiés de vertébrés continentaux. Notre étude systématique 

décrit et identifie 53 espèces distinctes à Ksar Metlili et 27 à Guelb el Ahmar, dont une des plus riches 

associations de micromammifères d’Afrique et du Gondwana. Les listes fauniques sont révisées et augmentées de 

quatre nouvelles espèces de mammifères et trois nouveaux cynodontes non mammaliaformes, ainsi que de 

potentielles nouvelles espèces de lépidosaures rhynchocéphales, d’amphibiens albanerpétontidés et de dinosaures 

hétérodontosauridés. Les rhynchocéphales présents à Guelb el Ahmar et à Ksar Metlili, tout comme les 

albanerpétontidés, pourraient appartenir à une même lignée évolutive, persistant au Maroc entre le Jurassique 

moyen et le Jurassique supérieur. Une analyse phylogénétique préliminaire des mammifères « dryolestoïdes » 

inclut pour la première fois les espèces de ce groupe décrites à Ksar Metlili. Elle suggère leur appartenance à un 

groupe monophylétique, confirmant les données morphologiques, et nous conduit à les classer au sein des 

Donodontidae, dont nous fournissons une diagnose émendée. Elle suggère aussi une parenté des Donodontidae 

avec les Zatheria, en cohérence avec le registre fossile africain, renouvelant la question de l’origine des Zatheria. 

Cette thèse met aussi en lumière l’ancienneté et une diversité significative du registre fossile mésozoïque africain 

des premiers Zatheria, ce qui ouvre des perspectives quant à l’histoire évolutive et paléobiogéographique des 

mammifères modernes (Theria). 

 L’essentiel de la diversité des sites du synclinal d’Anoual est représenté par moins de 5% des éléments 

identifiés, le reste appartenant à un cortège de quelques taxons subautochtones. Des dendrogrammes de 

similitudes mettent en lumière une forte ressemblance entre les faunes des deux sites, qui questionne l’âge du site 

de Ksar Metlili, auparavant considéré comme berriasien. Des comparaisons fauniques à large échelle avec 

d’autres sites de la transition Jurassique – Crétacé et la présence de taxons reliques conduisent à proposer un  

faciès purbeckien et un âge Tithonien – Berriasien pour Ksar Metlili, ainsi qu’une réinterprétation de la limite 

Jurassique – Crétacé à la limite Berriasien – Valanginien. Les affinités paléobiogéographiques des 

microvertébrés d’Anoual révèlent une histoire paléobiogéographique complexe, liée à des événements de 

dispersion trans-téthysiens récurrents, à une importante composante pangéenne et à l’existence d’un 

provincialisme africain ou intra-africain dès la transition Jurassique – Crétacé. 

 

Mots-clés : Afrique ; Gondwana ; Transition Jurassique – Crétacé ; Vertébrés ; Systématique ; Biostratigraphie ; 

Paléobiogéographie 
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