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Résumé. Les ichthyosaures sont des reptiles marins qui ont colonisé de nombreuses niches écologiques
durant le Mésozoique. En plus de leur morphologie semblable a celle des requins et téléostéens rapides, les
ichthyosaures ont la particularité de s’éteindre avant la limite Crétacé—Paléogéne, durant le Cénomanien
(début du Crétacé Supérieur). Bien que de nombreuses localités riches en fossiles d’ichthyosaures soient
connues depuis longtemps, les phases d’extinctions qui ont rythmé leur histoire n‘ont été analysées et
guantifiées en détail que récemment. Cet article résume I’histoire évolutive des ichthyosaures en mettant
I'accent sur ces phases d’extinctions.
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Abstract. Evolution and extinctions of ichthyosaurs. Ichthyosaurs are marine reptiles that colonized nu-
merous ecological niches during the Mesozoic. In addition to their morphology similar to that of fast
swimming sharks and teleosts, ichthyosaurs have the particularity to go extinct before the Cretaceous-
Palaeogene boundary, during the Cenomanian (early Late Cretaceous). Although many ichthyosaur-rich
localities have been known for a long time, the extinction phases that marked their history were analysed
and quantified in detail only recently. This article summarizes the evolutionary history of ichthyosaurs,
with a focus on these extinctions phases.
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Introduction

Les écosystemes ont présenté bien des visages au cours des temps géologiques. La portion de
ces temps géologiques comprise entre 252 et 66 millions d’années avant nos jours est appelée le
Meésozoique. Cette ere est ceinturée par deux événements durant lesquels la biodiversité s’écroule
drastiquement et rapidement ; ce sont les extinctions de masse des limites Permien—Trias et
Crétacé—Paléogene. 11 existe donc une faune et une flore « typiques » du Mésozoique, méme si
cette ere voit également ’apparition de nombreux groupes majeurs aujourd’hui, tels les abeilles,
les oiseaux, les mammiferes ou les plantes a fleurs. Une des particularités des roches marines
du Mésozoique est de contenir des dizaines d’especes de reptiles inféodés au milieu aquatique et
fortement transformés en réponse aux contraintes et aux opportunités de ce milieu.

Ichthyosauria est un de ces groupes de reptiles marins s’é¢tendant du Trias inférieur a la fin du
Cénomanien (début Crétacé supérieur) (Bardet, 1992). Les ichthyosaures possedent les adaptations
les plus poussées a la vie marine et sont les premiers diapsides a coloniser ce milieu, peu de temps
aprés l'extinction de la limite Permien—Trias. Les ichthyosaures sont surtout connus pour leur
morphologie particuliere ressemblant a celle des cétacés ou des poissons (Fig. 1), avec un aileron
dorsal etune nageoire caudale trés développée.



Figure 1. Nouvelle espéce d’ophthalmosauriné, MJML unnumbered, collection S. Etches. Kimméridgien moyen-
supérieur, Kimmeridge Bay, Royaume-Uni. A noter le rostre allongé, les yeux démesurés et les membres transformés
en nageoires, qui sont autant de caractéristiques des ichthyosaures. Barre d’échelle : 10 cm

Figure 1. New ophthalmosaurine species, MJML unnumbered, S. Etches collection. Middle-Late Kimmeridgian,
Kimmeridge Bay, UK. Note the elongated rostrum, the overgrown eyes and the paddle-like limbs, which are typical
features of ichthyosaurs. Scale bar: 10 cm

Cette morphologie est appelée « thunniforme » et n’est cependant qu'un des fruits d’une
longue évolution durant le Trias ; la disparité (c’est-a-dire 1’éventail de morphologies) des
ichthyosaures du Trias est trés importante et les ichthyosaures thunniformes n’en représentent
qu’une petite fraction.

Le nombre et la sévérité des phases d’extinction qui ont affecté les ichthyosaures n’ont été analysés
que récemment. Brossons I’histoire des ichthyosaures, en mettant I’accent sur leurs phases de
radiations et d’extinctions.

Grandeur et décadence triassiques

Lorigine des ichtyosaures est un probléme toujours non résolu a I’époque actuelle. La plupart
des études les considérent comme des diapsides, mais leur position au sein de la phylogénie
des diapsides, et plus généralement des reptiles, reste floue (Maisch,2010; Motani et al., 2014).
Ceci est di au fait que les ichthyosaures possédent déja de nombreuses adaptations a un mode
de vie entiérement aquatique au tout début de leur histoire évolutive. Si I'ichthyosauriforme
Cartorhynchus lenticarpus du Trias inférieur de Chine possédait une articulation au niveau du
coude permettant de possibles déplacements sur la terre ferme (Motani ef al., 2014), toutes les
formes suivantes (c’est-a-dire les « vrais » ichthyosaures, Ichthyosauria ou Ichthyopterygia selon
les auteurs) sont totalement aquatiques. Le milieu aquatique étant extrémement contraignant
pour des animaux initialement terrestres (salinité, viscosité, densité, etc.), la colonisation de ce
milieu canalise I’évolution et implique de profondes modifications qui occultent les liens de parenté
entre les ichthyosaures et d’autres groupes de reptiles.

Les ichthyosaures sont parmi les premiers amniotes a coloniser le milieu marin apres la sévere
extinction de la limite Permien—Trias, apparaissant a I’Olénékien (Trias inférieur) (Motani, 2009).
Les premiers ichthyosaures sont déja diversifiés et géographiquement dispersés: sept genres sont



connus dans le Trias inférieur, présents dans de nombreuses localités le long de la cote nord
de la Pangée (Colombie-Britannique, Svalbard, Japon, Chine, et Thailande), suggérant un
rayonnement tres tot dans le Trias ou encore plus ancien (Bardet ef al., 2014). D¢s le Trias Moyen,
les ichthyosaures sont dispersés dans tout I’hémisphere nord, atteignant I’Europe et la Californie
(voir Bardet et al., 2014 pour une révision). C’est durant le Trias moyen que les ichthyosaures
explosent en disparité, reflétant autant de niches écologiques occupées : des prédateurs de plus
de 8 m comme Thalattoarchon (Frobisch et al., 2013) cotoient de minuscules chasseurs agiles
comme les mixosauridés (Schmitz ef al., 2004), ainsi que de grandes formes souvent édentées
et a I’écologie mystérieuse regroupées sous le nom de shatasauridés (Ji ef al.,, 2013; Motani et al.,
2013).

Au Trias supérieur, les shastasauridés ont colonis¢ Téthys et Pantalassa (Sander, 1997), avec
des restes en Californie, en Colombie-Britannique, en Chine, au Tibet (voir Bardet et al.,
2014 pour une révision), et en France (Fischer, Cappetta, ef al., 2014). Au méme moment, des
ichthyosaures dérivés, de morphologie thunniforme apparaissent sur la cote ouest de la Pangée
(Californosaurus perrini dans les strates du Carnien supérieur de ce qui est maintenant la
Californie et Macgowania et Hudsonelpidia dans le Norien de Colombie britannique) (Merriam,
1902; McGowan, 1997) : ce sont les ichthyosaures parvipelviens. Le Trias moyen-supérieur est
souvent considérée comme 1’age d’or des ichthyosaures, avec la présence de nombreux taxons
présentant une grande variété de morphologies et de niches écologiques (Massare & Callaway,
1990; Frobisch et al., 2013), ainsi que des disparités extrémes au niveau de la taille : de moins
de 1 m pour Hudsonelpidia brevirostris (McGowan, 1995) a plus de 20 m pour Shonisaurus
sikanniensis (Nicholls & Manabe, 2004).

Une fraction importante de cette diversité a disparu au cours ou a la fin du Trias (Thorne, Ruta,
& Benton, 2011): seuls les parvipelviens survivent et radient alors trés rapidement ; on estime a
huit le nombre de lignées de parvipelviens présentes au Jurassique basal (Fischer et al., 2013),
suggérant une phase importante de diversification. La fin du Trias constitue donc une période
de grands changements pour les ichthyosaures, mélant une extinction séveére a une radiation
importante du seul groupe survivant (Fig. 2) (Fischer, Cappetta et al., 2014). La radiation des
parvipelviens est bien enregistrée en Europe, grace a plusieurs gisements tels que Lyme Regis
dans le sud de ’Angleterre, et Holzmaden en Baviere. La France n’est pas en reste, et plusieurs
gisements ont été récemment étudiés (Fischer, Guiomar, & Godefroit, 2011; Martin et al., 2012;
Vincent et al., 2013). Cette radiation des parvipelviens en Europe produit de nombreux taxons
avec des adaptations craniodentaires particulieres et parfois mal comprises, comme Eurhinosaurus,
ressemblant a un poisson-scie, ou le grand prédateur diversifié Temnodontosaurus. Malgré cette
radiation, les ichthyosaures n’atteindront jamais la disparité de leurs ancétres du Trias selon
Thorne et al. (2011).

Les renouvellements jurassiques

L’histoire semble se répéter pour les ichthyosaures : au moins deux fois durant le Jurassique, toutes
les lignées disparaissent a I’exception d’une ou deux, qui vont ensuite se diversifier. Mais ces
extinctions et ces radiations sont plus modestes et plus étalées dans le temps ; il n’en résulte pas
de cassure nette comme a la fin du Trias mais plutot un renouvellement assez progressif, qui vont
vraisemblablement s’opérer a différents moments en fonction des endroits (Bardet et al., 2014).
Il convient cependant de préciser que I'enregistrement fossile des ichthyosaures du Jurassique
inférieur est souvent restreint aux gisements européens, ce qui biaise notre compréhension globale
de leur histoire.



221 205 201.3
Norien

Lancien Aleunien Sévatien Rhétien Hettang.

Nombre 8
de lignées

Shastasauridés Parvipelviens [ ]

p< ® Pas de données — __ _.\.

Figure 2. Diversité (exprimée en nombre de lignées phylogénétiques) des shastasauridés et des parvipelviens
entre la fin du Trias Supérieur (Norien, Rhétien) et le début du Jurassique Inférieur (Hettangien). L'extinction des
ichthyosaures typiques du Trias et la diversification des parvipelviens s’'opérent conjointement durant les extinctions
du Trias terminal. Données tirées de Fischer et al. (2013; 2014).

Figure 2. Diversity (expressed as number of phylogenetic lineages) of shastasaurids and parvipelvians, between
the end of the Late Trias (Norian, Rhaetian) and the beginning of the Early Jurassic (Hettangian). The extinction of
the typically Triassic ichthyosaurs and the diversification of parvipelvians happen jointly during the Late Triassic
extinctions. Data from Fischer et al. (2013; 2014).
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Figure 3. Etendue stratigraphique des principaux groupes d’ichthyosaures. Ces étendues ne reflétent pas les
fluctuations de diversités de chacun des groupes concernés ; par exemple, les parvipelviens sont rares et peu
diversifiés avant leur radiation a la limite Trias—Jurassique.

Figure 3. Stratigraphic extent of major ichthyosaur groups. These intervals do not reflect the fluctuations of
diversity of the group in question; for example, parvipelvians are rare and undiversified until their radiation at the
Triassic—Jurassic boundary.



Ainsi, une lignée de parvipelviens va donner les thunnosauriens (contenant les célebres
Ichthyosaurus et Stenopterygius), alors que les autres parvipelviens vont décliner durant le
Jurassique inférieur (Fig. 3).

Deux lignées de thunnosauriens vont survivre jusqu’au Crétacé, mais selon des histoires évolutives
totalement différentes : 'une va subsister en trés faible diversité, sans laisser de fossiles entre le
Jurassique inférieur d’Europe et le Crétacé inférieur d’Iraq (Fischer et al., 2013), tandis que l’autre,
les ophthalmosauridés, va largement se diversifier en occuper de nombreuses niches écologiques
durant le Jurassique moyen et le Crétacé inférieur (voir par exemple Kirton, 1983; Kear, Boles,
& Smith, 2003; Druckenmiller & Maxwell, 2014; Fischer, Arkhangelsky, et al., 2014; Roberts et
al., 2014).

C’est cette fenétre de I’histoire des ichthyosaures qui est capturée dans les falaises du nord-
ouest de la France. Méme si elle est comparativement moins étudiée que ses homologues
d’Angleterre (Kirton, 1983), de Svalbard (Roberts et al., 2014), ou de Russie (Efimov, 1999;
Arkhangelsky, 2001; Arkhangelsky & Zverkov, 2014), plusieurs spécimens d’ophthalmosauridés
du Jurassique supérieur y ont été recensés, et ce depuis des décennies (Derome, 1862; Sauvage,
1875, 1899, 1901, 1912; Lennier, 1887; Buffetaut, Rose, & Vadet, 1987). Ainsi, Bardet (1997)
révele la présence d’Ophthalmosaurus dans le Jurassique terminal du Boulonnais et discute
de restes du Kimmeéridgien du Cap de la Heve publiés par Valenciennes (1861a, 1861b) mais
aujourd’hui détruits, qui pourraient correspondre a Brachypterygius et a Ophthalmosaurus.
De plus, de nombreuses découvertes sont encore a réaliser dans la région : un spécimen articulé
de Brachypterygius a été récemment découverts par un amateur dans le Kimméridgien d’une
localité tenue secréte (V.F. pers. obs.) et d’autres especes sont encore a décrire (Fischer, Bardet &
Fernandez, in prep). Le Crétacé local n’est pas en reste, avec un superbe crane de Platypterygius
hercynicus dans I’Albien supérieur de Saint-Jouin (Debris, 1977, 1978; Debris & Merigot,
1981; Fischer, 2012).

Une extinction brutale a I'laube du Crétacé supérieur

Contrairement a ce qui €tait pensé précédemment, la biodiversité des ichthyosaures crétacés
est importante est peut étre considérée comme un héritage presque inaltéré des radiations
jurassiques. En effet, des études récentes ont montré que (1) les ichthyosaures crétacés proviennent
principalement de plusieurs lignées aux origines jurassiques ou antérieures (Fischer et al., 2012,
2013) ; (2) l’extinction de la limite Jurassique—Crétacé n’a eu qu’une influence négligeable sur
les ichthyosaures (Fischer ef al.,, 2012). De nombreux genres et especes d’ichthyosaures crétacés
sont maintenant connus (Maxwell & Caldwell, 2006a, 2006b; Druckenmiller & Maxwell, 2010;
Fischer, Masure, et al., 2011), notamment en France, (Fischer, 2012; Fischer, Bardet, et al., 2014).
La diversité des ichthyosaures atteignait un pic vers la fin du Crétacé inférieur, juste avant leur
extinction (Fischer, Bardet et al., 2014).

L’extinction des ichthyosaures est donc un événement brutal, qui élimine une groupe diversifié et
présent dans tous les océans du globe. En fait, une multitude de bio-événements et de modifications
climatiques et océaniques sont contemporaines de I’extinction des ichthyosaures. Ces événements
(extinctions importantes, radiations rapides, changements de dominance) s’é¢chelonnent sur
I’entiéreté du Cénomanien et s’operent parfois en plusieurs phases, comme c’est le cas pour
I’extinction des ichthyosaures. Cependant, les fluctuations de la qualit¢ de l’enregistrement
fossile, la datation parfois grossiére des restes de vertébrés et la multitude d’événements biotiques
et abiotiques contemporains font qu’il est difficile de proposer un scénario a la fois précis et global
a I’heure actuelle. On peut cependant affirmer que I'extinction brutale des ichthyosaures n’est
qu’une facette d’'une phase de réorganisation qui a profondément modifi¢ les écosystémes marins
a l’aube du Crétacé supérieur, actuellement en cours d’étude.



Conclusions

L’histoire évolutive des ichthyosaures est mouvementée et s’articule en grands chapitres,
qui couvrent, collectivement, la majeure partie du Mésozoique. La vision actuelle de cette
histoire est qu’elle semble ne contenir que deux coups de théatre au lieu d’une série de petits
rebondissements : une extinction et une radiation importantes a la fin du Trias et la brutale extinction
des ichthyosaures, au début du Crétacé supérieur. Ces deux événements sont contemporains
de modifications importantes de la biosphére : I'extinction de masse de la fin du Trias et une
profonde réorganisation des écosystemes marins au Cénomanien, respectivement. Enfin, il est
trés probable — et méme désirable — que de nouveaux fossiles viennent bousculer ces conclusions
afin de faire progresser notre compréhension du passé ; peut-étre proviendront-ils des falaises de
Villers-sur-mer !
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