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ESQUISSE DE L'HISTOIRE DES MAMMIFERES

ET GISEMENTS FOSSILIFÈRES DE SUISSE

DAMIEN BECKER & GAËTAN RAUBER

Section d'archéologie et paléontologie, République et Canton du Jura, Office de la culture, Hôtel
des Halles, 2900 Porrentruy, Suisse - damien.becker@palaeojura.ch
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Résumé
L'évolution des mammifères est une longue histoire parsemée d'apparitions, d'extinctions, de renouvellements

et de changements paléobiogéographiques. Le présent article propose une rétrospective de cette

grande histoire en retraçant ses étapes majeures et en mettant en évidence son enregistrement en Suisse.

Les grands événements comme la « Grande Coupure », le « Proboscidean Datum Event », 1' « Hipparion
Datum Event » ou encore 1' « Extinction de la mégafaune glaciaire » sont exposés. L'ensemble des données

présentées repose sur des travaux personnels des auteurs, parfois inédits, et sur une bibliographie
particulièrement riche, composée tant de travaux historiques que de nouvelles découvertes publiées récemment.

Abstract
The evolution of mammals is a long history showing many palaeobiogeographic changes, apparitions,
extinctions and turnovers. This paper gives a review of this past story, putting forward its major steps and
its record in Switzerland. The major events as the "Grande Coupure", the "Proboscidean Datum Event",
the "Hipparion Datum Event" or still the "Extinction de la mégafaune glaciaire " are presented. The data

are based partly on the author works, sometimes unpublished, and on a relatively rich and diverse
bibliography, including both historical works and the most recent advancements in this field.

AVANT-PROPOS

Les mammifères apparaissent voici près de 220 millions d'années, à la même époque que
les dinosaures. De grands changements climatiques et tectoniques, contrôlant radiations,
diversifications, apparitions et extinctions, ont fait basculer plusieurs fois leur destin. Se

contentant d'un rôle de subalternes pendant près de 150 millions d'années, ils entrent sur le
devant de la scène après la disparition des dinosaures il y a 65 millions d'années. À l'heure
actuelle, ils représentent un groupe de vertébrés dominants, très variés et largement répandus.

Des chameaux dans les déserts aux ours blancs sur les banquises, des baleines dans les
océans aux chauves-souris dans les airs, ils tiennent un rôle prépondérant dans de nombreux
habitats. L'histoire de l'homme constitue un chapitre pleinement intégré à la longue biographie

de la classe des Mammalia.
Depuis près de deux siècles, les paléontologues, dont les illustres représentants de l'école

bâloise comme Ludwig Rutimeyer, Hans Georg Stehlin, Johannes Hürzeler et Burkart
Engesser, ont parcouru le sol helvétique, arpentant carrières et affleurements divers. De
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découverte en découverte, ils ont largement
contribué à la connaissance de l'histoire
des mammifères. Cet article dévoile les
grandes lignes de l'évolution de ce groupe
et met en perspective son utilité en paléontologie.

L'ère du Mésozoïque et l'époque
du Paléocène, pratiquement dépourvues
d'enregistrement local, sont présentées de

manière globale afin de remonter à la
lointaine origine triasique des mammifères et
de mieux appréhender leur avènement au
début du Cénozoïque. Les périodes plus
récentes sont traitées à partir de gisements
suisses choisis, tout en gardant un œil sur
les principaux événements à l'échelle mondiale

(figs. 1 et 2).
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Figure 1 : Localisation des gisements suisses à mammifères cités dans l'article : 1. Hallau (SH) ; 2. Egerkin-
gen (SO) ; 3. Mormont (VD) ; 4. Kleinblauen (BL) ; 5. Beuchille (JU) ; 6. Rickenbach (SO) ; 7. Wischberg (BE) ; 8.

Engehalde (BE) ; 9. Eschenbach (SG) ; 10. Wallenried (FR) ; 11. Béthusy (VD) ; 12. Brüttelen (BE) ; 13. Cheyres (VD)
; 14. Elgg (ZH) ; 15. Montchaibeux (JU) ; 16. Anwil (BL) ; 17. Nebelbergweg (SO) ; 18. Charmoille (JU) ; 19. Vue-
des-Alpes (NE) ; 20. Cotencher (NE) ; 21. Saint-Brais (JU) ; 22. Niederweningen (ZH) ; 23. Va Tche Tchâ (JU) ; 24.
Vaumarcus (NE) ; 25. Praz-Rodet (VD) ; 26. Champreveyres (NE) ; 27. Bichon (NE) ; 28. Grands Bois (NE).

Figure 2 (page 7) : Tableau chronologique synthétique des événements tectoniques, climatiques et
biotiques majeurs en lien avec l'histoire des mammifères et leur enregistrement fossile en Suisse (modifié
d'après Zachos et al, 2001 ; Vigneau-Hermellin, 2000).
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LES MAMMIFERES AU TEMPS DES

DINOSAURES

Les découvertes de mammifères
fossiles sur le sol helvétique sont presque
exclusivement restreintes aux 56 derniers
millions d'années de l'histoire de la Terre,
soit depuis l'Eocène. Néanmoins, Peyer
(1956) documente dans les dépôts d'Hal-
lau, dans la région de Schaffouse, des restes
de microvertébrés triasiques, dont quelques
dents isolées appartenant à des mammifères.

Cette localité, datée du sommet du Keuper

moyen (environ -210 Ma ; Gradstein et
al, 2004) à la base de l'Hettangien (environ
-200 Ma ; Gradstein et al, 2004), constitue

l'unique jalon suisse de mammifères
mésozoïques connu jusqu'à ce jour.
Clemens (1980) révise ce matériel et détermine
des spécimens affiliés aux ordres primitifs,
aujourd'hui éteints, des haramiyides et des

morganucodontides. Sigogneau-Russel &
Hahn (1994) incluent Hallau dans le
recensement des gisements à mammifères du
Trias supérieur d'Europe centrale.

Malgré la pauvreté de l'enregistrement
du Mésozoïque en Suisse, ce chapitre va
s'attarder sur l'origine des mammifères
afin de comprendre les grandes lignes de
leur évolution, de leur diversification et de
leur classification. Depuis la publication en
1758 de la dixième édition de Systema naturae

de Carl von Linné, qui généralise le
système binominal de classification des êtres
vivants en le basant sur le genre et l'espèce
et qui met en place la classe des Mammalia

(Linnaeus, 1758), les chercheurs se sont
acharnés à définir et à classer les mammifères.

L'anatomie comparée, la paléontologie,
l'étude de l'ADN d'espèces actuelles et

fossiles, le cladisme, la phylogénie évolutive

et la phylogénie moléculaire sont autant
d'outils et de méthodes classificatoires amenant

bien souvent des querelles d'experts.

Sans entrer dans le détail, un bon arrangement

du monde des mammifères devrait
tenir compte des liens de parenté entre les

taxons, de leurs origines géographiques, de

leur évolution et par conséquent du temps
géologique. L'arbre phylogénétique présenté
en figure 3 est construit sur les connaissances

accumulées dans la littérature. Il tente
d'illustrer les relations évolutives entre les
différents ordres de mammifères actuels et
fossiles en tenant compte de l'évolution, de

la biogéographie et de la stratigraphie.
Le plus ancien reste attribué à un mammifère

est un crâne incomplet et mal préservé
du Trias supérieur (-225 Ma) d'Amérique du
Nord (Adelobasileus ; Lucas & Luo, 1993).
Un Sinoconodon daté du Jurassique
inférieur de Chine (-200 Ma) semble pourtant
occuper une position plus primitive dans la
phylogénie des mammifères. Les caractères
crâniens observés lui confèrent actuellement

le titre du descendant le moins dérivé
de l'ancêtre commun de la classe Mammalia
(Crompton & Luo, 1993 ; Luo et al., 2001 a).
Cependant, le premier « vrai » mammifère
fossile raisonnablement bien préservé et
complet appartient à la famille des
morganucodontides, connue principalement dans les
terrains du Jurassique inférieur (-200 Ma)
d'Europe, d'Amérique du Nord de Chine et
d'Afrique. Le squelette complet du Mega-
zostrodon d'Afrique du Sud (Jenkins &
Parrington, 1976) possède l'ensemble des
caractères mammaliens primitifs (fig. 4) :

une mandibule constituée exclusivement du
dentaire (l'articulation cranio-mandibulaire
se fait par le biais de la fosse mandibulaire
du processus zygomatique de l'os temporal
et du condyle mandibulaire du dentaire),
des dents hétérodontes (incisives, canines,
prémolaires et molaires bien différenciées),
une oreille moyenne (appareil auditif miniaturisé,

composé de Pétrier, de l'enclume et
du marteau). Les représentants de ce genre

Figure 3 (page 9) : Arbre phylogénétique des mammifères (basé sur diverses sources dont McKenna &
Bell, 1997 ; Hartenberger 2001 ; Colbert et al, 2001 ; Kemp 2005 ; Benton 2005).



ESQUISSE DE L HISTOIRE DES MAMMIFÈRES ET GISEMENTS FOSSILIFÈRES DE SUISSE

UA-â

O
t2

->
ry
•—<

M
o :

7- :¦ Y

r-

(0

•"• d; QJ

>. v :-fc-fc-'
'

(t)

u

tl

t:::::::: w 77:7

fn

'ff f
-

o
;*
fc

77
5

t—

5
YY C

"S
fcfc»

- 1K YYYY : YYY o fU
Q. U ¦ ¦• 2 c

t "-' U) c> 1 » y- j:ffi5 i ti o
> 1 > 1 1 a : •-... ¦

Laurasiatheria Euarchontoglires

1

Boreoeutheria

Eomaia

Placentalia
(Eutheria)

Fruitafossor
«

Megazostrodon

Adelobastleus
t

iff
::

> M lL.

¦§Sinodelphys

Australosphenida

Boreosphenida



D. BECKER & G. RAUBER

Didelphis (sarigue)
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Figure 4 : Comparaison d'une mandibule mam-
malienne actuelle (sarigue) et d'une mandibule
reptilienne actuelle (varan). Chez le varan, les os

qui composent l'oreille moyenne des mammifères
(sarigue) participent encore à l'articulation de la
mandibule avec le crâne (modifié d'après Harten-
berger, 2001).

étaient d'agiles petits insectivores, endo-
thermiques, nocturnes, disposant d'un type
de locomotion rapide et variable, de poils,
de glandes sudoripares et mammaires, et

par conséquent probablement de dents de
lait (Benton, 2005).

Les travaux récents sur le groupe des
mammifères jurassiques et crétacés ont
révélé une diversité inattendue dans les
régimes alimentaires, les poids, les tailles
et les types de locomotion (Martin, 2006).
La représentation monotone du petit
mammifère insectivore et nocturne des anciens

auteurs est dès lors considérablement
bousculée. Cette image surprenante d'une
première diversification amorcée dès le Jurassique

moyen repose essentiellement sur la
découverte et la description de nouveaux
taxons (tab. 1).

Au Crétacé, quatre groupes principaux de
mammifères coexistent : les eutriconodontes
(anciennement les triconodontes), les mul-
tituberculés, les monotrèmes et les Tribos-
phenida. Ces derniers, également nommés
Boreosphenida (Kielan-Jaworowska et al,
2004), regroupent les mammifères « modernes

» pourvus d'un complexe dentaire
coupeur et broyeur. On y distingue notamment
la lignée des thériens qui regroupe les
placentaires, les marsupiaux et d'autres lignées
mineures qui ont disparu à la fin du Crétacé.
En fait, l'ensemble des mammifères
mésozoïques, excepté les multituberculés, évolue
en diversifiant et spécialisant leurs structures

dentaires en vue d'améliorer l'occlusion

et le broyage de leur bol alimentaire.
Mais seuls les Boreosphenida amèneront la
« vraie » dent tribosphénique (fig. 5).

Les eutriconodontes, éteints avant la fin
du Crétacé, forment le groupe le plus ancien.
Ce sont principalement de petits insectivores
graciles, terrestres et plantigrades à rapprocher

des morganucodontidés, notamment
par la structure de leurs dents jugales
présentant trois cuspides principales disposées
en ligne (Kielan-Jaworowska et al, 2004).
Les multituberculés, connus dès la fin du
Jurassique, possèdent des molaires aux
multiples tubercules émoussés, disposés en
rangées parallèles. Leurs représentants étaient
d'agiles petits mammifères omnivores et
arboricoles. Ils ont été très prospères à la fin
du Crétacé et au début du Cénozoïque. Par
la suite, ils ont été progressivement évincés

par leurs concurrents « modernes » et ont
disparu durant l'Oligocène inférieur, il y a
environ 30 millions d'années. Les monotrèmes

constituent le groupe de mammifères
actuels le plus primitif et forment
probablement un taxon d'origine très ancienne,
dérivé dès le Jurassique, voire dès le Trias

10
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Tableau 1 : Principaux spécimens illustrant la diversité inattendue des mammifères du Jurassique moyen
et du Crétacé inférieur.

(Colbert et al, 2001). Pendant longtemps,
leur enregistrement fossile, particulièrement
rare, n'était connu qu'à partir du Miocène.
Il y a une vingtaine d'années, un fragment
de mandibule de Steropodon a été retrouvé
dans le Crétacé inférieur d'Australie. Cette
pièce présente des molaires inférieures avec
des motifs en forme de V montrant une
approche vers un type de structure tribos-
phénique (Archer et al, 1985). Luo et al.

(2001b) et Kielan-Jaworowska et al. (2004)
suggèrent alors l'existence d'une deuxième
lignée de mammifères d'origine australe et

présentant des similitudes avec la structure
dentaire tribosphénique, les Australosphenida.

Ils y regroupent les monotrèmes ainsi

que les Ausktribosphenida, taxons éteints

ayant vécu entre le Jurassique moyen et le
Crétacé inférieur en Argentine, à Madagascar

et en Australie. Finalement, les premiers
marsupiaux et placentaires apparaissent au
Crétacé inférieur. Leurs plus vieux
représentants ont été découverts en Chine dans
le célèbre site de Jehol (-125 Ma). Sinodel-
phys szalayi, le premier marsupial (Luo et

al, 2003) et Eomaia scansoria, le premier
placentaire (Ji et al, 2002), étaient de petits
animaux agiles, arboricoles et nocturnes. Ils

Figure 5 : Schéma simplifié de l'occlusion den- mesuraient une quinzaine de centimètres de

taire des molaires tribosphéniques qui permet le long pour un poids de 20 à 25 grammes. Tous

découpage et le broyage du bol alimentaire (modifié deux étaient dotés de poils et de griffes,
d'après Pough et al, 2004) : 1. avant l'occlusion ; Depuis la théorie de la météorite du
2. début de l'occlusion ; 3. occlusion complète. Yucatan tueuse de dinosaures (Alvarez et

7L
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al, 1980), de nombreuses hypothèses, dont
celle des éruptions volcaniques du Deccan
en Inde ou encore celle d'un refroidissement

planétaire graduel, ont tenté
d'expliquer la disparition des dinosaures. Les
récents travaux ne semblent toujours pas
parvenir à s'accorder pour parler d'un
événement catastrophique (Courtillot, 1999)
ou d'une multi-causalité graduelle (Archibald,

1996 ; MacLeod etal, 1997 ; Adatte,
2003). Il n'en demeure pas moins qu'une
extinction de masse marque subitement la
fin du Crétacé, il y a 65 millions d'années.
Cet événement, appelé communément la
crise Crétacé/Tertiaire (K/T), voit disparaître

près de 70 % des espèces sur l'ensemble
du globe, dont notamment les dinosaures et
les ptérosaures sur le continent, les ammonites,

les bélemnites et encore bon nombre
de taxons planctoniques dans les océans.

10 MILLIONS D'ANNÉES D'ATTENTE
POUR UNE CONQUÊTE

Au début du Tertiaire, le globe terrestre
se trouve dépourvu d'animaux de grande
taille, laissant vacant un bon nombre de
niches écologiques et permettant une
redistribution des cartes de la vie. C'est à ce
moment que s'amorce incontestablement la
radiation des mammifères qui supportera la
diversification de tous les modèles adaptatifs
actuels sur terre, dans les océans et dans les
airs. Un climat uniforme chaud et humide
se met en place, permettant la colonisation
de l'ensemble des terres émergées par des
forêts tropicales et subtropicales. Seules
les aires arctiques sont peuplées par des
forêts polaires composées d'arbres à larges
feuilles caduques, inconnues dans nos
environnements modernes. La configuration des

plaques tectoniques montre un agencement
différent de l'actuel. Les continents australs
sont isolés, séparés des continents holarctiques

(régions terrestres au nord du tropique
du Cancer : partie nord du Mexique, Amérique

du Nord Groenland Afrique au nord
du Sahara, Eurasie au nord de l'Himalaya)

par un immense océan formant une ceinture
marine est-ouest, la Téthys (ancêtre de la
Méditerranée). L'Europe et l'Asie sont
partiellement séparées par une mer intérieure
peu profonde, la mer de Turgaï, localisée le

long de la marge orientale de l'Oural actuel
(fig. 6). Les voies d'échanges nordiques
se font alors essentiellement par la Bérin-
gie et la route de l'Atlantique Nord. Cette
dernière, appelée DeGeer Route, relie l'île
d'Ellesmere (nord-est du Canada) à l'Europe

via le Groenland (McKenna, 1983).
La Béringie quant à elle correspond au
classique pont terrestre situé au niveau du
détroit de Bering, qui relie l'Alaska à la
Sibérie orientale durant les périodes de bas
niveau marin du Cénozoïque. L'Afrique est

complètement isolée et sera pendant près de
50 millions d'années le siège d'une faune
endémique qui engendrera le groupe des
Afrotheria {e.g. proboscidiens, tubuliden-
tés, afrosoricides). L'Amérique du Sud
l'Antarctique et l'Australie sont encore en
connexion et représentent l'assise de l'essor
des monotrèmes, éternels fossiles vivants, et
des marsupiaux. Ces derniers ont
vraisemblablement déjà connu une première
diversification et radiation à la fin du Crétacé et,
bien qu'ils aient été fortement touchés par
la crise K/T, seront présents en Eurasie
jusqu'au Miocène inférieur (Benton, 2005).

Durant les 10 premiers millions d'années
du Tertiaire (époque du Paléocène), la radiation

mammalienne, bien qu'active, engendre

une faune encore « archaïque » composée
des taxons rescapés de la K/T. Quatre

sous-classes sont alors représentées : les
multituberculés, les monotrèmes, les
marsupiaux et les placentaires. Le fait marquant
de l'évolution des mammifères durant cette
époque est l'apparition des premiers
représentants des principaux ordres modernes.
On retrouve notamment le premier pro-
boscidien (Phosphatherium ; Gheerbrant
et al, 1996) et le premier primate (Altiat-
lasius ; Sigé et al, 1990) au Maroc ainsi
que le premier périssodactyle (Radinskya ;

McKenna et al, 1989) et le premier rongeur
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La Béringie (pont terrestre DeGeer Mer intérieure
du détroit de Bering) de TurgaRoute
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Figure 6 : Carte paléogéographique des terres émergées au Paléocène, -60 millions d'années (modifiée
d'après Scotese, 1997).

(Tribosphenomys ; Flynn, 1994) en Chine.
Il faudra pourtant attendre le début de l'Eocène

(-56 Ma) pour que la nature reprenne
son cours normal et que diverses espèces
animales et végétales se développent pour
rétablir une certaine diversité. C'est également

à partir de l'Éocène que les lignées
expérimentales de mammifères « archaïques

» finissent par céder définitivement la
place aux mammifères « modernes ». Du
reste, certains auteurs comme Agusti &
Anton (2002) parlent du Paléocène en tant
qu'époque étrange, voire « noire », ressemblant

d'avantage à une extension du Crétacé

qu'à une partie intégrante du monde
moderne. Ceci s'applique particulièrement
bien au continent européen qui ne présente
pratiquement aucun représentant des ordres
« modernes » durant cette époque.

La Suisse est malheureusement privée
de gisements à mammifères paléocènes. En
effet, alors que le domaine alpin commence
à se mettre en place et que le Bassin molassique

n'est pas encore formé, la mer alpine
est installée au sud et les régions septentrio¬

nales émergées se trouvent dans un contexte
d'érosion karstique (Berger et al, 2005a
et b). Jusqu'à aujourd'hui, aucune cavité
karstique à remplissage paléocène n'a été
découverte. Les plus vieux sédiments en
milieu karstique sont datés de l'Éocène

moyen (Hooker, 1987 ; Hooker & Weidmann,

2001).

LES PALÉOTHÈRES ET LES FAUNES

ENDÉMIQUES EUROPÉENNES

Durant la majeure partie de l'Éocène
(-56 à -34 Ma), la mer de Turgaï se
transforme en un détroit connecté à la Téthys,
le détroit de Turgaï, et sépare l'Europe de

l'Asie (fig. 7). Au tout début de cette époque,

le climat est marqué par un brusque
réchauffement majeur qui durera quelques
dizaines de milliers d'années. Cet événement

appelé « The Paleocene-Eocene Thermal

Maximum » coïncide avec la période la
plus chaude de tout le Cénozoïque, dont la
température moyenne globale atteint environ

20 °C (Zachos et al, 2001, 2005). Il
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Figure 7 : Carte paléogéographique des terres émergées à l'Éocène, -45 millions d'années (modifiée
d'après Scotese, 1997).

s'ensuit durant l'Éocène une saisonnalité
plus marquée associée à une expansion des
forêts tropicales jusque dans les hautes
latitudes et des forêts tempérées mixtes dans
les régions polaires. Dans ce contexte, le
niveau marin global est particulièrement
haut, transformant l'Europe en un complexe
d'îles émergées ressemblant à un archipel.
Pourtant jusqu'à la fin de l'Éocène inférieur
(-48 Ma), les continents asiatique, nord-
américain et européen forment encore une
vaste lande continue de terres émergées, la
Béringie et la DeGeer Route étant encore
actives (fig. 7).

Au début de l'Éocène, il y a plus de 50
millions d'années, Indodyus, petit
mammifère de la taille d'un raton découvert au
Cachemire, en Inde, adoptait un mode de
vie semi-aquatique. Cet artiodactyle appartient

à la famille des raoellidés, mais il
possède des caractères crâniens, une oreille,
des membres postérieurs et une composition

chimique dentaire proches des cétacés
(Thewissen et al., 2007). Sa récente décou¬

verte a ainsi démontré que le retour à une
vie aquatique de certains mammifères avait
débuté avant l'émergence des premiers
« vrais » représentants des cétacés. C'est
seulement plus tard il y a environ 50
millions d'années, que le Pakistan devenait,
grâce à Pakicetus, le berceau de ce groupe
de mammifères aquatiques. Cet animal de
la taille d'un loup possédait de vraies dents
et des membres capables de le supporter.
C'était un prédateur d'affût semi-aquatique,

comme certains crocodiles actuels, qui
passait la plupart de son temps sur les berges

des rivières, dans l'attente d'une proie
venant s'abreuver. Défini comme le plus
ancien et le plus primitif ancêtre connu des
baleines, Pakicetus est notamment à l'origine

de formes dérivées comme Basilosau-
rus, redoutable prédateur d'une vingtaine
de mètres de long qui colonisait les eaux de
la Téthys il y a près de 40 millions d'années.

Aujourd'hui, les spécialistes pensent
que les cétacés ont gagné les milieux marins
durant les 10 millions d'années séparant
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Pakicetus de Basilosaurus. Cependant, des
études basées sur la biologie moléculaire
(Prothero, 1992 ; Thewissen & Madar,
1999) et sur la morphologie de l'astragale
(Muizon, 2001 ; Rose, 2001) avaient déjà
montré que les cétacés étaient à rapprocher
des artiodactyles, d'où la création de l'ordre

des cétartiodactyles par Montgelard et
al. (1997). À l'heure actuelle, les relations
de parenté entre artiodactyles et cétacés
sont toujours sujettes à d'âpres discussions.
Boisserie et al. (2005) regroupent notamment

dans un clade les familles des
hippopotames et des anthracothères. Ils en font le
groupe frère des cétacés, alors que Thewissen

et al. (2007) considèrent les raoellidés
et les cétacés comme des groupes frères.

Durant l'Éocène inférieur et moyen (-56
à -37 Ma), les taxons souches de certaines

familles « modernes » sont signalés
dans différentes localités du globe. Ainsi,
les premiers vrais Rhinocerotidae (Teleta-
ceras), Tapiridae (Protapirus) et Equidae
{Pliolophus) marquent le début de l'âge
florissant des périssodactyles en Amérique
du Nord (Rose, 2006). Des restes de
Pliolophus sont également connus dans l'Éocène

inférieur d'Angleterre (Rose, 2006),
mettant en évidence une probable activité
du couloir migratoire de la DeGeer Route
(MacFadden, 1992). Pourtant, ce sont plutôt

les représentants d'ordres « modernes »
qui sont signalés en Europe. Le périsso-
dactyle primitif Hyracotherium leporinum
est notamment répertorié dans des dépôts
de l'Éocène inférieur du Bassin de Paris
(Lucas, 1998 ; Aubry et al, 2005). Cette
espèce avait la taille d'un petit chevreau
(30 à 60 cm au garrot). Elle était pourvue
d'un corps léger et de membres allongés et
graciles fonctionnant sur un modèle à trois
doigts (même si ses pattes avant en possédaient

quatre). Adaptée à la course, elle se

déplaçait avec agilité, possédant des pattes
postérieures plus longues que les pattes
antérieures (fig. 8). Le genre Hyracotherium,

longtemps considéré comme l'ancêtre

du cheval actuel, a récemment été défini

comme groupe paraphylétique (Hooker,
1994 ; Froehlich, 1999,2002 ; Rose, 2006 ;

Agusti & Anton, 2002). H. leporinum est
aujourd'hui classé parmi les paléothères, à

la base de la bifurcation Equidae/Palaeo-
theriidae. Les autres espèces, anciennement
attribuées au genre Hyracotherium, sont
réparties dans six noms génériques
différents, dont Pliolophus.
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Figure 8 : Esquisse d'un Hyracotherium leporinum,

le premier représentant de la famille des Pal-

aeotheriidae, -45 millions d'années (dessin Tayfun
Yilmaz).

Dès l'Éocène moyen (-48 Ma), la DeGeer
Route cesse définitivement d'exister à

cause de l'expansion océanique de
l'Atlantique Nord et les échanges Amérique du
Nord - Eurasie ne se font plus que par la
Béringie. L'Europe se retrouve alors
complètement isolée et présente une faune
endémique jusqu'à la fin de l'Éocène (-34 Ma).
Les Equidae vont alors se développer en
Amérique du Nord et les Palaeotheriidae en
Europe, mettant en évidence une séparation
vicariante de deux familles de périssodactyles

(MacFadden, 1992). Hyracotherium
et Pliolophus disparaissent rapidement au
profit de paléothères plus évolués comme
Palaeotherium qui va dominer le monde
des mammifères européens. Ce taxon est
d'allure beaucoup plus massive, montrant
de nombreuses similarités avec les tapirs
actuels, d'où son nom populaire de «
cheval-tapir » (fig. 9). Il possède une lèvre
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Figure 9 : Esquisse d'un Palaeotherium, le «
cheval-tapir » européen, -40 millions d'années (dessin
Yilmaz Tayfun).

supérieure préhensile, sorte de trompe
naissante, et des molaires brachyodontes lopho-
dontes (dent présentant une faible hauteur
de couronne et dont la surface d'abrasion
est composée de lames transversales). Ce
type de dents, observé dans d'autres lignées
de l'Éocène (e.g. Lophiodon), marque une
importante étape dans l'adaptation des
mammifères à un nouveau régime alimentaire,

le régime folivore (à base de feuilles
tendres). En effet, les faunes « archaïques »
du Paléocène, principalement arboricoles,
étaient moins spécialisées et se contentaient
de régimes insectivores et frugivores. Les
forêts de l'époque étaient composées d'arbres

à feuilles pérennes protégées par une
épaisse cuticule cireuse indigeste.

Le territoire suisse, en particulier le Jura,
fut un témoin privilégié de l'existence de ces
faunes mammaliennes, caractéristiques de
l'endémisme européen de l'Éocène. Alors
que le littoral septentrional de la mer alpine
s'est déplacé quelque peu en direction du
nord, le soubassement calcaire de la future
chaîne du Jura est soumis à un phénomène
d'altération et d'érosion mécanique superficielle

formant des paléosols. Ces derniers,
au caractère latéritique typique des climats
tropicaux (chaud et humide), semblent
souvent remobilisés dans des zones déprimées
ou des fissures, en même temps que des res¬

tes fossiles (Aubert, 1975 ; Hamel, 1998).
Les dépôts sédimentaires résultants, que
l'on peut fréquemment observer le long des

anticlinaux jurassiens actuels, appartiennent
au groupe lithostratigraphique du Sidérolithique

(Thurmann, 1836 ; Fleury, 1909 ;

Picot, 2002). Les localités d'Egerkingen
(SO) et du Mormont (VD), internationalement

connues, sont les plus beaux exemples
de faunes éocènes en Suisse (Rutimeyer,
1862, 1891 ; Stehlin, 1903, 1904, 1905a et
b, 1906,1908,1910,1912,1916 ;Hürzeler,
1946). Egerkingen est aujourd'hui considérée

comme le niveau biostratigraphique de
référence européenne pour la zone à
mammifères MP14 de l'Éocène moyen (Hooker,
1987) - de l'anglais Mammal Paleogene, 14

indiquant la position stratigraphique relative

de cette zone qui correspond à l'intervalle

-42,8 à -42,4 Ma (Luterbacher et al,
2004). Outre les nombreux représentants de

Palaeotherium, les travaux de Rutimeyer et
de Stehlin décrivent encore toute une
communauté mammalienne associée, dont
plusieurs genres primitifs de périssodactyles
(e.g. Chasmotherium, Lophiodon, Plagiolo-
phus, Propaleotherium), de suiformes (e.g.
Oxacron), de ruminants (e.g. Gelocus) et de

primates (e.g. Adapts). D'autres articles plus
récents (Hartenberger, 1969, 1970, 1973 ;

Hooker, 1987) signalent encore des restes
de marsupiaux, d'eulipotyphles (musaraignes,

hérissons, taupes et solénodontes), de

rongeurs (e.g. Theridomyidae, Pseudosciu-
ridae) et de carnivores (e.g. Hyaenodonti-
dae). La faune du Mormont, sujette à une
récente révision par Hooker & Weidmann
(2000), est un peu plus jeune. L'ensemble
de ces cavités fossilifères a permis de mettre

au jour trois niveaux biostratigraphiques
différents (MPI6, MPI7 et MPI9) datés de
la fin de l'Éocène moyen à l'Éocène supérieur

(-40,4 à -34,0 Ma ; Luterbacher et
al, 2004). Comme à Egerkingen, la
communauté mammalienne présente un large
spectre de taxons caractéristiques de
l'endémisme européen durant l'Éocène. On
retrouve notamment les représentants des
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Figure 10 : Carte paléogéographique des terres émergées à l'Oligocène inférieur, -30 millions d'années
(modifiée d'après Scotese, 1997).

Palaeotherium et des Lophiodon, associés à
des marsupiaux (Amphiperatherium, Pera-
therium), des rongeurs (e.g. Gliridae, Pseu-
dosciuridae, Theridomyidae), des
artiodactyles (e.g. Ruminantia « archaïques »,
Cainotheriidae), des primates (e.g. Adapi-
dae, Omomyidae), d'autres périssodactyles
ainsi que des ordres aujourd'hui éteints (e.g.
Creodonta).

Les espèces arboricoles à semi-terrestres
de petites tailles (<10 kg) et à régimes
alimentaires insectivores ou frugivores sont
très bien représentées dans les ensembles
fauniques d'Egerkingen et du Mormont.
On note également la présence d'espèces
terrestres folivores relativement grandes,
comme Lophiodon, le plus grand mammifère

eocène européen (près de 200 kg). Par
contre, les mégaherbivores (>1000 kg), que
l'on peut rencontrer dans des gisements
de l'Oligocène, font complètement défaut.
L'environnement forestier de ces communautés

semble bien se différencier des forêts
du Paléocène, bien que les conditions climatiques

dominantes demeurent tropicales. La
couverture végétale est probablement moins
dense. La présence d'espèces de grande
taille (Lophiodon) laisse même supposer
l'existence de petites clairières. D'autre

part, les folivores répertoriés plaident en
faveur de forêts à feuilles caduques et donc
d'un contraste saisonnier plus marqué.

LES ANTHRACOTHÈRES ET L'INVASION

ASIATIQUE

À l'approche de la limite Eocène/Oligocène,

il y a près de 34 millions d'années
la Terre connaît une nouvelle crise globale
« The Terminal Eocene Event » (TEE
Miller, 1992). Cet événement, lié
principalement à la dérive des continents,
provoque un changement climatique drastique
dont les effets les plus marquants sont une
baisse générale du niveau des océans et de
la température, une forte accentuation du
contraste saisonnier ainsi que l'apparition
d'une calotte glaciaire au pôle Sud (Zachos
et al, 2001). Le détroit de Turgaï qui séparait

l'Europe de l'Asie va subitement
s'assécher, entraînant la création de nouveaux
ponts terrestres (fig. 10). Des échanges
fauniques sont dès lors possibles et les
mammifères endémiques européens sont rapidement

remplacés par une nouvelle communauté

asiatique aux caractères « modernes
et adaptés ». Suite à cette vague migratoire,
l'Europe voit soudainement arriver rhinocé-
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Figure 11 : Reconstitution de la forêt marécageuse de la Beuchille, -30 millions d'années (dessin Tayfun
Yilmaz). En avant-plan : Gliravus sp. écureuil (à gauche) et Iberomeryx minor (à droite) ; en arrière-
plan : Anthracotherium bumbachense.

ros, ruminants primitifs, suidés, hamsters,
écureuils, lapins, anthracothères et chali-
cothères (sortes de « chevaux-gorilles »
aux pattes antérieures griffues ; fig. 26). Le
groupe des primates est particulièrement
touché. Les adapidés et les omomyidés, si
diversifiés dans l'Éocène nord-américain et
européen, vont disparaître. Seuls quelques
adapiformes se maintiennent au cours de

l'Oligocène d'Amérique du Nord et quelques

formes plus tardives, les sivaladapidés,
perdurent jusque dans le Miocène asiatique.
Dès lors, l'histoire des singes se réfugie en
Afrique avant de se redéployer dans l'Ancien
Monde au Miocène moyen (de Bonis, 2001).
Les mammalogistes parlent de ce bouleversement

faunique à la limite Eocène/Oligocène

sous le terme de « Grande Coupure »,
expression utilisée pour la première fois au
début du XXe siècle par le paléontologue
bâlois Hans Georg Stehlin (1909). En fait,
si « The Terminal Eocene Event » a marqué
globalement les biomes marins, au niveau
terrestre, c'est essentiellement l'Eurasie qui
est touchée, d'où le maintien de l'utilisation
du terme « Grande Coupure ».

Le Jura, qui fut témoin de cette vague
migratoire, est une nouvelle fois une région
privilégiée de Suisse. De nombreux fossiles
à cachet post- « Grande Coupure », c'est-
à-dire d'origine asiatique, ont été répertoriés

dans les sites de l'Oligocène basai
(environ -31 Ma) de la Beuchille (JU) et de
Kleinblauen (BL). À cette époque, divers
systèmes alluviaux et courants marins
originaires principalement du fossé rhénan
alimentaient le nord-ouest de la Suisse (Picot
et al, sous presse). Le climat, sans doute
encore plus contrasté qu'à l'Éocène, devait
présenter des conditions plus tempérées.
De nombreuses inondations ensablaient et
envasaient régulièrement de vastes plaines

d'épandages fluviatiles où se juxtaposaient

forêts denses et diversifiées, zones
marécageuses et parcelles plus ouvertes à

arbustes et buissons. Cet éventail de

biotopes, composés entre autres de pins, de

séquoias, d'aulnes, de noyers et de fougères,

abritait alors déjeunes communautés de
mammifères fraîchement débarqués d'Asie
(fig. 11). Les principaux taxons déterminés
appartiennent aux groupes des rhinocéros,
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Figure 12 : Esquisse d'un Ronzotherium filholi,
le rhinocéros coureur sans corne, -30 millions
d'années (dessin Tayfun Yilmaz).

des ruminants, des anthracothères et des

rongeurs (Stehlin, 1914 ; Becker, 2003 ;

Becker et al, 2004). Les trois espèces les
plus caractéristiques sont Ronzotherium
filholi, Iberomeryx minor et Anthracotherium
bumbachense véritables chefs de file
emblématiques des communautés mammaliennes
oligocènes de l'Europe de l'Ouest.

Ronzotherium filholi était un animal de
plus d'une tonne. Contrairement aux rhinocéros

actuels, il ne possédait pas de cornes
et avait une allure très gracile, ce qui lui
permettait de courir avec aisance, un peu
comme un cheval actuel (fig. 12). Il était
probablement folivore et avait une préférence

pour les milieux forestiers ouverts tels
que les savanes arborées. Iberomeryx minor
était un petit ruminant sans corne. Son plus
proche parent actuel est sans doute le grand
chevrotain malais Tragulus napu. Ce dernier
ne pèse pas plus de 10 kg pour une hauteur
au garrot d'à peine 30 à 35 cm. Ses membres

ont une forme typique d'allumette et
ses grands yeux ronds font penser à un
comportement nocturne. Cet animal vit toujours
à proximité d'une source d'eau douce et
préfère les biotopes forestiers denses. Ainsi,
la présence d'/. minor suppose une importante

couverture végétale et la présence
de milieux aquatiques. La structure de ses
molaires témoigne d'un régime mixte com-
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Figure 13 : Esquisse d'un Iberomeryx minor, le

petit ruminant primitifaux jambes d'allumettes, -30

millions d'années (dessin Tayfun Yilmaz).

posé à la fois de feuilles et de fruits. Sa taille
et son poids modestes suggèrent un mode de

locomotion favorisant la course et les
changements rapides de direction adaptés aux
milieux forestiers plutôt fermés (fig. 13).
Quant à A. bumbachense - littéralement la
bête à charbon de Bumbach (BE) -, il semble

être, sur bien des points, très proche des

hippopotames actuels. Dans tous les cas,
une inféodation aux milieux palustres et un
mode de vie quasi-amphibien sont plus que
supposés (fig. 14).

LES RONZOTHÈRES MARQUENT LA FIN
D'UNE ÉPOQUE

Suite à la crise Eocène/Oligocène (TEE
et « Grande Coupure »), le climat semble
encore montrer une forte influence tropicale.
Les environnements demeurent à caractère
forestier, mais se différencient de l'Éocène

par une physionomie plus ouverte. Dès la
fin du Rupélien (-28,5 Ma ; Gradstein et
al, 2004), le climat se durcit par une
accentuation de la saisonnalité et un refroidissement

progressif (Prothero, 1994 ; Cerdeno,
1998). Les conditions générales sont alors
subtropicales, bien que certains auteurs
parlent d'un régime composite à influences

tropicale, méditerranéenne et tempérée
en Europe (Schüler, 1990 ; Becker, 2003).
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Figure 14 : Esquisse d'un Anthracotherium
bumbachense, la « bête à charbon », -30 millions
d'années (dessin Tayfun Yilmaz).

Dans ce contexte de lente détérioration des
milieux de vie de l'Oligocène, le climat
semble stabiliser son contraste saisonnier,
tout en devenant graduellement un peu plus
froid et un peu plus humide. De même, les
communautés mammaliennes oligocènes
demeurent plutôt stables, les changements se
faisant graduellement. Janis (1993) qualifie
même l'Oligocène d'époque « tranquille »
dans le « Livre de la vie » du célèbre paléontologue

américain, Stephen Jay Gould.
Dans l'hémisphère nord l'Oligocène est

l'époque des plus grands mammifères que la
Terre ait jamais connus. Ces derniers
colonisent des habitats partiellement ouverts.
Au Balouchistan, on trouve Indricotherium,
le plus grand mammifère terrestre de tous
les temps. Avec une allure de « rhinocéros-
girafe », ce grand mangeur de feuilles
tendres pesait près de 15 tonnes pour 5,5 mètres
au garrot (fig. 15). En Extrême-Orient et en
Amérique du Nord les brontothères, des
brouteurs de végétaux tendres, remplissent
les mêmes rôles écologiques que les rhinocéros.

Les plus grands spécimens peuvent
mesurer près de 2,5 mètres au garrot,
possèdent une double corne osseuse recouverte
de peau et de puissantes épaules de lutteur
(fig. 16). Ces deux taxons de mégaherbivores

oligocènes font partie de deux familles
majeures éteintes de périssodactyles, les
Hyracodontidae et les Brontotheriidae (Pro-
thero & Schoch, 1989).
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Figure 15 : Esquisse d'un Indricotherium, le plus
grand mammifère terrestre de tous les temps, -28
millions d'années (dessin Tayfun Yilmaz).
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Figure 16 : Esquisse (TxmBrontotherium, le lutteur
aux cornes osseuses, -28 millions d'années (dessin
Tayfun Yilmaz).

En Suisse, la « tranquille » époque de

l'Oligocène est marquée par l'omniprésence

des ronzothères et des anthracothères.
Les dépôts molassiques fluviolacustres de

l'Oligocène supérieur de Rickenbach (SO)
ont piégé les tout derniers représentants
européens des genres Anthracotherium (A.
cf. magnum) et Ronzotherium (R. romani ;

Brunet & Vianey-Liaud, 1987). Ce niveau
biostratigraphique européen de référence
(MP29 ; -24,0 à -23,2 Ma ; Luterbacher et
al, 2004) marque véritablement la fin d'une
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époque. Plusieurs études mettent en
évidence une crise climatique, enregistrée dans
les dépôts de l'Oligocène terminal du Bassin

molassique, qui est caractérisée par une
baisse brutale de la température et de
l'humidité (Berger, 1989, 1990a et b ; Schlu-
negger et al, 2001 ; Becker et al, 2002 ;

Becker, 2003, 2004). À L'échelle globale,
Zachos et al. (2001) mettent même en
évidence une glaciation à la limite Oligocène/
Miocène. Becker et al. (soumis) nomment
cette crise climatique « The Terminal
Oligocene Crisis » en faisant principalement
référence au bouleversement faunique qui
en découle.

Le Ronzotherium romani de Rickenbach
n'a que très peu évolué par rapport au
Ronzotheriumfilholi du début de l'Oligocène. Il
s'apparente toujours à un classique rhinocéros

coureur et sans corne, se nourrissant
principalement d'une végétation tendre. Sa
taille et son poids sont relativement importants.

Il symbolise avec Anthracotherium
magnum un des derniers témoins des
environnements forestiers de l'Oligocène européen

(composition de forêts marécageuses
et de régions boisées plus ouvertes ; fig. 17).
Pourtant, une étude très récente sur
l'ensemble de la faune mammalienne présente
l'environnement de Rickenbach comme un
milieu plutôt ouvert et sec de type prairie
ou savane légèrement arborée (Emery et al,
2007). Cette interprétation laisse supposer
que la crise climatique de la fin de l'Oligocène

pourrait déjà avoir été amorcée quelques

centaines de milliers d'années avant.

LES DIACÉRATHÈRES POUR UNE
TRANSITION

Depuis la « Grande Coupure », la tectonique

des plaques n'a pas provoqué de grands
changements dans la configuration des terres

émergées. Cependant, en Europe
occidentale, « The Terminal Oligocene Crisis »
affecte brutalement l'évolution des faunes
et des flores. Des changements à répétition,
tant climatiques qu'environnementaux et

biologiques vont marquer tout un intervalle
de temps correspondant à la transition
Oligocène-Miocène (de -23,2 à -17,6 Ma). Les
environnements deviennent rapidement et
brièvement plus secs et plus froids dès
l'entame de la crise, pour redevenir plus chaud
au début du Miocène puis, dès le Burdigafien

(-20,5 Ma; Gradstein et al, 2004),
à nouveau plus humide. La diversité des
communautés mammaliennes, en particulier

celle des rhinocérotidés, des suiformes
et des ruminants, est alors marquée par un
bouleversement général. Une association
faunique typique de la transition
Oligocène-Miocène s'installe dès lors (Becker et
al, soumis). Un groupe de rhinocéros, les
diacérathères, illustre particulièrement bien
cette transition. Cette lignée, originaire de

l'Oligocène supérieur d'Asie, fait une
première apparition en Europe à La Milloque
(Diaceratherium lamilloquense), célèbre
gisement français du Bassin d'Aquitaine à

peine plus jeune que la localité de Rickenbach

(Michel, 1983 ; Brunet et al, 1987).
Durant le Miocène inférieur, les diacérathères

connaissent successivement une explosion

de leur diversité puis une phase de
stabilisation et d'expansion géographique.

L'histoire du Bassin molassique suisse
est marquée de très près par l'évolution des
diacérathères durant le Miocène inférieur.
Les sites les plus importants sont Wischberg
(BE), Engehalde (BE), Eschenbach (SG),
Béthusy (VD), Brüttelen (BE) et Cheyres
(VD). La localité de Wischberg ainsi que
celle de Saulcet en France sont les seuls

gisements européens recensés, où deux
espèces de diacérathères (D. lemanense et
D. asphaltense) sont présentes (Schaub &
HOrzeler, 1948 ; Becker et al, soumis).
Engehalde et Eschenbach sont connus pour
leurs deux crânes complets de D. lemanense
(Ooster & Fischer-Ooster, 1871 ; Becker
et al, 2006 ; Bürgin et al, sous presse ;

Becker et al, soumis), alors que le matériel

de Béthusy et de certains autres sites de
la Molasse grise de Lausanne est composé
de restes relativement importants de D. agi¬
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Figure 17 : Reconstitution de la plaine alluviale arborée de Rickenbach, -24 millions d'années (dessin Tay-
fim Yilmaz). En avant-plan : Ronzotherium romani (au milieu) et Anthracotherium cf. magnum (à droite).

nense (Engesser et al, 1993). Briittelen et
Cheyres sont principalement intéressantes

pour leurs faunes de micromammifères à

valeur biostratigraphique (Berger, 1985 ;

Kälin, 1997a), mais ces localités font
également partie de rares sites suisses où la
présence de D. aurelianense est signalée
(Becker, 2003). Les représentants des
diacérathères arborent des types anatomiques
beaucoup plus lourds et beaucoup moins
gracieux que les ronzothères de l'Oligocène.

Leur mode de vie est souvent comparé

au mode semi-aquatique des hippo¬

potames actuels (Cerdeno & Nieto, 1995 ;

Cerdeno, 1998). Cependant, dans le détail,
les premiers diacérathères sont encore
relativement graciles. On parle volontiers d'un
type de locomotion médiportal ou intermédiaire

(D. lamilloquense, D. aff. lemanense,
D. lemanense). Lors de la phase d'explosion

de leur diversité, différents types
anatomiques coexistent, des vrais marcheurs
(D. asphaltense, D. tomerdingense) aux
formes intermédiaires (D. lemanense ; fig.
18). Finalement, lorsqu'émergent les
dernières espèces de la lignée, seul le type
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Figure 18 : Esquisse d'un Diaceratherium
lemanense, le dernier précurseur des rhinocéros
marcheurs, -23 millions d'années (dessin Tayfun
Yilmaz).

lourd et pur marcheur est présent (D. agi-
nense, D. aurelianense). L'évolution écologique

et spatio-temporelle de cette lignée
aura marqué la transition Oligocène-Miocène

par des réponses adaptatives aux
pressions climatiques et environnementales. Au
début de la « Terminal Oligocene Crisis »,
les formes intermédiaires des diacérathères

primitifs semblent encore dépendantes
d'environnements forestiers relativement
denses et humides, qui ne devaient exister
que sous forme de zones refuges. Au début
du Miocène, les diversifications des types
anatomiques s'apparentent aux différentes
niches écologiques présentes dans un
environnement en mosaïque (du bushland aux
zones forestières). Avec le retour de
climats chauds et humides dès l'Aquitanien
supérieur (-22,5 Ma ; Steininger, 1999) et
durant le Burdigafien, les classiques
diacérathères marcheurs (D. aginense et D.
aurelianense) semblent s'installer dans des
environnements forestiers partiellement ouverts
et proches de sources d'eau. À la fin du
Burdigafien, D. aurelianense est présent de
la péninsule ibérique jusqu'en Allemagne
en passant par la France et la Suisse.
Finalement, il y a environ 17,5 millions d'années,

un étranglement écologique, provoqué

par la combinaison du « Proboscidean

Datum Event» (Tassy, 1989), de l'amorce
du « Mid-Miocene Climatic Optimum »
(Zachos, 2001 ; Böhme, 2003) et de la
compétition avec un nouveau migrant asiatique
(Becker et al, soumis), les brachypothères
(« vrais » rhinocéros marcheurs à membres
courts), va causer l'extinction des diacérathères.

Le détail du « Proboscidean Datum
Event » et du « Mid-Miocene Climatic Optimum

» est traité dans le chapitre Les dino-
thères et la stabilité du Moyen-Orient.

FRIBURGOMERYX DE FRIBOURG

Les environnements forestiers oligocènes
de l'hémisphère nord étaient dominés par
les périssodactyles tels que rhinocéros,
chevaux et brontothères. Durant la transition
Oligocène-Miocène, alors que les diacérathères

répondent tant bien que mal aux
pressions climatiques, certains groupes
d'artiodactyles, en particulier les ruminants,
commencent à prendre les devants pour amorcer
leur proche diversification. En effet, les
artiodactyles qui comprennent les tylopodes
(e.g. chameaux), les suiformes et les ruminants

se développent principalement après
le Miocène moyen, lors de l'expansion des

grandes étendues de prairies en Amérique
du Nord et en Asie.

Actuellement, on dénombre près de

quatre-vingts genres d'artiodactyles contre
seulement six genres de périssodactyles. En
écologie, ce remplacement est souvent cité
comme exemple de compétition à grande
échelle, affirmant que les suiformes omnivores

et les ruminants sont capables de balayer
tout autre herbivore sur leur passage (Janis,
1976). Pourtant, si l'on retrace les tendances
évolutives des périssodactyles et des
artiodactyles, il n'existe pas vraiment de preuves
que le déclin de l'un ait réellement correspondu

à l'essor de l'autre. Cifelli (1981)
suggère qu'artiodactyles et périssodactyles
sont relativement indépendants. Ce sont
principalement les changements environnementaux

et climatiques qui ont favorisé les

uns ou les autres, sans qu'il y ait directement
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compétition. Cependant, les ruminants sont
capables d'extraire plus de valeur nutritive
d'une quantité donnée de nourriture, ce qui
peut être un gros avantage dans un contexte
de pénurie de biomasse liée à une végétation

saisonnière (Janis et al, 2002).
Il y a un peu plus de 22 millions d'années,

le Plateau suisse était doté d'un vaste réseau
fluviatile alimenté par de grands cônes
alluviaux bordant le nord des Alpes. La localité
de Wallenried (FR), au centre de ce
plateau, a dévoilé une faune très particulière
et somme toute typique de l'Aquitanien
européen (Becker et al, 2001). Des restes
de petits mammifères (Rodentia et Lago-
morpha) ont permis de dater ce gisement du
niveau à mammifères MN2 (Mammal Neogene

Zone 2 ; -22,5 à -20,5 Ma ; Stetnin-
ger, 1999). Le spectre faunique et végétal
présent est caractérisé par une distribution
équilibrée d'espèces à affinités aquatiques
(crocodiles, certaines tortues), dulcico-
les (Cyprinidae, charophytes) et terrestres
(mammifères, Ophisaurus, Helicidae). Le
milieu de vie interprété ressemblait à la
vaste plaine d'inondation d'un système
fluviatile à méandres. Il était composé de
paysages partiellement boisés, se rangeant sous
le terme général de « savane ». Le climat à
dominance subtropicale humide était marqué

par une brève saison sèche ne conduisant

probablement jamais à un assèchement
complet de la région. Parmi les mammifères,

on trouve deux espèces encore primitives

de ruminants sans corne ni bois, dont
la dentition brachyodonte (faible hauteur de

couronne) et sélénodonte (surface abrasive
composée de croissants longitudinaux) est
typique des broyeurs de feuilles. Andegame-
ryx cf. laugnacensis était un petit bovoidé
d'une quinzaine de kilos prospère dans les
milieux forestiers européens du Miocène
inférieur. Les restes du deuxième herbivore
appartiennent à un cervoidé primitif d'une
vingtaine de kilos. Le matériel s'y rapportant

est composé principalement de restes
dentaires dont la morphologie n'était pas
connue jusqu'à sa découverte. Ainsi, l'es-

\fc

«sr*.
W.ty/

'ßC7.

Figure 19 : Esquisse d'un Friburgomeryx wal-
lenriedensis, le ruminant primitif de Fribourg, -22
millions d'années (dessin Tayfun Yilmaz).

péce Friburgomeryx wallenriedensis est née
en l'honneur de la région de Fribourg et de
la localité de Wallenried (fig. 19 ; Becker et
al, 2001).

Les poids intermédiaires de ces deux
ruminants sont caractéristiques des habitats
plutôt fermés. La structure de leurs dents est

propre à une alimentation mixte peu
spécialisée, composée d'une nourriture variée
de feuilles dicotylédones, d'arbrisseaux, de

plantes herbacées, de fruits et de bourgeons.
Ce régime alimentaire, que l'on peut observer

chez les espèces actuelles vivant dans
les environnements forestiers tropicaux à

subtropicaux, montre une proportion de
plantes herbacées ingurgitées souvent
inférieure à 10 %. De tels ruminants
folivores sont souvent bien adaptés à survivre
durant la basse saison où la disponibilité de
nourriture devient minimale. Les restes de

métapodes et de phalanges, bien que rares à

Wallenried permettent quelques considérations

morphofonctionnelles. Ils présentent
des caractères biométriques typiques des
ruminants se déplaçant sur des sols humides

et mous. Ce type de sol exige une
adaptation à des surfaces de locomotion variées.
A. cf. laugnacensis et F. wallenriedensis
devaient posséder des membres antérieurs
et postérieurs à grande mobilité, permettant
aux doigts de s'écarter afin de maximaliser
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Figure 20 : Reconstitution de la rivière à méandres de Wallenried (dessin Tayfun Yilmaz). En avant-plan :

Friburgomeryx wallenriedensis (au milieu) et Andegameryx cf. laugnacensis (à droite).

les surfaces d'appui. Ils devaient certainement

vivre dans un environnement forestier
subtropical au sens large, mais en aucun
cas dans un environnement complètement
ouvert (fig. 20). En ce qui concerne les
micromammifères, les cricétidés (Ronden-
tia) et plus spécialement les lagomorphes
montrent souvent des adaptations à des
climats relativement chauds et secs, alors que
les gliridés (Rodentia) confirment la
présence d'une couverture forestière (Berger,
1985). Finalement, la présence de reptiles
est un bon indicateur d'une température élevée

et constante (très rarement en dessous
de 15°C).

LES DINOTHÈRES ET LA STABILITÉ DU
MOYEN-ORIENT

Dès le Burdigafien, les faunes mamma-
liennes européennes de la transition
Oligocène-Miocène laissent gentiment la place
à un renouvellement faunique typique du

Miocène. Anchitherium gagne l'Eurasie
depuis l'Amérique du Nord par la Béringie,
il y a environ 21 millions d'années, pour
coloniser les forêts européennes (fig. 21).
Ce petit cheval frugivore et folivore, nommé
la « bête rapide », possédait trois doigts et
des couronnes dentaires basses. Durant la
même période, Ligeromeryx et Procervu-
lus, les premiers cervidés à protobois sont
signalés en France et en Allemagne (Gentry
et al, 1999). Puis, il y a environ 18 millions
d'années, un événement tectonique et paléo-
biogéographique majeur marque l'arrivée
des premiers proboscidiens en Europe, via
un pont terrestre reliant l'Afrique et le sud-
ouest de l'Asie. Cette migration va se faire
en deux temps avec les arrivées successives
des Gomphotherium (environ -17,5 Ma) et
des Deinotherium (environ -16,5 Ma). Cet
événement, appelé « Proboscidean Datum
Event», découle du rapprochement des

plaques afro-arabiques (fig. 22 ; Antunes,
1989 ; Tassy, 1989 ; Antoine et al, 1997 ;
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Figure 22 : Carte paléogéographique des terres émergées au Miocène inférieur,
(modifiée d'après Scotese, 1997).
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Figure 21 : Esquisse d'un Anchitherium, la « bête

rapide », -21 millions d'années (dessin Tayfun
Yilmaz).

Göhlich, 1999). Il s'ensuit la fermeture de
la Téthys, l'arrêt de la circulation océanique
equatoriale et une continentalisation des
climats sur le pourtour méditerranéen, avec
notamment une tendance à la sécheresse et
l'apparition d'une nouvelle forme de
végétation formée de broussailles épineuses
(chaparral). La disparition de ce couloir
de migration durant le Langhien (environ
-16,0 Ma ; Steininger, 1999) permet à
nouveau une connexion entre la mer indo-pacifique,

la Téthys et la Paratéthys ainsi que le
développement de climats presque tropicaux

(Whybrow & Andrews, 2000). Cette

période correspond au « Mid-Miocene
Climatic Optimum », entre -17 et -15 Ma selon
Zachos et al. (2001). Outre l'arrivée des

premiers proboscidiens, le « Proboscidean
Datum Event » permet également la venue
des premiers « singes » en Europe, Pliopi-
thecus, il y a environ 15 millions d'années.
Par la suite, durant le Miocène supérieur, le
rapprochement définitif du bloc afro-arabique

et de l'Eurasie stabilise le Moyen-
Orient, du moins au niveau tectonique.

En Suisse, dès le Miocène moyen, le
climat devient de plus en plus contrasté et
une période semi-aride perdure jusqu'au
Serravalien (environ -13.0 Ma ; Steininger,
1999). Dans des dépôts sableux de cet étage,
le plus vieux dinothère suisse, Prodeinothe-
rium bavaricum (fig. 23), est signalé dans la
localité du Montchaibeux (JU ; Bachmann,
1875 ; Stehlin, 1914 ;Kâlin, 1993,1997b).
Cette espèce présente une taille encore
relativement petite (2,5 à 3 m au garrot). Son
descendant, Deinotherium giganteum,
est une forme plus évoluée et plus grande
(3,5 à 4,5 m au garrot), caractéristique du
Miocène supérieur dans toute l'Europe. En
fait, les dinothères, dont le milieu de vie est
essentiellement forestier, appartiennent à
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Figure 23 : Esquisse d'un Prodeinotherium bava-
ricum, le précurseur de la « bête terrible », -13
millions d'années (dessin Tayfun Yilmaz).

l'ordre des proboscidiens au même titre que
les éléphants, les mammouths et les gom-
phothères. Ils se distinguent par la morphologie

de leur squelette et particulièrement
par leur dentition. Le caractère le plus frappant

réside dans la position et la forme de
leurs défenses. Elles sont constituées par
les incisives supérieures (courbées vers le
haut) chez les éléphants, et par les incisives
inférieures (courbées vers le bas) chez les
dinothères. Toujours durant le Serravalien,
une riche faune à peine plus jeune que celle
du Montchaibeux a été découverte à Anwil,
dans la région bâloise (Sthelin, 1914 ; Hur-
zeler, 1939 ; Engesser, 1972). La communauté

mammalienne, composée notamment
d'Anchitherium et de Stenofiber (castor),
montre de fortes affinités avec les milieux
forestiers humides. Cet environnement
pourrait correspondre aux forêts à feuillage
estival de 1'« Oehningien » que Mai (1995)
inféode à un contexte climatique tempéré
chaud (15 °C de moyenne annuelle) et
humide (500 mm/an).

Probablement en lien avec le «Proboscidean

Datum Event», les primates, qui
s'étaient éteints en Europe au début de
l'Oligocène, refont une brève apparition durant
le Miocène moyen et supérieur. Seule
l'espèce Oreopithecus bambola persiste
jusqu'à la « Crise du Messinien » (-5 Ma ; voir

le chapitre : Kowalskia, Baranomys et le
plissement du Jura) en Italie (Köhler et al.,
1999). En Suisse, Biedermann (1863),
Stehlin (1914) et HOrzeler (1954) signalent la
présence de Pliopithecusplatyodon dans les
dépôts à lignite du Miocène moyen d'Elgg
(ZH). Cette espèce est caractéristique des

zones à mammifères MN5-6 (-17,0 à -13,5
Ma ; Steininger, 1999). Elle est principalement

arboricole, aime vivre aux abords de

sources d'eau comme les lacs ou les marécages

et est spécialisée dans une nourriture
à base de feuilles.

HIPPARION RÉGLÉ COMME UNE HORLOGE

Une nouvelle détérioration climatique
globale a lieu à la fin du Miocène moyen, il
y a environ 12 millions d'années. Les
températures chutent brutalement, les climats
se contrastent de plus en plus, l'Antarctique
oriental se recouvre d'une épaisse calotte
glaciaire et le niveau marin global s'abaisse
(Jams, 1989 ; Whybrow & Andrews, 2000 ;

Zachos et al, 2001). Le climat d'Europe
occidentale demeure à forte connotation
tempérée, contrôlant des environnements
forestiers à feuillage estival (Mai, 1995). À
la base du Miocène supérieur (-11,1 Ma ;

Steininger, 1999), l'Amérique du Nord et
FEurasie sont à nouveau reliées par la Béringie.

La réactivation de ce couloir migratoire
est à l'origine d'un événement paléobio-
géographique : la dispersion sur l'ensemble

des continents holartiques du « petit
cheval » originaire d'Amérique du Nord,
l'hipparion (fig. 24 ; MacFadden, 1992).
Cette colonisation supposée synchrone est

appelée « Hipparion Datum Event » (Berg-
gren & van Couvering, 1974) et marque la
base de la zone à mammifères MN9 (-11,1
à -9,7 Ma ; Steininger, 1999). Sitôt arrivés
en Afrique du Nord les hipparions holarctiques

se répandent immédiatement sur
l'ensemble du continent africain, pour y rester
jusqu'au début du Pleistocène, il y a moins
de 2 millions d'années (Koufos et al,
2005). En Europe occidentale, le premier
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La Béringie (pont terrestre
du détroit
de Bering)
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Figure 24 : Carte paléogéographique des terres émergées au Miocène supérieur, -11 millions d'années

(modifiée d'après Scotese, 1997).

hipparion signalé s'appelle Hippotherium
primigenium. On trouve également cette
espèce en Europe orientale, en Algérie et en
Mongolie. LHippotherium primigenium de
la localité allemande d'Hôwenegg, au nord-
ouest du lac de Constance, est datée à -10,8
± 0,4 Ma (datation radiométrique ; Krijgs-
man et al, 1996). Il est probablement un
des plus vieux représentants du groupe en
Europe et possède des caractères archaïques
qui le placent près du début de la radiation
des hipparions dans tout l'Ancien Monde
(BERNORefa/., 1997).

Les seuls restes helvétiques d'hipparions
ont été signalés à Charmoille (JU), dans la
partie orientale de l'Ajoie (Stehlin, 1914 ;

Schäfer, 1961 ; Limger, 1967). Ce
gisement, découvert au début du siècle passé,
constitue le plus beau gisement à grands
mammifères de Suisse. Une quinzaine
d'espèces différentes y ont été décrites,
dont une incroyable faune de mégaherbivores.

Les sédiments qui le constituent sont
composés essentiellement de sables et de
marnes déposés dans la partie distale d'un
vaste cône de déjection issu des Vosges.

Cette localité est datée de la zone à
mammifères MN9 grâce notamment à la
présence d'H. primigenium. Elle représente à
l'heure actuelle, avec la faune à micromammifères

du Nebelbergweg, l'un des deux
plus jeunes affleurements datés du Bassin
molassique suisse (Kälin, 1993, 1997b ;

Kälin & Engesser, 2001). La communauté
mammalienne de Charmoille, très proche
de celle des célèbres gisements allemands
d'Eppelsheim (Guérin, 1980 ; Franzen,
2000) et d'Hôwenegg (Hünermann, 1989 ;

Zapfe, 1989 ; Bernor et al, 1997), évoque
une faune typique du Miocène supérieur
européen. Hippotherium primigenium était
un petit cheval tridactyle de la taille d'un
poney (fig. 25). Sa denture présente des
hauteurs de couronnes élevées, résistant bien à

l'abrasion. Ses doigts latéraux sont moins
développés que chez les Anchitherium du
Miocène inférieur. Le poids du corps reposait

essentiellement sur le doigt central, ce
qui facilite les déplacements dans les espaces

ouverts. Cependant, le régime alimentaire

de ce petit cheval semblait être encore
adapté à celui d'un folivore, ce qui suggère
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Figure 25 : Esquisse d'un Hippotherium
primigenium, le petit cheval à trois doigts, -11 millions
d'années (dessin Tayfun Yilmaz).

tout de même un biotope plutôt boisé (Ber-
nor et al, 1997). Parmi les autres grands
herbivores emblématiques qui habitaient, il
y a près de 11 millions d'années, les forêts
tempérées chaudes et humides de cette
région, on note encore Chalicotherium gol-
dfussi, Aceratherium incisivum et Deinothe-
rium giganteum (Schäfer, 1961 ; Schäfer
& Zapfe, 1971 ; Kälin, 1997b ; Becker,
2003). Chalicotherium goldfussi appartient
au groupe des chalicothères, périssodactyles
arrivés en Europe lors de la « Grande Coupure

». Ce grand mammifère herbivore,
surnommé également « cheval gorille », était
un animal tout à fait étrange. Son arrière-
train ressemblait à celui d'un paresseux et
sa tête à celle d'un cheval, alors que ses bras
allongés lui donnaient une stature comparable

à celle d'un gorille (fig. 26). Muni de

pattes antérieures griffues, il était capable
de se tenir debout, par instants, pouvant
ainsi atteindre une hauteur de trois à quatre

mètres. La mécanique de ses membres
antérieurs devait probablement lui permettre

d'arracher les branches et les feuilles de

grands arbres et peut-être même d'amener
de la nourriture jusqu'à sa bouche.
Aceratherium incisivum, littéralement « bête sans
corne à incisives », était un rhinocéros de
taille moyenne, sans corne, mais avec une
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Figure 26 : Esquisse d'un Chalicotherium
goldfussi, le «cheval-gorille», -11 millions d'années

(dessin Tayfun Yilmaz).

lèvre supérieure préhensile comme chez les

tapirs actuels. Il vivait de préférence dans
des biotopes à dominante forestière avec
tendance palustre ou lacustre. Finalement,
D. giganteum, la « gigantesque bête terrible

», représente l'héritier naturel des niches
écologiques du P. bavaricum du Montchai-
beux (voir le chapitre : Les dinothères et la
stabilité du Moyen-Orient).

Le continent africain, conjointement à la
radiation des hipparions sur ses terres, va
également être le théâtre de l'émergence
de la lignée des hominidés. Durant le Miocène

supérieur, les environnements boisés
et humides d'Afrique de l'Est et les paysages

diversifiés du Tchad (lacs, cours d'eau,
marécages, îlots forestiers, savanes arborées,

prairies herbeuses) ont vu apparaître
les premiers hominidés près de 3 millions
d'années avant les premiers australopithèques

(Australopithecus anamensis ; -4 Ma ;

Kenya; Leakey et al, 1995). Sahelan-
thropus tchadensis, baptisé «Tournai» ou
« espoir de vie », est le plus vieil hominidé
connu (Brunet et al, 2002, 2005). Son âge
respectable de près de 7 millions d'années
a pratiquement doublé la longueur dans le
temps des racines de l'homme, alors que
son origine tchadienne, à l'ouest du rift
est-africain, a complètement relancé les
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débats sur notre origine, infirmant la théorie

de YEast Side Story du paléoanthropologue

français Yves Coppens (1975, 1983).
Ce dernier expliquait la séparation entre les
hominidés et les grands singes par la formation

du rift est-africain : à l'ouest, la forêt
dense et humide aurait vu le développement
des chimpanzés et des gorilles, tandis qu'à
l'est un paysage de savane aurait favorisé
l'émergence des australopithèques, puis des

premiers représentants du genre Homo.

KOWALSKIA, BARANOMYSE1 LE
PLISSEMENT DU JURA

À la fin du Miocène et durant le Pliocène,
une série d'événements tectoniques,
écologiques et biogéographiques majeurs vont
marquer l'ensemble de la planète. Le
refroidissement global déjà en vigueur au début
du Néogène continue à progresser. L'Antarctique

occidental et l'Arctique connaissent
une légère expansion des calottes glaciaires

et le niveau global des océans s'abaisse
considérablement. Pendant le Messinien (fin
du Miocène supérieur), entre -7,2 et -5,3
millions d'années (Gradstein et al, 2004),
la Méditerranée est complètement isolée
suite à la fermeture du détroit de Gibraltar.
Victime d'un déficit hydrique et d'une
restriction des échanges avec le réservoir
océanique, elle subit une grave crise environnementale

qui débute il y a près de 6 millions
d'années. Cet événement, appelé « Crise
de salinité » ou « Crise du Messinien », se

traduit par l'installation d'une mosaïque de

lagunes sursalées, entourées de vastes aires
émergées, ravinées et souvent encroûtées
de sel (Rouchy & Saint-Martin, 1992).
La faune et la flore méditerranéennes sont
profondément affectées avant d'être restaurées

lors du retour très rapide des conditions
marines, grâce à la réouverture du détroit de
Gibraltar à la limite Miocène/Pliocène (-5,3
Ma ; Gradstein et al, 2004). Par la suite,
le Pliocène inférieur est marqué par une
légère tendance au réchauffement jusqu'à
-3,2 millions d'années. C'est alors que les

glaciations de l'hémisphère nord s'amorcent

(Zachos et al, 2001) et que les biomes
continentaux prennent un aspect très
semblable à celui d'aujourd'hui. D'ailleurs,
certains auteurs n'hésitent pas à parler du Pliocène

comme un « avant-goût des grandes
glaciations » (Vigneau-Hermellin, 2000)
ou même comme la « fin d'un monde »

(Agustì & Anton, 2002). La toundra et la
taïga commencent à se développer dans les

régions polaires, le reste de l'hémisphère
nord étant dominé par des forêts et des

prairies tempérées. Plus au sud des déserts
font leur apparition et la majeure partie des

continents austraux est dominée par des

forêts et des prairies tropicales.
L'époque du Pliocène (-5,3 à -1,8 Ma ;

Gradstein et al, 2004) coïncide avec l'époque

des australopithèques et des premiers
représentants du genre Homo en Afrique,
des grands échanges fauniques américains
et du développement du cheval moderne en
Europe. Entre -4,0 et -2,5 millions d'années,
six espèces d'australopithèques vont en partie

cohabiter et se succéder entre le Tchad
l'Afrique orientale et l'Afrique du Suri, dont
Lucy (Australopithecus afarensis ; Ethiopie

; JoHANSON et al, 1978) et Abel
(Australopithecus bahrelghazali ; Tchad ; Bru-
net et al, 1995, 1996). Vers -2,5 millions
d'années, Homo habilis et Homo rudolfen-
sis, esquissent le début de la radiation des

premiers hominidés aptes à fabriquer des

outils (Picq, 2001). Il y a 3 millions d'années,

l'Isthme de Panama se forme dans le
Nouveau Monde et réunit les Amériques du
Nord et du Sud (fig. 27). Les mammifères
sud-américains, après plus de 50 millions
d'années d'isolement, entrent en contact
avec leurs homologues nordiques. Ratons
laveurs, écureuils, cerfs, lapins, chiens,
chevaux, chameaux, ours, pumas, félins à

dents de sabre et mastodontes migrent vers
le sud, alors qu'opossums, tatous, glypto-
dontes, paresseux géants, fourmiliers, singes

et porcs-épics s'installent au nord. Cette
grande vague migratoire est appelée « The
Great American Interchange » (Marshall,
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Figure 27 : Carte paléogéographique des terres émergées au Pliocène, -3 millions d'années (modifiée
d'après Scotese, 1997).

1988). Contrairement aux idées reçues,
ce ne sont pas les envahisseurs nordiques
« supérieurs » qui vont causer l'extinction
de nombreux groupes de mammifères sud-
américains. L'Amérique du Sud ne subit
que de très légères pertes et la plupart des
mammifères nouvellement arrivés parviennent

à s'insérer dans des niches écologiques
vacantes, sans causer d'extinctions. Les
groupes de mammifères sud-américains
aujourd'hui disparus étaient soit déjà en
voie d'extinction ou disparurent près de 2,5
millions d'années plus tard au Pleistocène
supérieur (Benton, 2005). Depuis l'Amérique

du Nord le genre Equus traverse la
Béringie à la fin du Pliocène et remplace les
hipparions moins grands et moins souples.
Il donnera naissance au cheval moderne en
Europe, le zèbre en Afrique et l'hémione en
Asie (Vigneau-Hermellin, 2000). Les autres
représentants du groupe des périssodactyles
déclinent fortement, seuls quelques cha-
licothères, tapirs et rhinocéros subsistent.
Les grands ongulés artiodactyles comme
les cerfs, les girafes et les bovidés, capables

de résister aux périodes de pénuries alimentaires,

s'en sortent bien mieux.
Et la Suisse durant le Pliocène Le sol

helvétique est pratiquement dépourvu de

tout enregistrement sédimentaire et fossilifère.

Les Alpes sont pratiquement en place
et le Jura est en phase terminale de plissement,

alors que la sédimentation dans le
Bassin Molassique, scellée par les niveaux
à hipparion de Charmoille, était déjà
terminée à la base du Miocène supérieur. Les
seuls gisements à mammifères pliocenes
sont ceux de la fente karstique de la galerie

de reconnaissance du tunnel routier
sous la Vue-des-Alpes (NE) et des dépôts
fluvioglaciaires d'Irchel (ZH). La faune
de micromammifères de la Vue-des-Alpes,
datée du Pliocène inférieur, comprend une
vingtaine de taxons (Bolliger et al, 1993).
Elle est composée entre autres de campagnols

(Mimomys), de mulots (Apodemus)
et de hamsters (Kowalskia, Baranomys) qui
ont permis une datation à la zone à mammifères

MN15 (-4,2 à -3,6 Ma ; Fejfar et al,
1998). Ce gisement est exceptionnel pour la
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Suisse et même pour les régions au nord des

Alpes, car les faunes de micromammifères
de cet âge y sont très rares. La communauté
mammalienne de la Vue-des-Alpes montre
une affinité avec les faunes contemporaines

d'Europe centrale, alors que les faunes
méditerranéennes sont très différentes. Les
restes de dents et d'os découverts seraient le
produit de chasse de rapaces nocturnes qui
auraient accumulé leurs pelotes de rejection
dans un abri-sous-roche, un puits de surface
ou une galerie d'entrée. Par la suite, les eaux
de surface, qui empruntent temporairement
le système karstique, dissocient les pelotes
de rejection, mélangent les fossiles au
sédiment amené de l'extérieur et enfin transportent

le tout jusque dans des zones éloignées
et profondes du système karstique. L'assemblage

est homogène, il ne comprend pas de
formes remaniées plus anciennes ou plus
récentes et semble donner une image, bien
sûr incomplète, de la faune contemporaine
de l'ultime phase de colmatage du réseau
karstique profond. Certains taxons présents
ont permis d'esquisser grossièrement un
paysage forestier (gliridés) humide (sorici-
dés) et dense (Apodemus). Les dépôts
fluvio-glaciaires d'Irchel ont également révélé
quelques restes de micromammifères - des
campagnols (Mimomys) et des lemmings
(Lemmus) - qui ont permis d'attribuer ce
gisement au Pliocène terminal (MN17 ;

Bolliger et al, 1996; -2,4 à -1,9 selon
Fejfar et al, 1998). L'environnement plutôt

froid et ouvert ainsi que la datation, tous
deux déduits de cette faune, s'accordent
relativement bien avec le changement de
dynamique sédimentaire qui s'opère vers
-2,6 millions d'années et qui marque les
premiers signes de refroidissement à

travers la planète (Braillard, 2005), quelques
800 000 ans avant le début formel du
Quaternaire (-1,81 Ma ; Gradstein étal, 2004).
Irchel représente le premier enregistrement
sédimentaire et fossilifère lié aux glaciers
alpins en Suisse. Par conséquent, la faune
à micromammifères de la Vue-des-Alpes
pose un jalon unique entre les derniers sédi¬

ments molassiques fossilifères (gisement à

hipparion de Charmoille ; voir le chapitre :

Hipparion réglé comme une horloge) et les

premiers dépôts fluvio-glaciaires d'Irchel.
Les données biostratigraphiques et sédi-
mentologiques du remplissage de la Vue-
des-Alpes ont permis des considérations sur
la chronologie du plissement du Jura. Les
matériaux de remplissage du karst révèlent
un caractère résiduel très affirmé qui témoigne

d'une longue altération, en climat plutôt
chaud et humide. Ces observations s'accordent

avec le contexte climatique qui régnait
durant le Pliocène inférieur, avant la détérioration

de la fin du Pliocène et des temps
glaciaires (Zachos et al, 2001). Le sédiment,
dépourvu d'éléments détritiques molassi-
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Figure 28 : Stratigraphie synthétique du plissement
du Jura basée sur des données biostratigraphiques,
sédimentaires et tectoniques (d'après Bolliger et

al, 1993 ; Kälin 1993, 1997b ; Kemna & Becker-
Haumann 2003 ; Braillard, 2006).
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ques ou glaciaires, ne montre pas la moindre

trace de déformation. Ce remplissage est
probablement postérieur à la dernière étape
du plissement jurassien dans cette région.
Cet événement tectonique est donc plus
ancien que la zone à mammifères MN15,
c'est-à-dire plus vieux que 4 millions d'années

environ. Cette donnée, combinée avec
l'âge maximal du plissement du Jura, permet
de préciser un intervalle de temps entre -9,7
et -4,2 millions d'années. En effet, les sables
vosgiens de Charmoille, correspondant à la
biozone MN9 (-11.1 à -9.7 Ma ; Steininger,
1999), sont les derniers sédiments connus
à s'être déposés avant la dernière phase de
plissement, il y a environ 11 millions d'années

(Kälin, 1997b ; fig. 28).

LES MAMMOUTHS JETTENT UN FROID

Le Quaternaire, dernière période de
l'histoire du globe, se divise en deux
époques : le Pleistocène et l'Holocène. Cette
dernière, qui a débuté il y a 11 500 ans,
correspond à l'interglaciaire dans lequel nous
vivons actuellement, alors que la base du
Quaternaire est située traditionnellement à
la limite Pliocène/Pleistocène (-1,81 Ma;
Gradstein et al, 2004). Dès cette limite,
l'histoire des mammifères est largement
imprégnée par des oscillations climatiques

extrêmes, au rythme d'un cycle
glaciaire tous les 100 000 ans. Chaque glaciation,

plus ou moins marquée, dure environ
80 000 ans avant de laisser la place, pendant
quelques 20 000 ans, à une période
interglaciaire plus chaude. Durant les périodes
froides, une calotte glaciaire d'une épaisseur

allant jusqu'à 3 000 mètres occupe une
grande partie de l'hémisphère nord (Groenland

Amérique du Nord Sibérie). Les
températures descendent jusqu'à -30 °C l'hiver
et le niveau des océans s'abaisse d'une
centaine de mètres, favorisant des voies
migratoires. L'agencement des terres émergées

montre une configuration moderne des
continents et les contacts entre l'Amérique
du Nord, l'Eurasie et l'Afrique ne se font

plus qu'épisodiquement. De nombreuses
régions de l'hémisphère nord sont
marquées par l'extension de prairies froides
et arides, alors que les territoires austraux
sont dominés par des savanes sèches et
des déserts (Debroise, 2000). Mammouths
(Mammuthusprimigenius), bisons des steppes

(Bison priscus) et rhinocéros laineux
(Coelodonta antiquitatis) vont alors suivre
l'extension des steppes froides jusque dans
les régions méridionales. Durant les
interglaciaires, des forêts tempérées recouvrent
des territoires immenses. Des communautés
de mammifères composées d'hippopotames
(Hippopotamus antiquus), d'éléphants des
forêts (Elephas antiquus) ou encore d'ours
bruns (Ursus arctos) occupent des régions
aussi nordiques que les berges de la Tamise
en Angleterre, alors que les mammouths et
consorts se retirent dans des zones restreintes,

nommées refuges, par exemple dans
le nord sibérien (Guérin & Patou-Mathis,
1996; Lister, 2004).

Les deux lignées emblématiques des
mammifères pleistocenes sont celles du
mammouth et de l'homme. Les mammouths
sont des animaux mythiques contemporains
de l'homme préhistorique, qui ont de tout
temps fait rêver les paléontologues, au
même titre que les dinosaures et les hominidés.

Ils appartiennent à la même famille que
les éléphants africains et asiatiques actuels,
et en sont d'ailleurs les derniers représentants

dans nos régions. Ils sont, comme
l'homme, originaires d'Afrique. Durant le
Pliocène, les premiers mammouths
(Mammuthus subplanifrons) occupent les
environnements tropicaux d'Afrique du Sud il
y a plus de 4 millions d'années. Puis entre
-3 et -4 millions d'années, Mammuthus afri-
canavus atteint les régions subsahariennes,
l'Afrique du Nord et l'Afrique Orientale.
Enfin, à l'aube du Quaternaire, lorsque les

premiers signes de refroidissement se font
ressentir en Europe, les mammouths quittent
le continent africain et Mammuthus meri-
dionalis, un des plus grands mammouths
ayant jamais existé, apparaît en Europe
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(- 2,6 Ma ; Angleterre, Italie, Roumanie).
De cette espèce descendent les mammouths
américains (Mammuthus columbi et
Mammuthus exilis) et probablement le
mammouth des steppes (Mammuthus trogon-
therii) qui vécut en Eurasie entre -600 000
ans et -150 000 ans. Le « vrai » mammouth
adapté au froid s'appelle Mammuthusprimi-
genius, nommé populairement mammouth
à toison laineuse. Il apparaît, il y a 500 000
ans, à l'est de la Sibérie et se répand sur tout
le continent eurasiatique et même en Amérique

du Nord via la Béringie, il y a 130 000
ans. L'extinction des mammouths
intervient, il y a environ 10 000 ans, juste après
une dernière et éphémère phase froide nommée

Dryas. Cependant, certains spécimens
de petite taille auraient survécu sur l'île de

Wrangel, au large du nord-est sibérien,
jusqu'à -3 700 ans (fig. 29 ; Tassy, 2004).

Quant à la lignée des hominidés, conjointement

aux premiers représentants du

genre Homo (H. habilis et H. rudolfensis),
les paranthropes ou « australopithèques
robustes » survivent en Afrique jusqu'à
-1 million d'années (Paranthropus robustus

; Picq, 2001). En Géorgie, aux portes

Amérique
du Nord
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Figure 29 : Schéma illustrant l'évolution et la
dispersion du genre Mammuthus (modifié d'après
Tassy, 2004).

de l'Europe, Lordkipanidze et al. (2007)
signalent une des premières présences du
genre Homo hors d'Afrique dans le site de
Dmanisi (-1,77 Ma; cf. H habilis). Les
nombreux restes décrits semblent appartenir

à une forme intermédiaire entre VH
habilis africain et les formes plus évoluées
d'H. erectus. À peine plus tôt (-1,9 Ma),
mais en Afrique, Homo ergaster
abandonne définitivement le comportement
encore partiellement arboricole de ses
prédécesseurs et devient le premier « homme
grand» à allure gracile. Entre -1,5 et -0,5
million d'années, un schéma récent
suppose une lignée H. ergaster-H. erectus
en Asie et une lignée H. ergaster - H. hei-
delbergensis dans la partie occidentale de
l'Ancien Monde (fig. 30 ; Hublin, 2001).
Ces derniers, découverts initialement en
Europe, mais par après également en Afrique

et en Asie occidentale, seraient à l'origine

des hommes de Néandertal et peut-être
même des hommes modernes. Homo erectus,

d'une forme moins gracile, serait quant
à lui limité à des populations pleistocenes
(-1,1 à -0,3 Ma) ayant précédé l'arrivée de
VH. sapiens en Extrême-Orient (Qafeh en
Israël ; environ -100 000 ans ; Schwarcz
et al, 1988). Le plus ancien H. sapiens a
été découvert en Ethiopie dans la vallée de
l'Omo et est daté à -195 000 ans (MacDou-
gall et al, 2005). Cette présence en Afrique
du plus vieil homme moderne connu jusqu'à
aujourd'hui renforce la théorie dite « Out of
Africa », selon laquelle tous les hommes
modernes partagent une origine commune
récente en Afrique (Stringer et al, 1996 ;

Manica et al, 2007). En Europe, le premier
H. sapiens serait apparu il y a 46 000 ans
dans les Balkans (Mellars, 2006), alors
que l'on retrouve le célèbre homme de Cro-
magnon en France il y a 35 000 ans. Quant
à H. neanderthalensis, issu d'H. heidelber-
gensis européen, son plus vieux représentant

est signalé en Espagne dans le site de
Sima de los Huesos daté à environ -500 000
ans (Arsuaga et al, 1997). Il représente
l'espèce du genre Homo strictement euro-
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Figure 30 : Schéma illustrant l'évolution du genre
Homo selon une lignée Homo ergaster - Homo
erectus en Asie et une lignée Homo ergaster - Homo
heidelbergensis en Europe (modifié d'après Hublin,
2001). Ce schéma s'oppose au shéma classique qui
stipule une seule lignée Homo ergaster - Homo
erctus - Homo sapiens. Les récentes découvertes
de cf. Homo habilis de Dmanisi (Géorgie ; Lord-
kipanidze et al, 2007) et de Homo floresiensis de

Flores (Java ; Brown et al, 2004) sont intégrées.
Les 3 vagues de migrations hors d'Afrique du

genre Homo sont figurées : 1. cf. H. habilis de

Dmanisi aux portes de l'Europe (Géorgie) et H.
erctus en Asie (-1,8 Ma) ; 2. H. heidelbergensis
en Europe (-0,9 Ma) ; 3. H. sapiens au Moyen-
Orient (-0,1 Ma) puis dans les Balkans (-0,046
Ma). C'est sur cette trosième vague de migrations
qu'est fondée l'hypothèse de l'origine unique ou
« Out ofAfrica », qui situe le départ de la civilisation

humaine dans un berceau africain (Stringer et
al, 1996 ; Manica et al, 2007).

péenne et aurait pu côtoyer H. sapiens
jusqu'à -28 000 ans (Finlayson et al, 2006).
Certains auteurs préfèrent chercher l'origine
d'H. neanderthalensis auprès d'une espèce
ancestrale, H. antecessor, au lieu d'H. hei¬

delbergensis européen. Des restes de pré-
néanderthaliens datés à environ -800 000
ans et déterminés comme H. antecessor ont
été signalés dans les sites de Gran Dolina
en Espagne (Bermùdez de Castro et al,
1997) et de Ceprano en Italie (Manzi et al,
2001). Finalement, nous pouvons encore
signaler la récente découverte d'hominidés
nains nommés Homo floresiensis dans la
grotte de Liang Bua sur l'île de Flores (est
de Java ; Brown et al, 2004). Cette nouvelle
espèce aurait vécu ente -95 000 et -12 000
ans. Elle mesure à peine un mètre de hauteur
et suppose une évolution insulaire d'Homo
erectus.

En Suisse, les restes de mammouths et de
faunes glaciaires correspondent en principe
au Pleistocène supérieur et sont concentrés
essentiellement dans les régions au nord des

Alpes. Les gisements les plus connus sont
ceux de Praz-Rodet (VD) et de Niederwe-
ningen (ZH). Le M. primigenius de Praz-
Rodet était piégé dans des graviers fluvio-
glaciaires du Pleistocène terminal. Le matériel

découvert correspond au squelette d'un
individu juvénile, complet à près de 80 %
(Weidmann, 1969). De récentes analyses
au radiocarbone donnent un âge d'environ
-16 300 ans (Riond, 2007). Cette datation
place le mammouth de Praz-Rodet parmi les
derniers représentants d'Europe occidentale

(Stuart et al, 2002). Il est également
considéré, avec le rhinocéros laineux de
Vaumarcus (NE), daté à environ -16 800 ans
(datation radiocarbone calibrée d'après les
données de Morel & Hug, 1996), comme
le plus récent mégaherbivore glaciaire de
Suisse. Le contexte fossilifère de la localité
de Niederweningen est complètement différent.

Plusieurs individus ont été piégés dans

une vaste tourbière datée à près de -45 000
ans. Ce site historique était déjà connu à

la fin du XIXe siècle. En 2003 et 2004, de
nouvelles fouilles ont été menées et ont permis

la découverte d'un squelette complet à

50 % d'un M. primigenius adulte (Furrer
et al, 2007). Dans un système sédimentaire

différent des graviers fluvio-glaciaires

35



D. BECKER & G. RAUBER

et des tourbières, le modelé karstique du
plateau d'Ajoie dans le Jura a permis
l'accumulation de nombreux restes de faune
glaciaire dans des dolines. Ces dépressions
circulaires ont fonctionné comme des pièges

naturels à fossiles de mammouths et
autres grands mammifères lors de la
dernière glaciation, entre -115 000 et -10 000
ans. Cependant, en raison de la dynamique
sédimentaire des dolines (ruissellement,
sous tirage...), le matériel mis au jour ne
se trouve qu'en éléments isolés. La Combe
de Va Tche Tchâ (JU), au même titre que
Praz-Rodet et Niederweningen, mérite
d'être citée dans cet article. Ce site a révélé
près d'une demi-douzaine de dolines dans
lesquelles ont été systématiquement mis au
jour des restes d'une faune glaciaire datée
à environ -35 000 ans. Si l'on se réfère aux
restes de mammouths congelés de Sibérie
et d'Alaska, les grands M. primigenius de la
Combe de Va Tche Tchâ devaient mesurer
plus de 3 m au garrot pour un poids de 4 à

6 tonnes. Ils possédaient une épaisse fourrure

brun-roux composée de longs poils
de plus d'un mètre de long, pendant sous
leur ventre. Leur profil était marqué par une
bosse de graisse au sommet de leur crâne et
une autre sur leur garrot, ainsi que par un
dos fortement incliné vers l'arrière. Leurs
incisives supérieures étaient transformées
en défenses spiralées vers l'extérieur. Elles
pouvaient atteindre une longueur de 4,5 m
pour un poids de près de 120 kg (fig. 31).
Leurs arrières-dents se composaient, à

l'image des éléphants actuels, de six
générations successives de gigantesques molaires

sur chacune de leurs demi-mâchoires,
leur procurant le statut de véritable machine
à broyer les végétaux. Chaque jour, ils
pouvaient ingurgiter jusqu'à 300 kg de graminées,

de fougères, de mousses et de divers
rameaux (Guérin & Patou-Mathis, 1996).
Grégaires, ils vivaient dans de vastes prairies

ou steppes froides et arides à rares
bouquets d'arbres, de buissons et de fourrés.
Ils étaient accompagnés des classiques
rhinocéros laineux (Coelodonta antiquitatis),
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Figure 31 : Esquisse d'un Mammuthus primigenius,

le dernier représentant de la lignée des
mammouths (dessin Tayfun Yilmaz).

bisons des steppes (Bison priscus), chevaux
sauvages (Equus caballus germanicus) et
de rongeurs tels que des lemmings (Lem-
mus sp.) et des campagnols (Arvicola sp.).
Ce spectre faunique, composé de
mégaherbivores (>1000 kg) et de grands
herbivores (>100 kg) purs brouteurs, mais a
priori dépourvu de formes intermédiaires
(10 à 100 kg), semble très cohérent avec
les milieux « steppiques » de l'époque (étés
frais, hivers froids et végétation saisonnière
abondante, mais en grande partie dépourvue

d'arbres). La microfaune semble certes
adaptée aux zones ouvertes, mais pourrait
tout de même indiquer un environnement
partiellement humide. Cette communauté
pourrait s'accorder avec un interstade,
peut-être l'interstade de Denekamp (environ

-35 000 ans ; Van Vliet-Lanoë &
Guillocheau, 1995), un peu plus clément,
aux conditions climatiques boréales et aux
précipitations continentales (fig. 32).

En ce qui concerne l'homme, les premiers
habitants indigènes suisses appartiennent au
groupe des néandertaliens, dont la culture
dans nos régions a été baptisée Moustérien.
On en a retrouvé des traces dans les grottes
de Cotencher près de Neuchâtel (Dubois &
Stehlin, 1933 ; Bernard-Guelle, 2002) et
de Saint-Brais dans le Jura (Koby, 1956)
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Figure 32 : Reconstitution de la steppe en buissons partiellement humide de Va Tche Tchâ, -35 000 ans

(dessin Tayfun Yilmaz). En avant-plan : Coelodonta antiquitatus (à gauche) et Bison priscus (à droite) ; au
milieu : Mammuthus primigenius ; en arrière-plan : Equus caballus germanicus (à gauche).

qui sont toutes deux datées aux alentours de
-40 000 ans. Certains dépôts de la grotte de
Cotencher se seraient mis en place durant
un interstade bien marqué pendant lequel
une faune inféodée à des milieux tempérés
aurait vécu (e.g. Dicerorhinus mercki, le
rhinocéros des forêts claires). Du reste, des
analyses polliniques de ces mêmes dépôts
indiquent un milieu végétal nettement tempéré

avec une prédominance des arbres et
des arbustes (noisetier, pin, bouleau, tilleul
et charme) sur les plantes (fougères
principalement). L'histoire des mammifères
de l'époque glaciaire en Suisse se termine
dans la région de Neuchâtel par les découvertes

archéozoologiques du campement
magdalénien de Champreveyres (environ
-13 000 ans ; Morel & Müller, 1997) et
du squelette de l'homme de Cro-Magnon de
la grotte du Bichon (environ -12 000 ans ;

Morel, 1993). L'avis nécrologique de ce
dernier raconte que ce chasseur aurait été
tué par sa proie, un ours.

L'ACTUEL, UN ANALOGUE FAUNIQUE

Il y a encore 30 000 ans, la faune
mammalienne qui occupait nos régions était plus
diversifiée qu'elle ne l'est aujourd'hui. Puis,
il y a environ 10 000 ans, la quasi-totalité
de ces animaux disparaît. On parle alors de
I' « Extinction de la mégafaune glaciaire ».
La structure de cette « mégafaune » du
Pleistocène tardif ne subsistera presque intacte

que dans l'Afrique subsaharienne et en Asie
du Sud des régions où l'on trouve encore
actuellement l'association rhinocéros et
éléphants. Les changements du climat et de
la végétation, la disparition de la steppe à

mammouths, le passage de la toundra sèche
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à la toundra marécageuse et l'émergence des
hommes chasseurs sont autant de raisons qui
ont pu induire le déclin d'une majeure partie

de cette « mégafaune ». Certains parlent
même de « chronique d'une mort annoncée

» (Stuart, 2004), même si les espèces
disparaissent à des époques différentes. La
plupart d'entre elles ont été affectées par le
dernier maximum glaciaire (« Last Glacial
Maximum » ; -20 000 à -16 000 ans), durant
lequel la majeure partie de l'Europe centrale
et septentrionale devint inhospitalière (froid
intense, glaciation étendue, détérioration de
la végétation).

Les espèces survivantes à l'âge glaciaire
sont aujourd'hui dispersées dans diverses
régions du monde, dans des associations
végétales et des communautés animales très
différentes de celles de leurs ancêtres. Par
exemple, les hyènes et les lions répandus
en Europe, qui se nourrissaient de rennes,
sont aujourd'hui essentiellement confinés

à l'Afrique subsaharienne, tandis que
les rennes le sont dans les toundras arctiques.

De même, le lemming des toundras
d'aujourd'hui coexistait dans les steppes à

mammouths avec l'actuel écureuil terrestre
des prairies d'Asie centrale.

La communauté mammalienne glaciaire
n'a plus d'homologue actuellement, même
si des espèces subsistent encore, mais
dispersées dans plusieurs écosystèmes. C'est
pourquoi on parle à leur sujet de « faune
non analogue » (Lister, 2004).

Les conditions climatiques et de végétation

du Quaternaire furent, en de nombreux
endroits du monde, d'un type qui n'existe
plus nulle part actuellement. A l'époque,
la végétation d'une partie de l'Eurasie
septentrionale était une sorte d'hybride
entre la steppe et la toundra actuelle. Elle
faisait vivre diverses espèces d'herbivores

aujourd'hui reléguées dans d'étroi¬

tes ceintures végétales ou qui ont disparu
juste avant (rhinocéros laineux) ou pendant
(mammouths laineux, cerfs géants) l'actuel
interglaciaire. Des espèces survivantes ont
été reléguées dans des zones restreintes
(bisons, chevaux sauvages, rennes, élans).
D'ailleurs, Morel (1998) signale des restes

d'élans datés d'environ -2 500 ans dans
le gouffre des Grands Bois de la région
des Verrières (NE). Ces grands cervidés
auraient même vécu jusqu'au Xlle siècle en
Suisse. Bien que moins directement affectées

par les modifications du milieu, des

populations de carnivores (hyènes et lions
des cavernes) ont également disparu. Comparée

à celle du Pleistocène, ce serait plutôt
la faune actuelle de nos régions, appauvrie
et étroitement localisée, qui paraît insolite
et non l'inverse (Lister, 2004).
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