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Résumé

Les Tles ont toujours fasciné les scientifiques depuis leur vaste exploration et documentation.
Elles recurent méme le titre de « laboratoire naturel » au vu de la réplication des expériences
évolutives qu’elles permettent, tant par leur nombre que leur condition simplifiée comparés au
continent. Malheureusement, aussi idylliques puissent-elles apparaitre, les les enregistrent des
pertes de biodiversité majeures liées a I’activité anthropique depuis 1’Holocéne, défigurant les
processus évolutifs qui y avaient cours auparavant. Des lors, I’étude des espéces insulaires
éteintes, dites « paléoinsulaires », devient incontournable afin de reconstituer les cadres
évolutifs caractérisant ces environnements isolés. Pour ce faire, la paléohistologie osseuse est
un outil de choix pour accéder aux archives paléobiologiques conservées au sein du tissu 0sseux
et réveler les trajectoires évolutives amenant a I’apparition des curiosités biologiques qui
peuplent les les. Cet article porte un regard particulier sur les nains et géants insulaires avec un
cas d’étude traitant des sauropodes nains de I’archipel européen du Crétacé supérieur, ceci afin
de dégager des retombées scientifiques valorisables pour retracer les mondes passés, augmenter
les champs de la connaissance du présent, et adopter des stratégies de conservation pour le futur.
Mots-clefs : insularité, nanisme insulaire, sauropodes nains, paléohistologie osseuse, archipel
européen, Crétacé supérieur, loi insulaire

Abstract

From bone palaeohistology to insularity - The palaeobiological archive as a witness to
insular evolution. Islands have always fascinated scientists since their extensive exploration
and documentation. They were even given the title of ‘natural laboratory’ in view of the
replication of evolutionary experiments that they show both by their number and by their
simplified condition compared to the mainland. Unfortunately, however idyllic they may
appear, islands have suffered from major biodiversity losses due to human activity since the
Holocene, disfiguring the evolutionary processes that used to take place locally. Consequently,
the study of extinct island species known as ‘paleoinsular’ becomes essential to reconstruct
the evolutionary framework characterising these isolated environments. To this end, bone
palaeohistology is a tool of choice to access the palaeobiological archives preserved within bone
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tissue and to reveal the evolutionary trajectories that lead to the appearance of the biological
curiosities populating islands. This article takes a particular look at island dwarfs and giants with
a case study of dwarf sauropods from the Late Cretaceous European archipelago, in order
to provide valuable scientific insights for tracing past worlds, increasing the fields of knowledge
of the present, and adopting conservation strategies for the future.

Keywords: insularity, island dwarfism, dwarf sauropods, bone palaeohistology, European
archipelago, Late Cretaceous, island rule

1. Introduction

Des Caraibes et Antilles a Hawai en passant par la Reéunion, les iles ont fasciné les
scientifiques depuis leur vaste exploration et documentation au cours des 18° et 19° siécles. De
ces objets simples et isolés, facilitant 1’étude de phénomeénes nettement plus complexes tant sur
le continent que dans les océans, naquirent entre autres les bases de la théorie de 1’évolution
(MacArthur & Wilson, 1967 ; Losos & Ricklefs, 2010 ; Quammen, 2011 ; Lomolino et al.,
2017). Ces « laboratoires naturels », abondants bien que vulnérables, offrent autant de
réplications d’expériences evolutives rapides menant des espéces d’origines variées a suivre
des trajectoires évolutives similaires sous des conditions insulaires comparables, fournissant
nombre de curiosités biologiques (Darwin, 1860 ; Wallace, 1880 ; Grant, 1998 ; Palombo,
2009 ; Whittaker et al., 2017 ; Lomolino et al., 2017 ; Baeckens & Van Damme, 2020 ;
Matthews & Triantis, 2021 ; Fernandez-Palacios et al., 2021). En ce sens, le « syndrome
insulaire » est certainement un des artisans les plus prolifiques de cette usine naturelle lorsque
I’on s’attarde sur les divergences écologiques, comportementales et morphologiques entre des
parents insulaires et continentaux, vertébrés comme invertébrés et incluant méme les végétaux :
gigantisme/nanisme insulaire, espérance de vie prolongée, bilan reproductif réduit, réduction
des organes sensoriels, perte de 1’aptitude au vol, modifications des membres, etc. (e.g., Adler
& Levins, 1994 ; Grant, 1998 ; Denno et al., 2001 ; Lomolino, 2005 ; Kohler, 2010 ; Corfield
et al., 2011 ; Wright et al., 2016 ; Lomolino et al., 2017 ; Biddick et al., 2018 ; Burns, 2019 ;
Leihy & Chown, 2020 ; Rozzi et al., 2020 ; Baeckens & Van Damme, 2020 ; Hooft van
Huysduynen et al., 2021 ; Benitez-Lépez et al., 2021).

De fait, les Tles et archipels sont particulierement connus pour héberger des organismes
tant6t considérés insolites, tantdt des merveilles de la nature (Quammen, 2011). Certaines de
ces engeances de 1’évolution ont marqué les esprits a jamais, comme le colombiforme Raphus
cucullatus de I’ile Maurice plus connu sous le doux nom de dodo, dont la chair délicieuse et son
odeur plus forte que ses cousins continentaux 1’ont emporté a son corps défendant dans le
sommeil éternel a la fin du 17¢ siecle (Burns, 2019). Si I’on déplace le curseur du temps sur
quelques milliers & millions d’années en amont, I’on constate que le registre fossile insulaire
regorge de bizarreries dépassant I’entendement : un lapin geéant de Minorque atteignant les
12 kg (Quintana et al., 2011), une chevre naine de Majorque a la stratégie de croissance la
rapprochant des reptiles (e.g., Kohler, 2010), un perroquet géant néozélandais de 7 kg cloué au
sol (Worthy et al., 2019), ou encore des éléphants nains peuplant diverses Tles
méditerranéennes et atteignant timidement un metre au garrot a I’age adulte (Larramendi &
Palombo, 2015). C’est dire si lesiles sont le musée des horreurs ou I’atelier d’un quelconque
créatif doté d’une immense imagination.
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Mais pourquoi diable s’attarder sur des especes éteintes ? Ce que nous voyons sur les Tles
de nos jours n’est-il pas suffisant ? Outre des raisons purement fondamentales (I’histoire de la
vie, I’évolution de la biosphere) (Lethiers, 2001), pratiques (e.g., prospection de pétrole) (Adnet
et al., 2013), ou encore d’ordre culturel et sociétal (mythes, folklore, place de I’ Homme dans la
nature) (e.g., Gould, 1998 ; Spalding & Sarjeant, 2012 ; Marshall, 2021), I’intérét central des
fossiles est de connaitre ce qui nous a précédé afin d’entrevoir ce qui nous attend (Buffetaut,
2013) et de mieux comprendre le monde dans lequel nous vivons (Dodson, 1990 ; Clauss, 2011)
pour le préserver efficacement. Et justement, parmi les divers enjeux écologiques qui nous
préoccupent actuellement, les Tles tiennent une place centrale eu regard de la vulnérabilité des
écosystemes insulaires aux impacts anthropiques, en cause notamment 1’introduction de
nouvelles espéces et de nouveaux prédateurs (Blackburn & Gaston, 2005 ; Simberloff, 2013 ;
Russel & Kueffer, 2019 ; Baeckens & Van Damme, 2020 ; Fernandez et al., 2021).

Pour I’exemple, le dodu profil du dadais dodo couvre un triste dessein qu’on ne saurait voir :
les oiseaux insulaires qui communient dans 1’extinction par la main de I’Homme ne représentent
pas moins de 20% de la diversité totale aviaire dans le monde, la plupart de ces especes étant
de grandes tailles, inaptes au vol et naives, ce qui en faisait des cibles faciles (Quammen, 2011).
Et plus globalement, I’installation des Hommes a marqué sans retour les environnements
insulaires depuis I’Holocéne, c’est-a-dire depuis les quelques derniers milliers d’années (e.g.,
Wright et al., 2016 ; Russel & Kueffer, 2019 ; Fromm & Meiri, 2021). Dés lors, il apparait
que la biodiversité ainsi que les phénomenes naturels et évolutifs insulaires locaux y ont
été défigurés, rendant les Tles non représentatives en 1’état des processus qui y avaient libre
cours auparavant (McNab, 2002 ; Lomolino et al., 2013 ; Boyer & Jetz, 2014 ; Faurby &
Svenning, 2016 ; Sayol et al., 2020 ; Louys et al., 2021 ; Fernandez-Palacios et al., 2021 ;
Nogué et al., 2021 ; Irl et al., 2021 ; Castilla-Beltran et al., 2021).

Résultat, les especes endémiques nagent dans un angle mort évolutif, ce qui limite la
compréhension de ces organismes dans leur milieu ainsi que 1’établissement de stratégies
de conservation. Ainsi, I’exhumation d’espéces anciennes dites « paléoinsulaires », c’est-a-
dire des espéces insulaires éteintes, est un besoin substantiel aI’observation des patterns évolutifs
insulaires exprimés a leur paroxysme, vu qu’elles ont pu évoluer pendant des millions d’années
dans I’isolement le plus total (e.g., Lomolino et al., 2013). L’idée est bien belle, cependant on
tombe sur un os : I’identification d’individus nains ou geants est particuliérement compromise
par I’abondance de spécimens fossiles incomplets, retrouvés dans un contexte paléoécologique
flou, dont la lignée évolutive n’a pas atteint les temps récents ou pire, aux relations ancétres-
insulaires qui ne peuvent étre établis avec certitude. Comment reconnaitre alors un nain ou géant
fossile dans un vide comparatif ? C’est un sujet qui prend de plus en plus d’ampleur ces derniéres
annees et qui va nous occuper dans cet article avec le cas d’études des dinosaures sauropodes
insulaires.

2. Le fossile au service de I’actuel
2.1. Problématique phylogénétique

Comparer les formes insulaires et continentales est probablement 1’approche la plus
classique dans un cadre évolutionniste, et tant que 1’on s’attarde sur des especes actuelles pour
lesquelles tous les outils nécessaires (observation directe, génétique, phylogénie, etc.) sont

170


https://doi.org/10.25518/0037-9565.11072

Bull. Soc. R. Sci. Liege, 2022, 91(1), 168-198 Peer-reviewed invited paper
d0i:10.25518/0037-9565.11072

disponibles, rattacher une population insulaire & une population continentale source n’est pas
insurmontable. Mais pour peu que I’on regarde des especes paléoinsulaires récemment éteintes,
il est déja plus difficile d’identifier la population source au-dela du niveau de 1’espéce, et ne
parlons pas des insulaires ainés de plusieurs dizaines de millions d’années ! De fait, la qualité
du registre fossile force une baisse exponentielle de la résolution d’identification (voir Lethiers,
2001), avec parfois une impossibilité concrete a identifier ne serait-ce que I’espece ancestrale.
Gros probleme : si I’on se réfere a Lomolino (1985), un écart de = 5% par rapport a la moyenne
de la masse ancestrale définit nanisme ou gigantisme insulaire, information qui est plus
rarement disponible qu’a son tour. Et comme diraient Gould & MacFadden (2004) : « Le
gigantisme, le nanisme : rien n’a de sens en évolution sans une phylogénie. » ; des lors, a
défaut d’une phylogénie robuste des restes fossiles a disposition, il nous faut raisonner autrement
qu’a travers I’ancestralité continentale directe.

Une solution possible serait la détection de traits anatomiques « curieux » pour le taxon
concerné. En effet, a I’opposé de la maquette construite dans la cave d’un passionné du chemin
de fer, un nain ou géant insulaire n’est pas un simple modéle réduit/agrandit de son ancétre
(Sondaar, 1977 ; Lister, 1996 ; Weston & Lister, 2009 ; Lyras et al., 2010 ; Larramendi &
Palombo, 2015 ; Lyras, 2018). Par exemple, les relations de taille entre le crane et les dents
d’animaux nanifiés sont complétement chamboulées dans les premieres phases du nanisme
insulaire, donnant une allure particuliere a ces animaux avant de se rétablir ultérieurement
(Marshall & Corruccini, 1978 ; Lister, 1996). D’autres modifications anatomiques suivent aussi
pour parfaire 1’adaptation au milieu comme des membres plus robustes ou des sens atténués en
I’absence de prédation (e.g., Kéhler & Moya-Sola, 2004 ; Rozzi et al., 2020). Mais sachant que
plus 1’on part loin dans le passé, moins le matériel disponible est complet, on ne peut pas non
plus décemment compter sur ces indices macroscopiques et morphologiques pour détecter du
nanisme et gigantisme sans comparatif connu.

Par contre, il est tout a fait possible d’estimer approximativement la masse corporelle de ces
animaux fossiles mémes fragmentaires grace a une pléthore d’équations qui relient des mesures
anatomiques (e.g., dents, condyles, métacarpes, hauteur a I’épaule, proportions des stylopodes,
etc. [Scott, 1990 ; Delson et al., 2000 ; Palombo & Giovinazzo, 2005 ; Giovinazzo et al., 2006 ;
Campione & Evans, 2012]) a la masse. Et sachant que cette masse est le carrefour de nombres
de propriétés fondamentales d’un organisme donné (Nacarino-Meneses & Orlandi-Oliveras,
2021 et références citées ; Damuth & MacFadden, 1990), puisse-t-elle étre entachée d’un intervalle
de confiance substantiel, toute modification drastique détectable dans le registre fossile revient a la
reconfiguration intégrale de I’animal. Or, et fort heureusement pour les paléontologues,
I’archive qui enregistre le mieux ces modifications intimes et internes a I’animal Se trouve
étre 1’os lui-méme, transcendant les &ges jusqu’a nous et livrant ses secrets par le biais de la
paléohistologie osseuse.

2.2. L’os et la paléohistologie osseuse

L’histologie osseuse est 1’étude du tissu osseux a 1’échelle cellulaire (Huttenlocker et al.,
2013), le préfixe paléo- renvoyant au monde fossile. Cette distinction dépasse la pure
sémantique ; il s’agit de marquer la limite entre I’histologie qui Se pratique sur du matériel
« frais » et qui contient tissus mous, cellules, protéines, etc. qui ne peuvent se conserver qu’a
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titre exceptionnel a 1’¢tat fossile, bien que les limites de préservation soient continuellement
repoussées (e.g., Schweitzer et al., 2013 ; Bailleul et al., 2020 ; voir Chinsamy-Turan, 2005 ;
Houssaye et al., 2021). Par conséquent, la paléohistologie dont les fondamentaux modernes ont
été poses courant années 60 (Padian, 2013 ; voir de Ricqgles, 2021 pour un historique détaillé)
est basée sur I’histologie traditionnelle mais ne prétend pas étre son égale. Les objectifs
poursuivis ne sont et ne peuvent pas étre les mémes, ce qui se justifie par le degré de
préservation différentiel du matériel fossile allant du parfaitement conservé a tres altéré
(fragments, poches de dissolutions, recristallisation, érosion, dégats mécaniques lors de
I’échantillonnage/préparation, etc.) qui peuvent drastiquement limiter la portée de cette
approche. Toutefois, de 1’impossibilité de pouvoir utiliser des marqueurs histologiques directs
nait le développement d’indicateurs alternatifs utiles rétroactivement pour 1’actuel et subactuel
(e.g., Stein & Prondvai, 2014 ; Prondvai et al., 2014 ; Jentgen-Ceschino et al., 2020 ; Prondvai
et al., 2022).

L’intérét de la paléohistologie osseuse est de pouvoir observer directement cette
maconnerie biologique qu’est 1’os, couplage d’un matériau organique (collagéne) et minéral
(cristaux de calcium et phosphore) régulierement transpercé par des canaux vasculaires. En
fonction du degré de vascularisation de I’os, 1’on distingue 1’os cortical (ou compacta, en
référence a 1’aspect compact de la paroi osseuse, communément appelée cortex) de 1’os
spongieux (ou spongiosa, en référence a son aspect trés vascularisé en comparaison — Fig. 1)
(Chinsamy-Turan, 2005 ; Huttenlocker et al., 2013 ; Hallett & Wedel, 2016). De ces propriétés
de base émerge une classification fine des tissus osseux selon la géomeétrie et la disposition des
fibres de collagenes ainsi que du pattern de vascularisation cortical (Francillon-Vieillot et al.,
1990 ; Sander et al., 2011). Ces derniers rendent compte des dynamiques de croissance de 1’os
(e.g., la loi d’Amprino qui lie un type de tissu & une gamme de vitesse de croissance
[Amprino, 1947]), et donc de la croissance de I’animal en question. Enfin, 1’os étant un organe
vivant, il évolue au cours du temps, s’enrichit en minéraux, colmate les canaux vasculaires par
des dépdts plus tardifs (formation d’ostéons primaires — Fig. 1), et est capable de s’autoréguler
et de subvenir a ses propres besoins (Hallett & Wedel, 2016). En particulier, il se remodeéle,
c¢’est-a-dire que le tissu osseux primaire déposé lors de la croissance osseuse et de I’animal ne
reste pas statique ad vitam aeternam mais se fait convertir progressivement vers de 1’os
secondaire (formation d’ostéons secondaires — Fig. 1). Cette conversion de I’os primaire avec
I’age se fait sous 1’orchestration des ostéocytes, cellules emprisonnées dans le tissu osseux
(Fig. 1), particulierement pour réparer les microdegats infligés au tissu osseux au cours de son
activité biomecanique journaliere (Allen & Burr, 2019 ; de Buffrénil & Quilhac, 2021). La
progression du remodelage sert souvent d’indicateur du degré du vieillissement étant donné qu’il
s’agit d’un processus lent par nature (voir Seeman, 2020).

Pour avoir accés a toutes ces informations, la pratique de la paléohistologie osseuse
nécessite une destruction partielle du matériel étudié pour produire des tranches d’os &
placer sous le microscope. Ces tranches sont produites soit de coupes d’os complétes soit de
carottes obtenues par forage (Stein & Sander, 2009 ; Lamm, 2013) pour essentiellement se
focaliser sur la partie corticale de 1’os etudié. Assez souvent, ce sont les os longs des membres
qui sont sacrifiés, ¢’est-a-dire ceux dont la diaphyse (la partie centrale de 1’os a distance des
extrémités articulaires — Fig. 1) est droite et qui accueille une cavité médullaire ou les cellules
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sanguines sont produites. Ce choix n’est pas laissé au hasard ; la croissance périostale,
autrement dit la croissance radiale ou centrifuge de 1’os cortical sous I’action du périoste qui
est le tissu entourant la diaphyse (Fig. 1), agit comme un archiviste qui encode différentes
informations biologiques. Taux de croissance, arréts cycliques de croissance prenant la forme
de cernes (Lines of Arrested Growth - LAGS) dans le cortex et dont le principe rappelle la
dendrochronologie, stade ontogénétique, pathologies, squelettochronologie, maturité sexuelle

Ostéon 2" Ostéon 1%
(canal haversien) (canal vasculaire)

Lacune
ostéocytique

Périoste

Diaphyse

Figure 1. Bloc histologique schématique en 3D d'un os long typique (ici, un
fémur de sauropode). Le tissu primaire (gris clair) croit de maniére centrifuge tout
le long de la croissance radiale de 1’os et mdrit avec 1’age, produisant entre autres
des ostéons primaires. Des arréts de croissance matérialisés par des LAGs peuvent
selon les taxons se retrouver a travers I’entiéret¢é du cortex ou seulement en
périphérie (figuré ici). En fin de croissance, de tels arréts densément groupés
définissent I’EFS, marquant visuellement la maturité somatique. Le tissu
secondaire (gris moyen) est typiquement représenté par les ostéons secondaires,
dont la fonction majeure est la réparation du tissu osseux (tant primaire que
secondaire plus anciens). Ce dernier est construit autour d’un canal dit haversien
dans lequel des vaisseaux sanguins sont contenus. La position standard
d’échantillonnage est le milieu de la diaphyse pour des raisons de croissance
osseuse, afin de prélever la zone avec le plus grand enregistrement possible de I’os
en question. La cavité médullaire (CM) est contenue au cceur de 1’os long. Modifié
de Hallett & Wedel (2016) avec permission (© John Hopkins University Press).
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et/ou somatique (cette derniére matérialisée par 1I’External Fundamental System — EFS, Fig. 1),
biomécanique, thermophysiologie, environnement, etc.) sont autant d’informations consignées
dans ce tissu osseux au fil du temps (e.g., Chinsamy & Hillenius, 2004 ; Curry Rogers &
Erickson, 2005 ; Chinsamy-Turan, 2005 ; Reid, 2012 ; Padian, 2013 ; Wiemann et al., 2022). De
plus, ces os longs sont les plus abondants chez certains groupes, les moins déformés par les
processus taphonomigues, et sont les éléments osseux les plus utiles pour estimer la taille de
I’animal (Sander et al., 2011). Dit de maniére plus pragmatique, on fait de notre mieux avec ce
que Dame Nature a daigné nous laisser.

Vous aurez donc compris que le pendant destructif de la paléohistologie osseuse est
particulierement apprécié des curateurs et musées, limitant son application systématique
(Padian, 2013 ; Jentgen-Ceschino et al., 2020). Toutefois, le retour sur investissement est plus
que rentable vu la véritable mine d’informations paléobiologiques conservée a I’intérieur du
tissu osseux inaccessible a 1’échelle macroscopique des os et squelettes. Par extension, la
paléohistologie osseuse se révéle étre un puissant outil d’investigation paléobiologique dans
I’étude des taxons insulaires. La constitution et géométrie du tissu osseux traduisant des traits
liés a I’histoire naturelle des organismes promeuvent I’approche histologique comme outil-clef
pour détricoter le nanisme et gigantisme insulaire et s’attaquer a des questions de
développement indépendantes de la masse corporelle typique des environnements insulaires
(e.g., Bromage et al., 2002 ; Turvey et al., 2005 ; Bourdon et al., 2009 ; Kéhler & Moya-Sola,
2009 ; Jordana & Kohler, 2011 ; Sander et al., 2011 ; Dirks et al., 2012 ; Mitchell & Sander,
2014 ; Mitchell et al., 2017 ; Orlandi-Oliveras et al., 2018).

3. Cas d’étude : les sauropodes
3.1. Qu’est-ce qu’un sauropode ? Mode emploi

Les sauropodes sont LE dinosaure par excellence (Wilson & Curry Rogers, 2012).
Brachiosaurus, Diplodocus, Apatosaurus, Camarasaurus, Dicraeosaurus ou encore
Brontosaurus ; des noms a en perdre son latin (heureusement, c’est du grec) mais qui ne vous
sont certainement pas inconnus au vu de la célébrité de leur porteur sortis tout droit du
Jurassique (Allain, 2012). Ces dinosaures a long cou parfois assimilés a des « aspirateurs » a
nourriture (Brusatte, 2018) sont en effet bien connus et chéris du grand public tant dans les
museées qu’au petit ou grand écran et méme sur papier, s’ancrant un peu plus dans la conscience
collective génération aprés génération. Ils forcent ’admiration, mais aussi des haussements
de sourcils interrogateurs ; comment de tels géants ne se sont-ils pas effondrés sous leur propre
poids ? Il faut dire qu’ils ont eu 150 millions d’années (Ma) sur les bras pour y penser et
réinventer le quadrupéde herbivore a 1’abri des regards — enfin, du moins jusqu’a ce qu’ils ne
puissent plus étre cachés méme par une forét.

De fait, de leur apparition au Trias supérieur (237 a 201 Ma) jusqu’a leur disparition il y a
66 Ma en passant par leur acmé au Jurassique supérieur (164 a 145 Ma) (Wilson, 2005 ;
Upchurch & Barrett, 2005), I’histoire naturelle retient des sauropodes qu’ils n’ont jamais cessé
de briser les records progressivement posés par leurs ancétres avant eux. En effet, leur plan
anatomique particulierement optimisé pour supporter ce gigantisme terrestre n’a connu que peu
d’écarts (Wilson & Curry Rogers, 2005 ; Sander, 2013), permettant 1’évolution de tailles
titanesques dépassant les 30 meétres de long et des masses colossales estimees a 70 tonnes (et
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peut-étre méme au-dela !) (Upchurch et al., 2004 ; Wilson & Curry Rogers, 2005 ; Curry
Rogers & Erickson, 2005 ; Carballido et al., 2017). Les sauropodes devinrent ainsi les plus
grands et massifs vertébres a avoir foulé la terre ferme, et tout cela a partir d’un « petit » métre
de long et moins de 10 kg au sortir d’un ceuf de 15 a 20 cm de diametre seulement (Chiappe et
al., 1998, 2001 ; Zelenitsky et al., 2012 ; Carpenter, 1999). Il a fallu un impact d’astéroide
marquant la célébre limite Crétacé/Paléogene (K/Pg) associé a un ensemble de conditions
défavorables incluant des dynamiques climatiques globales pour mettre fin a ce pan
extraordinaire de I’histoire naturelle et graver dans la roche ces exploits toujours incontestés a
ce jour, emportant avec les sauropodes tous les autres dinosaures non-aviens (e.g., Kaiho et al.,
2016 ; Keller et al., 2018 ; Morgan et al., 2022).

Parmi les dinosaures, les sauropodes sont particulierement bien  définis
paléohistologiquement. Leur aspect « monolithique » tout du long de leur arbre phylogénétique
comparé a d’autres clades dinosauriens plus variés morphologiquement (Wilson & Curry
Rogers, 2005) offre un certain degré d’homogénéité et donc de réplication des observations
paléohistologiques au sein de ce groupe. Cette observation permet une généralisation du schéma
histologique sur un large échantillon de genres et d’especes : les sauropodes sont globalement
caractérisés par une croissance rapide et ininterrompue, qui apparait conservative et linéaire des
espéces les plus basales aux plus dérivées. Dans leurs os longs, le cortex est primairement
constitué dun échafaud tridimensionnel de faisceaux de fibres osseuses orientés aléatoirement
et d’autres de maniere plus organisée (Sander et al., 2011 ; Stein & Prondvai, 2014), le tout qui
se fait progressivement remodeler et remplacer par de I’os secondaire a partir de 1’age adulte
(Klein & Sander, 2008).

La conjonction de ces deux grands types de tissus osseux a rendu possible chez les
sauropodes I’estimation des taux et des trajectoires de croissance (Lehman & Woodward, 2008 ;
Griebeleretal., 2013 ; Cerdaet al., 2017), de créer sur base de critéres histologiques une échelle
précise des stades ontogénétiques atteint a la mort (Klein & Sander, 2008 ; Klein et al., 2012)
mais aussi de mettre en lumiere de subtiles différences entre stratégies de croissance (Mitchell
& Sander, 2014) et entre divers degré de vieillesse (Mitchell et al., 2017). 1l en découle que
dans un tel contexte histologique phylogénétiqguement contraint, il semble raisonnable de voir
dans toute déviation a ce carcan soit des signaux non évolutifs (e.g., pathologiques ; de Souza
Barbosa et al., 2016 ; Garcia et al., 2017 ; Gonzalez et al., 2017 ; Jentgen-Ceschino et al., 2020)
soit évolutifs (Sander et al., 2006 ; Stein et al., 2010 ; Company, 2011 ; Klein et al., 2009, 2012 ;
Curry Rogers et al., 2016 ; Diez Diaz et al., 2018, 2021).

Et c’est ici que les choses deviennent croustillantes.
3.2. Les sauropodes insulaires de I’archipel européen

Selon le paradigme du « sauropode standard » présenté ci-dessus, il serait rationnel
d’imaginer que ces béhémoths se soient contentés du continent ou les foréts — et donc les garde-
manger — se succédent les unes les autres a perte de vue. Tous ? Non ! Quelque part sur I’ile
Ibéro-Armorique ont pu s’installer certains sauropodes suffisamment braves, certains défiant
méme la Mer de la Craie qui recouvrait I’Europe d’alors (Csiki-Sava et al., 2015) (Fig. 2) et
colonisant de lointains horizons insulaires (Diez Diaz, 2022). Ils rencontrerent un succes répéte,
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Figure 2. Paléogéographie de l'archipel européen de la fin du Crétacé supérieur
(ca. 75 Ma). AA : Domaine Austroalpin ; APP : Appalachia ; ARM : Massif
Armoricain ; BA-RHO : Orogéne Balkans-Rhodope ; BAL : masse continentale
baltique ; GRO : Groenland ; IB : masse continentale ibérique ; MOE : Plateforme
de Mésie ; PEL : Domaine de Pelagonie ; PON : Orogéne Pontides ; PY-PRO L :
masse continentale Pyrénéo-Provencale ; RH-BH H : Sommets Rhenan-Boheme ;
TAU : Bloc Taurus ; TI-DA : Block Tisia-Dacia ; UM-VH Sommet du Massif-
Voronezh Ukrainien. Notez que les contours des terres émergées sont
approximatifs. Les silhouettes blanches représentent les sauropodes nains connus
actuellement. Redessiné, de Csiki-Sava et al. (2015), sous licence Creative
Commons CCBY4.0 (https://doi.org/10.3897/z0okeys.469.8439)

et purent planter leur drapeau en plusieurs Tles et domaines (Stein et al., 2010 ; Company, 2011 ;
Diez Diaz et al., 2018, 2021) pour évoluer selon des regles trés différentes du continent (voir
Lomolino et al., 2017 ; Burns, 2019). En résulta une trajectoire évolutive non moins originale pour
le groupe : un rapetissement opposé a la tendance au gigantisme des sauropodes continentaux,
confirmant que ce n’est pas la taille qui compte. Ce rétrécissement permit d’éviter la saturation des
populations locales et devenir des nains insulaires, en transitant de dizaines de meétres de longs
et de tonnes a quelques metres seulement et parfois méme rester sous la barre symbolique de
la tonne ; du gargantuesque au pygmeée pour assurer la survie de tous.

Les chiens ne faisant pas des chats, ¢’était aussi I’occasion de briser de nouveaux records,
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mais de I’extréme opposé cette fois-ci. Le nanisme de ces sauropodes n’a jamais été égalé
envaleurs absolues par aucun autre groupe insulaire qui a suivi leurs pas. Ce processus évolutif
singulier a été particulierement soutenu par les hauts niveaux marins du Crétacé supérieur (100-
66 Ma) jusqu’a 120 metres plus haut que I’actuel, isolant les populations locales au sein de
I’archipel européen, configuration plus qu’idéale pour 1’évolution insulaire (Aguilée et al.,
2021). Ce n’est pas pour rien que 1’archipel européen a été le témoin d’émergence de nouvelles
especes plutdt originales (Csiki et al., 2010 ; Csiki-Sava et al., 2018) ainsi que d’autres géants
et nains insulaires (e.g., Buffetaut et al., 2002 ; Benton et al., 2010 ; Chiarrenza et al., 2021).
Malheureusement pour ce qui nous occupe, les restes de ces sauropodes nains sont
particulierement fragmentaires, ce qui limite significativement la portée des interprétations. Et
s’il s’agissait en Vérité de juvéniles égarés ? De dimorphes sexuels (voir Diez Diaz et al.,
2021) ? Et pourquoi pas des cas pathologiques de croissance, comme le cervidé géant de Créte
atteint de gigantisme pituitaire (Palombo & Zedda, 2022) ? C’est ici que la paléohistologie
0sseuse vient a notre secours.

Les sauropodes nains de I’archipel européen ne passent absolument pas inapergus pour peu
que 1’on connaisse le sauropode standard. En effet, le tissu osseux de ces espéces montre a la
fois une croissance moins rapide que celle des ancétres continentaux (Steinetal., 2010 ; Klein
et al., 2012) ainsi que des arréts de croissance bien avant les balbutiements de la maturité
somatique matérialisée par I’EFS (Company, 2011), a relier probablement aux mauvaises
saisons (voir Curry Rogers & Kulik, 2018). Mais ¢a, c’est quand on a la chance de voir autre
chose que des osteons secondaires (Fig. 3) ; le remodelage démarrant tres tot dans la vie des
individus nains bien avant le stade adulte habituel (voir Curry Rogers et al., 2016), il efface
toutes les informations utiles au déchiffrage de la vie de 1’animal (Stein et al., 2010 ; Diez
Diaz et al., 2018, 2021), ce qui ne s’observait que chez les quelques plus grands sauropodes
connus auparavant (Klein & Sander, 2008) ! Cette image paléohistologique vient méme
surclasser des échelles de remodelage établies pour le sauropodes standard (Mitchell et al.,
2017 ; Diez Diaz et al., 2018), parfois avec des cas de remodelage excessivement avancés avant
méme la moitié de la taille adulte (e.g., Stein et al., 2010), soulignant la reconfiguration
biologique que ces especes ont subies dans isolement.

Bref, I’on passe d’animaux & une croissance extraordinaire mais nécessaire pour atteindre
en quelques années leur taille adulte a des animaux a la croissance modérée voire lente — toutes
proportions gardées. Cette croissance ralentie est caractérisée par des « accidents
histologiques » que sont des arréts de croissance précoces ainsi qu’un remodelage extréme
tres tét dans la vie de 1’animal, ce qui n’est pas sans rappeler un nanisme parallele chez un autre
géant devenu nain (Mammuthus exilis - Curtin etal., 2012). Dés lors, la paléohistologie confirme
bel et bien que la petitesse des individus retrouveés sur différentes fles et régions de 1’archipel
européen est bien le fait d’une réduction de taille qui a produit des nains insulaires dont la
masse corporelle frle dans certains cas les 2% des plus grand sauropodes continentaux (sur base
de la limite inférieure de la masse maximale atteinte de 50 tonnes et de la masse minimale de
ca. une tonne), proportions extrémes unigquement retrouvées chez les éléphants nains des fles
méditerranéennes (Athanassiou et al., 2019).
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— Type H bone tissue

- Trabeculae in sediments

Figure 3. Paléohistologie osseuse d’un humérus (MMS/VBN.09.A.018) et d’un fémur
(MMS/VBN.09.126) du sauropode nain Atsinganosaurus velauciensis. A-C et E : sections
transverses. D et F : sections longitudinales. (A) Remodelage intense du cortex
(MMS/VBN.09.A.018). (B) zoom sur six generations multiples d’ostéons secondaires
observables dans la figure A. (C) trabécules brisées emprisonnées dans des sédiments a
la base de la carotte osseuse (MMS/VBN.09.A.018). (D) section longitudinale de
MMS/VBN.09.126. (E-F) paléohistologie osseuse de MMS/VBN.09.126 en sections
radiale et longitudinale, respectivement. Barres d’échelles : A-B =0,5mm ; C-D=1,0 mm;
E-F =1,0 cm. De Diez Diaz et al. (2018), avec permission de réutilisation (© Elsevier).
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Ces bouleversements paléobiologiques témoignent donc d’un changement de direction
évolutive de géants continentaux vers des nains insulaires, probablement en lien avec une
dynamique des ressources disponibles (Sondaar, 1977 ; Lomolino, 2005) ; je pense ne pas
avoir besoin de vous faire un dessin du comment une bande de ratiboiseurs multitonnes
pose probleme dans un environnement limité, moyennant une trajectoire évolutive adéquate
assurant sa perennité. Il est toutefois intéressant de noter que certains auteurs estiment que le
nanisme pourrait n’étre qu’une mauvaise interprétation paléohistologique du matériel découvert
jusqu’ici (Padian & Woodward, 2021). Ces auteurs indiquent des cas de LAGs empilés chez
le titanosaure insulaire malgache Rapetosaurus krausei (voir Curry Rogers & Kulik, 2018)
qui ressemblent a s’y méprendre a un EFS et qui donc peuvent agir comme de faux positifs
de fin de croissance, biaisant les interprétations de nanisme. Bien que cet argument soit
concret, il n’est toutefois pas universel chez les insulaires : ce pattern n’a pas été observé par
Diez Diaz et al. (2021) et qu’occasionnellement par Company (2011) parmi les titanosaures
nains de I’archipel européen pour lesquels des LAGs sont documentés. Ces EFS trompeurs
semblent donc se limiter a des individus précis plutét que d’étre généraux pour les sauropodes
de petite taille, mais appellent a la prudence de ne pas arréter I’interprétation paléohistologique a
un seul facteur.

4. Retombées de la paléohistologie osseuse

Ces découvertes et observations paléohistologiques récentes mettent en perspective les
processus de nanisme et gigantisme insulaires qui, le plus souvent, ne s’intéressent pas au
message biologique interne des organismes concernés, pourtant gardé au chaud dans le tissu
osseux pendant des millions d’années. Cet apport comble des trous majeurs dans la
compréhension de ces espéces actuelles en danger, et les retombées scientifiques ne se sont pas
fait attendre tant dans la reconstruction du passé, la construction de la science au moment
présent, et les prédictions dans le futur.

4.1. Passé : le nanisme insulaire, pas qu’une question de taille

De la méme fagon que la paléohistologie différe de I’histologie traditionnelle, le nain revét
une définition fluctuante entre le monde (sub)actuel et ancien. Comme indiqué précédemment,
certaines études traitant de la loi insulaire (voir plus bas) se basent sur une déviation de 5% entre
I’ancétre et 1’insulaire (voir table 1 de Lomolino, 1985). Toutefois, une telle limite n’est pas
réaliste a 1’échelle des temps géologiques pour lesquels le million d’années n’est qu’un
battement de cil pour la Terre et qui tomberait dans I’intervalle de confiance des estimations
de masse et taille corporelles du registre fossile (Romano etal., 2021). Vu cette faible résolution
inhérente aux mondes perdus, les paléontologues ne peuvent raisonnablement appliquer a la
décimale prées I’approche du nanisme ou gigantisme insulaire des écologistes et biologistes. Ce
puzzle est davantage complexifié par le réel besoin d’une phylogénie robuste pour détricoter
les changements de taille et masse, sans laquelle ce serait comme jouer en manguant certaines
piéces (voir plus haut) ; si un clade était initialement petit et a évolué des tailles graduellement
plus grandes au fil du temps, déterrer et décrire un petit taxon apparenté sur une paléoile
n’indiquerait pas du nanisme automatiquement (e.g., Osi et al., 2012). La limite doit donc étre
revue a un niveau permettant de contourner la « compaction spatiotemporelle » sur des
millions d’années et sur des centaines de kilométres de la paléontologie. Du nanisme est des
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lors invoqué pour des populations dont la taille est d’un demi ou d’un tiers celle de I’ancétre,
et inversement pour le gigantisme, du double au triple (Benton et al., 2010). Des changements
de taille radicaux laissant peu de place au doute somme toute.

Nuance est tout de méme de mise, ces repéres généraux ne faisant pas loi et excluant la
paléohistologie. Par exemple, le sauropode Garrigatitan meridionalis montre un signal
paléohistologique uniforme avec les autres sauropodes nains de 1’archipel européen, rattaché a
une diminution du taux de croissance bien que sa taille maximale leur soit sensiblement
supérieure (Diez Diaz et al., 2021). S’arréter a sa taille absolue aurait donc été trompeur,
d’autant si ’on considére son cousin proche Atsinganosaurus velauciensis découvert sur le
méme site mais qui lui est inférieur en taille (Diez Diaz et al., 2018) ; une interprétation possible
sans I’aide de la paléohistologie aurait été de considérer G. meridionalis comme 1’ancétre
d’A. velauciensis.

Aprés la reconnaissance des nains et géants en tant que tels dans le registre fossile se pose
la question du nanisme/gigantisme dans un cadre évolutif plus large. C’est ce que la notion de
phylétique et d’autapomorphique (Gould & MacFadden, 2004) sous-tend par 1’apport d’un
contexte évolutif nuancé au changement de taille. Par « phylétique », 1’on entend un
changement de taille qui caractérise une lignée évolutive (vision anagénétique, i.e., progressive
du nanisme d’espéce en espece) tandis que « autapomorphique » renvoie a un changement
exclusif a un groupe (vision cladogénétique, tranchant avec les cousins proches). Le plus bel
exemple du nanisme phylétique en milieu insulaire se retrouve dans la lignée des chevres
naines Myotragus des Tles Baléares avec une réduction de taille de plus en plus proéminente
ainsi que des modifications anatomiques de plus en plus marquées (Kéhler, 2010), et du nanisme
autapomorphique chez les éléphant nains Palaeoloxodon de Méditerranée qui montrent des
tailles réduites différentes selon les Tles colonisées (e.g., Athanassiou et al., 2019).

Outre la détection de nains ou géants hors contexte phylogénétique, la pratique de la
paléohistologie permet aussi d’éclaircir les dynamiques évolutives qui leur sont liés. Notamment,
la vérification des reconstructions des tailles et masses des espéces éteintes en écartant
systématiquement les individus qui n’ont pas atteint la maturité somatique permet d’éviter
I’introduction d’erreurs entre la taille focale (i.e., du taxon considéré) et ancestrale. Ce faisant,
il devient possible de retracer 1’évolution du nanisme ou du gigantisme dans un clade donné.
Par exemple, Osi et al. (2012) ont pu confirmer un nanisme autapomorphique du petit
rhabdodontidé Mochlodon et un gigantisme autapomorphique pour son cousin Rhabdodon, tout
en rejetant I’hypothése de nanisme pour le dernier de la bande, Zalmoxes. D’autres cas sont
ambigus par 1’échelle utilisee, comme dans le cas de I’hadrosauroide Tethyshadros insularis
(Chiarrenza et al., 2021). En effet, bien que 1’analyse paléohistologique de ces auteurs pointe
vers un individu probablement mature assurant I’estimation de lamasse corporelle de I’animal,
elle tombe dans la gamme des dinosaures hadrosauriformes, large groupe auquel appartient
T. insularis. Pour cette raison, Chiarrenza et ses collégues lui réfutent le statut de nain insulaire.
Cependant, il s’agit d’un groupe particulierement large et au dernier ancétre commun plutot
éloigné de T. insularis. En effet, si ’on zoome sur son environnement phylogénétique proche,
il se situe sous la masse attendue pour son clade et dévie complétement de la tendance a
I’augmentation de taille de ses cousins en milieu insulaire. Il en ressort qu’un cas clair de
nanisme autapomorphique devrait donc étre soutenu pour ce dinosaure insulaire.
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Quoi qu’il en soit, il faut garder a I’esprit que des phénotypes divergents pourraient étre
mal interprétés chez les fossiles en I'absence d'observations directes, de mesures et
d'expériences. Des études récentes sur la plasticité phénotypique (e.g., Di Stefano & Petronio,
2021), qui comprend les adaptations locales non évolutives, tend a nous faire prendre de
grandes précautions en la matiere telles que merveilleusement illustré par les analyses
génetiques de I'émeu insulaire du sud de I'Australie (Thomson et al., 2018). Celles-ci montrent
gue méme un nanisme sévere (jusqu'a 45% de réduction de taille) n’est pas toujours le résultat
d'événements de spéciation ! Autrement dit, les nains et géants insulaires ne seraient pas
systématiquement des espéces biologiques — dans notre cas, paléontologiques — distinctes, ce
qui complexifie encore plus le schéma insulaire (comme si on en avait vraiment besoin).

4.2. Présent : hétérochronies du développement

La paléohistologie osseuse des sauropodes nains apporte entre autres un éclairage bienvenu
sur une thématique actuelle de la compréhension des mécanismes de 1’évolution, c’est-a-dire
les hétérochronies du développement. Il s’agit des changements de timing et de taux de
développement d’organes sensu lato qui peuvent produire un sous-développement
(paedomorphose) ou sur-développement (péramorphose) en tout ou partie de 1’organisme
comparé a son ancétre, et dont I’identification requiert une profonde connaissance de la
phylogénie, ontogénie et du registre fossile de 1I’espece concernée (McNamara, 2003 ; Benton
& Harper, 2009 ; McNamara, 2012 ; Dobreva et al., 2021). Il va sans dire que cette approche
est particuliérement ardue lorsqu’il s’agit d’organismes éteints.

L’implication de processus hétérochroniques a été proposée depuis belle lurette pour les
sauropodes nains de 1’archipel européen. Le sauropode nain roumain Magyarosaurus dacus,
lequel montre, outre une taille particulierement réduite d’environ une tonne (Sander et al.,
2011 ; Wilson & Curry Rogers, 2012), des huméri appartenant & des individus matures qui
ressemblent morphologiquement a des huméri de juvéniles d’autres sauropodes. Ceci méne a
considérer que M. dacus soit un nain paedomorphe, i.e., un nain devenu tel par rétention de
caractéres juvéniles a 1’état adulte, conclusion soutenue par la position phylogénétique de ce
sauropode (Jianu & Weishampel, 1999 ; Upchurch et al., 2004 ; Weishampel & Jianu, 2011 ;
McNamara & Long, 2012). La paléohistologie accompagne ces modifications paedomorphiques
en montrant un cliché drastiguement différent des attentes issues du sauropodes standard,
dont un taux de croissance moindre (Stein et al., 2010 ; Benton et al., 2010). A 1’opposé,
I’interprétation hétérochronique du sauropode nain ibérique Lirainosaurus astibiae pourtant
porteur d’une construction paléohistologique similaire vient contester le paedomorphisme
proposé pour ces pygmées et apporte plutdt une explication péramorphique au remodelage
extréme et autres particularités histologiques (Company, 2011).

Et parce que la situation n’était pas encore assez circonvoluée, I’'unique sauropode nain
connu en dehors de 1’archipel européen, a savoir Europasaurus holgeri du Jurassique supérieur
d’Allemagne, vient semer la zizanie par I’exhibition d’un tissu osseux globalement standard
(Sander et al., 2006) tout en ayant évolué plusieurs autres traits morphologiques par
paedomorphose (Carballido et al., 2020). Le cas d’E. holgeri implique que la course au nanisme
peut étre le fruit de divers chemins évolutifs pour lesquels la recherche paléontologique et
paléohistologique doit encore faire quelques percees pour défaire ce nceud gordien, et
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démontrant au passage qu’il y a encore du pain sur la planche avant d’envoyer les
paléontologues pointer au chémage.

4.3. Futur : la loi insulaire

La loi insulaire est une des « regles écologiques » les plus connues de 1’évolution insulaire.
Elle fut établie par Foster (1964) et représente le point pivot dans I’investigation des patterns
évolutifs insulaires du gigantisme et nanisme insulaires, marquant un tournant majeur dans
I’approche des changements de taille et masse corporelle de populations continentales et
insulaires affiliées. Par comparaison des masses insulaires et ancestrales (continentales), Foster
observa que certains taxons montraient une réduction de taille sur les Tles tandis que d’autres
grandissaient dans les mémes conditions. De cette observation générale démarra non pas une
étincelle mais une véritable déflagration d’études étalées sur plusieurs décennies qui
remplissent encore actuellement les magazines specialisés, chacun et chacune tentant
d’apporter sa pierre a I’édifice. Absence de prédateurs et limitation des ressources (Sondaar,
1977), taille de I’'ile (Heaney, 1978), territorialité des organismes (Case, 1978), régime
spécialiste ou geénéraliste (Lawlor, 1982); tous les parameétres insulaires possibles et
imaginables étaient passé au crible et testés sur le terrain.

L’épitome de cette nouvelle vague a été atteinte lorsque Lomolino (1985) redéfinit la loi
insulaire comme étant « une tendance graduelle vers le gigantisme pour les petites especes et
le nanisme pour les grandes espéces », consacrant un pouvoir prédictif et contextuel en fonction
de la masse corporelle ancestrale (Lomolino, 2005 ; Lomolino et al., 2012) (Fig. 4). Cette
nouvelle formulation de la loi devint la pierre d’achoppement de 1’étude du gigantisme et
nanisme insulaires et suppose une tendance globale qui transcende la phylogénie (Lomolino
et al., 2017). Toutefois, différents optima s’appliquent au clade considére en fonction de divers
facteurs évolutifs dés la phase d’immigration (sélection des immigrants) et post-colonisation
(ressources disponibles, prédation, compétition, climat, etc.) (Lomolino et al., 2012). Nombre
d’études validérent cette nouvelle mouture de la loi insulaire (e.g., Lyras et al., 2006 ; van der
Geer, 2014 ; Biddick & Burns, 2019 ; Athanassiou et al., 2019 ; Benitez-Ldpez et al., 2021),
bien qu’une opposition substantielle (e.g., Meiri et al., 2004 ; Raia & Meiri, 2006 ; Meiri et
al., 2008 ; Karagkouni etal., 2017 ; Itescu et al., 2018 ; Lokatis & Jeschke, 2018) ait scindé
le débat en deux écoles majeures.

Une grande part de cette opposition s’explique par 1’altération des conditions insulaires
liées & I’activité anthropique ainsi qu’a la sélection des taxons. Par exemple, les mammiferes
carnivores qui occupent une place centrale chez les opposants de Lomolino colonisent les iles
et évoluent selon d’autres standards que les herbivores (voir, e.g., Carbone et al., 1999).

De plus, les Tles actuelles sont depourvues de représentants carnivores pré-Holocenes, ne
laissant que des espéces récentes avec lesquelles travailler (Lyras et al., 2006, 2010). En
prenant en compte toute une série de ce genre de biais analytiques, Benitez-Lopez et al. (2021)
parvinrent a démontrer la loi insulaire pour les mammiferes, oiseaux et reptiles, scellant le
concept de cette régle pour de bon.

182


https://doi.org/10.25518/0037-9565.11072

Bull. Soc. R. Sci. Liege, 2022, 91(1), 168-198 Peer-reviewed invited paper
d0i:10.25518/0037-9565.11072

>

Masse insulaire
I Gigantisme
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
!
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I

Nanisme

Masse ancestrale continentale

Figure 4. La loi insulaire. La pente négative de la droite renvoie a la tendance
génerale selon laquelle les petites especes deviennent géantes et les grandes
deviennent naines sur les Tles. Les points représentent des populations
individuelles dont la distance a la droite reflete les contingences locales
s’appliquant aux populations étudiées. Redessiné, de Lomolino (2005) avec
permission de réutilisation (© Wiley).

Malheureusement, se limiter au monde actuel revient & vouloir visiter une maison en ne
regardant que par la serrure d’entrée : On ne peut en avoir qu’une vague idée de I’intérieur, et
nous ne pouvons qu’imaginer le reste. L’introduction d’especes paléoinsulaires naines et
géantes dans la loi insulaire permet ainsi de prendre du recul et d’admirer la toile en entier,
les représentants les plus extrémes de la loi appartenant de facto au passé. Il est aujourd’hui
essentiel d’augmenter son pouvoir prédictif en vue des défis qui attendent les Tles, notamment le
changement climatique qui change progressivement les regles du jeu au fur et a mesure de la
submersion des Tles les plus vulnérables a la montée des eaux, aux modifications des conditions
écologiques (sécheresse, fréquence et intensité des événements météorologiques extrémes, etc.),
et a ’activité anthropique (Russel & Kueffer, 2019).

5. Conclusions et perspectives

Les Tles sont des environnements fascinants qui attirent 1’attention des scientifiques depuis
des siecles. Ces laboratoires naturels ont fourni et fournissent encore nombre de curiosités de
1’évolution qui sont malheureusement vulnérables a I’activité anthropique, poussant ces espéces
endemiques a I’extinction les unes apres les autres. En 1’état actuel, il apparait donc que les iles
ne sont plus que I’ombre d’elles-mémes, nécessitant un regard aviseé sur leur ancestralité afin
de mieux cerner les processus naturels singuliers s’y produisant depuis des dizaines de millions
d’années, dont les nains et géants insulaires occupent fierement le rdle de porte-étendard. Bien
qu’il soit évident aujourd’hui de relier de telles populations insulaires a leur lignée continentale
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entre autres grace a des outils perfectionnés jusqu’a 1’échelle moléculaire, il n’en va pas ainsi
dés que I’on considére des espéces éteintes et ce d’autant plus que leur extinction nous est
éloignée. L’identification d’individus nains ou géants est particulierement compromise par la
nature du registre fossile, c’est-a-dire des fossiles incomplets, retrouvés dans un contexte
paléoécologique flou, sans filiation actuelle ou aux relations ancétres-insulaires incertaines. La
paléohistologie osseuse permet de s’y retrouver dans ce brouillard intrinséque a la paléontologie
et propose des reconstructions des Tles du passeé benéfiques pour celles de demain.

Les sauropodes nains insulaires sont un cas d’école vu le nanisme insulaire indubitable
qu’ils ont évolué : rien que les dimensions absolues font foi, amenant ces sauropodes jusqu’a
2% de la masse ancestrale dans les cas les plus extrémes. Ces nains, aussi discrets parmi les
sauropodes que le nez au milieu du visage, ouvrent une porte sur 1’analyse des tissus 0sseux
traduisant les dynamiques et stratégies de croissance qui permettra une meilleure
compréhension d’autres groupes pour lesquels le nanisme est bien moins flagrant. Les
retombeées sont variées et s’appliquent tant aux especes éteintes qu’actuelles : avancement des
connaissances (paléo)histologiques pour le besoin de la compréhension du signal contenu dans
I’0s, affinement de la loi insulaire et expansion de son champ d’application, révision du concept
du nain insulaire ainsi que sa contextualisation évolutive, ou encore les processus evolutifs
sous-jacents du nanisme au cas par cas.

Les perspectives de la paléohistologie osseuse des taxons insulaires sont encourageantes
pour I’avenir. L’identification des stratégies de développement de ces especes permettra une
meilleure détection et contextualisation tant évolutive qu’écologique de ces organismes
fantastiques dans leur environnement naturel et fournira donc un réel outil prédictif de
I’évolution de la biodiversité. Prévoir les changements ainsi que leur direction et intensité est
un atout majeur lorsqu’il s’agit de conservation des espéces fragiles dans des milieux finis
dans le temps et I’espace, et dont les écosystemes perturbés ne vont pas en s’améliorant, le
réchauffement climatique et ses conséquences directes sur les écosystemes en téte de proue.
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